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ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

Dessiner pour consacrer. Interprétation deun rituel
de consécration deanimaux en Mongolie de lsouest*

Bernard CHARLIER

Chercheur a lié au laboratoire deanthropologie sociale du College de France et au Mongolia and Inne
Asia Studies Unit de Cambridge

Résumé

La consécration de certains animaux est ancienne en Mongolie, Gengis Khan lui-méme aurait
initié cette pratique en consacrant des chevaux de course. De nos jours la consécration des animaux
a pris di érentes formes selon les régions et les ethnies mais le principe reste le méme, il seagit de
dédier un animal a une divinité dans leespérance deune obtention de béné“ces. La consécration
actualise une relation a leenvironnement essentiellement hiérarchique car elle reproduit a l<échelle
cosmique larelation de dépendance et de protection queun éleveur entretient avec son bétail. Parfois,
au lieu de consacrer un animal vivant, le propriétaire décide deen faire un dessin. Cet article a pour
but deanalyser le lien entre une relation singuliere a leenvironnement, celle de protection, et la
stratégie “gurative a lsceuvre dans la réalisation de lsimage rituelle. Lsimage neest pas envisagée ici
comme une ceuvre esthétique mais comme un systéme deactions et de relations complexes.

Mots-clefs
Mongolie, consécration, fortune, environnement, image rituelle

Drawing to consecrate. Interpretation of a ritual
of consecration of animals in west Mongolia*

Abstract

The consecration of animals is ancient in Mongolia, Gengis Khan himself would have initiated this
practice by consecrating race horses. Nowadays the consecration of animals takes di erent forms
according to the area and the ethnic group but the principle remains the same, an animal is dedicated
to a divinity in the hope of obtaining bene“ts. The consecration actualizes a hierarchical relationship
to the environment as it reproduces the relationship of dependence and protection the herders have
with their herds at the cosmic level. Sometimes, the owner may decide to make a drawing of a
consecrated animal rather than consecrate a live animal. This article aims at analyzing the link
between a particular relationship to the environment, that is, protection, and the “gurative strategy
atwork in the realization of a ritual image. The image is not considered here as an aesthetic work but
rather as a system of actions and complex relationships.

Keywords
Mongolia, consecration, fortune, environment, ritual image

* Jeremercie chaleureusement la Fondation Fyssen qui mea permis de réaliser cette recherche au sein deun environnement
aussi chaleureux que stimulant, le Laboratoire deanthropologie sociale du Collége de France

* | warmly thank the Fyssen Foundation which allowed me to carry out this research in a welcoming and stimulating
environment that is the Laboratoire deanthropologie sociale du College de France.



ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

Introduction étre utilisées de maniére équilibrée. Cet équilibre
En Mongolie contemporaine, les in"uences correspond a un ordre moral des choses. Cette

mélées du « chamanisme », du « bouddhisre yJdéologie est exprimée dans une petite légende

du socialisme et de Iséconomie de marché app£€/on laquelle le Pere Blandsagaan Aavle
rue depuis la “n de la domination soviétique dans maitre surnaturel du terroir et des animaux sau-
les années 90, ont donné lieu & une mosaique d%ages quiy vivent, ainsi que Bouddha, ont divise
perceptions de leenvironnementnaturel. Les Dor-1 Y @ longtemps la nourriture entre tous les
vod, une minorité ethnique deéleveurs nomadenimaux. Ce partage desressources alimentaires
vivant principalement dans lsouest de la Mongo-S*€St Opere pour que les hommes et les animaux

lie, mélent & leur propre perception de la nature Y! mantg?alent la méme ”O‘J”'t_‘ir%l de |-r1[er8e,
des in"exions socialistes selon lesquelles les aniPY!SSENt lous se rassasier equitabiement. Une

maux et les ressources naturelles sont exploitaM€re humaine et sa “lle mangeaient de l-herbe
ueau jour ou il ney en eu plus assez pour une

bles grace a Isintelligence et au travail des hom{4S4 bt o R T
mes, et deautres teintées deidéologie chrétienne%’men et son pouiain. A'n de resoudre ce pro-

Importées par les nouveaux mouvements misi:lloeart?r(ief)ult(;r dpie(g?erileasnrioﬁiri?uorggdahu?( ﬁﬁrﬂgﬁ]rse "
sionnaires. Ces in"uences se retrouvent dans

leurs discours religieux, scienti“ques, écologi-et aux chevaux, de la viande aux premiers et de

ques et tilitaristes sur les animaux et lenviron- *€7P€ aux seconds.
nement. En milieu rural les ainés rappellent souvent

aux jeunesde ne pas couper desarbresvivants, de
e pas creuser de trous, de ne pas uriner ni se
aver dans une riviere. Cela engendrerait de la

pollution, buzar et les esprits des lieux]is,

Cet article, inspiré des récents travaux de
Descola (2010), a pour but deanalyser, parmi le
Dorvod , le lien entre un mode singulier de rela-

tionaleenvironnement, idéalement pergcucomme’. - o ,
étant dans un état deéquilibre, et une stratégie degeneralement associés aux sources, enverraient

“guration a l<ceuvre dans leélaboration deloimagedes maladies en guise de représailles. Ces don-

rituelle deun animal consacré. Leanalyse ne melnﬁgls L%gt a?r?r?geg Cﬂlsefﬁﬁu'a?r;é:t; g;%ﬁi“gi
pas tant en exergue la dimension esthétique d fuelq b P

leartefact que son « agence », une intentionnalit rojet Mac Arthur (Humphrey et Sneath 1995a,

PN ; . . 995b) initie & Cambridge sur les attitudes de
cliglgesg)uee entrainant une séquence d-e ets (Gel onservation culturelles et environnementales

) _ _ en Asie Centrale. Aux questions : coupez-vous des
L-analyse se développe en trois sections. Larbres et des herbes ? Si oui, comment et pour-
premiére est consacree a la description et l*anaquoi ? ... les personnes interrogées dans di éren-

lyse de l-attitude des Dorvod envers Isexploitationtes parties de Mongolie ont répondu : « Non, nous
des ressources naturelles. Dans la deuxieme sege |e faisons pas. Selon nos coutumes, nous ne

tion, cette attitude est mise enrelation avec |'idéecoupong pas de plantes ni ne tuons deanimaux si
de bonne fortunehishig et la troisiéme section Nous neen neavons pas besoin ». Une autre
examine le lien entre la relation des Dérvod avecréponse était : « Nous ne coupons pas dsherbe
leenvironnement et les eets recherchés deverte autrement la nature serait fachée ». Ou
lsimage de leanimal consacré. En conclusionencore :

lsimagerituelle estconsidérée comme un systeme

: g ! lonl ieill I 2l i
complexe deactions et de relations (Severi 2007, Selon lesvieilles personnes, dans|e passeily avait

une coutume selon laquelle on pouvait couper

2009 : 11-41). quelques branches dearbre, mais pas toutes sur le
. ] o P méme arbre. On pensait que la coupe deun arbre
1. Leenvironnement : un idéal d-equilibre engendrerait la colére des esprits locauis, et

Parmiles Dorvod, une perception de la nature que les coupables sou riraient de maladie ou
liée ala consécration des animaux véhicule lsidée mourraient. (Yenhu 1995 : 12) (ceest nous qui
selon laquelle les ressources naturelles doivent fraduisons).

Lalégende de lajument et de son poulain ainsi
_ gue les prohibitions relatives aux usages des
1 Pour autant queon puisse regrouper sous des termes génd€Ssources environnementales vehiculent leidée
riques lsimportante variété des usages qui s+y apparententselon laquelle il faut garder lsenvironnement

8



ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

naturel dans un état deéquilibre. Cet équilibre estenfants ». Une signi“cation déishigest actuali-
un état de normalité régulé par le maitre surna- sée en relation avec un contexte particulier,
turel du territoire ainsi que les esprits locaux et comme la chasse et I+élevage.
implique de laisser les diérentes entités de
leenvironnement exister & leur propre facon. Chasse
Dans ce contexte, en tant que partie intégrée aun  Dansle contexte de la chassehlishigse réfere
systéme global, les humains peuvent vivre leurd 1a proie demandée au maitre surnaturel du
vie, ils peuvent utiliser les ressources naturellesterritoire, le Pere Blanc, ainsi quea la portion de
si nécessaire, comme les animaux mangent de¥iande que le chasseur doit garder pour lui et qui
plantes ou d-autres animaux pour leur survie. S*appelle ldishgiin mahla viande contenant du
Dans le cas des animaux domestiques, une dedishig Selon Dorjoo, un €leveur qui pratique la
taches de lséleveur est de les guider a“n deévitechas® : « Silechasseur ne mange pas cette partie
toute action destructrice. Les personnes qui uti-il Perd sa fortune. La fortune de la chasse est
P2 i Lﬁppeleeangyn hishiget ceest comme seil neavait
leur propre plaisir ou par négligence, risquent P&S chassé du tout ». Leanimal entier est consi-

deencourir une période de malchance (Humphreyf€r€ comme diishigmais les e ets de lafortune
1993). sont contenus de maniére métonymique dans la

partie appelédishgiin mahCes e ets consistent
. en lsaugmentation du potentiel de succes dans
2. Induire et conserver la bonne fortune les futu?es activités du I?:hasseur et surtout en la
Leidée de malchance est loin de recouvrir uncapacité deobtenir & nouveau du gibier a la
terme génériqgue désignant leavénement deurchasse.
hasard malheureux. Il désigne une abstraction | aqe ets de la fortune sont produits & travers
dont leactualisation positive est traduite par le |5 consommation de laishgiin malet le partage
terme de fortune, ou grace, qui est au cceur duges autres parties du gibier. Selon Dogo« Siun
rltgel de consécration. Des animaux sont consaghasseur ne partage pas sa proie avec les autres
crés pour garder la fortune de la famille et il est chasseurs, le Pére Blanc ne lui donnera plus du
impossible deinterpréter le rituel sans prendre en gibier car il aura vu queil est radin ». Ily adonc un
compte |-écologie des relations que la gestion dgontrdle contenu dans la mise & mort de leanimal
la fortune implique. La relation de protection dans la mesure ol le chasseur tue a la fois pour
propre alsélevage inclut de maniére hiérarchiqueiui-méme et pour les autres. Aprés lamise a mort,
deux types de relations dialectiques inhérentes de chasseur devient leobjet deexigences de la part
la gestion de la fortune : la conservation et la des autres chasseurs et du Pére Blanc. Le chas-
dispersion. seur doit partager ce queil ne produit pas
Iy a plusieurs types de fortune plus ou moins (Hamayon 1990). Selon Chuluunbat, un autre
di érenciés et actualisés selon les contextémyy  CNasseur : « lorsqu=on chasse dans une région
zaya az, zol hishig mais l-enjeu de la consécra-€l0ign€e, un sanglier par exemple, et que sur le
tion est la protection et la circulation dsune for- "€tour, aproximite de l-endroitou onachasse, on
tune appeléenishig? Cette notion est dicile & CroiSe une personne, il faut lui donner une partie
dé“nir dans la pratique. Selon Baasanjav, un du gibier. Mais cela neest pas nécessaire si leon

éleveur Dorvod : kishigestune partie de quelque SrOIS€ Une personne pres du camp ». Le partage
chose qui est béné“que ». Selon un autre inforimmediat détermine ainsi les résultats futurs de

. . - Chiny e la chasse. Cette pratique est déja mentionnée
mateur : « Quelqueun qui a dbishignea pas ;. '\ hicoire secrete des Mongols (Even et Pop
forcément beaucoup deargent ou beaucoup d 994 : 257, note 59 : 292, note 9) mais de nos

moutons, il peut avoir de bons amis et des bonﬁours, elle est di cilement applicable car la plu-

part des espéces chassées sont protégées. Néan-
o ___moins, il y a chez les chasseurs Mongols qui
2 Ce terme a une histoire complexe et plonge ses rami Caguident les riches chasseurs étrangers sur leur

tions dans Ihistoire politique et religieuse de la Mongolie. s Lo .
Pour plus de détails voir Hamayon (1990: 630), Even et PoptemtOlre une réminiscence de cette pratique.

(1994:57,§70, 263, note 2), Atwood (2000: 86-139) Ruhimakduand un chasseur étranger tue un bouquetin il
(2008: 15), Charlier (2010: 35-50). prend généralement la peau et la téte, et le reste

9



ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

est jeté. Les chasseurs mongols se partagent I&levage

viande et certaines parties sont distribuees pyrantlété, une famille avaitdécidé de vendre
parmi les familles d-eleveurs vivant dans lesqy petail a*n deavoir de lsargent en espéce. Avant
environs. Comme le dit un chasseur : « tu dois|g yente, la mére de la famille avait gardé un peu
partager ta fortune de chassengyn hishiget e |aine queils avaient disposé dans un petit sac
avoir bon cceursaihan setgeltei supposé contenir lenishigde la famille car la
Bien que les regles concernant le partage deconservation de la fortune garantit son bien-étre,
lsanimal et que les opinions liées a la localisationainsi que la prospérité et la croissance du bétail.
de lahishgiin matpeuvent varier deun chasseur a Selon Empson, cette fortune réside dans le bétail
lsautre, nous voyons que la gestion dishigest etseappellenalyn hishigla fortune du bétail. Elle
au cceur de deux nécessités dialectiques que so@st pergue comme une entité abstraite et contrai-
le partage et la conservation de relations. Dansrementauhishigde la chasse, elle nea pas de lieux
son étude des Bouriate vivant en Mongolie de“xes. Elle est reproduite et transmise de généra-
lsest, Rebecca Empson utilise les idées de séptions en générations a travers le bétail. Les fem-
ration et de conservation dhishigpour analyser mes qui vendent ou donnent du lait en gardent
la fagcon dont une mére maintient une relation une petite partie pour elles comme la portion qui
avec ses enfants dans un systéme de parentgontient la fortune accumulée de leurs animaux
patrilinéaire. La mére garde des cheveux et les(fEmpson 2002 : 138).
cordons ombilicaux de ses enfants cachés dans Leexplication donnée par un informateur Bou-
un co re. Comme Empson (2007b : 125) le dit : riate & Empson (2002 : 139), a“n de clarier la
Le cordon ombilical estalafois une partieactuelle notion dehishig seapplique aussi aux DOrvéd :
de la personne réalisée a travers la séparation et sj ty veux comprendre ce que signi“e la fortune,
leexpression d-une relation qui, a travers la sépa-  jmagine une construction en briques. Situ prends
ration peut reapparaitre : sa conservation est  seylement une brique, il se peut que toute la
réalisée atraversle départ, etpermetlapossibilitt  construction seécroule. Alors tu peux essayer de
deun retour. (ceest nous qui traduisons) trouver la seule brique que tu peux prendre sans
Le cordon ombilical et les cheveux témoignent que l+édi“ce ne se€croule mais cela risque de pren-
de la relation mére-enfant et ceest la séparation dre toute une vie. Au lieu de ca, tu prends des
qui permetla conservation de larelation sousune Précautions et a la place dsenlever une brique
autre forme. De maniére similaire, dans le entiere, tu grattes de lamatiére un peu alafois sur

. di érentes briques. De cette maniére, tuteassures
anteXt.e de la Ch.asse’ le partage de la proie de en garder ?oujours un peu a“n de maintenir le
determine les relations futures entre le chasseur, ot car il se peut que la matiére recueillie
le Pere Blanc, et les autres chasseurs. La sépara- contienne la fortune. (ceest nous qui traduisons)
tion du gibier a travers le partage actualise les Garder lehishigdu bétail avantlavente estune
€ ets de |a consommation de laishgiin mahet acon de retenir sa partie inaliénable, celle qui
vice-versa. Ces e ets sont la garantie de chasse% & b ! 9

. arantit la prospérité de la famille. En méme
ultérieures fructueuses. Le partage etlaconsom—temlos cette pratique permet au bétail vendu de

?Oﬁlpggspfég%giiS;Egg\slﬁgmg';éyneesu?ﬁnrellf'devenir une marchandise aliénable. Dans la
: q P chasse et lélevage, lshigne change pas de

uent la connaissance des lieux ou léshigse . | : g
ftqrouve desrelations avec deautres ersongrjles rontenu sémantique mais de forme. Bien que la
' P 9Yortune de chasse ne soit pas directement pro-

impliquent une politique du partage, et des rela'duite et ne fasse pas lsobjet deune transmission

tions avec soi-méme qui impliquent une attitude Lo . A
éthique. Ces trois types de relation sont Iorésentscomme la fortune de bétail, cette notion peut étre

; A .4lo. quali“ée dans les deux cas de potentiel de crois-
SZSZ la gestion dthishigdans un contexte d-€le sance et de multiplication assurant le bien-étre.

Les cing organes principaux dans les abats
contiennent également duishig : le foie, les
3 La qualité des intentions exprimée a travers la bonté du intestins, les poumons, le coeur et les reins. lls

cceur estanalysée ala “n de la section en relation avec l-idéSONt considérés comme les cing organes les plus
de mérite. importants dans le mouton, sa meilleure partie,

10



ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

deej Selon Tsetsegbal, l*épouse deun éleveur reste toujours incertaines. Comme le dit un infor-
« Nous devons o rir les abats a deautres person-mateur :

nes comme nous orons des bonbons et des ce neest pas gue nous sommes cent pour cent
biscuits. Quand nous tuons un cheval ou une sures que nous allons recevoir dishigparce que
vache, nous pouvons aussi o rir une vertebre. » nous avons partagé notreishig Néanmoins nous
Lesabatssonto ertssansdistinctionde parenté. sommes plus ou moins sures que nous allons en
Selon Tsetsegbal, aprés avoir o ert les abats, les recevoir, mais nous ne savons pas quand, ni de
voisins donneront aussi des abats lorsqusils tue- 9ui- Le hishig peut venir de neimporte ou, pas
ront un mouton. Ainsi, partager somishigneest ~ automatiquementde lapersonne a quionadonné
pas seulement un acte de générosité mais aussi 94 Mshig . )
une condition nécessaire pour en recevoir. Le L@ méme attitude envers le don a éte observee
partage assure la production des e ets dushig  Par Laidlaw (2002 : 53) parmi les Jains :

la croissance et le bien-étre. Il sépare pour conte- Faire undan (un don gratuit) est meritoire, un
nir. acte depunyaou bonkarma En tant que tel il est

. . SUpPPOSE, par un processus surlequel personne nea
Dansle domaine delachasse etdel-elevage,ond,mnuence, de générer sa propre récompense,

peut observerlaméme tension constitutive entre  pien que personne ne sache quand et de quelle

le partage et la conservation. Larelation entre le  maniere la bonne fortune résultante adviendra.

partage et la conservation de la fortune semble (ceest nous qui traduisons)

étre déeterminée par la notion bouddhiste de  Ajnsj le mérite résultant du don désintéressé

merite, buyan Selon Chabros (1992:156) :  |ocalise la personne au centre dsune toile cosmi-
Selon sa signi“cation habituelle de « bonne for- que virtuelle et impersonnelle de dons. En tant
tune » ou de « béné“ce hishigapparaitfrequem-  que point focal, la personne est a la fois le don-
ment sous la forme composdriyan hishigans  npeyr et le receveur, le commencement et la “n
ﬁnl:gr‘:;!‘aerf’arg?gdr:ifczﬁgﬁepqsi&eq”ﬂggﬁzemg&? deune chaine de causalité qui déploie ses e ets
“er, etil apparait parfois seul en gardantle méme ﬁlans un rEsec?u |3(;Ie|termr|]ne| dans le temg.s et .
sens quehishig (ceest nous qui traduisons) espace. Le don decienche 1€ processus d-e ec
Explicite ou pas, la relation entrehishig et tuation de la chaine de causalité, et lsespérance

P ; deobtenir duhishig Leobtention dehishigsanc-

te)ﬁ%'rzrt]igﬂgﬁt g;itrélgggrzsgg S:Jsgeg eng,:'OC:tionne la gestion fructueuse deun équilibre entre
* ~~lségoisme minimal de la conservation et

meérite, contrairement athishig neest pas quel- |,ojiisme maximal du partage permettant au

que chose que I-on recoit, mais quelque chose qugspio e deployer ses e ets selon une spatialité

I*on produit a travers ses propres actions ConSi-gy ne temporalité anonyme. Le bien étre dans ce
dérées comme « bonnes » en relation avec un

norme morale. Le termesuvan hishigmoliaue Eontexte est un signe du statut moral deune per-
€. DUy NIIMPIAUE. sonne, de sa capacité a gérer la tension entre
une production volontaire de mérites qui est

récompensée par lobtention deshig Le hishig conservation et dispersion dhishig Cette idéo;
LMY . ; ; logie est a lsceuvre dans le rituel de consécration
implique donc des actions volontaires et mvolon—d,un animal
taires - production et obtention. Leaction du par- '
tage duhishigproduidu mérite qui luiinduitun 3. Consécration
potentiel de situation favorable ou des transfor-  En Asie centrale comme en Asie du sud (Sté-
mations silencieuses pour le dire dans lestermespano 2011 : 175-202, Holler 2002 : 207-226,
de Francois Julien qui sont les conditions requi- Heissig 1980, Ferret 2009), le rituel de consécra-
ses pour leobtention et la conservation du poten+ion consiste a laisser vivre un animal dsélevage
tiel de croissance sous une autre forme (Jul-en renoncant & toute forme deexploitation. En
lien 2009) La relation deentrelacs entre le Mongo"e, il Soagit deun cheval, deun bouc, deun
volontaire et lsinvolontaire éclaire la notion de pélier ou deun taureau. Consacrer un animal est
mérite car il ne peut y avoir de production de yne action méritoire, buyantai Leanimal est
meérite sans un ordre moral extérieur quile cons-g ert 4 une divinité a“n deobtenir sa protection
titue et exige sa production. et, corrélativement, de la bonne fortundishig
Donner, ceest se constituer en personnelLa consécration, également, sépare pour conte-
morale, mais lee et du don, lsobtention deishig  nir.
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Parmi les DArvad, l,animal est choisi en fonc-ou de faire faire un dessin, ou une statuette en
tion de sa couleur. Celle-ci peut varier deuneboist de son animal consacré et de le placer sur
famille & leautre mais les couleurs de prédilectionleautel domestique dans la partie nord de la
récurrentes sontle blanc pour le bouc et le bélier,yourte. Une personne, sans distinction de statut,
le gris pour le cheval et le noir ou le roux pour le douée en dessin, peut dessiner leanimal.
taureau. Leanimal doit toujours étre jeune et
male. Il est quali“é dehiimortoi, ce terme désigne
dans ce contexte son haut potentiel vital.

Lors de la consécration, un lama, prétre boud-
dhiste, est invité a la yourte, celui-ci lit un livre
religieux et brile du genévrier en faisant trois
fois le tour de l~animal dans le sens des aiguilleg
deune montre. Le propriétaire fait de méme.
Leanimal consacré est appedéterce terme dési-
gnelesrubansde soie attachés asesoreilles. lles
aussi appeléetertei mal« bétail avec rubans ».
Leanimal consacré pature avec les autres ani
maux du troupeau et tous les 9, 19 et 29 du

) N g “ I'_v hantart Lo _'._H______-____—__-—n—-r——m-""‘"-
calendrier lunaire leéleveur brdle de leencens B o T T
autour de leanimal. Un étranger ou une femme ne
peuvent toucher lsanimal, ldishigde la famille [ Photo de Lars Hajer (2004 : 168) |

seen irait. Pour les mémes raisons, ses poils ne

sont jamais coupes. _ Le propriétaire diminue ou évite ainsi les vols,
Le setelest marqué comme les autres animaux|es pertes et les attaques de loups. Leo rande
du troupeau. Lorsqueil seagit deun cheval, seul leyivante devient donc dans ce cas une relique.
pere etle “Is de lafamille peuvent le monter etla pour Lars Hgijer, qui seest intéressé aseter
selle et les étriers sont rangées pres de leautelharmiles Darhad de Mongolie du nord,y a des
domestique de layourte, du coté masculin. Leanirajsons économiques et historiques a cette prati-
mal est donc étroitement li€ a la “liation patrili- que. Pendant Isépoque socialiste, le bétail était
néaire car il est transmis de pere en “Is. Il est colectivisé et personne neavait le droit de consa-
castre. Les testicules sont mangés, ceux du chgyer des animaux. Les familles gardaient leur
val sont accrochés a sa queue et tombent eRetesecret et a cette “n une personne douée en
seéchant. lls ne sont pas utilises. Parfois ils peu-gessin ou en sculpture pouvait réaliser un ani-
vent étre simplement jetes. La castration rend 5| | e dessin oulastatuette étaitalors consacré.
l-animal unique. Il signi‘e également le renonce-| ¢ gessin comportait sur son dos un mantra, une
ment au bene“ce de ses éventuels petits pour l&yjgre houddhiste, choisie en fonction de la divi-
troupeau familial. nité concernée (Hwjer 2004 : 165). Ceest toujours
Lorsque lesetedevienttrop vieux, il estdécon- le cas de nos jours. Leimage rituelle associe donc
sacre, un autre animal est consacré, et leanciericonicité et indexicalité (Severi 2009 : 26). On
seterpeut étre mange. Il arrive que Isetersoit  peut émettre lshypothése selon laquelle la priére,
volé et dans ce cas la divinité pour laquelle il étaitqui neest pas visible, actualise lse et du dessin qui
consacre retire sa protection et laishigde la estde connecter le propriétaire a un esprit trans-
famille seen va. Sa fonction est métonymique carcendant et ainsi de canaliser avantageusement le
il est la partie qui vaut pour le tout. Il est parfois "ux de hishig Leinteraction entre le texte et le
comparé a une yourte qui protége les gens qui Ydessin génére un e et dsenchassement entre ico-
habitent. nicité et indexicalité dans la mesure ou la révéla-
Avoir un seterest source deinquiétude, il ne tion du dessin, localisé au sein deun champ
faut pas le perdre ni se le faire voler sous peine dedémonstratif - lsautel domestique - nsimplique pas
subir la malchance générée par la divinité o us-
guée. Ceestlaraison pourlaquelle un éleveurpeut———
décider de ne pas mettre de rubans a son animat L-analyse de focalisera uniquement sur lsimage rituelle.
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seulement un e et visuel mais aussi un e et tionnécessaires alsinduction chishig Elle lie de

deénonciation actualisé uniguement par le regardmaniére hiérarchique des éléments interdépen-
deun spectateur puisque le mantra reste cachélants localisés a di érentes échelles du cosmos.
derriére le dessin. Le dessinselle etrévéle de maniere métonymique

Dans le dessin, on trouve généralement de<€s parties du réseau de liens, ainsi que les
éléments considérés comme positifs. ketelest  SChémes spatiaux et temporels qui organisent
entouré de montagnes etde péturesverdoyantesl,'env'ronnement et le transforment continuelle-
et localisé sous des nuages, un soleil et parfoignent. Une caractéristique propre a un mode de
une lune. Il se trouve devant une table sur "€lation aleenvironnement que Descola nomme
laquelle sont posés une ancienne théiére, ung analogisme » (2005 : 280-320). A ce scheme
lampe & huile utilisée pour la propitiation des relationnel correspond une stratégie de “gura-
dieux, et un pot deencens fumant. De manieretion quidonne «avoirtoutalafois que lsensemble
intéressante le cheval vient de la droite vers lades existants estfragmente en une pluralité deins-
gauche et reproduit ainsi le mouvement du soleilfances et de determinations, et queil existe tou-
qui est aussi celui de l+attraction de la fortune, JOUrs une voie par laquelle on pourra associer
Selon Batsukh, un lama qui réalise parfois descertaines de ces singularités » (2010 : 165).
dessins deseter. « lsimportant est la présence des Conclusions : seter et personne morale
éléments mentionnés ci-dessus sur le dessin. Peu o , -
importe sile dessin estmaladroit ». Leassemblage Cet article a tenté de montrer la corrélation

des éléments prime donc sur leurs formes iconodu*il peut y avoir entre un mode singulier de
graphiques: relation a leenvironnement et un mode de “gura-

tion. Comme lsa montré Severi (2007, 2009 :

Le dessin semble réunir les éléments dispara; 1 49y j.image rituelle neest pas seulement cons-
tes nécessaires a la maintenance de leenvironng;

= . , tuée deun ensemble de symboles déchi rables
ment percu dans sa globalité dans un état deéquiz . - . :
libre r%er?tionné dar?s la premiére section gn m?ls elle est S;USS' un systeme deactions et de

. - ~""relations complexes.

retrouve dansla partie nord de layourte, la partie Le dessi P g imoli h
la plus respectée, qui est aussi considérée comme € dess.”?bpl(?qr °€ ev'eiur imp 'q_‘ée un change-
la plus haute, les traits schématiques idéaux deuri"€nt de visibilite. Parmi les Dorvod rencontres,
monde en petit. La terre, les patures, le ciel, le!ln*y apas dseteavec desrubans. Pourl-€leveur
soleil et la lune avec entre eux les montagnes eflYl décide de faire faire un dessin de son animal,
les nuages ainsi que Isetey mi-animal, mi-of- '€ Setérpasse de l-anonymat du troupeau a une
frande, une o rande qui se trouve prolongée par visibilité accessible a tout visiteur dans la yourte.
la priére écrite au dos du dessin. Lsimage, commé-€ dessincree dansle pointde vue du visiteur une
leanimal vivant, devient un conteneur, un cataly- ViSion du proprietaire singuliere en récapitulant
seur et un véhicule dehishig permettant un lesrelations quile lientaladivinité etalui-méme.
mouvement centripéte vers Iséleveur et dondl! récapitule et réplique sous une autre forme la
connecte di érents niveaux cosmologiques ren-T€lation de protection quilie Is€leveuraladivinité
dus visibles plutot que représentés par le dessin €t COrrélativement la relation ethique re"exive
Ce que lsimage actualise et donne & voir, ce ng€neree par le mérite. Le dessin actualise maté-
sont pas tant les traits iconographiques d,’objetsriellement la causalité entre constitution de la
“gurés mais plutdt un ordre de relations entre Personne morale et protection. En deautres mots,
des éléments constituant lsenvironnement natu-! @it comme connecteur-catalyseur et, en conse-
rel. En deautres termes, lsimage rituelle actualisedUe€nce, comme un e et substitué. Comme le dit

une métarelation, ceest-a-dire une relation engloStrathern (19.88,: 182): )
bant deautres relations. La relation de protection une etsubstitué ... est souvent montré comme le

englobe les relations de partage et de conserva- résultat transforme de relations magni“ées a tra-
vers la réplication. Ces derniéres sont donc dou-

blement révélées, en tant queelles-mémes et en

) o ) ) o tant queelles-mémes sous une autre forme. (ceest
5 Bien que la réalisation du dessin ne soit pas soumise ades ngus qui traduisons)

canons esthétiques contraignants et collectivement parta- e el e el
gés, la personne qui dessine peut avoir des deexigences ENtre matérialité etimmatérialite, visibilité et

esthétiques personnelles vis-a-vis de sa réalisation. invisibilité, le dessin, a la maniére deun artefact,
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en méme temps selle et révéle des relations a la e Heissig, W. 1980rhe Religions of Mongolia.
fois intérieures et extérieures a leindividu. Il Berkeley: University of California Press.

constitue une biographie visuelle partielle, frag- e Hgijer, L. 2004Dangerous Communications:
mentaire et plurielle de Ilsindividu male et de ses Enm”:y, Suspense and |ntegrati0n in Post Socia-

ancétres, puisque le dessin est transmis de pergist Northern MongoliaPh.D. dissertation (unpu-
en ‘Is, et la réfracte a la maniere deun prisme.  pjished): University of Cambridge.

Pour conclure, la visibilité dusetemeest pas ¢ Holler, D. 2002 «The ritual of freeing livess in
seulement soumise a un acte de perception direligion and Secular Culture in Tibet. Tibetan
visiteur car ila une valeur supplémentaire qui est studies 1. H. Blezer (ed.) Proceedings of the
laconnaissance. L+e etvisuel du dessin neest pasinth seminar of the international association
seulement la capture deun pro“l parmi deautres for Tibetan studies: Leiden.
du propriétaire mais aussi un acte performatif e Humphrey, C.et al. 1993 -Attitudes to
qui consiste en |a réalisation de celui-ci en tant i ,re in Mon’golié and Tuva: a preliminary
gue personne male méritoirdguyantai reportsNomadic People3: 51-61
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Asia towards their environmentse ilCulture and 1. Maintaining the environment ideally in a
Environment in Inner Asia: 2Z2. Humphrey and state of balance
D. Sneath (eds.) Cambridge: The White Horse Among the Dérvod, the consecration of ani-
Press. mals conveys a perception of the environment
according to which the use of the natural resour-
Introduction ces must be balanced. The maintenance of a state
) _ of balance between man and nature is based on a
In contemporary Mongolia, the combined moral order. Such an ideology is expressed in a
in"uences of Zshamanisme, ZBuddhisfsocia- |egend about Tsagaan Aav, the supernatural mas-
lismandthe emergence of the marketeconomy ater of the land and the wild animals. Buddha was
the end of the Soviet domination in the 90s, gavesaid to have divided and given speci“c food to all
rise to a mosaic of perceptions of the natural the animals. The sharing out of food began a long
environment. The Dorvod, who belong to an eth-time ago when men and animals still ate the same
nic minority of nomadic herders living in west food. One day a mother and her daughter were
Mongolia, have diverse perceptions of natureeating grass next to a mare and its foal. The
ranging from socialist ideas according to which mother and the daughter were eating faster than
animals as well as the natural environment are the horses. They ate the share of the grass reser-
dominated and exploited thanks to the humanved for the animals. In order to solve this pro-
intelligence and work to other ideas conveyingblem, Tsagaan Aav and Buddha decided to give
the christian division between soul/mind and out di erent foodstu to men and horses; meat
body, society and nature. These multiple in"uen-for men and grass for horses.
ces shape their religious, scienti'c, ecological |, ihe countryside, the elders often remind the
and utilitarian discourses about the animals and youth not to cut live trees, dig holes, urinate or
the environment. wash in a river as this would generate pollution,
This article inspired by Descolass recent work,buzarand o end the spirits of the land|iis, which
aims at analyzing the link between a particular are generally located at the water sources. They
way of interacting with the DOrvédes environ- would send diseases to take revenge. These data
ment, which should ideally remain in a state of echo the information collected by the researchers
balance, and the “gurative strategy atworkinthe of the MacArthur Project (Humphrey and Sneath
realization of the ritual image of a consecrated 1995a, 1995b) on Environmental and Cultural
animal. The main focus of the analysis is not soConservation in various regions of Inner Asia.
much the aesthetic dimension of the artefact asPeople were asked: ZDo you cut trees and gras-
its Zagencye, that is, an intentionality attributa- ses? If so, how and why?+ Here are some of the
ble to those persons (and things, ...) who/whichreplies the researches received: ZNo, we donst.
are seen as initiating causal sequences of a parAccording to our customs, we should not cut any
ticular type (Gell 1998). plants or needlessly killany animalse, ZWe do not

The article divides into three sections. The “rst cut green grasses. If we did, nature would be

section describes and analyzes the attitude of theAngrye.

Dorvod towards the exploitation of the natural ~ Another answer was:

resources. In the second section, this attitude i ccording to old people, in the past it was the

related to the idea of good fortunehishig The  cystom that one could cuto afew branches from

third section is devoted to the analysis of the link  the trees, but not all of them on one limb of a tree.

between the relationship the D6rvéd have with Itwas said that the felling of trees would anger the

the environment and the expected e ects of the Gazaryn Luust (dragon-spirit of the earth) and

ritual image. In the conclusion, the ritual image that people who did so would get sick and maybe

is considered as a complex system of actions and die. (Yenhu 1995: 12)

relationships (Severi 2007, 2009: 11-41). The story about the con”icting relationship
between the mare, its foal and the humans
conveys the idea that keeping nature in balance,

6 Shamanism and Buddhism are used as generic termsa State of normality which is regulated by the
gathering a great variety of beliefs and practices. spirit master of the land, means allowing the
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di erent entities of the environment to exist in  hishgiin mal{meat containinghishig. According
their own way. In this context, as part of an to Dorjoo, a herder who sometimes hunts: ZIf the
all-encompassing system, human beings aréunter does not eat this part, which is called
allowed to live as humans should. They can useangyn hishig[hunting fortune] he loses his
natural resources if necessary, just as animalshishig It is as though he had not hunted at all.
may eat plants or other animals for their survival. The whole animalis calledishigbutthe e ects of

It is thought that people who overuse resourcesfortune are metonymically contained in a parti-
for their own pleasure, or through negligence, cular piece calledhishgiin mah Consuming this
may incur misfortune as a result. In the case of pjece of meat increases the hunteres potential of

domesticated animals, the herderes task is tosyccessin future activities and above the capacity
guide them away from destructive activities tg optain game again.

(Humphrey et al. 1993: 51). The e ects of fortune are produced through
2. Inducing and containing good fortune the consumption of thehishgiin mahand the
ZMisfortunee is nota generic termreferringto sharing of the other parts of the game. According
the occurrence of an unhappy hazard but anto Dorjoo: ZIf the hunter does not share the
abstraction whose positive actualization is trans-animal he has hunted, he will not be able to hunt
lated by the term Zfortunee, or Zgracee, whichanymore, as Tsagaan Aav will have seen that he
is at the heart of the ritual of consecration. is mean.s There is a control embedded in the Kill.
Animals are consecrated to keep the fortune of The hunter does nothuntonly for himself butalso
the family. Itis impossible to interpret the ritual  for the others. After the kill the hunter becomes
without taking into account the ecology of the the focus of the expectations of others and of
relationships the management of fortune invol- Tsagaan Aav. He does not share what he does not
ves. The relationship of protection peculiar to produce (Hamayon 1990). According to Chuluu-
herding includes two other types of dialectical nbat, another hunter, ZIf we have hunted a wild
relationships involved in the management of for- boar, for instance, far away on horseback, and we
tune: containment and dispersion. meet somebody on our way, we should give him/
There are several types of fortune more or lessher a part of the animal. The piece of meat must
di erentiated and actualized according to the be given away if we meet a person near the place
contexts fiuv zayaaz zol hishig but the stake of where we hunted but it is not necessary to share
the consecration is the protection and the circu-the prey if we meet somebody near the encamp-
lation of a particular type of fortune called ment.s As if the immediate sharing was neces-
hishig” De“ning this notion is di cult in prac-  sary to be able to hunt again. Although this
tice. For Baasanjav, a Dorvod herdeihighigisa  practice is already mentioned in the Secret His-
part of something which is bene“cial to use. tory of the Mongols (Even and Pop 1994: 257,
According to another informant ZSomebody whonote 59; 292, note 9), nowadays this practice is
has hishig does not automatically have a lot of mych less common as most species are protected.
money or sheep; he/she can have good friendgjowever, among the Mongolian hunters who
and good children.e Thénishigmust be unders- guide foreign hunters, there is a reminiscence of
tood in relation to a particular context such as this practice. When a foreign hunter kills a wild
hunting and herding. sheep, for instance, he takes the skin and the
Hunting head, and the rest is thrown away. The body is

When hunting the hishig refers to the prey shared among the Mongolian hunters and some

which is asked from Tsagaan Aav andto the shard®@ts of the meat are distributed among the
of meat the hunter must keep for himself, the N€ighbouring yurts. As one guide mentioned:
ZYou have to share your hunting fortunangyn-

hishig and be good heartedaihan setgeltef.

7 This term which has a complex history originates in the

political and religious history of Mongolia. For more details

see Hamayon (1990: 630), Even et Pop (1994: 57, 870, 263, The quality of intentions as expressed through the kind-
note 2), Atwood (2000: 86-139) Ruhlman (2008: 15), Charlieness of the heart is analyzed in relation to the idea of merit
(2010: 35-50). at the end of this section.
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Although the rules concerning the sharing of in cattle and is called the fortune of the herd,
an animal and the opinions related to the location malyn hishigltis perceived as an abstract entity,
of the hishgiin mahvary from one hunter to and unlike the huntinghishig it has no “xed
another, we can see that thhishiglies at the location. It is reproduced from generations to
heart of two dialectical necessities: namely, shagenerations through the herd. Therefore women
ring and containing. The separation determines who sell or give milk, for instance, keep a little of
the containment of the relation. In her study of it for themselves as the sacred portion which
the Buriat living in the Bachireet district (East contains the accumulative fortune of their ani-
Mongolia) Empson uses the ideas of separatiormals (Empson 2002: 138).

and containment ohishigto think abouttheway — The explanation given by a Buriatinformantto

amother maintains a relationship with her child gmpson (2002: 139), in order to clarify the notion

ina patrilineal kinship system. The mother keeps f hishig also re"ects the DErwod view:

some hair and the umbilical cord of her child

Engden In .the family chest. As Empson (2007b: imagine a brick building. If you take just one brick

) says: out, the whole building might fall down. You may

The umbilical cord is both an actual part of a try to “nd a single brick you can take so that the
person achieved through separation and an  building still remains. Maybe in your whole life
expression of arelationship that, through separa-  you cannot “nd this brick, so instead you take
tion, can reappear: its containment is achieved precautions. You decide not to take a whole brick
through departure, but it remains in order to out but just scrape away a little at a time from
allow for the possibility of return. di erentbricks. Inthis way you ensure you always

The umbilical cord and the hair accounts for keep alittle back in order to maintain the whole:
the mother-child relationship. The separation 't™May contain the fortune.
allows the containment of the relationship under ~ Keeping thehishigof the cattle before the sale
another form. Similarly, in the context of hun- is & way to retain the inalienable part of it, the
ting, the sharing of the prey determines the part which guarantees the familyes prosperity.
future relationship between the hunter, Tsagaan This practice makes cattle an alienable commo-
Aav and the other hunters. It can be argued that dity. In both contexts, hunting and herding, the
the separation of the game through the sharing concept otishigdoes not change in content but
actualizes the e ects of the consumption of the in form. Although the hunting fortune is not
hishgiin mahand vice-versa. These e ects are thedirectly produced and is not transmitted like the
guarantee of successful hunts. The sharing profortune ofthe herd, this notion can be quali“ed in
duces e ects which are appropriated, contained both cases as a potential of growth and multipli-
by the hunter. He must share the meat in order to cation ensuring the well-being.
keep thehishig which involves three types of  The “ve main organs which are eaten with the
relationships: “rstly, the relationship with the innards are also considered to be endowed with
environment (he must know where theishigis),  hishig the liver, the lungs, the intestines, the
secondly, the relationship with other persons, heart, and the kidneys. They are considered as
which involves a politics of sharing, and thirdly, the “ve mostimportant organs in the body of the
the relationship with oneself, which implies an sheep. The innards are considered to be the best
ethical attitude. In connection with herding these part, deej According to Tsetsegbal, a herderes
three forms of relationship are also presentinthe wife: ZWe have to o er the innards to other

... ifyou want to understand what fortune means,

management ohishig people in the same way as we o er sweets and
) biscuits. When we kill a horse or a cow, we can
Herding also o er the vertebraes. The innards were o e-

In summer a family decided to sell some cattlered to neighbours without any kind of kinship
so as to have some cash. Before the sale they toottistinction. According to Tsetsegbal, if neigh-
atuft from the goates wool which they putinabag bours are o ered innards of an animal, they
containing thehishigof the family. The contain- should give innards themselves when they kill a
ment of fortune insures the well-being of the sheep. So sharing onelshigis not only an act of
family, the prosperity and the growth of the generosity, but also a necessary condition to
cattle. According to Empson, that fortune resides receivehishig The sharing ensures the produc-
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tion of the e ects of hishig the growth of well- So the merit deriving from the disinterested
being. It separates in order to contain. giftlocatesthe person atthe heartofavirtualand
As far as herding and hunting are concerned, MPersonal cosmic web of gifts. As a centre, the
we can observe the same constitutive tensiorﬁers.on. is the giver as well as the receiver, the
between sharing and containing. The rela-P€9inning and the end of a causality chain that
tionship between the sharing and the contain-d€PIOYS its e ects into atemporally and spatially

ment of fortune is one of meritbuyanAccording Undetermined network. The gift triggers the pro-
to Chabros (1992: 156): cess of e ectuation of the causality chain, and the

_ 8 y o hope forhishig The obtaining ohishigsanctions

In its sense of Zgood fortune- or Zbene“tkesig  the successful maintenance of a balance between

occurs frequently in the compountuyan Kesig  the minimum sel“shness of containment and the

}’;]"ttgntg?yst?]rgié?gznr'gg{eﬁﬁﬁoﬁé’ﬁyrﬁgwsaﬁ’ ', maximal altruism of the sharing, allowing the

occasionally occurs on its own in the same sense. m(s)ﬁ'gtsopiizl2%3%%??&?&%’8& ;%?2,%2?;%’%

Explicit or not, the causal relationship moral status of a person, which depends on his/
betweenhishigand buyanis interesting to ana- her capacity to manage the tension between the
lyse. The merit, contrary tchishig is not some-  containment and the dispersion difiishig This

thing you receive, but something you producejdeology is at work in the ritual of consecration of
through actions considered to be egoode or ingn animal.

keeping with a moral norm. The termbuyan .

hishiginvolves a voluntary production of merit 3. Consecration

which is rewarded by obtainingishig Thehishig In Inner and South Asia (Stépano 2011: 175-
involves voluntary and non-voluntary actions 202, Holler 2002: 207-226, Heissig 1980, Ferret
(producing and obtaining). Sharing onees2009), the ritual of consecration consists in
hishig produceserit, whichinduces potentialof renouncing any form of exploitation of a herd
situation or silenttransformations (Jullien 2009) animal. It must not be killed. In Mongolia, a
that are necessary conditions to obtain andhorse, a male goat, a male sheep or a bull can be
contain the potential of growth under another consecrated. The consecration is a meritorious,
form. The interwoven relationships between the buyantaj action. The animal is o ered to a divi-
voluntary and the involuntary highlight the nity in order to obtain its protection and, corre-
notion of meritas there cannot be a production of latively, good fortune, hishig. The consecra-
merit without an external moral order which tion separates to contain as well.

constitutes it and demands its production. Among the Dorvéd, the animal is chosen accor-

To constitute oneself as a moral personding to its colour. The colour can vary from a
implies giving, butthe e ect of the gift (obtaining family to another but the favorite colours are the
hishig always remains uncertain. As an infor- White for the male goat and the male sheep, the
mant says: grtTIy f%r] the h'OI’S(IE and F[heI black %r the redI forI'E[h_e

Itis not like we are one hundred per cent sure that u € anmal must aways be a mage. 1 IS
we are going to receivbishigbegause we shared q_uall (_ad as h||mprt0|, a term that refers to its
our hishig Nevertheless, we are quite sure to Nigh vital potential.

receive some, but we do not know whenandfrom  During the consecration, a lama (Buddhist
whom. Thehishigcan come from anywhere, not  priest) is invited in the yurt. He reads a religious
automatically from the person to whom we gave book, burns juniper and turns around the animal

hishig clockwise. Afterwards, the owner burns juniper
The same attitude to the gift has been observedand turns around the animal in his turn. The
by Laidlaw (2002: 53) among the Jains: animal is calledsetey meanings that silk ribbons

Making adan [free gift] is meritorious, an act of are gftached to its ears. It is also callesetertei .
punyzor goodkarmaAs such, itis expected, by an mal, Zcattle with r!bbons-. The cpnsecrated ani-
entirely impersonal process over which no one Malpastures onwith the other animals and every
has any in"uence, to bring its own reward, 9th, 19th and 29th of the lunar calendar the
although one cannot know when or in what man- herder burns incense around the animal. A stran-
ner the resulting good fortune will come. ger or a woman cannot touch it otherwise the
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hishigwould go away. Its hairare never cutforthe  In doing so, the owner diminishes or avoid the
same reason. thefts, the losses and the attacks of wolves. The

Theseteris branded like the other animals of live o eringthus becomes arelic. For Lars Hgijer,
the herd. When the consecrated animal is aWho paid attention to the seteramong the
horse, only the father and the son of the family Darhad Mongols in north Mongolia, there are
canmountit. The saddle and the stirrups are kept €conomic and historical reasons for this practice.
near the domestic altar in the male side of the During the socialist period, the herds were col-
yurt. The animal is thus closely linked to the lectivised and people were not allowed to conse-
patrilineal descent as it is transmitted from Ccrateananimal. Aperson couldrealize adrawing
father to son. It is castrated. Its testicles are or a statuette of thesetewhich was kept secret.
eaten, those of the horse are attached to its tailA mantra, a Buddhist prayer, chosen in relation
and fall when they are dry. They are not used.to a particular divinity was inscribed at the back
Sometimes, they can just be thrown away. Theof the picture (Hgjer 2004: 165). Itis still the case
castration makes the animal unique and expresnowadays. The ritual image combines iconicity
sesthe willto renounce the possible bene“ts fromwith indexicality (Severi 2009: 26). We can argue
the o spring of the herd. that the invisible prayer actualizes the e ect of

When thesetebecomes too old it is deconse-the drawing which is the connection between the

crated and another animal is consecrated. The®Wner and a transcendent spirit, and correlati-
formersetecanbe eaten. Ifitis stolenthe divinity VelY, the e cacious channelling of the "ow of
to which it was o ered withdraws its protection Nishig The interaction between the text and the
and the hishigof the family goes away. It has a drawing generates an e ect of embedding of
metonymic function, it is the part that stands for iconicity and indexicality. The drawing localized
the whole. Theseteiis sometimes compared with inside a demonstrative “eld ... the domestic altar
a yurt that protects the people who live in it. ... does not only imply a visual e ect but also an
So, to own asetemay be a source of worries enunciation act actualized uniquely through the

That is why a herder may decide not to attach Bumag tﬁ'ggt as the mantra remainshidden
ribbons to his animal. He will rather make a €N ? rawing. )
picture or even awooden statuettefitandplace ~ Inthe picture, we generally “nd elements posi-
the picture or the statuette on the domestic altar tively considered. Theseteris surrounded by
in the northern side of the yurt. Anybody without mountains and green pastures, and is localized

distinction of status, who is gifted in drawing, can under the clouds, the sun and sometimes the
draw the animal. moon. It stands in front of a table on which an old

tea pot, a butter lamp used to propitiate the
divinities, and a pot of burning incense are loca-
ted. Interestingly, the horse comes from the right
to the left and so reproduces the trajectory of the
sun, which is also the direction in which the
fortune is attracted. According to Batsukh, a
lama who sometimes realizes drawings séter
ZThe mostimportant is the presence of the above
mentioned elements in the picture. Notwithstan-
ding the quality of the drawinge. The assemblage
of the elements is more important than their
iconographic forms?

The drawing seems to gather all the disparate
elements which are necessary to maintain the

[ Photo by Lars Hgjer (2004: 168) |

10 Although the realization of the drawing does not have to

meet any constraining and collectively shared aesthetic

canons, the drawer may express personal aesthetic
9 The analysis will only focus on the ritual image. demands in his/her own work.
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environment in a global state of balance as menargues (2007, 2009: 11-41), the ritual image is
tioned in the “rst section. In the northern partof not a whole of symbols ready to be deciphered
the yurt, which is also the Zhigheste and the mostbut also a system of actions and complex rela-
respected one, the simpli“ed ideal traits of a tionships.

world in miniature are gathered. The earth, the  Fqr the herder, the drawing involves a change
pastures, the sky, the sun and the moon with, i, yisibility. The Dérvéd whom | met had neeter
between them, the mountains and the clouds, theith ribbons. For the herder who decides to have
seter... half animal, half o ering ... backed up byhis animal drawn, theseteris no longer an ano-
the written prayer behind the picture. So, like the nymous member of the herd. It gets a visibility
live animal, the picture becomes a container, aaccessible to any visitor in the yurt. The drawing
catalyst and a vehicle fonishigallowing a centri- reates in the point of view of the visitor a
petal move towards the herder and, conseparticular perception of the owner by recapitula-
quently, connects di erent cosmological levels tjng the relationships that link him to the divinity
made visible rather than represented by the ang to himself. It recapitulates and replicates
drawing. What the picture actualizes and makesnger another form the relationships that link
visible are not only the iconographic traits of the herder and the divinity, and correlatively, the
gured objects but also a particular order of rela- re"exive and ethical relationship generated by
tionships between the elements which constitutethe merit. The drawing actualizes materially the
the natural environment. In other words, the caysality between the constitution of the moral
ritual image actualizes a meta-relationship, that person and the relationship of protection. In
is, a relationship that encompasses other rela-siherwords, it works as a connector-catalyst and,

tionships. The relationship of protection encom- 55 5 consequence, as substituted e ect. As Stra-
passes the relationship of sharing and contai-ther (1988: 182) says:

ning, which are necessary to the induction of
h!Sh'gtlt I'Q.ks mt:ardepenollen; ellemenlts be!ﬁ?' formed outcome of relations magni“ed through

ging 1o dierent cosmological Scales. e replication. These latter are thus doubly revealed,
drawing metonymically conceals and reveals agihemselves and as themselvesin another form.

Bg:gi c;fr:g esgg?i,;(l)rgc?]gmgz’ \;:\l/ii\ézvr?”o?sgr]\iezéemér Between materiality and immateriality, visibi-
environment and continuously transform it. ity and invisibility, the drawing conceals and

This type of relationship to the environment is reveals in the same way as an artifact the inner

: d outer relationships of an individual. It cons-
called Zanalogisme by Descola (2005: 280-32 n : ;
This relational scheme is correlated to a “gura- tutes and refracts like a prism a plural fragmen-

tive strategy that shows simultaneously that tary and partial visual biography of the male

Zl-ensemble des existants est fragmenté en Unﬁg%"?aliﬁfa??ggi ancestors as itis transmitted
pluralité deinstances etde déterminations, etqueil L _

existe toujours une voie par laquelle on pourra To conclude, the visibility of theseteris not
associer certaines de ces singularitése (2010determined by the perception of a visitor. Vision,

a substituted e ect ... is often staged as the trans-

165). in this context, is not only perception, as it has a

) complementary value, which is knowledge. The
Conclusions: the seter and the moral visual e ect of the drawing is not only the Zcap-
person turee of one pro“le of the owner among others,

This article attempted to show the correlation but also a performative act, which is the realiza-
between a particular type of relationship to the tion of what he is, a male and meritoriouguyan-
environment and a mode of “guration. As Severi tai, person.
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Catégorisation de la couleur : entre lsuniversel
et le particulier

Yasmina JRAISSATI
Maitre de conférence Département de Philosophie Université Américaine de Beyrouth (AUB)

Résumé

La discussion sur les facteurs sous-tendant la catégorisation de la couleur seétend sur plus deun
siécle de recherche, et se polarise aujourdshui entre deux positions clairement distinguées : lsuniver-
salisme, préné par la théorie des termes basiques de couleur, selon laquelle les catégories de couleur
se fondent sur des mécanismes perceptifs et cognitifs ; le relativisme linguistique et culturel,
cristallisée autour de Ishypothése Sapir-Whorf, qui soutient que les catégories résultent de lsusage du
langage. Dans la littérature, ces deux possibilités sont traitées comme si elles épuisaient lsespace
logique. Des mécanismes cognitifs et perceptifs, ou du langage et de la culture, seul lsun ou leautre type
de facteur est vu comme une explication possible de la catégorisation de la couleur. Dans ce qui suit,
je montre les limites de cette dichotomie, et, en me basant sur la littérature, suggére queune troisiéme
possibilité logique ne peut pas étre exclue : la catégorisation peut étre due a des mécanismes
perceptifs, cognitifs et linguistiques, culturels a la fois.

Mots-clés
Perception, Catégories de couleur, Relativisme, Universalisme

Color categorization :
between the universal and the particular

Abstract

The discussion regarding the factors underlying color categorization is over a century old. Today,
it polarizes between two clearly distinguished stands: Universalism, o ered by the basic color terms
theory according to which color categories are grounded on perceptual and cognitive mechanisms;
linguistic and cultural relativism, that crystallizes around the Sapir-Whorf hypothesis, which argues
that categories result from language use. In the literature, these two possibilities are treated as if they
exhausted the logical space of possibilities. Furthermore, either cognitive and perceptual mechanisms
orlanguage and culture are viewed like a possible explanation of color categorization. Inwhat follows,
| show the limits of this dichotomy. Taking the literature as a starting point, | suggest that a third
logical possibility cannot be excluded: categorization can be due to perceptual, cognitive, linguistic and
cultural mechanisms, at once.

Keywords
Perception, Color, Categorization, Sapir-Whorf, Relativism, Universalism

1. Introduction catégorie « pomme » a travers le temps et

Nos catégories sont constitutives de notrel*€space. Dans le cas de la couleur, la question
pensée. Nous ne mangeons jamais la mémée comment nous parvenons a déterminer
pomme deux fois, mais nous sommes en mesuréextension de la catégorie « bleu » par exemple
de déterminer que ce fruit, dont la couleur, la est deautant plus pressante. Contrairement au
texture et la saveur varient, appartient a la cas des fruits, qui sont des entités discretes,
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la description physique de la couleur en fait blanc, au bout de la chaine de lévolution de
un continuum. Nos impressions de couleurlsespéce humaine.
résultent de leinteraction des longueurs deonde Ceest en réaction & un tel universalisme que le

de la lumiere, avec des surfaces ayant des prorelativisme linguistique et culturel voit le jour,

priétés de re”ectance spéci‘ques, avec notresoutenu par Franz Boas (Boas, 1938). Son argu-
appareil perceptif. Les longueurs deondes, lesment est que race et culture sont deux phénome-
stimuli ultimes de notre impression de couleur, nes indépendants. Par conséquent, une culture
varient de facon continue. Et pourtant, notre moins avancée technologiquement et moins
rapport cognitif & la couleur est typiquement sophistiquée neindique pas une race elle aussi
discontinu. Nous nommons les couleurs desnoins développée. De plus, culture et langage

objets de facon quotidienne, et distinguonssont des outils au service du besoin dsune popu-
méme certains objets entre eux en fonction delation. Les sociétés vivant dans dsautres environ-

leur couleur. Si la discontinuité de la couleur N€éMents, avec d-autres structures sociales, ont

neest pas dans le monde, comment expnquefi‘autres besoins. Ainsi, les cultures et les races
notre rapport discontinu a la couleur? La "€ pel_Jvent”etre ordonnées sur une ligne évolu-
réponse a cette peut suivre deux directions_ tionnaire. Elles sont di érentes, et donc incom-

. . AR P mensurables.
Puisque la discontinuité de nos catégories de

couleur neest pas dans le monde percu, elle est Whorf, éleve de Boas, ainsi que de Sapir
donc issue du sujet percevant. Soit elle résulte dfdopte ce relativisme culturel et linguistique, et

nos mécanismes perceptifs et cognitifs, univer-& développe. Non seulement les langues et les
cultures sont di érentes et incommensurables,

sels, soit elle résulte de notre langue, particu- : S . o )
lidre. prodU|sant_(J[es catégories Ilngu[quues Spéci“-
_ o gues aux di érents besoins des di érentes popu-

La question spéci‘que du rapport entre |ations, mais la langue fagonne a son tour la
langage et perception remonte au moins aupensée, et plus généralement les capacités intel-
dix-neuvieme siecle. Pour les chercheurs deéectuelles, telles que la perception (Whorf, 1956).

cette époque, l~absence de terme pour « bleu ¥n cela consiste Isidée centrale de Ishypothése
dans le grec antique des eécrits homeériquessapir-Whorf.

(Gladstone, 1858), ou dans le sanskrit des Appliquée au cas de la couleur, lshypothése

hymnes Veda (Geiger, 1880), comme so ) . : L
a)t;sence dans I(a Igngue des) insulaires d apir-Whorf impligue donc deux choses distinc-
es:

Torres Straight, en Nouvelle Guinée (Rivers, o o
1901), indique lsinsensibilité de ces populations - La catégorisation de la couleur est déterminée
au bleu. Dans ce contexte théorique, lalangue est Par le langage

le seul moyen deaccéder a leesprit de leétre ... Les catégories de couleur déterminent la per-
humain. Langue et culture sont étroitement ception de la couleur

lices a leesprit et au cerveau. Une culture En 1969, Berlin et Kay publient une monogra-
dite primitive, ou qui ne présente pas les mémesphie qui apporte un nouveau rebondissementala
avancée technologique et sophistication que celléttérature sur la catégorisation de la couleur
de Ishomme blanc de IsEurope de leouest, eqiBerlin & Kay, 1969). En se tournant vers leurs
primitive parce que leesprit et le cerveau prédécesseurs tels Rivers, ils reconnaissent que
desquels elle est issue sont primitifs, ceest-a-diréa catégorisation de la couleur est universelle, et
gueils neauraient pas atteint leur plein déve-non pas relative aux langues et cultures. Mais
loppement (Gobineau, 1853-1855). A learriereeontrairement a leurs prédécesseurs, Berlin et
plan de cette approche de Ishomme, de se&ayreconnaissentégalementavec Boasquerace
capacités cérébrales et perceptives et de leuet culture sont deux phénomeénes indépendants.
relation a la culture, est un universalisme Ainsi, bien que certaines populations neaient pas
Européocentriste. Lehomme est un étre univer-de terme pour « bleu », cela nsimplique pas que
sel, en développement. Toutes les races humaleur systéme perceptif ne soit pas pleinement
nes sont vouées a achever le méme accomplissévolué, ni queils ne pergoivent pas cette couleur,
ment culturel que celui atteint par lshomme mais plutbt que leur lexique neest pas aussi
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évolué que celui deautres cultures. Berlin et Kayture, (c) les mécanismes perceptifs ainsi que la
proposent donc que la catégorisation de la coulangue et la culture. Dans ce qui suit, je voudrais
leur est bien universelle, dans la mesure ou ondémontrer que les résultats de la littérature
retrouve les mémes catégories a travers lesxistante ne peuvent pas exclure cette troisieme
cultures. Cependant, ce lexique de la couleuwvoie.

évolue. Et cette évolution du lexique explique - .
pourquoi a certaines cultures manquent certains2: -€S limites du relativisme
termes de couleur. Berlin et Kay ssopposent ainsict d€ leuniversalisme

a lshypothése Sapir-Whorf et proposent au Dans leur étude, Berlin et Kay démontrent
contraire : leuniversalité de la catégorisation de la couleur

par une comparaison interculturelle de lexiques.
En se basant sur une dizaine de langues étudiées
o ) : sur le terrain, et sur des données ethnographi-
... Les catégories de couleur ne déterminent pas la ques sur plus de soixante-dix langues, la théorie

perception de la COUIeur_ ) des termes basiques argue queil existe au plus

Dans les 40 ans qui nous separent de lagnze termes basiques de couleur (Berlin & Kay,
publication de cette monographie, la recherchejggg). Certains lexiques, moins développés que
sur Ia Catégorisation. de la couleur a d_'abord étéjgautres’ ont moins de termes. Cependant, tous
dominée parlathéorie des termes basiques (Kayjes |exiques au méme stade dsévolution, ont les
2002 ; Kay, 1975; Kay, 1999 ; Kay & Berlin, mames catégories de couleur, et par conséquent,
1997 ; Kay et al., 1991 ; Kay & Kempton, 1984 ;qes partitionnements similaires de leespace des
Kay & McDaniel, 1978 ; Kay & Regier, 2006 ; Kaycouleurs. Une langue de stade 1 comporte 2 caté-
& Regier, 2003 ; Kay & Webster, 2005 ; Kay & gories basiques, « noir » et « blanc ». Une langue
COOk, 2005) Dans \|eS dix _demlel’es annee.%e stade 2 en Comporte 3’ « noir », « blanc » et
cependant, Ihypothese Sapir-Whorf de relati« rouge ». Ainsi, a chaque stade de I-évolution,
visme linguistique connait un regain de popula-émerge une nouvelle catégorie dans un ordre
rité, soutenu par des résultats expérimentaux spécique. Aprés « rouge », émergent « jaune »,
robustes concernant la deuxieme these, celle d& vert », « bleu », puis « marron », « violet »,
lsin"uence des catégories sur la perception de la, orange », « rose » et « gris ».

gggfgréﬁég?tklg :} alé,og(é()ISKaFragr:k}lér;n?t ,[%IH La thése universaliste est renforcée par une
1984 - Roberson et al.. 2000 - I%oberson pet al étude étendue des lexiques de couleur : le World
2008 - Siok et al.. 2009 Tan et al. 2008 :Color Survey (WCS,http ://http ://www.icsi.be-
Winawer et al 2067) ' " 'rkeley.edu/wes/) qui  recense aujourdehui
& ' 110langues de pays nonindustrialisés. A travers

Comme en témoigne I+histoire de la rechercheces 110 langues, on retrouve les mémes régula-
sur le rapport entre culture et perception, le rités (Cooketal., 2005). De plus, les points focaux
debat est fortement polarisé. Si aujourdehui uni-des catégories, ou meilleur exemple des catégo-
versalistes et relativistes convergent quant aries, sont eux aussi universels. lls sont pris alors
Isin"uence plusieurs fois observée de la culturepour structurer les catégories.
sur la perception, ils divergent encore sur ce qui,  pgs e départ, le dé* principal de la théorie des
initialement, détermine les catégories. Les rela-yormes basiques, au-dela de démontrer leuniver-
tivistes soutiennent que les catégories résultentg,jitg de la catégorisation, a été de leexpliquer :
exclusivement du langage, méme s-ils reconnaigsgrquoj les catégories sont-elles universelles ?
sent quelques contraintes perceptuelles minimapgrquoi émergent-elles dans cet ordre spéci‘-
les. Les universalistes soutiennent que les catéqye > Depuis 1969, les défenseurs de lsuniversa-
gories résultent exclusivement ~de nOSjisme ont soutenu que les catégories de couleur
mécanismes perceptifs, méme si  certainesajent universelles, parce queelles étaient direc-
in"uences extérieures sont admises. tement fondées sur nos mécanismes perceptifs

Pourtant & la question de queest-ce qui déterde bas niveau (Kay & McDaniel, 1978). Plus
mine la catégorisation, il existe trois réponses précisément, la proposition était que les points
dans lsespace logique, non pas deux : (a) Lefcaux, aussi appelés prototypes, étaient fondés
mécanismes perceptifs, (b) la langue et la culsur les couleurs pures de Hering, queon considé-
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rait alors résulter de leactivité des cellules a gage. Alors que les universalistes soutiennent
opposition chromatique dans le corps genouilléque la couleur x est appedé« C »parce queelle
latéral, au bout de la “bre optique (Rosch, 1972 ;appartient a la catégorie C, les relativiste sou-
Rosch, 1972 ; Rosch, 1973 ; Rosch & Oliviertiennent la thése contraire selon laquelle la
1972 ; Kay & McDaniel, 1978). Ainsi, « noir », couleur x appartient ala catégorie C parce queelle
«blanc », « rouge », « jaune », « vert » et « bleu est appelé « C ».Ceest parce que certaines
sont des couleurs primaires qui émergent gra-couleurs sont nommeées « rouge », queelles sont
duellement dans le lexique, et sont fondées surcatégorisées ensemble sous « rouge ». Seul
les réponses neuronales deun certain type ddeusage des termes de couleur expliquerait pour-
cellules. « Orange », « rose », « violet », « gris §u0i nous partitionnons leespace des couleurs de
et « marron », seraient des couleurs complexesa fagon dont nous le partitionnons. La seule
résultant du mélange des couleurs primaires. contrainte perceptuelle, est que nous catégori-

A partir des années 1990, cette approche es ons ensemble des couleurs qui sont similaires.
cependant fortement mise en cause. Non Se“'efi|%i;ag?eguos”eetngegelétcr?;?n;Eﬂgr?aﬁﬁzseggﬁg'
ment on observe certaines disparités entre les. : . : Jaun
langues dans la localisation du point focal inclure aussi des échantillons verts qui se trou-

(Regier et al., 2007), mais en plus, la théorie devent entre jaune et bleu dans notre espace per-

la vision de la couleur sur laquelle s-appuyait |aceptuel. Cependant, ce qui détermine leextension

théorie des termes basiques est révisée : |éje «vert », de « bleu » et Qe « jaune », ce qui fait
perception des couleurs pures de Hering ne peuflU€ Nous tragons la frontiere entre « bleu » et

atre expliquée par lsactivité des cellules a oppo’ Vet » 1a ou nous la tragons, est notre usage du
sition chromatique, mais par des mécanismes a"92ge-

corticaux pour lsinstant non identi“és (Abramov ~ Ainsi, comme Boas avant eux, les relativistes

& Gordon, 1997 ; De Valois & De Valois, 1993)0u néo-Whor“ens, soutiennent que les catégo-
En deautres termes, lsexplication de la catégorifies de couleur sont fonction des besoins deun

sation pronée par les universalistes pendant plusgroupe donné, et ne sont pas fondés sur des
de vingt ans see ondre. mécanismes perceptifs (Davido, 2001 ; Davi-

Ainsi, au début des années 2000, non seulego etal., 1999). Etant donné que les besoins des

- 2 : . -~ ~di érentes communautés linguistiques et cultu-
ment la deuxieme these universaliste est rejetée ; guistiq
. PO ; PRI elles varient souvent, les catégories de couleur
étantdonné queil semblerait que les catégories d arient elles aussi. Cependant, les données eth-
couleurs determlnent la perception qle la COUIeur,nographies du WCS ne permettent pas de
comme le suggérentles nombreux résultats expé-

fimentaux cités olus haut. mais en plus. contra la conclure aussi simplement a la variation inter-
- (€S plus ' N pius, culturelle dans la catégorisation de la couleur.
premiere these universaliste, rien dans notre

; R ; Admettant que la thése évolutionnaire soit reje-
connaissance actuelle du systeme visuel ne pe

fee, et gueune langue qui partitionne leespace des

met de soutenir que les catégories de couleurcouleurs en 5 catégories est simplement di é-

sont détermineées par Nos mecanismes Percefignie doune langue le partitionnant en 4 catégo-
tifs. ries, et non pas plus développée, comment expli-
Avec lsobservation de Isin"uence du lexiquequer que deux langues di érentes, comportant
sur la perception et la modi“cation de la theorie toutes deux 5 catégories basiques, partitionnent
de la vision de la couleur, Ishypothese Sapir{esespace des couleurs de la méme fagon ?
Whorf connait un regain important. Le fait qué | o5 gonnges du WCS suggerent que le rejet de
la perception de la couleur puisse étre in"UeNcee oy plication universaliste de la catégorisation

par le lexique suggere que les catégories dggion |aquelle les catégories de couleurs sont

couleur ne sont pas innées, et que par Conségpndées sur les mécanismes perceptifs de fagon
quent, la catégorisation de la couleur ne peut pasyjrecte, neimplique pas que la thése relativiste
etre expliquée par un fondement simple Sur n0Sgg|on [aquelle les catégories de couleur résultent
mécanismes perceptifs. du langage, soit vraie. Si tel était le cas, une telle

La suggestion des relativistes est que les catérégularité inter-linguistique neaurait pas pu étre
gories de couleur sont déterminées par le lan-observée.
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3. Les limites du nouveau modele objets les plus dissimilaires entre eux. Etant
universaliste donnée leirrégularité de lsespace perceptif des
Face a ces nouveaux dé“s, mais forts descouleurs, un nombre limité de catégories opti-
données du WCS, les défenseurs de lsuniversdl@les sont possibles. Ainsi, lsirrégularité de
lisme dans la catégorisation de la couleur, pro-*€Space couplée de notre capacité a optimale-
posent un nouveau modele de catégorisatiofN€Nt catégoriser menerait a la catégorisation
(Regier et al., 2007). Ce neest pas que les catéghniverselle de la couleur.
ries de couleur soient fondées sur des mécanis- Dans leur étude, Regier et al. testentle modéle
mes perceptifs de bas niveau, identi“ables. Maisproposeé de facon arti“cielle. Un algorithme de
dans notre expérience de la couleur, certainescatégorisation est proposé, qui catégoriserait
couleurs sont perceptivement plus saillantes qudeespace de fagon optimale, en se basant sur les
deautres (Kay et al., 1997 ; Guest & Laar, 2000 yrapports irréguliers de similitude a travers
Sturges & Whit“eld, 1997 ; Boynton & Olson, l*espace des couleurs. En se servant de cet
1987). algorithme, on produit des systemes lexicaux

Notre espace des couleurs estirrégulier (Jame@'t CI€ls a 3, 4 et 5 catégories. Les systemes

son & DAndrade, 1997). Notre seuil de sensibil€xicaux obtenus de fagon arti“cielle sont trés
lité aux variations de longueurs deonde, varie enS|m|Ia|res aux systemes lexicaux naturels, com-

fonction des régions du spectre. En résultat de laPCrtant 3, 4 et 5 catégories (Regier et al., 2007).
structure de nos cones L, M et S (pour « long » C€ résultat est pris pour con‘rmer lshypothese :
« medium » et « short » respectivement, en@régularité de la catégorisation résulte de l+inte-
référence A la sensibilité maximale aux lon.aCtion entre une capacité de catégoriser opti-

gueurs deondes longues, moyennes, et courtesjiialement et leirégularité de I-espace perceptif.
les courbes de sensibilité¢ des cones L et M se Ceé modele universaliste de catégorisation
superposent partiellement (Churchland, 2007 ;Semble prometteur, mais il demeure limité. Seu-
MacAdam, 1942). Cela implique que le systémées les six premiéres catégories de la seéquence
visuel humain est moins sensible dans les€volutionnaire ontété produites par lealgorithme
régions vert-bleu, que dans les régions rouged_e Catégorisation, Iaissan:[ouyerte Iaque§tion de
jaune-vert. Les seuils de sensibilit¢ sont plussi les cing dernieres catégories de la séquence
élevés dans les régions vert-bleu, que dans legvolutionnaire seraient elles aussi produites de
régions rouge-jaune-vert. Leirrégularité de notrela méme facon. Cette discrimination entre les six
espace perceptue| |mp||que que les rapports d@remieres categories et les cing (:_Ie(nleres neest
similitude entre les couleurs pergues ne sont pag?as surprenante. En e et, dans la littérature, les
homogeénes a travers le spectre. Dans les région§tudes pronant une approche universaliste de la
ou le systéme visuel a des seuils de sensibilit€atégorisation distinguent souvent les six pre-
plus bas, de petites variations dans lsinput sontmieres couleurs (blanc, noir, rouge, jaune, vertet
percues comme plus grandes que des variationleu) des cingderniéres (orange, rose, gris, violet
de méme magnitude dans les régions du systém&t marron), arguant que les six premieres sont
visuel ol les seuils de sensibilité sont plus élevésperceptivement plus saillantes (Guest & Laar,
Ces régions ot la sensibilité est accrue sont dite2000 ; Sturges & Whit“eld, 1997 ; Boynton &

« perceptivement saillantes », dans le contexte d!son, 1987). Selon cette suggestion, il y aurait
nouveau modeéle universaliste. une di érence qualitative entre les deux ensem-
A elle seule la saillance perceptuelle ne su't bles de couleur. Mais comme nous le verrons plus
L . .. pas, cette discrimination entre les deux ensem-
cependant pas a rendre compte de la regulantebI d | la b de | il
de | L insi_ | del . bles de couleur sur la base de la saillance per-
e la catégorisation. Ainsi, le modele univers ceptive est problématiaue
liste de catégorisation de la couleur propose, sur P P que.

la base de lsobservation de plusieurs types del. Une alternative

categories perceptuelles, l-existence deun meca- pans |eur étude de 1969, Berlin et Kay dé“-

nisme cognitif de catégorisation optimale. nissent les termes basiques sur la base de huit
Leobservation de catégories perceptuellesritéres, dont les quatre premiers sont les plus

dévoile que les catégories regroupent les objetemportants (Berlin & Kay, 1969) : (i) ils sont

les plus similaires entre eux, et séparent lesmono-lexemiques ; (ii) leur extension neest pas
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incluse dans celle deun autre terme basique ; (iiilaccompagnée dsune contrainte perceptive. Plus
ils ne seappliquent pas a une classe restreintegprécisément, dans la littérature, il est suggéré
deobjets; (iv) ils sont psychologiquementque la saillance psychologique deun terme et
saillants. De ces quatre criteres, seul le dernierdeune catégorie est causée par la saillance per-
est absolument incontestable et incontesté. Deceptuelle des couleurs queelle regroupe (Guest &
plus, des huit critéres proposés, seul celui de laLaar, 2000 ; Sturges & Whit“eld, 1997 ; Boynton
saillance psychologique est utilisé a travers les& Olson, 1987).

di érentes études anthropologiques et psycholo-  v;4is cette suggestion estaussilimitée. Dans la
giques (Berlin & Berlin, 1975 ; Hage & Hawkes, joqre oy touéq?es termes basiques de couleur
1975 ; Hays et al., 1972 Pollnac, 1975 ; Ma, gontggalement psychologiquement saillants, par
1990 ; MacLaury, 1991 ; Stanlaw, 1997). Enggition, les six premiers termes de la séquence
e et, contra(i), il a éte souleve que dans certaines, oy tionnaire (« noir », « blanc », « rouge »,
langues, aucun terme de couleur neest MONOz 5 ne 5, « vert », « bleu ») autant que les cing
lexemique. Dans deautres cas, un vocabulaire daerniers « Marron », « orange », « rose »,

couleurriche ttmoigne deun certain niveau d-abs;, violet », « gris »), comment expliquer la

traction, méme si ces termes seappliquent a UN& 12 nce psychologique de ces derniers, qui ne

classe restreinte d-objets, ce qui s=oppose a (il aiant pas aussi perceptivement saillants que
En“n, le critére (ii) présuppose la notion de |

h f X . .Jes premiers ?

sterme basiques queil est justement censé dé“- = . R

nir (pour une critique de la dé“nition opération- ~ Ces dernieres considérations souleve au

nelle des termes basiques voir : (Hickerson,Moins trois questions : Queest ce que la saillance

1971 ; Kuschel & Monberg, 1974 ; Crawford,Psychologique ? Queest ce que la saillance per-

1982 : Lucy, 1997 ; Saunders & Van Brakel,ceptuelle ? Si la saillance psychologique de cer-
1997 ; Lyons, 1999). taines couleur est expliquée par leur saillance
En résultat, les termes et catégories basique§erceptuelle exclusivement, comment rendre
’ A compte de la saillance psychologique des cou-
ne sont que des termes et catégories de COUIe“Lreurs Ui ne sont pas. ou moins. berceptivement
qui sont psychologiqguement saillants ... C'eSt‘géillar?tes P bas, P P
dire que ces termes viennent les premiers a o ) o
leesprit, et queils ont une référence stable & Alalumiere de la littérature existante, j«aime-
travers la communauté linguistique (Berlin & rais proposer que le terme « categorie de cou-
Kay, 1969). leur » est bien caractérisé par sa saillance psy-

Cependant, prise seule, la saillance psychologhmog'que' Un terme de couleur dénate une

gique ne su t pas a garantir leuniversalité de la catégorie de couleur si des échantillons de cou-

catégorisation. En e et, la saillance psychologi—Ieur appartiennent a une catégorie donnee, de

qued-untermeetd-unecatégoriedecouleurpeufta(;On psychologiquement saillante. Dans la

trés bienrésulter de lsin"uence de facteurs exter-g;]eoslg“ie 3: ”sgi?t prlggjg:g qglf)rlsa IS;”rI%Ti((:)en pjé/-
nes, tel lsusage. Il est tout a fait envisageable Jq 9 '

queun terme non basique de couleur soit psychoS catégorie de couleur » est elle aussi graduelle.

logiguement saillant pour un expert, tel un his- Ainsi, une catégorie est dit? psychologiquement
torien de leart, ou méme un artiste. La critique de Sallante, dans la mesure ou un terme de couleur

la dé“nition opérationnelle des termes basiquesY "€fére de facon cohérente et consensuelle.
de couleur dévoile les limites de cette notion, et Pour ce qui est de la notion de « saillance
sa dimension ad hoc. En e et, si les termes perceptuelle », elle est récurrente dans la litté-
basiques de couleur sont simplement des termesature, mais neest généralement pas dé*“nie (voir
psychologiquement saillants, et étant donné quepar exemple, Rosch, 1973 ; Sturges & Whit“eld,
la saillance psychologique est une notion gral1997, et Jameson & Alvarado, 2002 pour une
duelle, quelle estla limite entre un terme basiquediscussion de cette notion). Seuls Regier et al.
et un terme non basique ? Comment décider dyour qui cette notion joue un rble central la
seuil au-dela duquel un terme neest plus considé“nissent sur la base de la similitude : sont
déré basique ? Pour cette raison, pour les unisaillantes les couleurs dans les régions du spec-
versalistes, la saillance psychologique doit étretre ou les rapports de similitudes sont étroits, en
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raison des seuils bas de sensibilité dans cettduel. La notion de saillance perceptuelle référe
région (Regier et al., 2007). tant a quelgue chose de déterminé par la struc-

Il nous su ra, dans le contexte de cet article, turé_physiologique de notre systeme visuel
de contraster saillance perceptive et saillance(PERL), 3u~a (Iquelque chose qui est aussi ps;llcho-
psychologique, en notant que la saillance perced®9idue, dans la mesure ou une certaine couleur

tive est plus étroitement liée a lapparence dsuneESt jugeeperceptivement saillante (PERS, et

couleur, telle queelle est expérimentée par un ER2 dans une certaine mesure). Cette approche

sujet percevant, que la saillance psychologiquede la saillance perceptive souligne surtout la

qui est elle liée au systéme conceptuel d.unéagon dont la couleur apparait au sujet, et laisse

personne donnée. La notion de saillance perce ouverte la question débattue de si cette saillance

tive réfere a la qualité perceptive deurmouleur estinnée ou acquise.

donnée, par contraste a la saillance psychologi- . AinSi, une catégorie de couleur est psycholo-
que deunecatégorie giqguement saillante a divers degrés. On observe

. . : gue les couleurs perceptivement saillantes sont
Une couleur peut étre dite perceptivement ganaralement regroupées dans des catégories
saillante pour au moins trois raisons. (PER1) h5 tement psychologiquement saillantes. On
Une couleur est perceptivement saillante quandypserve aussi cependant, que les couleurs per-
elle a des caracteristiques inhérentes qui laceptivement moins saillantes peuvent également
r_endent,salllantes. Les rapports étroits de simi- atre regroupées dans des catégories hautement
litude, résultant de la structure de notre appareil psychologiquement saillantes (le violet par exem-
perceptif, évoques par Regier et al. entrent danspe). Leexistence d-un lien causal entre saillance
cette catégorie. (PER2) Une couleur est expériperceptuelle est saillance psychologique est plau-
mentée comme saillante lorsqueelle est contrassible dans certains cas, mais il ne peut pas étre
tée avec une autre couleur. Ainsi, pour prendregénéralisé a tous les cas. Dans le cas de couleurs
uncas extréme, une tache grise sur un fond blangperceptivement moins saillantes néanmoins
ou jaune est saillante. Les expériences de rechelregroupées dans des catégories psychologique-
che visuelle (Roberson etal., 2000 ; Gilbert etal. ment saillantes, clairement, des facteurs deune
2006 ; Drivonikou et al., 2007 ; Winawer et al., autre nature doivent étre introduits pour rendre
2007 ; Franklin et al., 2008 ; Franklin et al., compte de la catégorisation. Il ne peut étre exclu
2008 ; Roberson et al., 2008 ; Siok et al., 2009 gue certains de ces facteurs soient externes.

Tan et al., 2008) et les e ets pop-out (DeZmura, - ce que le cadre théorique esquissé dans cet
1991) sont liés a cette sorte de contraste. Noteryicle sur la base de la littérature existante et

que dans ce cas, contrairement a (PER1), il n*eskaplie suggere, ceest que les contraintes sur la
pas evident que les e ets pop out ou la rapidit€ 51eqorisation peuvent bien étre ala fois internes
de la discrimination résulte de la structure de (o perceptives) et externes (ou linguistiques et
notre appareil perceptif. (PER3) En“n, une cou- ¢ jyyrelles). Ces di érents types dein’uences ne
leur est plus ou moins perceptivement saillante ot pas nécessairement mutuellement exclusifs
dans notre jugement de combien elle est un boryt peyvent possiblement converger et/ou intera-
exemple d-une catégorie donnee. Ainsi, face a ugir, Une nouvelle ligne de recherche qui promet
objet d-une certaine couleur, une personne dong.atre fructueuse seattacherait & expliquer com-
nee aura plus ou moins de facilité a juger si cetment ces di érents facteurs convergeraient vers
objetestbien «rouge» ... plutdtque, disons, «rogfss  partitionnements assez similaires de
foncé ». Une couleur est dite perceptivementi.espace perceptif a travers les langues. Elle
saillante dans ce cas, si elle est facilement jugégétaillerait aussi plus précisément les contrain-

comme étant un bon exemple de « rouge ». Danfes non perceptuelles intervenant dans la caté-
le cas de PERS, I~apparence des couleurs et legorisation.

mécanismes psychologiques semblent tous deux .

jouer un réle. Il ne seagit donc pas ici de dire queBibliographie

les mécanismes psychologiques neont aucun réle e Abramov, |. & Gordon, J. (1997). In
a jouer dans au moins certains cas de saillanceC. L. Hardin & L. Ma (Eds.), Physiological
perceptive, ni de dire que la saillance psycholomechanisms of color vision. Cambridge: Cam-
gique estindépendante de notre appareil percepbridge University Press.
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e Rosch, E. (1972). Universals in colorlengths, the ultimate stimuli of our color impres-
naming and memory. Journal of Experimental sions, vary continuously. Yet, our cognitive rela-
Psychology, 93, 1-20. tionship to color is typically discontinuous. We
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name color of objects on a daily basis, and eversequence. They are dierent, and therefore
distinguish among certain objects based on theirincommensurable.

color property. If the discontinuity of colorisnot  Whorf, a student of Boas and of Sapir, adopts
in the world, how can we account for our discon-this cultural and linguistic relativism, pushing it
tinuous relation to color? There are two direc- further still. Not only are languages and cultures
tions the answer to this question can take. Givendi erent and incommensurable, producing dif-
that the discontinuity of our color categories is ferent lexical categories speci‘c to the needs of
notin the perceived world, it must then be due to di erent populations, but language in turn sha-
the perceiving subject. Thus, either discontinuity pes thought. More generally, language a ects
results from our perceptual and cognitive mecha-intellectual capacities, among which perception
nisms, or it results from our particular language. (Whorf, 1956). Such is the essence of the Sapir-

The speci“c question of the link between lan-Whorf hypothesis.
guage and perception goes back to the nineteenth  When applied to the case of color, the Sapir-
century at least. For researchers of the time, the Whorf hypothesis implies two distinct claims:
absence of aterm for Zblue« in the ancient Greek ... Color categorization is determined by language
used in Homeric writings (Gladstone, 1858), in . Color categories determine color perception

the Sanskrit of the Veda hymns (Geiger, 1880), |5 1969, Berlin and Kay publish a monograph
orin the languages of the Torres Straight in New 5t |eads to new a development in the literature
Guinea (Rivers, 1901), shows the insensitivity of 5, color categorization (Berlin & Kay, 1969).
these populations to the color blue. In this theo- Following psychologists like Rivers, they
retical framework, language is the only way onecontend that color categorization is universal,
can access to the human mind. Language angnd is not relative to culture and language.
culture are tightly linked to mind and brain. A However, as opposed to their universalist prede-
so-called Zprimitives culture, or a culture that cessors, Berlin and Kay also admit along with
does not manifest the same technological devegoas that race and culture are two independent
lopment and sophistication as the white man of phenomena. Thus, although some populations
Western Europe, Iis said to be primitive becausejack a term for Zblues, this does not entail that
the mind and brain from which it stems are their perceptual system is not fully evolved, or
themselves primitive. In other words, they did that they do not perceive this color. It however
not attain their full development (Gobineau, shows thatthese populationss color lexicon is not
1853-1855). In the background of this approachas evolved as that of otherse. Berlin and Kay
to man, to his intellectual and perceptual capa-therefore o erthat color categorization isindeed
cities and their relationship to culture, is a universal, to the extent that the same categories
Eurocentric universalism. Man is a universal gre found across cultures. However, this color
being in development. All human races arelexicon evolves. And the evolution of the lexicon
bound to reach the same cultural accomplish-accounts for the discrepancies across cultures.
ment than the one reached by white men, at theBerlin and Kay therefore oppose the Sapir-
top of the evolutionary chain of the human Whorf hypothesis and suggest:

Species. ... Color categorization is determined by our per-
Linguistic relativism, defended by Franz ceptual mechanisms
Boas, emerges in reaction to such a universalism ... Color categories do not determine color percep-
(Boas, 1938). Boase argument is that race and tion
culture are two independent phenomena. Conse- In the forty years following the publication of
quently, a technologically less advanced culturethis monograph, research on color categoriza-
and one that s less sophisticated, does not implytion was “rst dominated by the Basic color terms
a less developed race. Further, culture and lantheory (Kay, 2002; Kay, 1975; Kay, 1999; Kay &
guage are mere tools supposed to serve a giveBerlin, 1997; Kay et al., 1991; Kay & Kempton,
populationes needs. Di erent societies living in 1984; Kay & McDaniel, 1978; Kay & Regier,
di erent environments, with dierent social 2006;Kay & Regier, 2003; Kay & Webster, 2005;
structures have di erent needs. Thus, cultures Kay & Cook, 2005). However, in the past decade,
and races cannot be arranged in an evolutionarythe Sapir-Whorf hypothesis of linguistic relati-
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vism has regained some ground. Indeed, severaspeci‘c order. After Zreds, emerge Zyellows,
robust empirical results were published, pertai- Zgreene, Zblues, and “nally Zbrowne, Zpurplee,
ning to the in"uence of lexical categories on color Zorangee, Zpinke and Zgreye.

perception, or claim 2 (Franklin et al., 2008;  The universalist claim is supported further by
Franklin et al., 2008; Gilbert et al., 2006; Kay & gn extended study of color lexicons, the World
Kempton, 1984; Roberson et al., 2000; Robersorep|or Survey (WCS, http://http://www.icsi.ber-
et al., 2008; Siok et al., 2009; Tan et al., 2008;eley.edu/wcs/), which has to this day gathered
Winawer et al., 2007). data on 110 languages from non industrialized
As can be seen from the history of the researchcountries. Across these 110 languages, the same
on the relationship between culture and percep-+egularities are found (Cook et al., 2005). Moreo-
tion, the discussion is extremely polarized. ver, category focal points, or best examples, are
Today, proponents of universalism and relati- found to be universal. They are therefore taken
vism may converge on the repeatedly observedo structure color categories.

in"uence of culture and language on perception,  From the start, the Basic color terms theoryss
but they still diverge on what is supposed to main challenge goes beyond showing that cate-
initially determine these categories. Relativists gorization is universal, and consists in accoun-
argue that categories result exclusively fromting for it: Why are color categories universal?
language use, even if they are willing to ack-why do they emerge in the lexicons following
nowledge some minimal perceptual constraints.thjs constrained order? As of 1978, proponents
Universalists contend that categories result of ynjversalism have suggested that color cate-
exclusively from perceptual mechanisms, evenifyories are universal because they are directly
they acknowledge some external in"uences.  grounded on low-level perceptual mechanisms
Yet, when it comes to the question of what (Kay & McDaniel, 1978). More speci“cally, their
determines categorization, there are threesuggestion was that category foci, also called
answers in the space of logical possibilities, notprototypes, are grounded on Heringes unique
two: (a) Perceptual mechanisms; (b) languagdwues, then thought to result from the neuronal
and culture; (c) perceptual mechanisms alongactivity of the opponent cells in the lateral geni-
with language and culture. In what follows, | culate nucleus, at the end of the optic nerve
would like to argue that the results reported in (Rosch, 1972; Rosch, 1972; Rosch, 1973; Rosch &
the literature do not exclude this third possibi- Olivier, 1972; Kay & McDaniel, 1978). Thus,

lity. Zblacks, Zwhitee, Zreds, Zyellows, Zgreene, and
Zbluee, are primary colors that emerge gradually

2. The limitation of relativism in the lexicon, and are grounded in the neuronal

and of universalism responses of a type of cell. ZOrangee, Zpinke,

In their study, Berlin and Kay show that color Zpurples, Zgreye and Zbrowne, are complex cate-
categorization is universal through a cross-cul-gories, resulting from the mixture of the prima-
tural comparison of lexicons. The Basic colorl€s.
terms theory argues thatthere are atmosteleven  Starting in the 1990ss, this approach is howe-
basic color categories, based on a “eld study olver called into question. Not only are discrepan-
some twenty languages, and an analysis of preeies observed across languages when it comes to
vious ethnographic work on over seventy-eightlocalizing color foci (Regier et al., 2007), but,
languages (Berlin & Kay, 1969). Some lexiconsfurther, the color vision theory on which relied
are less developed than others and have fewethe Basic color terms theory is revised. The
terms. However, all lexicons that are at the sameperception of Heringes unique hues can no longer
evolutionary stage have the same color categdse explained by the activity of the opponent cells,
ries, and consequently, feature the same parti-but by cortical mechanisms that are yet to be
tioning of the color space. A stage 1 language hasdenti“ed (Abramov & Gordon, 1997; De Valois
2 basic categories, Zblacks and Zwhites. A stagé& De Valois, 1993). In other words, the account
2 language has 3 basic categories, Zblackeof categorization that was put forward by propo-
Zwhitee, and Zrede. At every stage of the lexiconesients of the universalism for over twenty years
evolution, a new category emerges, following acollapses.
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Thus, in the early 2000-s, based on the obseraccount for the fact that two di erent languages
ved fact that color categories a ect color expe-that both have 5 basic categories partition the
rience, as suggested by the above mentionedolor space in the same way?

empirical results, the second universalistic claim  The WCS data suggest that the rejection of the
was rejected. Further, the "rstclaim according to pjversalistic account of color categorization
which color categories are determined by per-4¢cording to which color categories are grounded
ceptual mechanisms is also called into quest'onstraightforwardly in perceptual mechanisms,
as nothing in our actual knowledge of the visual 4oes not entail that the relativist claim, accor-
system supports it. ding to which categories result from language
With the observation of the in"uence of lexi- use, is true. If that were the case, such a cross-
con on perception and the modi“cation of color linguistic regularity could not have been obser-
vision theory, the Sapir-Whorf hypothesis ved.
regains some popularity. The fact that color S ) o
perception can be aected by lexicon Suggestss. The |Im|tat|0nS. of the new universalistic
that color categories are not innate, and there-model of categorization
fore, a simple resort to perceptual mechanisms Because of these new challenges, and in light
cannot explain color categorization. of the WCS data, proponents of universalism

Relativists suggest that color categories are0 €r a new model of color categorization (Regier
determined by language. Thus, while universa£t al., 2007). In this model, color categories are
lists argue that a given color x is called Zc.nolonge_r basedon lden_tl“ed IOW-IeveIpercgptuaI
because it belongs to category C, re|ativistsmeChanlsmS. Rather, in our color experlence,
contend the opposite view according to which asome colors are perceptually more salient than
color x belongs to category C because it is calle@thers (Kay et al., 1997; Guest & Laar, 2000;
ZCe. It is because some colors are named Zredsturges & Whit’eld, 1997; Boynton & Olson,
thatthey are categorized together under the label1987).

Zreds. Nothing but our use of color terms can  Our color space is irregular (Jameson &
explain why we partition the color space the way DeAndrade, 1997). The sensitivity thresholds to
we do. The unique perceptual constraint is thatwavelengths variation vary depending on the
only colors that are similar to each other are perceived areas of the spectrum. Resulting from
categorized together. One category does nothe structure of the L, Mand S cones (for Zlonge,
include blue and yellow samplesiifitdoes notalsoZmediume and Zshorte wavelengths respecti-
include green samples that are found betweenvely), the sensitivity curves of the L and M cones
yellow and blue in our perceptual space. Howepartially overlap (Churchland, 2007, MacAdam,
ver, what determines the extension of Zgreens,1942). This causes the human visual systemto be
Zbluee, and Zyellowe, and makes us draw thdess sensitive to the green-to-blue area, than to
boundary between Zblues and Zgreene where wthe red-to-yellow-and-green area. The sensitivity
draw it, is our language use. thresholds are higher in the green-to-blue area

As Boas before them, the relativists or neo-than in the red-to-yellow-and-green. The fact that
Whor“ans, argue that color categories dependOUr perceptual space is irregular means that
on the needs of a given group, and are notPerceived similarities between colors are not
grounded on perceptual mechanisms (Davido ,N0Mogeneous across the spectrum. In the areas
2001; Davido etal., 1999). Given that the needs Where the visual systemss sensitivity thresholds
of di erent linguistic and cultural communities aré low, small input variations are perceived as
vary, color categories also vary. However, theP€ing bigger than variations of the same magni-
ethnographic data of the WCS does not lendtUde inthe areas where the sensitivity thresholds
support to cross-cultural variation. Admitting a'€ higher. The areas where sensitivity is high
that the evolutionary sequence is rejected, and@re said to be sperceptually salients in the context
that a language that partitions the color space ©f the new universalistic model.
into 5 categoriesis simply di erentfrom (andnot ~ However, perceptual saliency is not enough to
more developed than) a language that partitionsaccount for the observed regularity of color
the color space into 4 categories, how can oneategorization. For this reason, the universalis-
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tic model of color categorization suggests, on the4. An alternative
basis of other perceptual categories as well, the

existence of a cognitive mechanism of optimal In their 1969 study, Berlin and Kay de“ne
categorization. basic color terms on the basis of 8 criteria, the

four “rst of which are essential (Berlin & Kay,
1969). Basic color terms (i) are monolexemic; (ii)
their extension is not included in that of another
basic color term; (iii) they do not apply to a
speci“c class of objects; (iv) they are psychologi-
cally salient. From these four criteria, only the

| last one was never questioned. Also, of the eight
criteria, only psychological saliency is used
across anthropological and psychological studies

The observation of perceptual categories
reveals that categories group together items that
are most similar to each other, and separates
items that are most dissimilar to each other.
Given the irregularity of our perceptual space,
only a limited number of optimal categories is
possible. Thus, the irregularity of the perceptual
space coupled with our capacity to optimally

categorize would yield universal color categorl-(Berlin & Berlin, 1975: Hage & Hawkes, 1975

zation. ) ) Hays et al., 1972; Pollnac, 1975; Ma, 1990;
In their paper, Regier et al. test the proposed vaclaury, 1991; Stanlaw, 1997).

model in an arti“cial manner. A categorization Indeed inst (i), it inted out that i
algorithm is o ered, which categorizes the space __ndeed, against (i), it was pointed out that in
some languages, color terms are not monolexe-

in an optimal way, on the basis of irregular >~ In oth ich color lexi testi
similarities across the color space. With the help MIC- !N ONEr CaSEs, a rich color lexicon testi'es
to a certain level of abstraction, even if these

of this algorithm, arti“cial lexical systems featu- : ;
ring 3, 4, and 5 categories are generated. Thderms do notapply to arestricted class of objects,

arti“cially obtained lexical systems and natural &S 0PPOsed to (ii). Finally, criterion (ii) presup-
languages that have 3, 4, and 5 categories partiP0Ses the notion of basic color terms that it is
tion the color space in very similar ways (Regier PréCisely supposed to de“ne (for a criticism of
etal., 2007). This result is taken as a proof of the the denition of basic color terms, see: Hicker-
hypothesis: the regularity of color categorization SON; 1971; Kuschel & Monberg, 1974; Crawford,
is an outcome of the interaction of our capacity 1982; Lucy, 1997; Saunders & Van Brakel, 1997
to optimally categorize with an irregular percep- LYOns, 1999).

tual space. As a result, basic color categories and terms

This universalistic model seems promising, &€ nothing but psychologically salient terms ...
but it remains limited. Only the “rst six catego- thatis, terms thatcome quickly to mind, and that
ries of the evolutionary sequence have beerl@ve a stable reference across the linguistic
generated with this categorization algorithm, coOmmunity (Berlin & Kay, 1969). However,
leaving open the question of whether the 5 lasti@kén on its own, psychological saliency is not
categories of the evolutionary sequence woulcnough to guarantee the universality of catego-
also be generated in the same way. This discrifization. Indeed, the psychological saliency of a
mination between the “rst six categories and the term and of a category may very well result from
“ve last ones is not surprising. Indeed, in the the in"uence of external factors, such as use. It
literature, studies adopting a universalistic IS perfectly imaginable that a non-basic color
stand on color categorization often distinguish termis psychologically salient to an expert, such
between the “rst six colors (white, black, red, as an art historian or an artist. The criticism of
yellow, green and blue), and the “ve last colorsthe operational de“nition of basic color terms
(orange, pink, grey, purple and brown). It is reveals the limits of this notion, and its ad hoc
argued that the “rst six colors are perceptually dimension. Indeed, if basic color terms are sim-
more salientthat the others (Guest & Laar, 2000; ply psychologically salient terms, and given that
Sturges & Whit“eld, 1997; Boynton & Olson, psychologically saliency is a gradual notion,
1987). According to this line of thought, there is where does the limit between a basic term and a
a qualitative di erence between the two sets of non-basic term lie? How can one decide the
color. However, as we will see in what follows,threshold beyond which the term is no longer
this distinction between the two sets of color on considered basic? For this reason, for universa-
the basis of perceptual saliency is problematic. lists, psychological saliency has to be accompa-
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nied by a perceptual constraint. More speci“- rance asitis experienced by a perceiving subject,
cally, it is suggested in the literature that the than psychological saliency, which is linked to a
psychological saliency of a term and category isgiven conceptual system. The notion of percep-
caused by the perceptual saliency of the colordual saliency refers to the perceptual quality of a
they group together (Guest & Laar, 2000; Stur-given color, by contrast to the psychological
ges & Whit“eld, 1997; Boynton & Olson, 1987). saliency of acategory

But this suggestion is also limited. To the A color can be said to be perceptually salient
extent that all basic color terms are equally for at least three reasons. (PER1) A color is
psychologically salient, by de“nition, the “rst perceptually salient when it has inherent charac-
six terms of the evolutionary ~sequence teristics that make it so. The tight similarity
(Zblacks, Zwhitee, Zrede, Zyellowe, Zgreens, andelations, resulting from the structure of our
Zblues) as much_as the last_“ve (Zbrowne,perceptual apparatus evoked by Regier et al. “t
Zoranges, Zpinke, Zpurplee, and Zgreye), how caihere. (PER2) A color is experienced as salient
the last “ve categories be psychologically salientwhen it is contrasted with another color. Thus,
if they are not as perceptually salient as the “rst take the extreme case of a grey stain on a yellow
Six? or white background. Visual search tasks (Rober-

Thus, these considerations raise at least threeSOnN et al., 2000; Gilbert et al., 2006; Drivonikou

questions: What is psychological saliency? Wha€t aI.,l2007; Winawer et aI:, 2007; Franklinetal., .
is perceptual saliency? If the psychologicalzoo& Franklinetal., 2008; Roberson etal., 2008;

saliency of some colors is explained by percep=ioK €t al., 2009; Tan et al., 2008) and pop-out
tual saliency alone, how can we account for the® ects (D*Zmura, 1991) are related to this sort of

psychological saliency of colors that are not, orcontrast. Note that in this case, as opposed to
less, perceptually salient? (PERLY), itis not obvious that the pop-out e ects,

: L . or the speed of discrimination results from our
In light of the existing literature, | would like e centual apparatus. (PER3) Finally, a color is
to propose that the notion Zcolor categorys is mqre or less perceptually salient in our judging
indeed characterized by its psychologicalyoy good an example it is of a given category.
saliency. A color term denotes a color category 'fThus, when looking at an object of a given color,
given color samples belong to a given colory given person will more or less easily judge
category in a psychologically salient way. To theyynether the given object is Zreds ... instead of say,
extent that it is plausible that psychological Zqark pinks. In the case of PER3, color appea-
saliency is gradual, then the notion of Zcoloryance as well as psychological mechanisms, both
categorys may also be gradual as well. Thus, &geem to play a role. The point is thus not to say
category is said to be psychologically salient toat psychological mechanisms have no role to
the extent that a color term refers to a color play in atleast some cases of perceptual saliency,
category in a coherent and consensual way.  nor to contend that psychological saliency is

As for Zperceptual saliencye, the notion is independent from our perceptual apparatus. The
recurrent in the literature, but is generally not notion of perceptual saliency refers to the struc-
de“ned (see for example, Rosch, 1973; Sturgesure of our visual systemes physiology (PER1), as
& Whit“eld, 1997, and Jameson & Alvarado, much as it refers to something that is also
2002 for a recent discussion of this notion). psychological, to the extent that a given color is
Regier et al. alone, for whom this notion plays ajudgedto be perceptually salient (PER3, and
key role, de“ne perceptual saliency on the basisperhaps PER2 to some extent). This approach to
of similarity: colors in the areas of the spectrum perceptual saliency mainly stresses the way a
that are perceived as tightly similar in reason of color appears to the subject, and leaves unad-
low sensitivity thresholds, are perceptually dressed the debated question of its innate or
salient (Regier et al., 2007). acquired nature.

In the context of this paper, itis enoughforus  Thus, a color category is psychologically
to contrast perceptual saliency with psychologi-salient at varying degrees. Perceptually salient
cal saliency, while noting that perceptual colors are generally grouped in categories that
saliency is more closely related to color appeaare highly psychologically salient. However,
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colors that are less perceptually salient may The theoretical framework sketched in this
nevertheless also be grouped in highly psycholopaper suggests that constraints on categoriza-
gically salient categories (take the case of purpletion may well be both internal (or perceptual) and
for example). The existence of a causal relationexternal (linguistic and cultural). These di erent
between perceptual saliency and psychologicalypes of in"uence are not necessarily mutually
saliency is plausible in certain cases, but cannotexclusive and can possibly converge and/ or
be generalized to all cases. In the case of colorinteract. A new promising line of research would
that are less perceptually salient and neverthe-concentrate on explaining how di erent factors
less grouped in psychologically salient categomight converge towards a similar partitioning of
ries, clearly, factors of a di erent nature need to the perceptual space, across languages. Such a
be introduced when accounting for them. It research would also look into more speci“cally
cannot be excluded that some of these factorson-perceptual factors that intervene in catego-
may be external. rization.
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Leinvention du cercueil au néolithique :
un changement profond dans la conception des funérailles

Corinne THEVENET
Post-doctorante UMR 8215 ... Trajectoires, Maison de IsArchéologie et de I*Ethnologie, Nanterre

Résumé

Par la reconstitution des funérailles, nous tentons deappréhender le discours des sociétés préhis-
toriques sur lamort et sur elle-méme. Malgré le caractéere lacunaire des données archéologiques, nous
restituons une large part des gestes réalisés a leoccasion du décés deun individu, notamment les
modalités de dépbt des corps dans les tombes. Leapparition de défunts allongés au sein deune culture
pratiqguant majoritairement le dépét des corps en position "échie appaigfiirioricomme une rupture
au sein des pratiques funéraires. Leexemple du Néolithique ancien d*Europe centrale et occidentale
illustre en quoi l~apparition deune nouvelle position des corps signe une modi“cation importante des
funérailles, puisqueelle traduiticileapparition du cercueil. Un tel changementimplique inévitablement
une modi“cation des funérailles et de leur déroulement.

Mots-clés

Néolithique ancien, Europe centrale et occidentale, pratiques funéraires, analyse taphonomique,
position de dépét, cercueil

The invention of the co n in the neolithic :
a profound change in the concept of funeral rituals

Abstract

Through the reconstruction of burials, we attempt to approach beliefs of the prehistoric societies
on death and on themselves. Regardless insu cient archaeological data, we reconstructed a larger
part of the gestures involved on the death of an individual, notably the types of deposit of the corpse
inthe grave. Ata“rstglance, the emergence of burials in extended position within a culture dominated
by depositsin crouched position appears to representarupture inthe funerary practices. The example
stemming from the Early Neolithic in central and western Europe illustrates how the appearance of
anew position of the corpse reveals substantial modi“cation in burial practices. More particularly, the
emergence of the co n necessarily implicates a change of the burial and the related ritual.

Keywords

Early Neolithic, Central and Western Europe, funerary practices, taphonomic analysis, position of
the deposit, con

Chaque société se doit dea ronter la mort de structure le plus souvent fossoyée et comprenant
ses membres et chacune deentre elles apporte desventuellement deautres objets. Ces vestiges
réponses qui lui sont propres a travers les funé-constituent néanmoins le support permettant la
railles. Celles-ci sontle support deun discours queeconstitution des gestes réalisés pour le traite-
la société tient sur elle-méme, non pas tant tellement des défunts, que ceux-ci conduisent a la
gueelle est, maistelle queelle se pense. Pour appréenstitution deune sépulture ou a deautres traite-
hender le discours des sociétés préhistoriquesments post-mortem du corps ou du squelette.
nous ne disposons que de vestiges nécessairBien que lsidenti“cation de ces gestes ne soit que
ment incomplets, des restes osseux dans ungartielle parla nature méme des données archéo-
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logiques, une large part peut toutefois étre abor-Une position rare au sein des pratiques
dée depuis le choix de ls*emplacement de la tomb&inéraires du Néolithique ancien rubané

jusqueaux gestes réalisés apres sa fermeture. | .apparition des premiéres sociétés sédentai-
Grace a la reconstitution de ces gestes, on peutes en Europe Centrale et occidentale correspond
tenterd-appréhender e discours des hommes sup |a culture de la Céramique Linéaire ou Rubané.
la mort. Il en va ainsi de la préparation et des Ce complexe culturel se développe a partir des
modalités de dépdt des corps dans les tombesplaines hongroises durant la seconde moitié du
déposer le défunt "échi sur le coté ou allongé suree millénaire et atteint les cotes de la Manche
le dos répond a des prescriptions funéraires dif-durant le 5 millénaire (Licharduset al. 1985 ;
férentes. Le passage deune position de dépot &trien et Gronenborn 2005). Malgré cette consi-
l~autre au sein deune méme culture sigagriori  dérable extension géographique (“g. 1), ces pre-
une rupture au sein des pratiques funéraires. miéres populations agro-pastorales conservent
Que peut dire lsapparition deune nouvelle posi-une identité forte a travers leur culture maté-
tion des corps du déroulement des funéraillesrielle, notamment learchitecture des maisons et
dans ces sociétés ? les moyens de subsistance, tout en sachant

NS S

¢ _ 2=, Aire de répartition des principales nécropoles rubanées comprenant des défunts en position

’ - -
-

allongée
1 - Vendenheim (Alsace) 5 - Schwetzingen (Bade-Wurttemberg)
2 - Lingolsheim (Alsace) 6 - Fellbach-Offingen (Bade-Wurtemberg)
3 - Souffelweyersheim (Alsace) 7 - Stuttgart-Miihlhausen (Bade-Wurtemberg)
4 - Quatzenheim (Alsace) 8 - Dillingen-Steinheim (Baviére)

| Figure 1. Extension maximale de la Céramique Linéaire en Europe tempérée (5500-4900 BC). |
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seadapter aux nouveaux environnements colonieu queelle résulte deune di usion a lsintérieur du
sés. complexe culturel. Quoi queil en soit, la position

Que ce soit dans les nécropoles ou parmi legllongée des défunts constitue une rupture par
sépultures en habitat, lsinhumation primaire est rapport a la norme. La principale hypothese
le mode de dépét largement prédominant.interprétative est que ces deux positions des
Leinterprétation longtemps retenue a été celle COrps traduisent des statuts sociaux di érents.
deun mode deinhumation le plus simple qui soit : N. Nieszery et N. Peschel proposent ainsi un lien
un défunt déposé dans une fosse ovalaire creusé@ntre position allongee et statut social inférieur.
aux dimensions dsun corps "échi sur le coté leA Dillingen-Steinheim (Baviere), cette hypothese
plus souventetimmédiatementremblayée apréss*appuie sur la relative pauvreté des défunts
Or, le cas du Bassin parisien montre que cetteilnthumes en position allongée (Nieszery 1995 :
simplicité neest qusapparente : les tombes répon82). N. Peschel, quant a elle, associe les patholo-
dent & une structuration complexe qui maintient gies osseuses observées sur le squelette deun
un espace vide autour du corps (Thevenet 2004 Sujet en position allongeée de la necropole de
2010). La présence de défunts en position allonWittmar a un travail pénible et par extension, a
gée nea pas modi“é la conception dsun modeine position sociale inférieure dans la société
dsinhumation sommaire, tant leur présence au(Peschel 1992 : 239-240). En“n, a Vendenheim,
sein des nécropoles rubanées semble rare €h. Jeunesse propose que Isopposition entre
N. Nieszery dénombrait ainsi moins de 5 % dessujets "échis et sujets allongés exprime pro-
défunts inhumés dans cette position en Europebablementun clivage social au sein de la commu-
Centrale (Nieszery 1995 : 82). Ils sont pourtantauté, sans préciser de quelle nature (Jeunesse
loin d=étre anecdotiques en Alsace, ot ils peuven2006 : 8).
constituer prés de la moitié des défunts dans Entoutétatde cause, ces positions des corps si
certaines nécropoles (par exemple, 41 de®pposées impliquent des sépultures di érentes,
111 défunts a Vendenheim, Boésal.2007). De ne serait-ce que par la forme et les dimensions
fait, ces défunts en position allongée se concennécessaires de la fosse sépulcrale. Elles peuvent
trent dans les nécropoles de la plaine du Rhinaussi impliquer des aménagements di érents a
supérieur (Alsace, Bade-Wurtemberg) et dandsintérieur des tombes. Ces positions di érentes
guelgues ensembles funéraires de Baviére oriernpourraient étre ainsi la cause ou la conséquence
tale (“g. 1). Dans la plupart de ces nécropoles, adeune modi“cation des funérailles. Comment
leexception de certains ensembles funérairesappréhender les aménagements de ces sépultu-
alsaciens, ils représentent une minorité. res lorsque lson ne dispose que deun squelette

: dans une fosse ?
Que traduit une telle rupture ?

Unanimement considérée comme une excepAppréhender les modalités de dépot
tionalaregle, la position allongée des défunts estdes corps et les dispositifs architecturaux
généralement percue comme un phénomeéne tardes tombes : lsapport de lsanalyse
dif au sein de la Céramique Linéaire. Si lestaphonomique

mobiliers ne sont pas toujours présents pour | .analyse taphonomique du cadavre et de la
attester cette attribution, celle-ci repose implici- tombe constitue aujourdehui un acquis méthodo-
tement sur le fait que cette position devient la |ogique validé par plus de 20 années de recher-
norme dans les cultures qui succedent a la Céraches. Elle se propose de restituer lsagencement
mique Linéaire dans les régions rhénanes (Hin-originel de la sépulture & partir des ossements
kelstein, Grol3gartach, RGssen). tels queils sont mis au jour lors de la fouille, en
On lsa mentionné, ce fait neest pas si anecdoeombinant observations ostéologiques et archéo-
tique selon les régions. Quant au moment de sorogiques “nes (Duday et Masset 1987 ; Dudety
apparition, celui-ci ne fait pas consensus : tardifal. 1990 ; Duday 1995, 2009). Les décalages entre
pour certains (Moddermann 1970, Peschellsordre anatomique tel queil estdansle corpsetla
1992), des l-étape récente pour deautres (Jewdisposition des ossements les uns par rapport
nesse 2006). Il est encore possible que cettaux autres dans la tombe permettent de discuter
innovation ne soit pas apparue simultanémentdes modalités de dépét du corps, ainsi que du
dans toutes les régions de la Céramique Linéairemilieu dans lequel le cadavre seest décomposé.
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Leobservation de I-état des articulations qui lient
entre eux les ossements du squelette (connexio
oudislocation), du type dearticulations (labiles ou
persistantes), de la disposition et des déplace
ments des ossements permettent de déduire |2
nature de lsespace sépulcral : colmaté ou vide. Ce
deux milieux auront en e et des conséquences &
di érentes sur les ossements et le squelette. Parf |
ailleurs, la mise en évidence dee ets de paroisoy |
dee ets de contrainte sur le squelette participe de
la détermination deéventuels contenants, rigides
ou souples. Ces éléments combinés aux donnég
relatives a la fosse sépulcrale et a la disposition
du mobilier déposé dans la sépulture autorisent
la reconstitution des modalités de dépdts des
corps et de l~aménagement des sépultures.

Cette analyse repose sur la connaissance de la. = =
chronologie de la décomposition du corps et part &=+
ticulierement des articulations. Elle nécessite
donc une bonne conservation des ossements &
du squelette pour réaliser les observations ostéo
logiques. Son intérét pour lsarchéologie est de
permettre la restitution de lsagencement des élé
ments aujourdehui disparus et qui constituent la
sépulture : le cadavre, les modalités de son dépd
etde son évolution et les aménagements qui l+on
entourés.

2661 4
E35WhNgSa

Des cercueils au Néolithique ancien :
leexemple de la nécropole rubanée de
« Viesenhauser Hof » (Stuttgart,
Bade-Wurtemberg)

La nécropole de « Viesenhauser Hof » seéten
au nord de la ville actuelle de Stuttgart, sur une
butte de loess et a proximité deun habitat en
partie contemporain. Elle a connu une trés lon-
gue durée deoccupation, depuis le Rubané anciepFigure 2. La sépulture 65 de « Viesenhauser Hof| »,
jusqueau Rubané récent (Kurz 2000 ; Prieeal. | Stuttgart (photo : Landesamt fur Denkmalp”ege,
2003) et comprend 177 sépultures. Parmi cellest Baden-Wirttemberg).

ci, on compte 10 sujets en position allongée (6 %.) ., L
Nous présentons ici lsune de ces tombes. vase décoré ont été découverts dans le rem-

La sépulture 65 contient les restes de deuXplissage delatombe, 0,20 m au-dessus du défunt.

individus, un adulte allongé sur le dos et un Leadulte est orienté la téte au nord. Son crane
nouveau-né déposé sur l+épaule droite de leadultest redressé et recouvre l«épaule gauche. Les
etdont la position neest pas restituable (“g. 2). La membres supérieurs sont en "exion maximale,
forme etlesdimensionsdelasépulture ne sontpadsavant-bras droit sur le bras droit, tandis que
documentées en surface, seules des traces plusavant-bras et le bras gauches sont paralléles ; la
sombres sontapparues au niveau du squelette. Lanain gauche repose sur lépaule gauche. Le mem-
fossetellequedé“nie parlesfouilleursestovalairebre supérieur droit recouvre en partie lshémi-
et étroite, mesurant environ 1,70 m de long sur thorax droit. Les membres inférieurs sont en
0,40 mde large. La profondeur estde 1,40 m souextension et paralléles, pourtant la partie distale
leniveaudecirculationactuel. Lesfragmentsdeundu pied gauche se trouve sous le pied droit. Bien
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que le squelette du sujet adulte témoigne deundeextrémité latérale sortdu volumeinitial du cada-
bonne cohérence générale, il neen présente pasgre, a aissement général du pied), mais lsun est
moins plusieurs distorsions par rapport aleordre important : leensemble du membre supérieur
anatomique, dont certaines de grande ampleurdroit, "échi, amigré de prés de 15cm endirection
(“g. 3). La plupart sont concentrées sur le c6té dubassin. Ce déplacement, ainsique lsaxe oblique
gauche du corps : la mise a plat accompagnée dguivi par une partie des premiéres vertebres tho-
lsouverture de lshémi-thorax, les cdtes venantaciques, est vraisemblablement a mettre sur le
recouvrir le coude gauche ; la mise a plat de l~oxompte de la pression exercée par le corps du
coxal gauche, entrainant une ouverture du bashouveau-né déposé sur son épaule.

sin ; la dislocation entre le tibia et la “bula gau-  ~os nombreux déplacements outrepassent le
ches et surtout la rupture de la cheville due a | initial du cadavre et impliquent une
la rotation médiale de leensemble du pied. Sur\éq ume initia P9 lusi
le coté droit du corps, les déplacements sontiSCOMPOsition ducorps enespace vide. Plusieurs
plus rares (« verticalisation » de la clavicule dontPaliéS anatomiques sont néanmoins demeurees
en équilibre apres la disparition des contentions
ligamentaires et malgré lsespace vide, tandis que
-4, deautres témoignent de contraintes. Le crane est
N) ainsi fortement redressé et les membres supé-
rieurs "échis sont en pendage. La position des os
de lsavant-bras gauche est particulierement ins-
table : leur extrémité distale se trouve 6 cm plus
haut que leur extrémité proximale, sans que rien
de pérenne neait assuré leur maintien. Une com-
pression seest exercée sur lshémi-thorax droit
W dont la fermeture seest accrue, ainsi que sur
| Ouverture de l«épaule gauche (la clavicule est « verticalisée », la
p— I'hémi-thorax gauche scapul ° A Arglisé
pula est sur chant etlshumérus est latéralisé).
Quant a la position du pied gauche, elle implique
I v e _ une forte contrainte car son déplacement est
\ '\{%ﬁa 4—?;:53:5 dubassinl inverse du mouvement anatomique attendu,
r ‘%\9' ceest-a-dire une rotation latérale. Quelque chose a
19 non seulement empéché le mouvement « natu-
rel » du pied, mais lea contrait a see ondrer du
cOté opposé. Par ailleurs, on remarque que
leensemble des ossements sur le c6té droit des-
sineune etde paroirectiligne, depuisle membre
supérieur jusqueau pied. llestanoter que lsimpor-
tant déplacement du membre supérieur droit a
Dislocation tibia/fibula reSpeCte cet allgnement'
= auches Les dislocations accompagnées de sorties du
volume initial du corps indiquent donc une
décomposition de l~adulte en espace vide. Lehypo-
these la plus simple serait une fosse fermée par

Migration du membre

supérieur droit l
@

RS S

Rupture de la cheville et
= P

rotation médiale du pied un couvercle, maintenant ainsi le volume sépul-
s e RiNGlics cralvide durantladécomposition du corps. Néan-
s et et moins, les contraintes et les e ets de butée surle

squelette nécessiteraient une fosse particuliére-
ment étroite, dispositif di cile pour installer
l[sadulte et le nouveau-né sur son épaule droite.
Figure 3. Les ruptures articulaires accompagnéps Une seconde hypothese est la présence deune
deune sortie du volume initial du corps indiquert construction a leintérieur de la fosse, assurant
une décomposition du cadavre en espace vide. non seulement leespace vide, mais rendant

0 50 cm

—

40



ANTHROPOLOGIE / ETHNOLOGIE

compte des nombreuses butées sur le squelette. Silaprésence de cercueil estdémontrable, leur
Les parois deun contenant rigide étroit peuvent nature exacte reste inaccessible en lsabsence de
expliquer ces di érentes caractéristiques (“g. 4). vestige ligneux : contenant monoxyle ou consti-
En outre, lee et de paroi unilatéral suggere un tué de planches équarries etassemblées... La pré-
tassement de celui-ci, tel queil peut se produiresence deoutils en pierre permettant le défriche-
lorsque leon descend le contenant dans la fossement et la coupe dearbres (herminettes), tout
Le crane redressé et les poignets situés 0,15 ntomme le savoir-faire architectural de ces popu-
au-dessus du fond de la fosse impliquent desations (leurs maisons rectangulaires en bois et
montants relativement hauts et plaideraient en torchis peuvent atteindre 40 m de long) indiquent

faveur deun contenant ferme. queelles possédent les moyens de fabriquer des
Les observations réalisées sur deautres tombegontenants rigides élaborés. Deun point de vue
bien documentées corroborent ces faits. matérialiste, lafabrication deun cercueilimplique
N Contrainte
47 sur le crane
; . Compression
transversale
au niveau des
épaules

Effet de

paroi
\

=

Contrainte sur
le pied gauche

e fmmm Restitution des limites
0 50 em s du contenant rigide

Figure 4. La décomposition du corps en espace vide, la présence de contraintes et deun e et de paroi le long
du c6té droit du corps permettent de restituer la présence deun contenant rigide et étroit.
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un investissement supplémentaire par rapport e Duday H. & Masset C., dir. (1987) Anthro-

au fait deenterrer le défunt sans contenant. Mais pologie physique et archéologie. Méthodes d«étude
lsinterprétation en termes hiérarchiques des des sépultureActes du colloque de Toulouse,
défunts allongés ne permet pas de comprendred-6 novembre 1982. Paris, CNRS.

cette nouveauté. Silsinvention du cercueil signe e puday H., Courtaud P., Crubezy E., Sellier
une innovation, elle ssinscrit néanmoins dans lap. & Tillier A.-M. (1990) ... Leanthropologie de
continuité, celle de préserver le corps du contact« terrain » : reconnaissance et interprétation des

de la terre, mais les moyens di erent : |a fosse gestes funérairesBulletins et Mémoires de la
seule assure cette fonction lorsqueelle contientunSociété deAnthropologie de Paniss., p. 29-50.

Iderfunt ?Cg'zfmnatus ?nI?r:egogsn?munntce.(cugll e Jeunesse C. (2006) ... Les traditions funérai-
orsque le aelunt est allonge. LOMMENL SANSEIGag qy néolithique moyen en Europe centrale

cette modi“cation au sein des funérailles ? La yans|e cadre du systéme funéraire danubian
position allongée apparait la plus appropriee au; k. Arbogast R.-M., Jeunesse C. & van Willi-
transport deun corps. Si leapparition du cercueil ey 5. (éds.)Archéologie funéraire du Néolithi-
peutétre mise enrelation avec des considérationgy e danubien, Nouveaux enjeux, nouvelles appro-
pratiques, elle témoigne dans tous les cas d-Unghes table ronde de Fribourg-en-Bresgau 2004,
modi“cation des pratiques pré-sépulcrales. Cescaniers de I+Association pour la promotion de

dernieres prennent-elles une part accrue durantjy Recherche Archéologique en Alsace 20, 2004,
le déroulement des funérailles ? Ce nouvel usagg, 3-26.

pourrait en e et traduire une importance plus N : )
grande accordée au transport du défunt et aux__© ll)(u_rz G\'/.(ZOOOQ..' .Gral?_'en;elder und S'ed.!lﬁ?h
rocessions accompagnant ce moment. gen beim « Viesenhauser Hof » (Stuttgart-Mdhlhau-
P . i ) . sen) (Unpubliziert Manuskript, Stuttgart 2000).
plutot gu-un simple choix de la position du e Lichardus J. et Lichardus-Itten M., avec
défunt, lsintroduction de laposition allongée dans a coll. de Bailloud G. et Cauvin J. (1985)La

rtains ensembles funérai elp
certains ensembles funeraires de la Ceramiqu rotohistoire de IsEurope. Le Néolithique et le

Linéaire peut étre mise en relation avec lsappari- e ; . o
tion de contenants rigides et mobiles, ceest-a-dir&halcolithiqueParis, Presses Universitaires de
rance, Collection Nouvelle ClicdPriLbis.

de cercueils. Untel changementimplique inévita-
blement une modi“cation des funérailles et de e Moddermann P. J. R. (1970) Linearband-
leur déroulement. Elle traduit vraisemblable- keramik aus Elsloo und SteiAnalecta Praehis-
ment une mutation des représentations socialestorica Leidensia Ill, 3 volumes.

de cette culture. e Nieszery N. (1995) Linearbandkeramische
. : Graberfelder in Bayerinternationale Arch&olo-
Bibliographie gie, 16, Espelkamp.

e Boés E., Jeunesse C., Arbogast R.-M.;
Lefranc P., Mauvilly M., SchneikertF. & Sideral. & Péeschel Ch. (1992) Regel und Ausnahme

(2007) ... Vendenheim « le Haut du Coteau » (Basinearbandkeramische Bestattungssitten in Deuts-
Rhin) : remarques sur lsorganisation interne chland und angrenzenden Gebieten, unter besonde-
dsune nécropole du Néolithique ancien danubier]€" Berucksichtigung der Sonderbestattungen
in Besse M. (dir.)Sociétés néolithiques. Des fajt§ternationale Archaologie 9, Verlag Marie
archéologiques aux fonctionnements socio-éconbnti€idorf, Buch am Erlbach.
ques, Actes du 2@olloque interrégional surle Néo- e Price T. D., Wahl J., Knipper C., Burger-
lithique Neuchéatel 2005. Lausanne, CahiersHeinrich E., Kurz G. und Bentley R. A. (2003) ...
dearchéologie romande 108, p. 279-284. Das bandkeramische Gréaberfeld vom « Viesen-
e Duday H. (1995) ... Anthropologie de « terhauser Hof » bei Stuttgart-Muhlhausen : Neue
rain », archéologie de la moih La Mort, passé, Untersuchungsergebnisse zum Migrationsver-
présent, conditionndla Roche-sur-Yon, Groupe halten im frihen Neolithikum.Fundberichte aus
Vendéen d<Etudes Préhistoriques, p. 33-58.  Baden-Wdrttembe®y, p. 23-58.

e Duday H. (2009) .The archaeology of the e StrienH.-C., GronenbornD. (2005) ... Klima-
dead : lectures in archaeothanatolftggnslated und Kulturwandel wéhrend des mitteleuropéis-
by A. M. Cipriani and J. Pearce). Oxford, Oxbowchen Altneolithikums (58./57.-51./50. Jahrhun-
Books. dertv. Chr.)in Gronenborn D. (ed.)Xlimaveran-
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derung und Kulturwandel in neolithischen Geseltungarian Plain during the second half of the 6th
schaften Mitteleuropas, 6700-2200v. Chr. (Climatellennium and reaches the coast of the Channel
Variability and Culture Change in Neolithic Societuring the 5th millennium (Lichardust al.1985;
ties of Central Europe, 6700-2200 ca) B@ainz, Strien and Gronenborn 2005). Despite conside-
p. 131-149. rable geographic expansion (“g. 1), these “rst

e Thevenet C. (2004) ... Une relecture des pratfarmers and stock breeders preserved strong
ques funéraires du Rubané récent et “nal du Bas-dentity through their material culture, notably
sinparisien : lsexemple des fosses sépulcrales darl@ouse architecture and means of subsistence
la vallée de l-AisneBulletin de la Société PréhistoWhilst adapting to the new environments they
rique Frangaisepme 101, ® 4, p. 815-826. colonized.

e Thevenet C. (2010) Des faits aux gestes, des N cemeteries as well as in burials within sett-
gestes aux sens ? Pratiques funéraires et sodfgfent context, primary inhumation is the domi-
durant le Néolithique ancien du Bassin parisiefflant type of deposit. A most simple type of
Thése de doctorat, Université Paris1-Panthéorinhumation was a long held interpretation: the
Sorbonne, 2 volumes. deceased were laid down in an oval-shaped pit

Facing the death of its members, each societydud out in the size of the crouched body. The
provides speci“c responses through funeral prac-COrpse was most often deposited on one side and
tices. These latter are the basis of the vision theth® pit immediately "lled thereafter. However,
society has on itself, not on its identity but rather the case of the Paris Basin demonstrates that this
on its beliefs. When approaching’ prehistoric Simplicity is only apparent: the graves reveal
societies, we only dispose of necessarily incomcomplex structures maintaining a void around
plete vestigial remains, mostly skeletal elementsthe body (Thevenet 2004; 2010). The recognition
within pit features possibly containing other Of inhumations in extended position has not
objects. These remains nonetheless are a basighanged the concept of a simple type of inhuma-
allowing to reconstructthe di erent stages of the tion as their presence within cemeteries of the
treatment of the deceased, whether they arelLinear Pottery culture seems rare: N. Nieszery
linked to grave construction or other postmortal has registered less than 5% of the deceased
treatments of the body or the skeleton. Although buried in this position in Central Europe (Nies-
the identi“cation of these gestures is only partial, zery 1995: 82). However, these cases are not rare
given the very nature of the archaeological data,at all in Alsace. In this latter region, they may
a large part, however, can be approached, frononstitute ne_arly half of the inhumations |n_d|s-
the choice of the grave location up to the actionstinct cemeteries (for example, 41 out of 111 inhu-
that occurred after its closing. Thanks to the mations in Vendenheim, Boést al.2007). Inhu-
reconstruction of these actions, menes beliefs onmations in extended position indeed concentrate
death can be approached. This concerns the prdn cemeteries of the Upper Rhine plain (Alsace,
paration and the types of deposits of the body in Baden-Wirttemberg) and in distinct burial sites
the grave: deposing the "exed body on one side oin the eastern part of Bavaria (“g. 1). Except for
on its back re”ects di erent mortuary rites. The distinct funerary assemblages in Alsace, they
change from one arrangement of the deposit torepresenta minority in most of these cemeteries.
the other within a same culture a priori indicates _

a rupture within funerary practices. What does How can such a change be explained?

the emergence of a new position of the body tell Commonly quoted as an exception from the

us about the funerary ritual in these societies? rule, the extended position of the deceased is
generally considered as being a late phenomenon

A rare position within the mortuary within the Linear Pottery Culture. Although
practices of the Early Neolithic Linear grave goods are not always present in order to
Pottery Culture precise this attribution, it is implicitly based on

The emergence of the “rst sedentary societiesthe fact that this position becomes the standard
in Centraland Western Europe is associated withwithin the cultures succeeding to the Linear
the Linear Pottery Culture or Danubian culture. Pottery Culture inthe Rhine region (Hinkelstein,
This cultural complex develops in the Great Gro3gartach, Rossen).

43



ANTHROPOLOGY / ETHNOLOGY

,/_>-, Area of distribution of the main LBK graveyards including deceaseds in extended position

-

1 - Vendenheim (Alsace) 5 - Schwetzingen (Bade-Wurttemberg)

2 - Lingolsheim (Alsace) 6 - Fellbach-Offingen (Bade-Wurtemberg)

3 - Souffelweyersheim (Alsace) 7 - Stuttgart-Miihlhausen (Bade- Wurtemberg)
4 - Quatzenheim (Alsace) 8 - Dillingen-Steinheim (Baviere)

| Figure 1. Maximum expansion of the Linear Pottery Culture in central Europe (5500-4900 BC). |

Asnoted above, indistinct regions inhumation posed a link between extended position and lower
in extended position is not that anecdotic. social status. In Dillingen-Steinheim (Bavaria),
Concerning the date of its emergence, there isthis hypothesis is corroborated by relative
little consensus: from the latest phase for certain poverty of grave goods associated with the
(Moddermann 1970, Peschel 1992), from the latedeceased buried in extended position (Nieszery
phase for others (Jeunesse 2006). It is equallyl995: 82). N. Peschel puts in relationship bone
possible that this innovation may have appeareddisease observed on the skeleton of an individual
simultaneously in all the regions occupied byin extended position in the cemetery of Wittmar
the Linear Pottery Culture or that it resulted with hard labour and consequently with a lower
from internal spread within this cultural com- social position within the group (Peschel 1992:
plex. Regardless, the extended position of the239-240). Finally, for Vendenheim, Ch. Jeunesse
deceased marks a rupture compared to the stanassumes thatthe juxtaposition between crouched
dard. The main interpretation assumes that and extended positions probably mirrors social
these two positions of the corpse re”ect di erent division within the group without clarifying its
social status. N. Nieszery and N. Peschel pronature (Jeunesse 2006: 8).
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In any case, these clearly opposed positions otonstituted the burial: the body, the modalities of
the body necessarily implicate di erent grave its deposit and its evolution as well as the sur-
structures with regard to the shape and the size ofrounding arrangements.
the sepulchral pit. Equally, they may implicate _ o
di erent arrangements within the graves. These Co ns in the Early Neolithic: the example
distinct positions may also be the reason or the of the cemetery of the Linear Pottery
consequence from changes in the funerary rite.Culture at ZViesenhauser Hofe
How can we approach arrangements in these(Stuttgart, Baden-Wirttemberg)
graves only observing a skeleton deposited inthe The cemetery of ZViesenhéuser Hofs expands

pit? north of the actual city of Stuttgart, located on a
: . . loessic mound, close to a partially contempora-
Approaching the deposit modalities neous settlement. Its occupation spans over a

of the corpses and the architectural
features of the graves: the contribution
of taphonomic analysis

Yet taphonomic analysis of the body and the
grave is a methodology validated by more than
20yearsofresearch. Itaims atreconstructing the
initial arrangement of the grave based on the| *
situation of the bones registered during excava{ ©
tion by combining detailed osteological and| |
archaeological observations (Duday and Masset | -
1987; Dudayet al.1990; Duday 1995, 2009). The| .-
discrepancies between the «natural» anatomical | ..
order of the corpse and the arrangements of the| =%
bones in the grave allow to analyse the types of o
deposit of the corpse and the environment in| |
which the body has decomposed. The analysis of
the state of the joints connecting the bones of the| & _
skeleton (connection or disjunction), of the types| == &
of joints (unstable or persistent), or of the arran- | =+
gements and displacements of bones allow t¢
deduce the nature of the sepulchral space: a“lled &
space or a void. As a matter of fact, the e ects of
these two environments on the bones and the
skeleton will be dierent. Moreover, «wall
e ects» or «binding e ects» recognized on the
skeleton indicate the presence of possible conta
ners, made of hard or soft material. These ele-
ments, merged with data referring to the grave
pitand the arrangement of the grave goods depor
sited in the burial, allow to reconstruct the depo-
sit modalities related to the body and the equip-
ment in the graves.

This analysis is based on the knowledge of the
decomposition rate of the body and more parti-
cularly of the joints. A good preservation of the
bones and the skeleton is required in order to
allowthese osteological observations. They are of Figure 2. Burial 65 of «Viesenhauser Hof», Stu%t_

58 avyp

Z881 Jon

Ha oy
H3SNVHN3 S3IA

interest for archaeologists in order to recons- | gart (photograph: Landesamt fiir Denkmalp”eg
truct the arrangement of vanished elements that | Baden-Wirttemberg).
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very long period oftime, from the early to the late
phase of the Linear Pottery Culture (Kurz 2000; ,

Price et al. 2003) and it contained 177 burials. @
Amongst them, 10 individuals are laid down in
extended position (6 %.) One of these graves Will ;.. cement of
be presented here. the right upper l

limb

Burial 65 contained the remains of two indivi-
duals: an adult in extended position on the back
and a newborn child deposited on the right shoul-
der of the adult and whose position can not be
reconstructed (“g. 2). The shape and the dimen-
sions of this grave have not been documented
The upper limit, materialized by darker traces,
appeared only at the height of the skeleton. The
pit as described by the archaeologists was ova
shaped and narrow, measuring 1,70 m in length
by 0,40 m in width. It reached a depth of 1,40 m
below the actual surface. Fragments of a decora
ted vessel have been recovered from the “lling off
the burial, at 0,20 m above the skeleton.

The adult is oriented with the head to the
north. The skull is uplifted and overlaps with the
left shoulder. The upper limbs are in maximum
"exed position, the right forearm lies on the right
arm and the left forearm parallel to the left arm;
the left hand lies on the left shoulder. The right
upper limb partially overlaps with the right hemi-
thorax. The lower limbs are stretched out and I
parallel, the distal end of the left foot, however, — =/
appears under the right foot. Although the adult |coltapse of
skeleton shows general consistency, several digthe right foot
tortions from the anatomical order can be obser-
ved, some of them being considerable (“g. 3), 0 50 cm
These distortions mainly a ectthe left side of the NI LTI Ty T
body: the "attening accompanied by the opening digplacements bpeyondtheinjitialvolume orf)the bo i))i

of the hemi-thorax, the ribs overlapping W_ith indicate decomposition of the corpse in an empty
the left elbow; the "attening of the left hip | space.

bone leading to the opening of the basin; the
dislocation of the left tibia and “bula and more _ o
particularly the breakdown ofthe ankle duetothe ~_ These displacements beyond theinitial volume
medial rotation of the entire foot. On the right Ofthe bodyimplicate decomposition ofthe corpse
side of the corpse, displacements are rarer («verin & void. Nonetheless, a series of anatomical
ticalization» of the clavicle, of which the acromial elements have been maintained in equilibrium
extremity has moved outside the initial volume of after the breakdown of the ligaments and despite
the body, collapse of the foot). One, however, ighe void, whilst others attest to constraints. The
substantial: the right upper limb has moved skullis strongly uplifted and the bentupper limbs
about 15 cm towards the basin. This displaceare inclined. The bones of the left forearm are in
ment, as well as the oblique axis followed by onea particularly unstable situation: their distal
part of the upper thoracic vertebrae, is presuma-extremity lies 6 cm higher than their proximal
bly due to the weight of the newborn childes bodyextremity, without any object supporting this
on the shoulder. position. Compression of the right hemi-thorax

46

Opening of the
left hemi-thorax

Opening of the

Dislocation of the left
¢ tibia and fibula

Breakdown of the left ankle|
G Medial rotation of the left
foot




ANTHROPOLOGY / ETHNOLOGY

increased its closing. In addition, pressure actedhas to be noted that the strong displacement of
onthe left shoulder (the clavicle is «verticalized»;the right upper limb followed this alignment.

the scapula is turned on edge and the humerus The gislocaions accompanied by the move-
bone on its side). The position of the left foot ments of bones beyond the initial volume of the
implicates strong constraint as it moved in the corpse consequently indicate decomposition of
opposite direction compared to the expected anathe adult in an empty space. The simplest hypo-
tomical movement, i. e. a lateral rotation. Some-thesjs would be a pit closed by a cover plate,
thing has not only hindered the «natural» move-maintaining the sepulchral space void during the
ment but has forced the foot to collapse on theprocess of decomposition of the corpse. Nonethe-
opposite side. In addition, it can be stated that all ess, the constraints and the wall e ects observed
the bones ontheright side showan e ectoflinear on the skeleton would require a particularly nar-
delimitation, from the upper limb to the foot. It row pit and it would be di cult to lay down an

N Constraint
L2 on the skull
Transverse

= ARSI S A5 hcom]:)ress;ion on the

shoulders

Wall
effect

Constraint on
the left foot

= == Restoration of the limits
s O the hard container

0 50 em

Figure 4. The decomposition of the corpse in an empty space, the presence of constraints and of a wall e ect
alongthe right side of the body allow reconstructing the presence of a narrow container made of hard material.
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adultand a newborn child on his shoulderin such interpretation that the deceased in extended
afeature. A second hypothesis is the presence oposition would mirror social hierarchy does not
an internal construction within the pit, ensuring allow to understand this innovation. Although
notonly a void but also explaining the wall e ects the invention of the co n is an innovation, it is
observed on the skeleton. The presence of @onetheless part of a continuumin that it aimed
narrow container made of hard material may at protecting the corpse from contact with dirt.
explain these di erent characteristics (“g. 4). However, the means of implementation di er:
Moreover, the unilateral wall e ect suggests that the pit alone ensures this function containing the
the body slipped at the moment when the contai-dead in a crouched position. But when the dead
ner was laid down in the pit. The uplifted head is laid down in an extended position, a co n is
andthe wrists located 0,15 m above the bottom ofused. How is this change integrated into the
the pit involve the presence of rather high sides funerary rites? The extended position appears to
and would be an argument in favour of a closedbe the most appropriate for the transport of the

container. body. If the emergence of a co n can be put in
Observations made for other well-documented-elationship with practical considerations, it tes-
graves corroborate these facts. ti“es in any case to a change of the practices

Although the presence of a container can pePreceding the burial. Are these latter increasin-
demonstrated, its true nature remains unclear as 91 important within the burial ceremony? The
organic features are absent: wooden co ns N€W use may indeed mirror greater importance
fashioned from hollowed-out logs or crude planks2ccorded to the transport of the dead and to
... The presence of stone tools for forest clearingProcessions accompanying this moment.
and tree cutting (adzes), as well as the architec- Rather than a simple choice of the deades
tural skill of these populations (their rectangular position, the introduction of the extended posi-
houses constructed with timber and wattle-and-tion in distinct funerary assemblages of the
daub can reach 40 m in length) show that theyLinear Pottery Culture can be related to the
had the means to manufacture sophisticatedappearance of rigid and mobile wooden contai-
rigid containers. From the materialistic point of ners, i. e. of co ns. Such a change inevitably
view, the manufacturing of a con involves implies a modi“cation of the burial ritual. It
additional investment compared to the burial of seemingly also highlights a change of the social
a dead without using a container. However, therepresentations of this culture.

48



ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

Leorientation olfactive chez les oiseaux

Gaia DELL-ARICCIA
Chercheur Post-doctoral au Centre deEcologie Fonctionnelle et Evolutive a "'UMR 5175 CNRS

Résumé

Les pigeons voyageurs sont capables de former des cartes cognitives, sous forme de représentation
neuronale de la distribution hétérogéne de molécules odorantes dispersées dans lsatmosphére.
Cependant, leur capacité a utiliser des signaux di érents (i.e. visuels, magnétiques) en fonction des
circonstances, a suscité un débat scienti“que quant a leutilisation de lsolfaction pour leorientation.
Leétude des oiseaux marins de leordre de Procellariiformes a apporté de nouvelles et importantes
évidences en faveur de lathéorie de la navigation olfactive. En e et, de nombreuses especes de pétrels
utilisent des signaux olfactifs pour localiser les zones dea ouragement au-dessus de la surface de
l~océan apparemment sans relief. En particulier, ces oiseaux sont capables de détecter et de seorienter
vers le sulfure de diméthyle (DMS), une composante volatile présente naturellement dans les océans
du monde entier, au niveau des zones productives dea ouragement. A“n deétendre la compréhension
du réle et de lsutilisation du DMS, jeai étudié la réponse du Pu n cendré de Méditerranée, a ce
composant. En e et, contrairement aux océans, la Mer Méditerranée est un bassin fermé, ou les
distances entre les cbtes peuvent étre facilement parcourues par un pétrel en vol dans une journée et
ou les émissions de DMS sont faibles. Dans ces conditions, les pétrels peuvent utiliser de repéres
visuels pour construire une carte de navigation a large-échelle, et la sensibilité aux concentrations de
surface de DMS peut ne pas étre nécessaire pour lsorientation spatiale. Les résultats obtenus
montrent que laréponse au DMS et son utilisation dans lsorientation sont répandues chez les oiseaux
marins, indépendammentde leurs habitudes alimentaires, et dans di érent milieu marins ot deautres
repéres sont également disponibles. La réponse générale a ce compose suggéere que le DMS peut étre
important, non seulement dans la recherche de nourriture, mais aussi pour deautres taches, comme
par exemple la navigation globale.

Mots-clés

Alimentation, Calonectris diomedgearte spatiale, DMS, écologie sensorielle, olfaction, orienta-
tion, paysage olfactif, pétrels, Pu n cendré

Olfactory orientation in birds

Abstract

Homing pigeons are able to represent the spatial distribution of atmospheric odours to build a
navigational map. However, their ability to shiftamong di erent cues (i.e. visual, magnetic) made the
use of olfaction for orientation a subject of scienti“c debate. On the contrary, the investigation of
petrel seabirds provided new and important evidence supporting olfactory navigation. Many petrel
species use olfactory cues to locate foraging grounds over the seemingly featureless ocean surface. In
particular, they are able to detect and orient to dimethylsul“de (DMS), a volatile compound naturally
occurring in worldwide oceans in correspondence with productive feeding areas. To understand the
role and use of DMS in a di erent ecological setting, | investigated the response to this compound by
Mediterranean Scopolies shearwaters. In contrast to oceans, the Mediterranean Sea is a closed basin
in which the distances between coasts can be covered easily by a "ying petrel within a day, and
presenting low DMS emissions. In this condition, petrels may rely on visual landmarks to build a
large-scale map and the sensing of DMS surface concentrations may not be necessary for spatial
orientation. Results show that the response and use of DMS is widespread among di erent seabirds,
independent of feeding habits, and in di erent marine environments, where other cues are also
available. Such “nding suggests that the importance of this compound may be not limited to the
localization of foraging areas but also be employed for other tasks i.e. global orientation.

49



ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

Keywords
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Leorientation olfactive chez les oiseaux ment, il apparait de plus en plus évident que les

Parmi les animaux navigateurs, les oiseauxPigeonsvoyageurs utilisentune stratégie deorien-
occupent une place spéciale du fait de leurs capdation multimodale et queils sont capables de
cités spatiales exceptionnelles. Ces aptitudes séhanger leur stratégie de navigation selon les
manifestent notamment dans le contexte de leurcirconstances (Walcott 2005, Wallra 2005,
retour au nid (Wallra 2005) et de leurs voyages Dell*Ariccia et al. 2008, Dell-Ariccia et al. 2009).
de migration, longs de plusieurs milliers de kilo- Il apparait donc presque impossible deisoler
métres, quiles raménent, année aprés année, aukin"uence de di érents signaux utilisés par cette
mémes sites de reproduction et dehivernage (Berespece et comprendre le role exact de chacun
thold 2001). De nombreuses études qui visent l*entre eux dans le processus deorientation. Par
comprendre les mécanismes deorientation che£onsequent, il parait compromis de pouvoir
les oiseaux ont été réalisées en employant l@émontrer dé“nitivement un mécanisme
Pigeon voyageurGolumba livid comme espéce d-o_rlentatlon olfactive en utllgsant ce quele bio-
modeéle. Les pigeons voyageurs sont capables degique. En revanche, les oiseaux marins, et en
former des cartes cognitives, sous forme departiculier les pétrels, peuvent ouvrir de nouvel-
représentation neuronale de la distribution spa-1€s perspectives. En e et, le milieu marin, a la
tiale des stimuli environnementaux. Cette carte di €érence du milieu terrestre, est apparemment
de navigation leur permet deestimer la direction Sans reperes visuels pendant de milliers de kilo-
et, peut-étre, la distance du pigeonnier depuis degnétres carrés, excluant ainsi cette composante
sites éloignés et inconnus. La construction desensorielle du paysage. Par ailleurs, les pétrels
cette carte de navigation reposerait sur leur sSemblent ne pas employer de reperes magneti-
capacité a représenter la distribution hétérogéneques pour seorienter (Benhamou et al. 2003,
de molécules odorantes dispersées dans lsatmo§onadonna et al. 2003b, Bonadonna et al. 2005).
phére (Wallra 2005). Cette capacité neexclut pas . . . .
que les pigeons puissent utiliser des informations -€S PElrels et l-orientation en milieu
sensorielles supplémentaires, fournies par exemP€lagiaue
ple par le champ magnétique terrestre (Wilts- Les pétrels (ordre Procellariiformes) présen-
chko et Wiltschko 2003). Malheureusement,tentun mode de vie pélagique etitinérant alarge
aprés plus de 30 ans de recherches (Wallra échelle. Ces oiseaux longeévifs passent la plupart
2005), leutilisation de signaux olfactifs reste leun de leur vie envol surlamer etsontliés a de petites
des sujets le plus débattus dans les études quies océaniques uniquement pour la reproduc-
portent sur leorientation chez les pigeons (Wilts- tion. Les aires dealimentation sontexclusivement
chko et Wiltschko 2003, Wallra 2004, Wallra  pélagiques et doivent étre identi“és, ainsi que les
2005, Jorge et al. 2010). zones de reproduction, au milieu deun vaste

Laméconnaissance de lsimplication relative defnvironnement océanique homogene et mono-
di érents signaux et repéres pour leorientation tone (Warham 1996). Pendant la période repro-
est aussi liée au fait que les pigeons volent géngductive, alors que les zones d-alimentation res-
ralement en survolant la terre, ou les repéres (€Nt pelagiques, les pétrels doivent retourner
visuels du paysage ont une grande in"uence sur2. [& colonie pour relayer le partenaire durant
la navigation, méme quand ceux-ci sontinconnud*incubation de leur unique ceuf ou nourrir leur
(Holland 2003, Lau et al. 20086, Dell-Ariccia et al, POUssin. Ce mode de vie demande d-une grande
2009). De plus, il a été montré que la présence d€ cacite dans la localisation des zones d-a ou-
repéres visuels modi‘e les résultats obtenus'@geémenta’n de pouvoir assurer une alimenta-
suite a des traitements expérimentaux tels quelion € cace et le succes reproductif.
leanosmie ou le décalage de Ishorloge biologique Les Procellariiformes ont un systeme olfactif
(Bonadonna et al. 2000, Wallra 2005). Finale- incroyablement développé deun point de vue
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neuro-anatomique, par rapport aux autresrepere olfactif pour les oiseaux marins qui cher-
oiseaux (Fig. 1. Bang 1966). En outre, de plus erchent a localiser et exploiter les zones producti-
plus deévidences suggerentque leur sensde lsodges (Nevitt et al. 1995, Nevitt 1999, Nevitt et
rat bien développé jouerait un réle fondamental Bonadonna 2005b). Le DMS est une composante
pour de nombreux comportements tels que lealivolatile présente naturellement dans les océans
mentation (Nevitt et al. 1995), la recherche et du monde entier. Il est dérivé de la décomposi-
Isidenti“cation du nid (Bonadonna 2009) et la tion métabolique du diméthylsulfoniopropionate
reconnaissance du partenaire (Bonadonna e{DMSP) pendant la dégradation du phytoplanc-
Nevitt 2004, Bonadonna et al. 2007, Mardon etton. La production de DMS est souvent associée
Bonadonna 2009). a la présence du zooplancton qui sealimente du
phytoplancton et aux zones a haute productivité
primaire (Cantin et al. 1996, Sim6 2001, Jean et
al. 2009). Le DMSP peut étre un signal olfactif
particulierement fort pour les prédateurs du zoo-
plancton, et des observations in situ montrent
gue les bancs de petits poissons seaccumulentala
périphérie des zones de développement du planc-
ton (DeBose et Nevitt 2007, DeBose et al. 2008).
Finalement, des concentrations élevés de DMS
au niveau local peuvent alerter, de fagcon oppor-
tuniste, les prédateurs deordre supérieur, de la
présence deagrégations de zooplancton et de pré-
dateurs du zooplancton, ceest a dire poissons et
calmars qui représentent les principales proies
pour de nombreuses especes de pétrels (del Hoyo
etal. 1992, Warham 1996, Hay et Kubanek 2002).
En e et, la télémétrie par satellite a révélé une
association entre les zones deémissions élevées
Figure 1. Coupe schématique a travers les cham- de DMS’ Ie_s agrega'glons de prqles et Ies,alres
bres olfactives du Pétrel des neiges; en évidence en d*alimentation de di érentes especes de pétrels
rouge Iépithélium olfactif (Modi“é de Bang 1966). (Revisé par Nevitt 2000).

Cependant, parmi les di érentes espéces de
pétrels, la réactivité au DMS est trés variable,

Leutilisation de leodorat chez les oiseaux rant I ibilité olfactive 2
marins, en particulier chez les pétrels, a été propo-SUdgerant que la sensibiiite oliactive a ce com-

sée il y a longtemps (Grubb 1972, Hutchison etP0S€ pourrait étre liée a di érentes stratégies
Wenzel 1980, Lequette et al. 1989), mais l+étudéc0l0gigues pour la localisation des proies. Pour
desmécanismes permettantaces oiseaux d-explo?—erta“nes especes (par exemple les petrels et les

terles composantes naturellement présentes dansﬁsJ ”gtgfr)]’;%séeggt'ggggr?lf?gggﬁ:u cI)Dul\:I §g°;g3g#%e
leatmosphere pour lsorientation et la navigation y P P

. . . , , 1A H ° .
estrelativement nouvelle. Le principe général sur maniére opportuniste avant que d-autres oiseaux

lequel se base la théorie de leorientation olfactive,?;é'g%rgé ggﬁ a%?(tgggjé% epsr %cljc;(cgrsOi%angr? r;t elte
est que les pétrels pourraient utiliser des rT‘loIecu—en sealimentant sur le site, ces oiseaux pion-
les odorantes pour construire une carte a large

b . . 2-niers fournissent des repéres visuels a deautres
echelle comme un paysage olfactif SUperpose a lgise v et induisent le dégagement deodeurs sup-
surface de lsocéan (Fig. 2). Des changements da

; / ; N > émentaires, tels que celles liées ala macération
le paysage olfactif pourraient signaler a un petrelhbc1 q

itinérant localisati dou | imité d dukrill. Ainsi, les especes a détection tardive (par
itunerant, Za Sca Isation ﬁ 01#] adpr?xml e " € exemple les albatros et les pétrels géants) pour-
ZONEs Productives ou recnercher de la nourritiure rzient employer une stratégie de recherche de

(Nevitt 2000, Bonadonna et al. 2003a). nourriture multimodale, qui seappuie sur des
Le sulfure de diméthyle (DMS) a été proposéindices visuels ainsi que sur une combinaison de
comme candidat parfait pour servir de point de signaux olfactifs, pour localiser leurs proies (Sil-
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verman et al. 2004, Nevitt et Bonadonna 2005a,pétrels océaniques dans le contexte de la recher-
Nevitt 2008). che de nourriture et de la navigation globale.
En plus de sa fonction dans le cadre de laC&PeNdant, jusqueici, ces €tudes n-ont explore
recherche de nourriture, le DMS a également ét¢dU€ Peu deenvironnements océaniques et ne se
proposé comme repére pour la navigation globale©Nt intéressees quea peu d-especes. Ainsi, on
sur les océans. Sur la surface des océans, legnore si leutilisation de signaux olfactifs pour
zones avec les concentrations plus élevées dg&OUVer 1a nourriture est un phénomene local

DMS correspondent aux zones trés productivesggggr;%eg'egugisae;&s%??ngr“_ lg;e 2?3557}2?;1
qui a leur tour sont associées a des caractéristi ’ P '

des bathymetiques els que les zones ddesteonnen ceduiconcerne espeneloqu
remonté deeau, les montagnes et les plateau p

sous-marins (McTaggart et Burton 1992). Le proJ€/Mees, ou les conditions océanographiques
“ de la concentration en surface de DMS pour- peuvent étre extrémement di érentes et ou des

rait donc représenter un paysage olfactif naviga—lreegﬁriség'g:eclg tg%‘:rlé'so{l'gg)tz%%? ép%;)r(ﬁirtgple
ble pour les oiseaux marins, superposé sur la 9 P :
surface de leeau apparemment sans relief (Fig. 2| e cas de la Mer Méditerranée

Nevitt et al. 1995, Nevitt 2000, Bonadonnaetal.  a«y de mieux comprendre le role et leutilisa-

2003a). tion du DMS dans un contexte écologique di é-
Dans lsensemble, ces études suggérent un réleent, nous avons étudié la réponse a ce compo-
important de signaux biogéniques chez lessant par le Pun cendré de Méditerranée

Figure 2. Le paysage olfactif. Les structures bathymétriques tels que les zones de remonté
deeau, les montagnes et les plateaux sous-marins correspondent aux zones productives, ou les concentrations
de DMS sont les plus élevées, pouvant ainsi servir de point de repére olfactif pour la navigation en mgr (De
Thivent et Bonadonna, 2003 ©Caroline Picard).
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Simo et al. 1997). Dans ces conditions, lsutilisa-
tion du DMS comme repére olfactif pourrait étre
moins utile queen milieu océanique et donc lapti-
tude a détecter et a seorienter vers le DMS pour-
rait étre réduite ou absente car super’ue pour
leorientation, et doncles Pu ns cendrés de Médi-
terranée pourraient étre moins attirés par ce
Composé que deautres pétrels.

Notre expérience seest déroulée en deux éta-
pes : dans un premier temps, nous avons testé la
capacité des Pu ns cendrés a détecter et a choi-
sir le DMS dans un labyrinthe en Y placé a la
colonie (Fig. 4) ; dans ce test nous avons présen-
tés aux oiseaux un choix binaire entre le DMS et
Figure 3. La mer Méditerranée centrale et lslle de¢  une odeur contrdle, en utilisant, en milieu natu-
Linosa ("eche) ou se situe la colonie de Pun re| et avec des oiseaux sauvages, une méthode
cendieg(imapelcvaglelE a0 T0): expérimentale typique des études de laboratoire.

(Calonectris diomedgaqui niche sur lsile de |Le§ msgatlijtes_t%s] ont _s,lgnlj[‘catl\_{(elzmenlt ?ref%re
Linosa (lles Pélages, Canal de Sicile, Italie :SMrSanélrjngnt%ggta?n%?a%%r}eesngllj nasss%gtlggpae
35052« N, 1252+ E, Fig. 3). Les voyages dealimen; ’ ? : .
tations de ce pétrel durent en moyenne 9,4joursbles de detecter ce compose et ont tendance a

pencant a périoce drncubalon ces ceufs st-CTeNIT VETS Celtcy Dans un second temps
5,5 jours pendant lsélevage de poussins. Pe

: >n milieu naturel, en pleine mer. Pour cela nous
dant leurs voyages, ces oiseaux parcourent, ey« gapiové une série de taches dehuile vége-
moyenne, 904 km par voyage dealimentation pen

dant lsincubation et 662 km par vovade endantfale’ dont la moitié contenait du DMS, et nous
; : parvoyage p avons comparé le recrutement deoiseaux sur les
leélevage du poussin, avec une distance moyen

"eux types de taches. Les taches parfumées au

par jour de 135 km (Celada et al. 2009). Parp\ g ontsystématiquement attiré plus deoiseaux
conséquent, la distance entre les cotes méditer.

; " ; % gue les taches contréles, con“rmant que la ten-
ranéennes peut étre facilementtraversée danslgjsnce des pu ns cendrés & seorienter vers ce

journée par un petrel en vol et plusieurs fois au 4 mnosé seobserve aussi dans le contexte naturel
cours du méme voyage d-alimentation ; les cotege recherche de nourriture. Nous avons observé
peuvent donc fournir les points de repere necesyye jes taches parfumées au DMS ont également
saires pourl-orientation dans ce bassinferme. Enggtiré deautres espéces telles que les Océanites
e et, les zones d-a ouragement des pu ns qui tempéte de Méditerranée (Hydrobates pelagicus
nichent a Linosa se situent surtout autour de lsile melitensis). Cette espéce de pétrels est rarement
oulelongdelacote tunisienne (Celada etal. 2009 pservée dans la Méditerranée, et presque jamais
Dell-Ariccia et al. 2010). La zone cdtiére tuni-pendant la journée, en raison de leur abondance
sienne présente des reperes visuels évidentsyes faible et des habitudes alimentaires noctur-
fournis par la cote elle-méme et par les nombreunes (Warham 1990, del Hoyo et al. 1992, Brooke
ses fles, qui pourraient aider a Isorientation en 2004). Leur présence sur les taches contenant du
permettant aux oiseaux de pointer vers des spotDMS souligne que deautres espéces de pétrels
de nourriture une fois queils sontdans lazone. Enméditerranéens peuvent étre attirées par cette
outre, la Méditerranée présente des émissions denolécule. Pu ns et Océanites tempéte ont volé
DMS modérées, liées a la faible productivité decontre le vent vers les taches parfumées au DMS
ses eaux, et qui sont inférieures a celles deset ont souvent fait une ou deux boucles avant de
Oceéans Atlantique et Paci“que (Simo et al. 1997 seenvoler, ce qui suggére soit un intérét pour la
Simo et Grimalt 1998, Belviso et al. 2003). Lestache soit une tentative deanalyser la tache en
zones ou la concentration de DMS est la plusguéte deune proie. Dans notre expérience, tous
élevée se limitent aux zones cotieres, ou la proles pétrels neont été recrutés que par lsodeur car
ductivité des eaux est majeure (Estrada 1996aucun oiseau ne seest arrété sur les taches ne
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Figure 4. Le labyrinthe en Y placé a la colonie. Le bruit de pas de leoiseau dans le labyrinthe permettait a
leexpérimentateur deétablir le bras choisi. C = bras de choix contenant la solution de DMS et celle contrdle.
E = entrée de l-oiseau.

fournissant donc aucun repére visuel pour Remerciements
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Les Pu ns cendrés sont capables de détecter
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the heterogeneous distribution of atmospheric Krebs 1986), i.e. they are temporally constrained
odours in space (Wallra 2005). This does not to return to their nest either to relieve a mate
preclude the fact that pigeons can use additionalor to provision their unique chick, while the
sensory information, such as information on the foraging grounds remain pelagic. Under these
earthes magnetic “eld (Wiltschko and Wiltschko lifestyle constraints, high e ciency in locating
2003). However, after more than 30 years ofproductive food sourceswillensure e ective fora-
_stud_“as (Wa}IILa 2005)O,|trg)e usde oqulfactc_er cues ging and breeding success.

is still one of the most debated subjects in pigeon -

orientation (Wiltschko and Wiltschko 2003, Wal- oIfZ(r:?greyl Ir? é'lljfroor 2:;?:%3 ié?nngg:gztﬂ)yrggxslgt%%?

Ira 2004, Wallra 2005, Jorge et al. 2_010)' birds (Fig. 1. Bang 1966). There is rising evidence
The lack of clear answers concerning the resthat their well-developed sense of smell plays an
pective role of aIternatl_ve orientation cuesis alsoimportant function in a number of behaviours
due to the fact that pigeons generally "y over ranging from locating patchily distributed food
land, and landscape features have been shown tpasoyrces in the ocean (Nevitt et al. 1995), to
deeply in"uence navigation, even when unknownpoming (Bonadonna 2009) and to nest and mate
(Holland 2003, Lau et al. 2006, DellsAriccia et al. recognition (Bonadonna and Nevitt 2004, Bona-

2009). In addition, the presence of visual 1and-44nn3 et al. 2007, Mardon and Bonadonna 2009).
marks may modify the result of experimental

treatments, such as clock-shift oranosmia (Bonat
donnaetal. 2000, Wallra 2005). Eventually, itis

always more evident that pigeons use a multimo
dal navigation system and are able to shift from
one navigation strategy to another according to
the circumstances (Walcott 2005, Wallra 2005,

DellsAriccia et al. 2008, DellAriccia et al. 2009).
It is therefore almost impossible to isolate the

relative importance of di erent cues used for

orientation in this species, and, as a conse
guence, to demonstrate de“nitively an olfactory
orientation mechanism. In this perspective,

petrels are probably a better model. Contrary to
land, the marine environment where these birds
live is seemingly featureless over thousands of
square kilometres, so excluding the landscapg
component among the possible orientation cues
Moreover, previous studies showed that petrels
appear to not rely on magnetic cues to orient

Figure 1. Diagrammatic section through the

olfactory chamber of Snow petrel. The olfactory
(Benhamou et al. 2003, Bonadonna et al. 2003b}, epithelium is evidenced in red (Modi“ed from Bang
Bonadonna et al. 2005). 1966).
Petrels and orientation in a pelagic In seabirds, and particularly petrels, the use of
environment the sense of smell to locate food patches was

Petrels (order Procellariiformes) are characte-suggested long ago (Grubb 1972, Hutchison and
rized by their pelagic and wide-ranging lifestyle. Wenzel 1980, Lequette etal. 1989), butthe inves-
These long living birds spend most of their lives tigation of how petrels use naturally occurring
in"ight over the sea and are tied to small oceanic scented compounds as foraging and navigation
islands only for breeding. So, they have to localizecues is relatively new. The basic idea of the olfac-
patchily distributed foraging areas as well as tory orientation theory is that petrels may use
their breeding colonies within the vast, seemin-stable volatile compounds to build a large-scale
gly featureless oceanic environment (Warhammap as an olfactory landscape superimposed over
1996). During the breeding season, procellarii-the water surface (Fig. 2). Changings in the olfac-
forms are central place foragers (Stephens andtory landscape might indicate to a wandering
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petrel its position and/or the proximity of fora- higher order predators of rapidly accumulating
gingareas (Nevitt 2000, Bonadonnaetal. 2003a)aggregations of zooplankton and zooplankton
Dimethylsul“de (DMS), a volatile compound ﬁ}rgi?]a;?g’, 1|‘-oer. rr? Qn?/ng esi(rqelzjllgggi}easr?daerrano?/éhgt
that occurs naturally in worldwide oceans, may
al. 1992, Warham 1996, Hay and Kubanek 2002).

be the perfect candidate as olfactory cue for : .
seabirds to locate and exploit productive areas'ndeed’ satellite telemetry revealed an associa-

. - ' tion between areas with high DMS emissions,
conna 20055, DS 15 a by-product of the metareY aggregations and foraging grounds of i e-
bolic decomposition of dimethylsulfoniopropio- rent petrel species (ngewed by Nevitt 2000?'
nate (DMSP) produced during phytoplankton Among petrel species, however, responsive-
grazing. Its production is often associated with ness to DMS is quite variable suggesting that
zooplankton feeding and areas with high primary olfactory sensitivity to this compound may be
productivity, i.e. high phytoplankton concentra- linked to di erent ecological strategies for prey
tion (Cantin et al. 1996, Simé 2001, Jean etlocation. Forsome species (e.g. storm petrels and
al. 2009). DMSP may be a particularly strong prions), olfactory sensitivity to DMS provides an
source of olfactory signal for zooplankton preda-early detection system for opportunistic foraging
tors, and in situ observations indicate that scho- before other birds arrive. These early detectors
ols of small “sh aggregate along the periphery of change the nature of prey-associated cues: fee-
plankton blooming areas (DeBose and Nevittding at the patch, they provide visual cues to
2007, DeBose et al. 2008). Eventually, local elesther birds and induce the release of additional
vation in DMS may, opportunistically, alert odours, such as those linked to macerated krill.

Figure 2. Olfactory landscape. Productive areas are often associated with bathymetric features, such as
upwelling zones and sea mountains. Here, DMS emissions are higher and can provide olfactory signposts for
navigation to a wandering seabird (From Thivent and Bonadonna, 2003 ©Caroline Picard).
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Thus, late detector species (e.g. albatrosses and@ihe example of the Mediterranean Sea
giant petrels) may employ a multimodal foraging | the aim to understand the role and use of

strategy that relies on visual cues as well as ap\s in a di erent ecological setting, we investi-
combination of olfactory cues to locate prey (SI|-gated the response to this compound by Mediter-
verman etal. 2004, Nevittand Bonadonna 2005a,anean Scopoliss shearwater€4lonectris diome-
Nevitt 2008). ded, breeding at the colony on Linosa island

In addition to the foraging function, DMS has (Pelagiansles, Sicilian Channel, Italy: 852« N,
been also proposed as a signpost for global orienl 2°52* E, Fig. 3). Here, foraging trips appear to be
tation. Over the oceans, highly productive areas,shorter, both in terms of duration (lasting, on
and so higher DMS concentrations, are associadverage, 9.4 days during incubation and 5.5 days
ted with bathymetric features such as upwelling during chick rearing) and distance travelled.
zones, sea mountains and shelf waters (McTagNonetheless, Scopolies shearwaters cover an ave-
gart and Burton 1992). Therefore, the DMS rage of 904 km per foraging trip during incuba-
surface concentration pro“le could represent a tion and 662 km per trip during chick rearing,
navigable olfactory landscape to seabirds supeWith an average daily distance of 135 km (Celada
nmposed on the apparently featureless Wateret al 2009) Therefore, the d|5tance between

surface (Fig. 2. Nevitt et al. 1995, Nevitt 2000, Mediterranean coasts could easily be covered by
Bonadonna et al. 2003a). a "ying petrel within a day and several times

]yvithin a foraging trip; coasts may provide the
necessary landmarks for orientation in this
closed basin. Foraging grounds of Scopolies

Overall, these studies suggest a strong role o
biogenic cues in oceanic petrels in a foraging
context and for global orientation. However, the shearwaters breeding in Linosa Island are

investigation of how petrels use naturally 0CCUI~ mainly along the Tunisian coast or just o shore

ring scented compounds as foraging and homingu¢ the'island (Celada et al. 2009, DellsAriccia et
cues has so far been limited to few oceanic enviy| 5010). The Tunisian coastal area presents
ronments and few species. Thus, it is not known cqnspicuous visual landmarks, useful for orien-
whether the use of olfactory cues to locate food atation provided by the coastline itself and by the
sea and the nest at the colony is a local and/or,ymerous islands that could help to point to
species-speci‘c phenomenon or ageneral adaptggraging spots once the birds are in the area.
tion of seabirds. In particular, nothing is known \joreover, this sea presents moderate DMS emis-
regarding petrels breeding and foraging in closesjons, consistent with the low productivity of its
seas, where oceanographic conditions may b@pen waters, and lower surface concentrations
extremely di erent, and visual landmarks are in than both Atlantic and Paci“c oceans (Simo6 et
close proximity (i.e. coastlines and islands). al. 1997, Sim6 and Grimalt 1998, Belviso et
al. 2003). Areas of higher surface concentrations
of DMS are found along coastlines, where pri-
mary productivity is higher (Estrada 1996, Simo6
etal. 1997). In these conditions, the use of DMS
as olfactory signpost might be less useful than in
the open ocean, inducing a reduced or absent
ability to detect this compound and tendency to
orient towards it. Therefore, Mediterranean
shearwaters might be less attracted by DMS than
other petrel species.

In this study, two di erent experiments were
carried out: “rst, we tested the ability of Scopolies
shearwaters to detect and respond to DMS in a

: Y-maze at the colony, a laboratory experiment
Figure 3. The central Mediterranean Sea ang With wild birds in their natural environment
Linosa Island (arrow) where the Scopolies shearwa- (Fig. 4). In this test, we presented birds with a
terse colony is located. (Image Google Earth ©20 ].0) binary Choice between DMS and a Control Odour_
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Figure 4. The Y-maze in the colony. The sounds of the bird walking in the maze allowed the experimenter to
easily assess arm-choice. C = choice arms containing DMS and control solution. E = bird entrance.

Tested birds signi“cantly preferred the arm of the DMS scented slick and often made one or two
the maze that contained the DMS solution, pro-loops over it before "ying away, suggesting either
viding evidence that these shearwaters are ablean interest in the slick or an attempt to scan the
to smell this compound and have a tendency toslick for prey. In our experiment, all shearwaters
orienttowards it. Second, we tested the responsewere recruited only by the smell since no bird
to this compound under natural conditions at stopped at the slick so there were no visual cues
sea. We compared the numbers of birds attractedproviding social enhancement to other birds in
by DMS-scented and non-scented vegetable dihe area. This result suggests that olfactory cues
slicks deployed on the water surface. DMS-sceralone may be su cient to locate productive
ted slicks systematically attracted more birds grounds.

than control slicks, con“rming that the tendency .

of Scopolies shearwaters to orient to this com-Conclusions

pound extends to a natural foraging context. In  |n conclusion, Scopoliss shearwaters are able
addition to the Scopolies shearwater, DMS-scento sense and are attracted to DMS both in arti“-
ted slicks also attracted the Mediterranean cial and natural contexts. The sensitivity to DMS,
Storm Petrel Hydrobates pelagicus melitepsistherefore, may be a trait that is widespread
These birds are rarely observed in the Medi-among marine birds, present in all species speci-
terranean, and almost never during daylight, “cally tested to date, and in di erent marine envi-
because of their very low abundance and nocturronments. Such general response to this com-
nal feeding habits (Warham 1990, del Hoyo etpound, independent of feeding habits, suggests
al. 1992, Brooke 2004). Their presence at thethat DMS may be important, notonlyinforaging,
slicks underlines that other Mediterranean but also in other tasks. This idea merits further
petrel species may be attracted by this moleculeinvestigation, particularly as it relates to the use
Shearwaters and Storm Petrels "ew upwind to of olfactory signposts for global navigation.
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Résumé

Comprendre l+écologie des pinnipédes est essentiel pour déterminer les causes des déclins des
populations observés en Alaska. Néanmoins, les études menées nécessitent que les animaux soien
capturés, temporairementmarqués ou de fagcon permanent et parfois méme, des échantillons de tissus
prélevés. De telles procédures sont stressantes pour des animaux sauvages, il est donc important
deévaluer leurs conséquences a court- et long-termes dans le but deaméliorer le succés des activités d
conservation et minimiser les e ets négatives de la gestion des espéces. Leinquiétude est particulie-
rement grande pour les chiots non sevrés qui sont extrémement vulnérables pendant la période de
lactation et qui pourraient étre plus sensibles aux perturbations humaines, en particulier seils sont
séparés de leur mére. Dans cette étude, nous avons mesureé les e ets de la présence/séparation
maternelle sur la physiologie du stress et le comportement de jeunes phoques comriinosd
vitulina richards) sauvages au cours deun protocole de capture-maintien en captivité-prélévement de
tissus. Les résultats ont montré que la présence de la mére modérait signi“cativement l;amplitude de
la réponse glucocorticoide au stresseur de leur chiot ; alors que chez des chiots toujours dépendants
ou chez des jeunes sevrés capturés seuls, les concentrations de cortisol sérique étaient signi“cative-
ment plus élevées. De plus, les chiots présentaient une agitation et un nombre de vocalisations
importants dés lors queils étaient séparés de leur mere par rapport a de jeunes phoques seuls depuis
une plus longue période de temps. Cette étude est le premier exemple deamortissement social chez un
mammifére marin et apporte de nouveaux éléments quant a lsimpact des activités anthropigues sur
le bien-étre des jeunes pinnipédes. En“n, ces résultats pourront servir de support dans le choix de
techniques de gestion plus judicieuses dans le respect de lsécologie des especes a“n de diminuel
e cacement le stress des animaux au cours des procédures scienti“ques.

Mots-clés
Phoque commun, vocalisations, agitation, stress, glucocorticoides, amortissement social.

The lament of harbor seal pups in Alaska:
a story of maternal support

Abstract

The monitoring of pinniped life-history is essential to determinate the causes of the Alaskan
population declines. However, these studies require that the animals are captured, temporary or
permanently marked and sometimes tissue samples collected. Since such procedures are potentially
stressful for the animals, it is important to examine their consequences on short- and long-terms in
order to improve the success of conservation activities and minimise the negative e ects of
management. A concernis especially raised for pre-weaned pups that are extremely vulnerable during
lactation and more sensitive to human disturbance especially if they are separated from their mother
during procedures. In this study, we studied the e ects of maternal presence/separation on stress
physiology and behavior during a capture-handling-restraint protocol in free-ranging Paci“c harbor
seal Phoca vitulina richard¥pups. The results showed that the presence of the mother signi“cantly
bu ered the magnitude ofthe glucorticoid response to the stressor inthe o spring whereas dependent
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pups alone (caught without their mother) and weaned pups exhibited high levels of serum cortisol.
Moreover, pups showed signi“cantly higher levels of agitation and vocalizations as soon as separated
from their mother compared to pups separated for a longer period of time. The results give the “rst
example of social bu ering in marine mammals and bring new insights on the impact of human
procedures on pinniped pup welfare. Moreover it opens new perspectives to develop judicious
management techniques in respect to the ecology of the species to e ectively reduce stress of the
animals during scienti“c procedure.
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Harbor seal, vocalizations, agitation, stress, glucocorticoids, social bu ering

Le déclin des populations de phoques
communs en Alaska

graphiques importantes au cours des trente der{
niéres annees dans le Paci“que Est, et en parti{-
culier dans le Golfe deAlaska (Hoover-Milletral.
2011). Selon les scienti“ques, le nombre de phof
gues a subitement déclinéed7 a 67 %selon les | =
années et les régions, depuis les derniers rece
sements e ectués dans les années 70/80 (revue.
dans Hoover-Milleetal.2011). Les causes proxi-
males de ces "uctuations neont jamais été déter-
minées. Néanmoins, ces déclins coincident avegFigure 1. Une mére phoque commun et son chiot
les changements écologiques attribués & lsoscillg-Sur une plateforme de glace en Alaska
tion décennale du Pacique (ODP), survenue de-(20tes ©C. Di Poi).

1976 a 1977, qui a fait varier la température de ,, . .

leau dans le bassin de lsocéan Paci“que (Hare eiantes subissent une perte importante de leur
Mantua 2000). Quoique des conditions de g|acp@abltat estival suite a la fonte de la glace de mer.
sans prece_dent_smeng associéesalsODP, [es chaﬂéS campagnes de recensement
gements climatiques alongterme dus au rechaufét deéchantillonnage des phoaues

fement de la planete ont eux aussi un impact sur _ g ,p ques- R

la fonte des glaces et pourraient expliquer les A‘n de faire le bilan démographique a long-
déclins des populations de phoques observéegi€rme et de suivre l*état de santé des populations
dans certaines régions. Par exemple, dans lgle phogques communs, des campagnes deéchan-
sud-est de IsAlaska, le parc national de Glacietillonnage et de recensement sont regulierement
Bay et deautres fjords comme Tracy Arm et Endi-organisées pendant la mue, a la “n de l-éte, dans
cott Arm sont des sites importants de mise basle Golfe d-Alaska. Cependant, relativement peu
pour le phogue commun (Mathews et Pendletorde sites ont été étudiés pendant la saison des
2006). De nombreux phoques migrent de facormaissances (Hoover-Millest al.2011). Plusieurs
saisonniére dans les eaux des fjords pour settudes montrent que ces activités de recherche
reposer, muer, s,accoupler, mettre bas et allaiteppeuvent entrainer des perturbations (e.g. bruit,
leur chiot (“gure 1). En e et, la glace dérivante capture, maintien en captivité, prélevements de
fournit des plateformes "ottantes sécurisées tissus) pouvant étre stressantes pour les ani-
pour les méres et leur progéniture qui peuvent maux (e.g. Engelharet al.2002 ; Petrauskagt
allaiter sans interruption (Blundellet al.2011) al. 2008). Il parait donc important de connaitre

et apporter les meilleurs soins a leur jeune pendes conséquences de ces pratiques a la fois sur la
dant la période estivale (Muelbert et Bowen physiologie et le comportement des animaux,
1993). Les phoques qui vivent sur les glacesnais les publications a ce sujet restent rares.

63




ETHOLOGIE / PSYCHOLOGIE

Leinquiétude des scienti“ques est deautant plusjeune. Selon la théorie de Gubernik (1981), les
grande pour les méres allaitantes et leur jeune.liens sont plus forts lorsque le jeune est seul,
Ene et, lalactation estleune des périodes la plus précoce et trés mobile et que la structure sociale
colteuse en termes de demandes énergétiquedu groupe est grégaire, au moins pendant la
que les femelles expérimentent (e.g. Oftedabériode de reproduction.

1985) ; et la progéniture dépend directement de _ .

lsinvestissement et de la condition physique dela relation mére-chiot chez le phoque

leur mére pour grandir (e.g. Mellislet al.1999). commun

Ceest donc un moment ol les animaux sont par- Chez les pinnipédes, il existe deux stratégies
ticulierementvulnérables face aux perturbations maternelles principales (Trillmich 1996) : la stra-
humaines. tégie du jeline chez les Phocidés de grande taille
. : , et la stratégie deapprovisionnement chez les Ota-
Leamortissement social sur la réponse riidés. Chez les grands Phocidés, lafemelle allaite
au stress son chiot en continu pendant une période relati-
Lorsqueil est confronté a un stimulus stres- vement courte (de 4 jours a 4 mois) ; elle ne
sant, leorganisme va se préparer a fuir, si celasealimente pas et utilise ses réserves corporelles
est possible, ou a résister. La réponse au stresgour couvrir ses propres besoins physiologiques
est adaptative et universelle chez Isensembleinsi que la lactation de son petit. Chez les Ota-
des Vertebrés. Elle fait intervenir lsaxe neuro-riidés, la femelle allaite son chiot de maniére
endocrinien hypothalamo-hypophyso-surrénalegiiscontinue pendant une période relativement
(HHS) qui résulte en une seérie de cascades hottongue (de 4 mois & 3 ans) ; elle alterne des
monales dont les constituants majeurs sontyoyages en mer en vue de sealimenter et de
lshormone hypothalamique corticotrope (CRH),courtes visites a terre pour allaiter ce dernier.
lshormone adrénocorticotropine (ACTH) et les Contrairement aux grands Phocidés, le phoque
glucocorticoides (Sapolsky2002). Les glucocorticommun a une stratégie deallaitement intermé-
coides sont secrétes par les glandes surrénales &fiaire. La femelle neest pas en mesure de jeuner
libérés dans le sang ; le cortisol est typiquementdy fait de sa petite taille et doit, tous les jours,
choisi pour évaluer Isétat de stress chez lesaller en mer pour sealimenter pendant la période
Mammiferes, y compris chez les Pinnipedes (€.gde lactation (Boness et Bowen 1996). Néanmoins,
Myerset al.2010). parce que cette période est extrémement courte

Leamplitude de cette réponse au stress peutchez cette espece (3 a 6 semaines en moyenne
étre modulée par le contexte social. Par exempleMuelbert et Bowen 1993 ; Hoover-Miller 1994),
lorsqueil existe un fort attachement émotionnel cela implique que la mere et son chiot doivent
entre une mére et sa progéniture, la séparationrester en contact le plus de temps possible. I
des deux membres de la dyade peut provoqueexi_s_te un lien bilatéral entre lamére et son jeune,
une augmentation de laréponse de lsaxe HHS & [8ui jouent tous les deux un role pour garder la
suite deun événement stressant. Au contraire, lacohésion de la paire ; le jeune tres précoce en
présence du partenaire social peut amortir lesSuivantsa mére continuellement en mer car il est
eets du stress. Leaptitude du partenaire a trés mobile, et la mére en _réduisant le risque
réduire laréponse au stress, que ce soitau nivea@*étre séparée de son petit en apportant une
physiologique et/ou comportemental, est com-surprotection a ce dernier (Lawson et Renouf
munément appelé « amortissement social » oil987). Dans ce contexte de fort attachement
« social bu ering» en anglais (Hennessy 1997 -“liatif pendant la période de Iactation, le pho_que
DeVriesetal.2003 ; Hennessgt al.2009). Lee et  cOmmun est une espece de choix pour étudier les
est plus ou moinsimportant dépendamment de la€ ets de lsabsence maternelle sur la réponse au
nature et de la qualité de la relation que la paire Stress du chiot.
partageait, ainsi que du moment et de la durée de o .
la séparation. Dans le contexte de la relation-*0Pjectif de l-etude
mere-jeune, la puissance des liens que la mere et Le but de Il-étude a été de déterminer si la
son jeune développe dépend de la structurgéponse au stress du chiot, induite a la suite
sociale de leespece et du degré de mobilité ddeune procédure deéchantillonnage (capture/
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maintien/prélevement), pouvait étre modulée tion (NOAA)/National Marine Fisheries Service
par la présence ou lsabsence de la mére chez désIMFS) et le permis #09-08 délivré par (@are
phoques communs du Paci“quehoca vitulina and Use Committee du Department of Fish and
richardsisauvages. Trois catégories de chiots ontGamess en Alaska (ADF&Q)outes les captures
été étudiées : chiots dépendants capturés aveontétéréalisées en évitantde causerun niveau de
leur mére mais brievement séparés pendantperturbation inacceptable des colonies de pho-
leéchantillonnage, chiots dépendants mais capeues.
turés sans leur mére et des jeunes phoques . i )
récemment sevrés capturés seuls. La réponsé€s deux sites deéchantillonnage
au stress a été évaluée par une approche com- Cette étude a été menée pendant la saison
portementale, mesure du nombre de vocalisaestivale des naissances a Endicott Arm et Tracy
tions et du niveau deagitation générale, et uneArm, deux fjords situés a environ une soixan-
approche physiologique en mesurant lsactivitétaine de kilométres au sud de Juneau en Alaska,
de leaxe HHS par la quanti“cation du cortisol USA (“gure 2).
sérique.
o ) La procédure de capture des phoques

Expernimentations Les phoques ont été capturés par des “lets en

Cette étude a étéréalisée grace aleobtention duylon mono*“lament de (8 m x 3 m)entre 8 :30
permis de recherche #358-1757 délivré par laet 16 :00 (“gure 3). Toutes les paires mere-chiot
National Oceanic and Atmospheric Administra- et les jeunes phoques sevrés seuls étaient trans-

&g .";:' Alaska

0 125 250 500 750 © T 0255 10 15 20
o s— lometers | .

| Figure 2. Carte des deux sites d*échantillonnage (fourni par ADFG; photos ©C. Di Poi). |
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Procédure des prélévements sanguins
et dosage du cortisol

Tous les animaux étaient maintenus dans des
cages individuelles opaques a‘n deéviter les
contacts physiques entre eux. Les méres et leur
jeune étaient maintenus ensemble. Tous les indi-
vidus étaient pesés a“n de déterminer le volume
de sang a collecter. Les animaux étaient ensuite
maintenus physiquement, sans lsadministration
deanesthésiant, et le sang collecté a partir de la
veine vertébrale en position extra-durale. Les
meres et leur chiot ont toujours été échantillon-
nés en priorité et en méme temps ; néanmoinsiils
étaient brievement séparés pendant les préléve-
ments et réunis apres.

Les CDS ont été échantillonné 16 a 213 minu-

tes apres la capture (temps moyen : 69.2 +
8.9 min) et libérés a leendroit exact de leur cap-

Figure 3. Positionnement du “let mono“lament 3
Endicott Arm, Alaska et pneumatique de captur
(photo ©C. Di Poi).

portés dans un bateau servant de laboratoire ;
puis échantillonnés. Les chiots toujours dépen{Ure. Pour les autres phoques, I-intervalle de
dants de leur mére mais capturés seuls étaienf€MPS entre la capture et les prélévements san-
échantillonnés en quelques minutes directemen@Uins variait de 103 a 255 min (temps moyen :

a bord deun pneumatique de capture et libérés 3164'6|J—’ 14.0min pgurllehs CDAet |171'7”J—’ 19.3min
leendroit exact ol ils avaient été capturés. pour les JSS). En’n, I*heure de la collection du
g ) sang oscillaitentre 10:04 a2 16 :13 pour les chiots
Au total, 41 phoques ont été capturés pourdépendants seuls, et de 11 :03 & 14 :43 pour les
cette étude : 5 chiots dépendants et leur Mereautres jeunes.

(Chiots Dependants Accompagnes), 29 chiots ;ne tois | prise de sang terminée, tous les
g%p%rr]]ddirrllttss g%%ﬁg;e:t ?a.glsj nfgrser?/fé g ég}frtésanimaux étaient sexés, peses et les CDS libérés
P J P our leur permettre de retrouver leur meére. Les

tres phoques étaient replacés dans leur cage

seuls (Jeunes Sevrés Seuls). Chez le phoque
seuls ou avec leur mere) a“n queils récupérent

e

Paci“que Nord-Est, le sevrage est généralemen

atteint alsage de 1 mois aprés la naissance (Mue
bertetBowen 1993). Dans notre étude, les jeune

étaient considérés comme « Sevrés » Si aucun

femelle neavait été observée aux alentours pe

dant la capture et si leur masse corporelle était

pendant 2.5 heures avant laé?e collecte de
ang. Finalement, tous les phoques ont été
felachés proche de leur lieu de capture ; les

rlﬁaires meére-chiot ont été relachées ensemble.

Les concentrations de cortisol ont été mesurées

supérieure a 25 kg. a ty et t, 5 dans le sérum par dosages radio-

immunologiques en phase solide en utilisant

Observations comportementales . - .
P lsiode 125 comme marqueur radioactif.

Les niveaux deagitation et de vocalisation ont
été quanti“és pour les trois catégories de chiots Résultats
pendant la Brecollecte de sang, entre le moment R _
ol le phoque étaitmaintenu physiquementala“n L€s parametres pouvant in“uencer
du prélévement de sang (durée moyenne : 3.9 4€s concentrations de cortisol
0.3min)dansle butdeévaluerlaréponse austress Il ney avait pas dein"uence du temps seécoulant
initiale des animaux. Pour chaque chiot, le nom-entre la capture et les prélevements sanguins sur
bre de vocalisations par minute a été mesuré et ldes concentrations de cortisol (Analyse de régres-
niveau deagitation estimé sur une échelle allantsion linéaireR2=0.0981 P =0.256). Il ney avait
de 1 & 3avec 1 = calme, aucun mouvement dupas non plus dein"uence de Isheure de la journée
phoque, 2 = agitation modérée et mouvement dé laquelle les préléevements sanguins avaient
latéte du phoque, et 3 =forte agitation, le phoqueété e ectués (Analyse de régression linéaire,
était di cile a maintenir. R2 =0.0892 ;P = 0.182). De plus, nous neavons
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pas trouvé dein"uence de la masse (Analyse destdeagitation avaienttendance a diminuer quand
régression linéaireR2 = 2.91.160, P =0.974) ou le temps de séparation de la mére augmentait.
du sexe {-test non appariéP = 0.930) sur les

niveaux de cortisol. Les réponses hormonales des chiots

Ato, les niveaux de cortisol di éraiententre les
Les réponses comportementales des chiots ~ groupes (ANOVAP = 0.005 n = 41 ;“gure 5A).
L L. Comme attendu, la présence de la mére lors
_Le nombre de vocalisations ne di érait pas geun événement stressant semblait modérer la
signi“cativement entre les groupes de chiots rgponse glucocorticoide desjeunes comparée aux
(Kruskal-Wallis,P = 0.056 n = 37 ;"gure 4A).  concentrations mesurées chez les chiots dépen-
Néanmoins, le nombre de vocalisations restaitgants et les jeunes phoques sevrés capturés
plus élevé chez les jeunes accompagnés de ledpys (Fisherss PLSDP = 0.0011 etP = 0.0186
mere depuis la capture mais brievement séparérespectivement ; “gure 5A). A4 5, les niveaux de
ment pendant l-€chantillonnage que chez les jetcortisol ne di éraient plus entre les chiots accom-
nes capturés seuls, queils soient dépendants ogagnés et les jeunes sevréstést non apparié,
sevres. De méme, le niveau deagitation ne di ¢ =0.200 ; “gure 5B) ; bien que les jeunes accom-
rait pas signi“cativement entre les groupes pagnés présentaient toujours une concentration
(Kruskal-Wallis,P = 0.0973n = 37 ;“gure 4B) ;  de cortisol plus faible. Leanalyse de variance a
méme si le niveau deagitation tendait a augmenmesures répétées nea pas montré deévolution
ter pour les chiots recemment sépares de leursigni“cative des concentrations de cortisol dans
meére. Globalement, les niveaux de vocalisationse temps pour leensemble des groupes (ANOVA a

mesures répétéed O 0.05, données non mon-
A. Nombre de vocalisations trées)_

Discussion

La notion de« amortissement social a été dé"-
nie chez de nombreuses especes présentant un
fort attachement émotionnel entre la mére et sa

progéniture » (e.g. DeVriest al.2003 ; Hennessy
L I et al.2009). Selon la nature et la qualité du lien
“liatif, la séparation des deux membres de la
dyade peut provoquer une ampli“cation de lsaxe
HHS au cours deun événement stressant (e.g.
Hennessy 1997) ou au contraire, la présence du
partenaire social peut modérer cette réponse
3 (von Holst 1998).

Les réponses comportementales

Les mesures comportementales telles que les
= vocalisations, le repos ou au contraire leagitation
T peuvent étre utilisées pour évaluer la réponse au
stress et/ou la douleur chez les animaux (Lay

al. 19923,b,9. Immédiatement apres la sépara-
tion de la mére, la réponse comportementale
initiale du jeune est caractérisée par l*émission
ChA G i deun nombre élevé de vocalisations (e.g. Hen-
nessy et Moorman 1989) et par un niveau deacti-
aguéf ‘é-ucgir\?g:&a?‘;” g;ﬁrg%m(bé)e 2ﬁt¥8°f§i§?ﬂ§’i§s vité accru (e.g. chez les primates Mineka et Suomi
groupes de jeunes p?hoques: chiots dépendants 19,78)' Apres une s_epa,ratl,on,prolongee, le jeune
capturés avec leur meére mais séparés pendant Jes Présente une inactivité geénérale et a che une
observations (CDA), chiots dépendants seuls (C[PS) posture avachie caractéristique chez les petits
et jeunes sevrés seuls (JSS) a lsaide de tests| deprimates. Ces deux phases sont respectivement
Kruskal-Wallis. appelées « la phase de protestation » et la « phase
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plus longtemps, au moins depuis la capture pour
les chiots dépendants. Nos résultats montrent

A. Concentrations initiales de cortisol sérique (to)

16 bien la phase de protestation, décrite ci-dessus
b b qui esttypiquement observée chez de petits mam-
3 = I miféeres immédiatement aprés la séparation

maternelle. En revanche, le faible niveau deagi-
tation et le nombre peu élevé de vocalisations
mesuré chez les chiots non sevrés seuls peu-
vent seexpliquer par le fait queen moyenne
CDA DS s 1 heure seétait écoulée entre la capture et les
observations comportementales (temps moyen :
B.Concentrations de cortisol sérique 150 minutes plus tard (tzs) 69.2 + 8.9 min)1 et que cela coincide au Iaps de

o
w

-y

[cortisol] sérique (pg/dl)

o

16 temps qui seécoule avantleentrée dans la phase de
g résignation chez le cobaye avec la baisse signi*“-
3 12 I cative du nombre de vocalisations observée 60 a
: 90 min apres la séparation maternelle (Hennessy
g 8 et Moorman 1989).
°
-‘g" . Les réponses hormonales
= pas de données

0 La capture, le maintien en captivité et les
I i prélévements de tissus sont autant de facteurs

stressants pour les animaux sauvages (Engel-

Figure 5. Comparaison des concentrations de hardetal.2002 ; Petrauskast al.2008). De plus

cortisol sérique a ¢ (A) et t, 5 (B) entre les trois : ) _
groupes de jeunes phoques CDA, CDS et JS . chez les rongeurs, les jeunes répondent forte

leaide deune ANOVA aun facteur suivie pardestests Ment lorsqueils sont séparés de la “gure mater-
post-hoc de Fisher. Des lettres di érentesmontrent Nelle et exposés a un événement stressaaig(
une di érence signi“cative entre les groupes alors  exposition a un nouvel environnement) a travers
que des letires identiques indiquent queil n*y apas |sactivation de la cascade hormonale de lsaxe
de di erence signi“cative. HHS qui se traduit par leaugmentation des
de résignation » (Bowlby 1979). Chez le cochomoncentrations plasmatiques en ACTH et cortisol
deInde, Hennessy et Moorman (1989) ont montréqui atteignent un maximum 90 minutes post-
gue les jeunes seuls avaient tendance a vocaliseséparation (Hennessy et Moorman 1989). Chezle
plus que des jeunes accompagnés de leur megghoque commun, nos résultats montrent que les
pendant les 30 premiéres minutes post-séparajeunes accompagnés de leur mere pendant la
tion (phase de protestation). 60 a 90 min aprés lacapture présentaientune réponse de cortisol séri-
séparation, le nombre de vocalisations commengue moins élevée que les jeunes capturés seuls,
caita diminuer jusquea atteindre le méme niveauqueils soient dépendants ou déja sevrés; ten-
de vocalisations que les jeunes accompagnés dakance qui se maintient 2.5 heures plus tard. La
leur mére 150-180 min apres la séparation (phasg@résence de la mere semble donc modérer, aussi
de résignation). Néanmoins, les mémes auteurshez cette espéce, la réponse hormonale de sa
neont pas trouvé de di érence dans le niveau progéniture aunstress. De plus, lesjeunes sevrés
deactivité locomotrice entre ces deux groupes dgrésentaient toujours de fortes concentrations
jeunes alors queune augmentation de leactivitéde cortisol sérique, qui auraient peut étre pu étre
locomotrice a été observée chez de jeunes prinodérées en présence deune “gure sociale. En
mates immédiatement aprés la séparatione et chez certains rongeurs, le lien mére-enfant
(Mineka et Suomi 1978). Dans notre étude,persiste au-dela du sevrage (e.g. Newberry et
les paires mére-jeune étaient physiquement eSwanson 2001). Chez le cochon deInde, la pré-
visuellementséparées quelques minutes au coursence de la mére pendant une exposition bréve a
des prélevements sanguins. Pendant cette sépam nouvel environnement persiste a réduire le
ration, les jeunes montraient des niveaux élevésiveau de cortisol de son jeune plusieurs semai-
de vocalisations et deagitation comparés aux jeunes au-dela de lsage typique du sevrage (Hennessy
nes capturés seuls et séparés de leur mére depuist al. 1995).
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Les réponses comportementales Conclusions
et hormonales sont-elles couplées ? Cette étude montre pour la premiére fois un
Nos résultats tendent & montrer une dissocia-exemple dsamortissement social chez une espece
tion entre la réponse comportementale et |a de mammiféres marins. Notre résultats ont mon-
réponse hormonale. De forts niveaux de vocaliiré a la fois l~amortissement de la réponse phy-
sations et deagitation avaient pu étre observéssiologique au stress chez des chiots en présence
chez les jeunes capturés avec leur mére mai§e leur mere ainsi que de forts niveaux de
bridvement séparés pendant les pré|évemem§/ocallsatlons et deagitation chez ces méme jeu-

alors queune faible réponse glucocorticoide avaif'€S apres une breve séparation maternelle. A
été mesurée chez ces mémes individus. Arinverse,nousavonsobservé uneinhibitioncom-

lsinverse, une inhibition générale des comporte-POrtémentale chez des chiots exposes a une iso-
ments était reliée a de fortes concentrations deation prolongee pouvant étre régulee au niveau
cortisol chez les autres groupes de jeunes sépardiormonal par la forte réponse glucocorticoide
de la “gure maternelle depuis bien plus long- Mesuree. Ce type d<étude est de premiére impor-

temps. Cette dissociation a déja été mise eﬁaTC? |%I’ISC1U°I| s-ag|t| d-(?]speces en deCI'E et/ou
évidence chez les primates et les rongeurs (e.g/4'Neranies comme ie phoque commun. L€ suc-

Hennessy et Moorman 1989 ; Wienetal.1990). ‘es de la gestion des populations et de la conser-

Chez cos especes, le nombre de vocalsaio 107 Jes ebetespewent e amelorees o o
diminue graduellement au fur et a mesure que la ! 919 99

; - : eespece en question sont respectées et si les
ration rolon lor le niv . L -2
separation se projonge alors que le niveau OI(:’lperturbatlons anthropogéniques sont minimi-

o S0 s b0 SEron i ~koraion by asees. Nos_ résulats remeltent en gleston
cobaye (Hennessy et Moorman 1989). De no lsimpact et le choix de telles techniques de recher-
y y ) Mehe pour lsétude des animaux dans leur environ-

Eéerfa);n%itigrr?n?)?\esggtelT-tae;reoa?ﬂsssglzrl?ar?e!e LﬂZnement naturel ; et pourraient servir de support
9u1a3 Jeavenir, pour leutilisation de pratiques plus

tion des comportements. Leadministration péri- judicieuses a'n de réduire e cacement leanxiété

phérique de CRH (hormone hypothalamique corgas animaux lorsque cela est possible.
ticotrope) aun e etsuppresseur surle nombrede

vocalisations chez le cochon deinde placé dans uRemerciements

nouvel environnementau cours des 30 premieres  je tiens tout deabord & remercier la Fondation
minutes apres la séparation de la mere (Hen+yssen qui a “nancé ce projet de recherche. Je
nessyet al. 1995) et reduit également leactivité syjs également reconnaissante au Pr. Shannon
locomotrice immédiatement apres la séparationatkinson qui mea accueillie au sein de son labo-
(Hennessyet al. 1995). Des concentrations éle-ratoire a IsUniversity of Alaska Fairbanks ainsi
vées de COI’t'ISO| observées chez de jeunes indiviuea mes collaboratrices Gail Blundell (ADF&G)
dus a la suite deun événement stressant danst Ann Hoover-Miller (ASLC). Je remercie égale-

leensemble de ces études, y compris la notrement chaleureusement tous les volontaires pré-
re”ete vraisemblablementune augmentation dessents pour leobservation des phoques et lsassis-

niveaux de CRH en amont et contribueraient a latance sur le terrain.

réduction générale des comportements au cours | ,

deune isolation prolongée. Deun point de vueBibliographie
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the summer nursing period (Muelbertand Bowen
1993). However, harbor seals that use glacial ice
experience loss of summer habitat as tidewater

Harbor seal population declines in Alaska glaciers retreat onshore.

Harbor seal Phoca vitulina richard$ipopula- - Harbor seal census and sampling
tions have experienced importantdemographicalcampaigns

"uctuations over the last 30 years in the eastern
Paci“c, and particularly in the Gulf of Alaska-
(Hoover-Milleret al. 2011). According to scien-

D
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In order to improve the understanding of har-
bor seal population dynamics and to examine the
tists, the number of harbor seals declined preci_health and condition of these populations, census

pitously from 7 to 67%, according to the year and@Nd Sampling campaigns are regularly conducted
the region, from the time when counts were during the molt at the end of the summer in the
made during the 70s/80s (review in Hoover- Gulf of Alaska. However, relatively few locations
Miller et al.2011). The proximal causes of these@ve been studied during pupping season (Hoo-
"uctuations are still uncertain. Nevertheless, Ver-Miller et al. 2011). Several studies have
these declines coincided with ecological changeghown that such research activities, and their
observed afterthe 1976 to 1977 shiftinthe Paci“c related perturbations (e.g. noise, capture, capti-
Decadal Oscillation (PDO), which induced variaVity handling, tissue sampling), are stressful for
tions of the North Paci‘c sea surface tempera-the animals in several species (e.gngelhard
ture (Hare and Mantua 2000). Although the alte-et al. 2002; Petrauska®t al. 2008). Thus, it is
ration of sea ice conditions has been associated témportant to understand the e ects on both phy-
the PDO shift, the long term climate changes Siology and behavior; to date, the publications on
related to global warming have also an impact onthe subjectare still rare. A concernis periodically
ice melting and might explain harbor seal decli-raised for pups and lactating mothers. Indeed,
nes observed in some regions. In Southeastactation is among the most expensive energetic
Alaska, Glacier Bay National Parkand other gla-demands female mammals experience (e.g. Ofte-
cial fjords such as Tracy and Endicott Arms dal 1985) and o spring depend on investment
are important pupping sites for harbor seal and physical condition of their mother to grow
(Mathews and Pendleton 2006). Many sealqe.g. Mellishet al.1999). Thus, it also is a time
migrate seasonally to tidewater glacial fjords when animals are more vulnerable to human
to rest, molt, breed and nurse pups (“gure 1). disturbances.
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Social bu ering on stress response adopt anincome strategy and feed intermittently

When confronted to a stressful stimulus, the over aprolonged lactation period (from 4 months
organism will “ight, when possible, or “ght. The t0 3 years). The mothers alternate between fas-
neuroendocrine stress response is adaptativeling ashore while suckling the pups and foraging
and universal in all Vertebrates and involves at sea away from them. Unlike females of the
the activation of hypothalamic-pituitary-adrenal larger Phocid species, the female harbor seals
(HPA) axis resulting in the elevation of the hor- have analternative strategy. As they are smaller,
mone concentrations, speci“cally corticotrophic they are unable to store enough energy and fast
releasing factor (CRF), adrenocortictrophic hor-10ng enough to nurse properly their pup; thus,
mone (ACTH) and glucocorticoids (Sapolskythey forage opportunistically at sea during lac-
2002). Circulating glucocorticoids, such as corti-fation (Boness and Bowen 1996). However,
sol, are typically used to evaluate stressin marinePecause their nursing period is extremely brief
mammals, including pinnipeds (e.g. Myerst (3 to 6 weeks on average; Muelbert and Bowen
al. 2010). The amplitude of the response can bel993; Hoover-Miller 1994), it requires that the
modulated by social context. When a strong emoMmother and her pup must remain in contact with
tional attachment exists between infants and €ach other as much as possible. There is a bilate-
mothers, separation from the other member of ral bond between mother and pup during the
the dyad can enhance the HPA axis during ashort nursing period with both members having
threatening situation. On the contrary, the pre- @ role in keeping the pair together; the pup by
sence of the partner can reduce HPA response§ontinually following his mother, and the mother
and hence serves to bu er the individual against ¢an reduce the risk to become separated from his
the stressful stimulus. The ability of a social PUP by assuming overt attention for it particu-
partner to reduce stress responses, both physiolarly while swimming and during periods of dis-
logical and behavioral responses, is commonlhjurbance (Lawson and Renouf 1987). Within this
referred to «social bu ering» (e.g. DeVriest _contextofstrong attachment during nursing, the
al. 2003; Hennessyt al.2009). The bu ering is harbor seal is a good candidate for studying the
more or less important depending upon the € €Cts of maternal separation on the stress res-
nature and the quality of bonds that the dyad Ponse of pups.
develops, as well as the time and the duration OfOb' i fthe stud
the separation. In the context of mother-young - ¢ctive of the study
relationship, the strength of bonds during nur-  This study aimed to determine whether the
sing that a mother develops with her dependentstress response of pups, following a capture-
o spring depends upon the social structure of the handling-restraint protocol, might be modulated
species and the degree of o spring mobility. by the presence or the absence of the mother in
According to the theory of Gubernick (1981), the free-ranging Paci‘c harbor seaPhoca vitulina
probability of bonding is greater when the young richardsi Three categories of pups were studied:
is single, precocial, and highly mobile and the dependent pups captured with their mother but
social structure of the group is gregarious, at brie"y separated during blood sampling, depen-

least during the reproductive period. dent pups captured without their mother, and
_ pups, newly weaned, then captured alone. We
The mother-pup bond in harbor seal assessed the stress response of pups by a beha-

In pinnipeds, there are two maternal strate- vioral approach evaluating the number of vocali-
gies often referred to «scapital breedinge« in largerzations and the agitation level, and by a physio-
Phocids and «sincome breeding» in Otarrids (Trill-logical approach evaluating the HPA axis activity
mich 1996). In Phocids after a prolonged periodby the quanti“cation of serum cortisol.
at sea, the mothers follow a fasting strategy and .
nurse uninterrupted the pups during a relatively EXPeriments
short lactation period (from 4 days to 4 months)  This study followed the National Oceanic and
until weaning. They fuel their needs and feed Atmospheric Administration (NOAA)/National
their pup entirely out of energy reserves stored in Marine Fisheries Service (NMFS)Research Per-
the body. This maternal strategy corresponds tomit #358-1757, and Care and Use Committee
extreme capital breeding. In contrast, otariids du Department of Fish and Gamees en Alaska
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(ADF&G) permit, Protocol #09-08. All captures During the “eld e ort, 41 animals were captu-
were carried out without causing unacceptablered for this study including 5 dependent pups
level of disturbance of the colonies of seals. captured with their mother (Dependant Pups
. . with Mothers) but brie"y separated from each

The two sampling sites other during blood sampling, 29 dependent pups

The study was carried out during the summer captured without their mother (Dependant Pups
pupping season in Endicott Arm and Tracy Arm, Alone) and 7 weaned pups captured alone (Wea-
two glacial fjords about 60 km South of Juneau in ned Pups Alone). Weaning of Northeast Paci“c

Southeast Alaska, USA (“gure 2). harbor seal is generally regarded as complete
about 1 month after birth (Muelbert and Bowen
Seal capture procedure 1993). In our study, pups were considered as

Seals were captured with mono*“lament nets «weaned> if no female was sighted with the pup
(30 m x 3 m)during the light phase between during capture and if their body mass was above
8:30 am and 4:00 pm (“gure 3). All mother-pup 25 kg.
pairs and weaned pups alone were transferred _ _
to the laboratory boat and then processed. TheBehavioral observations
dependent pups captured without their mother  The behavior of the three categories of pups
were immediately processed in a transport ski was monitored during the “rst blood collection,
andthenreleased atthe exactlocation where theybetween the time that the pups were physically
were captured. restrained to the end of the blood sampling (mean

N

0 125250 500 750
e — lometers

| Figure 2. Map of the two sampling sites (provided by ADFG,; pictures ©C. Di Poi). |
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for dependant pups alone and between 11:03 am
and 2:43 pm for the other young seals. After the
sample collection procedures, sex and body mass
were determined, and dependant pups alone
released at the exact location where they were
captured to allow them to reunite with their
mother. All the other seals were allowed to reco-
ver for 2.5 hoursintheirindividual cage (alone or
in pairs for mothers and pups) before a second
blood collection trial. Finally all the seals were
released; the mother-pup pairs were released
together. Cortisol concentrations were measu-
red at ty and t, 5 in serum with 125 solid-phase
radioimmunoassays.

Figure 3. Positioning of the mono“lament net in Results
Endicott Arm and capture ski (picture ©C. Di Poi)

Parameters in"uencing hormone

. L. ... concentrations
duration: 3.9+ 0.3 min) inorderto evaluate initial Neither the time i b h
stress responses of the animals. Foreach pup, the Neitherthe time interval between the capture
number of vocalizations per minute was measu-arz‘d blood collection (Linear regression analysis,
red and the level of agitation estimated on a scaleR”, = 0-0981;P = 0.256), nor the time of blood
from 1 to 3 with 1 = quiet, no movemeng = low coI_Iectlc%n during the day (Linear regression ana-
agitation with movement of the sealss head, andYSi$: R® = 0.0892;P = 0.182) was related to

3= highly agitated, the seal was hard to restrain cortisol concentrations. Moreover, there was no
' "in"uence of body mass (Linear regression analy-

Blood sampling procedure and cortisol sis,R? = 2.91.165, P = 0.974) or gender of pups
quanti“cation (unpairedt-testt=-0.089P=0.930) on hormonal
concentrations.

All the other animals were restrained alone in )
abox or held far away enough from other seals toBehavioral responses of pups
avoid a physical contact between them. Mothers The number of vocalizations did not dier
and pups captured together were handledsigni“‘cantly between the three groups of pups
together until blood sampling. Before proces-(Kruskal-Wallis,P = 0.056, n = 37; “gure 4A).
sing, all animals were weighed in order to deter-However, the level of vocalization tended to be
mine the weight and the volume of blood that higher for pups which were accompanied of their
could safely be collected. For blood collectionmother but brie"y separated during sampling
animals were immobilized by physical restraint than for pups alone, either dependent or weaned
without anaesthesia administration. Blood was pups, since capture. Likewise, the level of agita-
collected fromthe extradural intravertebral vein. tion also did not signi“cantly dier between
Mothers and their pup were always processedgroups (Kruskal-Wallis,P = 0.0973 n = 37;
“rstand sampled atthe same time; however, they“gure 4B); but the level of agitation tended to be
were brie”y separated during sampling and then higher for pups recently separated from their
re-united after it. DPA were sampled in the on- mother. Overall, vocalization and agitation levels
site sampling ski within 16 - 213 min after during blood sampling decreased as the duration
capture (mean time: 69.2 £ 8.9 min) and thenof separation from the mother increased.
released at the location where they were captu-
red. For the other seals. the total interval of time T10rmonal responses of pups
between capture and blood collection ranged At tg, the levels of cortisol di ered between
from 103 to 255 min (meantime: 164.6 + 14.0 mingroups (ANOVAP = 0.005, n = 41; Fig.3A). As
forDPMand171.7 +19.3minfor WPA). Thetime expected, the presence of the mother since the
atwhich blood began entering the vacutainer wasbeginning of the stressful event (capture-han-
noted and ranged between 10:04 am and 4:13 pndling-restraint) moderated the cortisol response
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Figure 5. Comparison of serum cortisol concen-
trations at ty (A) and t, 5 (B) between the thre
groups of harbor seal pups DPM, DPA and WHA
using one-way ANOVA followed by Fisheres post
hoc tests. Di erent letters mean signi“cant di e-
rences between groups and same letters indicate
no signi“cant di erence.

Figure 4. Comparison of vocalization (A) and
agitation (B) levels of the three harbor seal pup
categories: dependant pups captured with their
mother but newly separated during observations
(DPM), dependant pups alone (DPA) and wearled
pups alone (WPA) using Kruskal-Wallis tests.

of pups compared to dependent pups and weanedan activate the HPA axis during exposure to
pups alone, both exhibiting higher serum cor-threatening conditions (e.g. Hennessy 1997); or
tisol levels (Fisheres PLSDP = 0.0011 and atthe opposite, the presence of the social partner
P = 0.0186 respectively; “gure 5A). Abts, the can bu er this response (von Holst 1998).

levels of cortisol did not signi“cantly di ered _

between pups accompanied by their motherBehavioral responses

and weaned pups (unpaireéttest, P = 0.200; ~ gehayioral measures such as vocalizations,
gure 5B); although accompanied pups still exhi-regting or moving around can be used to evaluate
bited a lower serum cortisol concentration. The g¢racq response and/or pain in animals (Last
analysis of variance for repeated measurements,| 199 b, 9. Shortly after separation ensues,
did not show a signi“cant evolution of cortisol 4 initial acute behavioral response ofthe infant
concentrations over time for any group (repeated separation from his mother has been charac-
measures ANOVAP O 0.05, data not shown).  terized by high levels of vocalization (e.g. Hen-
nessy and Moorman 1989) and increased activity
level (e.g. in primates Mineka and Suomi 1978).
The notion of «social bu ering» has been With prolonged separation, infants of some mon-
widely demonstrated in many species exhibitingkey species show a generalinactivity and beginto
evident mother-infant bonding (e.g. DeVriet  display a characteristic hunched body posture.
al. 2003; Hennessgt al.2009). Depending upon These two phases are called the «protest» and the
the nature and quality of “lial attachment, the «despair» phases respectively (Bowlby 1979). In
separation from the other member of the dyad guinea pig, Hennessy and Moorman (1989)
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showed that separated pups vocalized more tharf the procedure also seemed to moderate hor-
did pups tested with their mother during the monal response of their o spring to a stressor.
initial 30 min post-separation only (protest Moreover, single weaned harbor seals exhibited
phase) and then decreased from 60-90 min andhigh level of serum cortisol compared to pre-
became at the same level of pups with mothemweaned pups; which would have been likely buf-
after 150-180 minutes of separation (despairfered in presence of a social “gure. Indeed in
phase). However, they found that locomotor acti-some rodents, the mother-infant relationship
vity did not di er between pups with the mother lasts after weaning (e.g. Newberry and Swanson
and pups alone at any point (from 0 to 180 min). 2001). As an example in guinea pig, the presence
Although an increase of the activity level has of the mother during brief exposure to a novel
already been observed in young primates shortlyenvironment continues to reduce the cortisol
after separation (Mineka and Suomi 1978). In response of their young for several weeks beyond
our study, mother-pup pairs were physically andthe typical age of weaning (Hennessyal.1995).
visually separated few minutes during the “rst _
blood collection. During separation, pups exhibi-Are behavioral and hormonal responses
ted high levels of both vocalizations and agitationcoupled?
compared to pups already alone since capture. Our results tended to show a dissociation
The separation of pups from their mother causedbetween behavioral response and hormonal res-
the initial protest response observed in small ponse. We observed high levels of vocalizations
mammals, typically composed of a high rate ofand agitation for pups exposed to a brief mater-
separation-induced vocalizations and high agitanal separation during sampling but they showed
ted level as exposed above, compared to pupge lowest glucocorticoid response; while pups
separated from their mother for a longer time. separated from their mother from a longer time
The weakness of behavioral response of unagxhibited a general inhibition of their behaviors
companied dependent pups can be explained bgnd higher cortisol concentrations. Several
the fact that about one hour elapsed betweenauthors have previously reported this dissocia-
capture and observations (average time: 69.2 #jon in primates and rodents; the number of
8.9 min); this period of time was consistent with vocalizations decreasing as the separation pro-
the time passed after the separationin guineapigceeds rather quickly and cortisol level conti-
(60-90 min) when the infants enter into the des-nuing to climb. This dissociation occurs at about
pair phase and their vocalization response star-60-90 min post-separation in guinea pig (Hen-
ted to decrease (Hennessy and Moorman 1989nessy and Moorman 1989). The possibility that
HPA hormones in"uence the behavioral res-
Hormonal responses ponse to separation has received growing atten-
Capture, temporary handling in captivity and tion. Peripheral administration of CRF (cortico-
tissue sampling represent disturbances to wild trophin-releasing factor) has a suppressive e ect
animals (Engelharcet al.2002; Petrauskast al. on the level of vocalizations of guinea pig pups
2008). Moreover in rodents, infants experience aduring the “rst 30-min period of isolation in a
signi“cant activation of the HPA axis when sepa- novel environment (e.g. Hennessgt al. 1995)
rated from their mother and exposed to a stres-and reduces the locomotor activity immediately
sful event (e.g. novel environment exposure)following separation (e.g. Hennessy al.1995).
that ended with the increase of both plasmaAs a consequence, high elevation of plasma cor-
ACTH and cortisol reaching a maximum level tisol observed following a stressful eventin these
90 minutes following separation (e.g. Hennessystudies, including our study, likely re”ects an
and Moorman 1989). In harbor seal, our results increased level of peripheral CRH and contribu-
showed that pups accompanied by their mothertes to the waning of the vocalizations during
since capture exhibited signi“cantly lower serum prolonged isolation. From a behavioral ecology
cortisol concentrations than pups alone, either perspective, vocalizing and agitation increasing
still dependent or recently weaned; this tendencyto reunite with the mother require energy expen-
was maintained 2.5 hours later. In this species, diture for pups which are at a vulnerable age, and
the presence of the mother from the beginning the distress they experienced when alone may
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attract predators in the wild. As a consequence,harbor seal. The success of management and
the inhibition of distress responses might be conservation of a species may be improved if
relevant predator avoidance behavior patternsinsocial, biological and ecological conditions of

nature. each species are respected and if anthropogenic
] stress is minimized. Our results raise questions
Conclusions ontheimpactand the choice of research practices

The current study provides for the “rsttime an and will give new insightsto adopt more judicious
example of social bu ering in a marine mammal management techniques in order to e ectively
species. Our results showed at the same time theeduce stress of animals when possible.
bu ering of physiological stress response of pups
accompanied of their mother as well as highAcknowledgments
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LeImagerie par Résonance Magnétique nous révele
guelques mysteres du cerveau du nourrisson
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Résumé

LeIRM permet aujourdehui deexplorer le cerveau immature du bébé de facon non-invasive et
deenvisager des corrélations “nes entre développement anatomique du cerveau et acquisitions
précoces des fonctions cognitives. En exemples, sont décrites deux études récentes qui ont évalué le
plissement des sillons du cortex chez le nouveau-né prématuré, et leorganisation des faisceaux de
“bres de substance blanche chez le nourrisson sain. Dans les deux cas, des di érences spatio-
temporelles de maturation entre régions cérébrales, des asymétries anatomiques précoces entre les
deux hémisphéres, ainsi que des corrélations anatomo-fonctionnelles ont pu étre mises en évidence.

Mots-clés

Développement cérébral, maturation, sillons du cortex, faisceaux de “bres de substance blanche,
nouveau-né prématuré, nourrisson, IRM, imagerie du tenseur de di usion (DTI), asymétries inter-
hémisphériques, potentiels évoqués visuels (PEV).

Magnetic resonance imaging reveals some mysteries
of the infantes brain

Abstract

Nowadays MRI enables to explore the immature brain of babies non-invasively, and to consider
precise correlations between the anatomical development of the brain and the early acquisitions in
cognitive functions. As examples, we present two recent studies which evaluated the folding of cortical
sulci in preterm newborns, and the organization of white matter “ber bundles in healthy infants. For
both studies, we have highlighted spatio-temporal di erences in the maturation of cerebral regions,
early anatomical asymmetries between the two hemispheres, as well as anatomo-functional correla-
tions.

Keywords

Brain development, maturation, cortical sulci, white matter “ber bundles, preterm newborn,
infant, MRI, di usion tensor imaging (DTI), inter-hemispherical asymmetries, visual evoked poten-
tials (VEP).

Introduction un accident vasculaire cérébral néonatal. Pour

Diverses pathologies cérébrales résultentappréhender la complexité de ces pathologies,
deanomalies précoces au cours du développemefour juger de lsimpact de telles perturbations, et
et touchent une proportion importante deindivi- aussi pour comprendre comment le cerveau de
dus, comme par exemple l+épilepsie, le retardshomme lui a permis de développer des capacités
mental et la dyslexie. Le développement du cerspéci‘ques, il est essentiel deétudier comment le
veau peut également étre perturbé par des éveeserveau normal se développe tant au plan anato-
nements précoces, comme une naissance prémadique que fonctionnel. Les mécanismes sous-
turée, un retard de croissance intra-utérin ou jacents sont multiples, et les changements céré-
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braux sont particulierementintenses pendantles sans aucune géne pour garantir le sommeil ou la
derniéres semaines de grossesse et les premiersoopération du nourrisson.

mois post-natals. Le cerveau du beébé neest pas un Grace a diverses implémentations méthodolo-
cerveau adulte en miniature : sa croissance esgjiques récentes, nous avons mis en place deux
inhomogeéne puisque certaines régions, telles quétudes complémentaires visant & éclairer le déve-
les régions sensorielles, se développent précocéppement anatomique du cerveau humain
ment et tres rapidement, alors que deautresvivq et a caractériser de fagon quantitative les
régions associatives, telles que les régions fronehangements qui ssy déroulent au cours des pre-
tales, ont un développement plus retardé et pro-miers mois post-natals. La premiére étude seest
longé jusquea la “n de leadolescence (Paus efiocalisée sur la formation précoce des sillons du
al. 2001). Bien avant lsobservation deune spéciacortex chez des nouveau-nés prématurés imagés
lisation fonctionnelle hémisphérique, des asymé-en IRM conventionnelle a la naissance, entre six
tries anatomiques entre hémisphéres cérébrauxet huit mois deage gestationnel. La seconde étude
sontobservées chezle faetus (Chietal. 1977b). Eseestintéressée aleorganisation etalamaturation
paralléle a cette évolution anatomique, les acquiultérieures de la substance blanche, évaluées par
sitions psychomotrices et cognitives sont pro-IRM du tenseur de di usion (DTI) chez le nour-
gressivement observées chez le nouveau-né, fssson sain de un a quatre mois deage post-natal.
nourrisson et leenfant. Chaque étude a bien s(r été réalisée avec lsaccord
Saisir comment ces acquisitions se déroulentd€S parents etducomité d-éthique. Plusieurs axes
enregard de lamaturation cérébrale requiert des3¢ rechefc%e ont %teén\{estlgues, notamment I?
étudesin viva Les investigationspost mortem Im'sg en evidence de di erences §p§1bt|o-ltem0[|).ore )
sont intrinséquement limitées car il est rare de 'S d€ maturation entre rig,'O’?S c;z\re ra e,s,,b asy-
pouvoir garantir la normalité des cerveaux étu- metries précoces entre hemispheres cerebraux,

diés etimpossible d-établir des corrélations anaC! de correlations entre changements anatomi-

tomo-fonctionnelles. Mémessielles permettentdeques et maturation fonctionnelle.

tester certaines hypothéses, les études chez lsanFormation des sillons du cortex
mal sont insu santes compte tenu de la spéci- chez le nouveau-né prématuré
cité du cerveau humain. Les techniques deima- | ¢ cortex se développe, s*épaissit et se plisse
gerie non invasives (imagerie par résonancenincipalement au cours du dernier trimestre de
magneétique IRM, electroenceéphalographie EEGgrossesse. En plus de son importante croissance
magnétoencéphalographie MEG) p_r?semengntaille,Iamorphologie du cerveau foetal devient
dans ce contexte un potentiel particulierement 5ors rapidement élaborée avec la formation des
important, puisqueelles permettent la mise en gyrj et des sillons visibles macroscopiquement.
relation de la maturation des structures cérébra-| 3 complexité de ces plis est croissante avec
les et [«émergence deun nouveau comportementage (Chi et al. 1977a ; Feess-Higgins and Laro-
chez le nourrisson sain, ainsi queun suivi longi-che 1987), et le cerveau adulte présente une
tudinal des enfants a risque pour évaluer notam-grande variabilité inter-individuelle de ses
ment la plasticité post-lésionnelle. motifs morphologiques (Ono et al. 1990). Plu-
Cependant, on se trouve confronté a de nomsieurs hypothéses sont aujourdehui avancées sur
breuses di cultés pour faire de Isimagerie chez le les mécanismes de la gyration (facteurs géneti-
bébé. En e et, contrairement au cerveau adulte ques, épi-génétiques, mécaniques ou environne-
qui se modi‘e relativement peu de vingt & mentaux) (Welker 1990).
soixante ans, le cerveau du nourrisson est en Pour explorerin vivo les stades précoces du
continuel changement. Les structures sont dedéveloppement cortical et établir des normes
petite taille, donc la résolution spatiale doit étre chronologiques basées sur des marqueurs quan-
plus élevée que chez leadulte, et les tissus sortitatifs du plissement des sillons, des nouveau-
immatures, ce qui implique deadapter lsacqui-nés prématurés, de 6.2 a 8.3 mois deage ges-
sition et le post-traitement des données aux dif-tationnel, ont été étudiésex uteropar IRM
férents ages. Par ailleurs, ces techniques deimaeonventionnelle et avec de nouveaux outils de
gerie sont tres sensibles au mouvementtraitementdeimages dédiés au cerveauimmature
leacquisition des données doit donc étre breve e{Dubois et al. 2008c). A partir dsimages pondé-
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rées en T2, acquises sur un IRM & 1.5T avec unau dernier trimestre de grossesse (Figure 1b).
haute résolution spatiale (Figure 1a), nous avonsLes sillons se plissent alors de facon spectacu-
pu reconstruire en trois dimensions la surface laire, et un indice de sulcation quantitatif a été
interne du cortex, a lsinterface avec la substancemesuré (Figure 1c).

blanche, sur un intervalle deages correspondant

a: Images T2 b: Reconstructions des surfaces corticales
26.7w - 0.015 31.0w-0.129 35.7w-0.345

c: Augmentation de d: Asymeétries inter-hémisphériques précoces
la sulcation avec l'age
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Figure 1

Imagerie IRM des sillons du cortex du nouveau-né prématuré

a : Images T2 obtenues chez un nouveau-né prématuré de 31 semaines deage gestationnel.

b : Reconstructions en 3 dimensions de la surface corticale interne de 3 nouveau-nés prématurés deages et
indices de sulcation croissants. La couleur représente la courbure de la surface. Deaprés (Dubois et al. 2008c).
¢ : Augmentation de Ilsindice de sulcation avec lsage des nouveau-nés. Deapres (Dubois et al. 2008c).

d : Asymeétries inter-hemisphériques. La surface corticale présente des di érences de morphologie entre les
deux hémispheéres cérébraux au niveau du sillon temporal supérieur (STS) et de la scissure sylvienpe, en
antérieur (enregard de larégion de Broca) et postérieur (en regargthnum tempora)eDeapreés (Dubois e

al. 2010).

e : Di érences de sulcation en fonction de leenvironnement intra-utérin. A age gestationnel équivalent, le
jumeau présente unindice de sulcation réduiten comparaison du singleton (images de gauche), selon unretard
de maturation harmonieux. A surface corticale équivalente (mais a age di érent), le nouveau-né avec netard
de croissance intra-utérin présente un indice de sulcation trop important par rapport au singleton (images de
droite) suggérant un développement disharmonieux. Deapres (Dubois et al. 2008d).
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Enaccord avec des atlgmst morten{Chi et al. Pour étudier lsorganisation et quanti‘er la
1977a ; Feess-Higgins and Laroche 1987) et prénaturation de la substance blanche, etdé“nirdes
natal par IRM (Garel et al. 2001), l~apparition indices structurels de la maturation fonction-
progressive des sillons primaires, secondaireselle, des nourrissons sains, nés a terme, de 1.3
puis tertiaires a été mise en évidence, selon una 4.5 mois dsage post-natal, ont été imagés avec
schéma asynchrone en fonction des régions cérésm protocole DTI dédié au cerveau immature
brales : la surface médiane (sillons calleux et cin{Figure 2a) sur un IRM & 1.5T (Dubois et
gulaire, scissures pariéto-occipitale et calcarinesl. 2006a). Lehypothése deune organisation
observés chez tous les nouveau-nés) se plisgfécoce de la substance blanche en faisceaux a
avant la surface latérale, ou la di érentiation gt¢ validée en reconstruisant par tractographie
morphologique des sillons commence dans |aes principaux faisceaux, méme peu myélinisés
région centrale (sillon central observé chez tOUS)’(Figure 2b), queil seagisse de faisceaux commis-
etprogresse dansleslobes pariéta!(identi“cqt,ionsuraux (genou, corps et splénium du corps cal-
des sillons post-central, intra-parietal et parieto-jox) " de projection (faisceaux cortico-spinal et
occipitalentre 27 et 31 semaines), temporal (idenyin g thalamique, radiations optiques et bras
tication des sillons temporaux supérieur etinfé- o yiarieur de la capsule interne), limbiques (for-
rieur entre 27 et 32 semaines, du sillon collatéral nix et cingulum) ou associatifs (éapsule externe,

entre 29 et 30 semaines) puis frontal (identi*ca- ¢ais aax unciné, arqué, longitudinaux inférieur
tion des sillons pré-central, frontaux supérieur et et supérieur)

inférieur entre 29 et 30 semaines, identi“cation _ o o
du sillon orbitaire vers 30-31 semaines, et du Deimportantes variations des indices DTI ont

sillon olfactif & partir de 32 semaines). été observées en fonction de lsage (diminution de
la di usivité moyenne et augmentation de lsani-
Organisation et maturation des faisceaux sotropie : Figure 2¢). Puisque les indices DTl sont
de “bres de substance blanche du complémentaires (Beaulieu 2002), un modéle de
nourrisson relations entre processus de maturation interve-

Parallelement au développement du cortex, lah@nt au niveau microscopique pendant la myeli-
substance blanche sous-jacente seorganise BtSation des “bres, et variations des indices DTI
devient mature. Jusquea récemment, leessentielNESUres a l«echelle du voxel a éte propose pour
de nos connaissances sur la myélinisation degluanti‘er les di erences de maturation entre
“bres, phénomeéne qui permet desaugmenter laf@isceaux de substance blanche (Dubois et
vitesse de conduction de lsin"ux nerveux (Bau-&l- 2008a). Sur lsintervalle d-ages considére, le
mann and Pham-Dinh 2001), se basait sur ded@iSceéau cortico-spinal apparait relativement
étudespost mortergyakoviev and Lecours 1967), Mature, suivi du faisceau spino-thalamique et du
laissant de nombreuses questions en suspenfrnix, puis des radiations optiques, des fais-
comme les implications fonctionnelles de cetteC€aux arqué et longitudinal inférieur, puis du

myélinisation chez le bébé. Depuis quelquedras antérieur de la capsule interne et du cingu-
années, IsIRM conventionnelle permet deévaluefum. Ces résultats sont en accord avec les études

qualitativement la maturation de la substance Précédentes de marquagpest-mortermie lamye-
blanche in vivo (Barkovich 2000; Paus et line (Flechsig 1920 ; Yakovlevand Lecours 1967 ;
al. 2001), en observant les diminutions des ponBrody, Kinney etal. 1987 ; Kinney, Brody et al.
dérations T1 et T2 contemporaines respective-1988) etpar IRM conventionneli@ vivo(van der
ment de la formation de « pré-myéline » par lesknaap and Valk 1990 ; Paus et al. 2001), qui ont
oligodendrocytes et de Isenroulement des gaine§€crit une progression de la myeélinisation des
autour des axones (myélinisation « vraie »)./€gions centrales vers la peériphérie selon un
Aujourdshui, il est possible de quanti“er des para_gradlent caudo-rostral, dans les voies sensoriel-
métres liés a ces mécanismes par imagerie DT|€S, motrices puis associatives.

(Neil et al. 2002 ; Huppi and Dubois 2006), car Cesdeux études IRM ontainsi mis en évidence
cette technigque permet leexploration non-inva-des di érences spatio-temporelles de développe-
sive de la microstructure tissulaire par la mesure mententre lesdi érents sillons du cortex etentre
des mouvements des molécules deeau (Le Bihales di érents faisceaux de substance blanche : a
et al. 2001). lsinstar du développement progressif des capaci-
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Figure 2

Imagerie DTI de la substance blanche du nourrisson sain

a: Carte DTl obtenue chez un nourrisson agé de 7 semaines. Les couleurs codent localement pour la di
principale des “bres (rouge : direction droite-gauche ; vert : direction antéro-postérieure ; bleu : direg
inféro-supérieure).
b : Reconstruction par tractographie de plusieurs faisceaux de “bres chez un nourrisson agé de 17 sem
Deapres (Dehaene-Lambertz et al. 2006).
Abréviations : cc corps calleux ; cg cingulum ; cst faisceau cortico-spinal ; ilf : faisceau longitudinal inféri
or radiations optiques ; stt tract spino-thalamique ; unc faisceau unciné.

al. 2008a).
d : Asymétries inter-hémisphériques. Une asymétrie de volume du faisceau arqué est observée dans s
temporale enfaveurde lagauche (image de gauche), tandis queune asymétrie deorganisation microscop

faisceau
cortico-spinal est trouvée dans sa partie inférieure (cp-plic : pédoncules cérébraux ... bras postéried

ection
tion

aines.

ieur ;

¢ : Augmentation de lsanisotropie avec lsage des nourrissons dans di érents faisceaux. Deapres (Dubois et

a partie
queest

observée dans la par tie pariétale en faveur de la gauche (image du centre). Une asymétrie de maturation du

r de la

capsule interne) en faveur de la gauche (image de droite). Deaprés (Dubois et al. 2009).

tés sensori-motrices et cognitives du nourrisson,nent matures a des rythmes et sur des interva
les régions cérébrales se développent et devierde temps di érents.
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Asymeétries précoces entre hémisphéres postérieur de la capsule interne. Egalement asy-
cérébraux métriques dans le cerveau adulte (Buchel et al.

En complément de leur complexité anatomi-2004 ; Parker et al. 2005), ces faisceaux, qui sont
que, les hémisphéres du cerveau adulte sontmpliqués leun dans la perception/production du
asymétriques, notamment par le « torque delangage et leautre dans la manualité, sont donc
Yakovlev » qui implique les pétalias frontal et asymetriques aun age ou ces deux fonctions sont
occipital (Toga and Thompson 2003). Certainegeu développées.
des asymétries structurelles détectées au niveau o ) )
des régions péri_sy|viennes (gyrus de Hescthorr,elatlonS entre matu.ratlon anatomlque
planum temporalet sillon temporal supérieur €t développement fonctionnel
STS) ont été décrites au cours du développement Des di érences de développement anatomique
précoce par des étudgmst-morterde cerveaux entre régions cérébrales et des asymétries inter-
de foetus (Chi et al. 1977b ; Feess-Higgins anghémisphériques précoces ont donc été mise en
Laroche 1987). Deautres asymeétries macroscopiyidence par ces deux étudisvivo. Dans quelle
ques evoluent plus tardivement au cours du dévemesure les paramétres structurels IRM nous
loppement, comme celle de l-extension postéenseignent-ils également sur le développement
rieure de la scissure sylvienne qui progresse d&,sychomoteur et cognitif des nourrissons ?
l~adolescence a lsage adulte (Sowell et al. 2002). . , - -

. . . .y Sulcation précoce et suivi longitudinal des nou-

Au niveau fonctionnel, la spécialisation hémis- p > -

Py .yeau-nés prématurés
phériqgue gauche pour le langage est observée _ o i )
précocement dans le cerveau du nourrisson Trois groupes ont été distingués parmi les
(Dehaene-Lambertz et al. 2002 ; Dehaene-Lanfouveau-nés prématurés inclus dans I€tude :
bertz etal. 2006), et la latéralisation de laréponsel) 27 nouveau-nés sains et issus de grossesse
somato-sensorielle est également détectée a Isimple ; 2) 12 nouveau-neés sains et issus de gros-
naissance (Erberich et al. 2006). Cependant, lesesse gémellaire ; 3) 11 nouveau-nés avec retard
origines de ces asymétries anatomiques et foncde croissance intra-utérin et issus de grossesse
tionnelles, ainsi que leurs relations, restent un simple. Les mesures réalisées a la naissance ont
sujet a explorelin vivodans le cerveau en déve-permis de montrer que leenvironnement intra-

loppement. utérin a un impact majeur sur le développement
Asymétries des sillons des nouveau-nés prémg@iebral (Dubois et al. 2008d). En e et, lsanalyse
rés guantitative des volumes, surfaces et indices de

Des asymétries précoces ont été démontréegulcation corticaux a souligné que les jumeaux
au niveau des surfaces corticales internes dedrésententun retard de maturation harmonieux,
nouveau-nés prématurés, dans trois régions périd*e€nviron deux semaines par rapport a leur age
sylviennes du réseau linguistique (Figure 1d) : legestationnel, tandis que Ies,n_ouve:au-nes avec
STS, qui se forme plus précocement a droiteretard de croissance intra-utérin présentent un
(Dubois etal. 2008c), et les régions antérieure (erfetard disharmonieux, avec des indices de sulca-
regard de la région de Broca) et postérieure (ention trop importants par rapport a leur faible
regard duplanum tempora)ede la scissure syl- surface corticale (Figure 1e).

vienne, régions qui sont plus larges etbombées a pe plus, ces mesures corticales a la naissance

gauche (Dubois et al. 2010). sont fortement corrélées au développement ulté-
Asymeétries des faisceaux de substance blandder des nouveau-nés a ledge équivalent du
des nourrissons terme : les plus grands volumes corticaux et les

Trois régions de substance blanche sont égameilleurs scores fonctionnels a terme correspon-
lement apparues asymeétriques en DTI chez leslent aux plus grandes surfaces corticales a la
nourrissons (Figure 2d) (Dubois et al. 2009) : lenaissance, apres correction pour les e ets dsage
segment temporal du faisceau arqué, plus volu(Dubois et al. 2008d). A leavenir, cette métho-
mineux a gauche, le segment pariétal du faisceaulologie devrait permettre de mieux évaluer
arqué, dont les “bres sont mieux organisées alsimpact, sur le développement du cerveau, de
gauche, et le faisceau cortico-spinal, plus matureali érentes stratégies médicales de prise en
agauche entre les pédoncules cérébraux etle brasharge et de soin des nouveau-nés prématurés.

83



NEUROBIOLOGIE

Myélinisation des “bres et vitesse de conductibambertz, D. Le Bihan, J.F. Mangin, P. Hlppi,
chez les nourrissons M. Benders et F. Lazeyras pour meavoir permis

Deautre part, pour évaluer la valeur fonction- de réaliser ces passionnants travaux.
nelle des indices DTI, nous nous sommes focali- )
sés sur le développement du systéme visuelBibliographie
L-EEG, et plus spéci“‘quement les potentiels évo- e Barkovich, A.J.(2000). ZConcepts of myelin
qués visuels, sont fréquemment utilisés chez leand myelination in neuroradiology. AJNR Am J
bébé de par leur facilité deinstallation. La latence Neuroradiol21(6): 1099-109.

de la premiéere onde de réponse a un stimulus - > - -
. e C s . e Beaulieu, C. (2002). ZThe basis of anisotro-
visuel (P1) décroit considérablement en fonction ic water di usion in the nervous system - a

delsage, environde 250ms alanaissance a120 : e : a )
vers 4 mois, et ce a cause de divers processus?Chnlcal review.» NMR Biomed5(7-8): 435-55.

concomitants (myélinisation des “bres, matura- € Buchel, C., T. Raedler, M. Sommer, M. Sach,
tion de la rétine et du cortex, etc.) (McCulloch et C. Weiller and M. A. Koch (2004). ZWhite matter

al. 1999). asymmetry in the human brain: a di usion ten-

A partir de cette latence P1, nous avons estimeSO! MRI study. Cereb Corte4(9): 945-51.
la vitesse de conduction de lsin"ux nerveux dans e Chi, J. G., E. C. Dooling and F. H. Gilles
les voies visuelles, et montré, chez les méme§l977a). ZGyral development of the human
nourrissons, que cette vitesse dépend directebrain.e Ann Neurol1(1): 86-93.
mentdesindices DTImesurésdanslesradiations e Chi, J. G., E. C. Dooling and F. H. Gilles
optiques, en plus de l-e etli¢ alsage (Dubois etal(1977b). ZLeft-right asymmetries of the temporal

2008b). Celaimplique que ces indices structurelspeech areas of the human fetus.s Arch Neurol
sont aussi des marqueurs de la maturation fonc-34(6): 346-8.

tionnelle. e Dehaene-Lambertz, G., S. Dehaene and

Conclusion L. Hertz-Pannier (2002). ZFunctional neuroima-

Caractériser la dynamique du développemen@Ng of sp(_aech perception in infants.e Science
cérébralhumain normal etles bases anatomique 98(5600): 2013-5.
de la maturation fonctionnellein vivo pose de e Dehaene-Lambertz, G., L. Hertz-Pannier
nombreuses dicultés chez le nourrisson et and J. Dubois (2006). ZNature and nurture in
leenfant sain, et la mise en ceuvre de méthodedanguage acquisition: anatomical and functional
deimagerie et de post-traitements dédiées esbrain-imaging studies in infants.» Trends Neu-
nécessaire. Relever de tels dé“s méthodologiquesci 29(7): 367-73.
et proposer de nouveaux marqueurs quantitatifs ¢ pupois, J., M. Benders, C. Borradori-

de la maturation o re leopportunité deexplorer To|sa, A. Cachia, F. Lazeyras, R. Ha-Vinh Leuch-
le cerveau immature sous une perspective NoUter, S. V. Sizonenko, S. K. War“eld, J. F. Mangin
velle et transversale, du développement structuangd P. S. Huppi (2008d). ZPrimary cortical fol-
rel du cerveau jusqueau développement cOmpOing in the human newborn: an early marker of

temental du nourrisson, a‘n de tenter de mieux |ater functional development.+ Brairi31 (Pt 8):
comprendre certaines pathologies du développezp28-41.

ment et deaider au diagnostic avec des critéres e Dubois, J., M. Benders, A. Cachia, F. Lazey-

?ulf[ﬁpst'ta“fs permettant de prévoir des de'cits ras, R.Ha-Vinh Leuchter, S.V. Sizonenko, C. Bor-
' radori-Tolsa, J. F. Mangin and P. S. Huppi
Remerciements (2008c). ZMapping the early cortical folding pro-
Ce travail a été “nancé par la Fondation Fys- C€SS In the preterm newborn brain. Cereb Cor-

sen, I*Ecole des Neurosciences de Paris, la Fol€X 18(6): 1444-54.

dation McDonnell, la Fondation Motrice, I'/ANR, e Dubois, J., M. Benders, F. Lazeyras, C. Bor-
le CIBM de Geneve et Lausanne, la Fondatiorradori-Tolsa, R. H. Leuchter, J. F. Mangin and P.
NationaleSuisse, la Fondation Leenards et leS.Huppi(2010). ZStructuralasymmetries of peri-
consortium européen NEOBRAIN. Je remerciesylvian regions in the preterm newborn. Neu-
particulierement L. Hertz-Pannier, G. Dehaene-roimage52(1): 32-42.

84



NEUROBIOLOGY

e Dubois, J., G. Dehaene-Lambertz, M. Perrinnormal and injured developing human brain - a
J. F. Mangin, Y. Cointepas, E. Duchesnay, D. Leechnical review.» NMR Biomed5(7-8): 543-52.

Bihan and L. Hertz-Pannier (2008a). ZAsyn- o Ono, M., S. Kubick and C. Abernathey
chrony of the early maturation of white matter (1990). Atlas of the cerebral sulGeorg Thiem
bundles in healthy infants: quantitative land- verlag.

marks revealed noninvasively by di usiontensor o parker G.J..S. Luzzi. D.C. Alexander. C. A.

imaging. Hum Brain Mapp29(1): 14-27. Wheeler-Kingshott, O. Ciccarelliand M. A. Lam-
e Dubois, J., G. Dehaene-Lambertz, C. Soareson Ralph (2005). ZLateralization of ventral and

Y. Cointepas, D. Le Bihan and L. Hertz-Pannierdorsal auditory-language pathways in the human

(2008b). ZMicrostructural correlates of infant prain.s Neuroimage24(3): 656-66.

functional development: example of the visual 4 Paus, T., D. L. Collins, A. C. Evans, G. Leo-

pathways.+ J Neurosc28(8): 1943-8. nard, B. Pike and A. Zijdenbos (2001). ZMatura-
e Dubois, J., L. Hertz-Pannier, A. Cachia, J. F. tion of white matter in the human brain: a review

Mangin, D. Le Bihan and G. Dehaene-Lambertzf magnetic resonance studies.« Brain Res Bull

(2009). ZStructural asymmetries in the infant 54(3): 255-66.

language and sensori-motor networks.e Cereb o gowell E. R., P. M. Thompson, D. Rex,

Cortex19(2): 414-23. D. Kornsand, K. D. Tessner, T. L. Jernigan and

e Dubois, J., L. Hertz-Pannier, G. Dehaene-A. W. Toga (2002). ZMapping sulcal pattern
Lambertz, Y. Cointepas and D. Le Bihan (2006a) asymmetry and local cortical surface gray matter
ZAssessment of the early organization and matuelistribution in vivo: maturation in perisylvian
ration of infantse cerebral white matter “ber cortices.» Cereb Corte2(1): 17-26.

bundles: a feasibility study using quantitative ¢ Toga, A. W. and P. M. Thompson (2003).
di usion tensorimaging and tractography.»Neu- 7Mmapping brain asymmetry.« Nat Rev Neurosci
roimage30(4): 1121-32. 4(1): 37-48.

e Erberich, S. G., A. Panigrahy, P. Friedlich, ¢ van der Knaap, M. S. and J. Valk (1990).
. Seri, M. D. Nelsonand F. Gilles (2006). ZSomazMR imaging of the various stages of normal
tosensory lateralization in the newborn brain.e mye”nation during the “rst year of life.e Neuro-
Neuroimage29(1): 155-61. radiology31(6): 459-70.

e Feess-Higgins, A. and J. C. Laroche (1987). e Welker, W. (1990). ZWhy does cerebral cor-
Development of the human foetal brain: an ana-tex “ssure and fold? A review of determinants of
tomical atlas.Inserm-CNRS, Masson. gyri and sulci. .s In: Comparative structure and

e Garel, C., E. Chantrel, H. Brisse, M. Elma- evolution of cerebral cortexJones E, Peters A
leh, D. Luton, J. F. Oury, G. Sebag and M. Hassareds. Plenum, New York. Partll,vol 8B  :3-136.
(2001). ZFetal cerebral cortex: normal gestatio- e Yakovlev, P. I. and A. R. Lecours (1967).
nal landmarks identi“ed using prenatal MR ima- 7The myelogenetic cycles of regional maturation
ging.» AJNR Am J NeuroradioR2(1): 184-9.  in the brain.s In: Regional development of the

e Huppi, P.S.and J. Dubois (2006). ZDi usion brain in early life Minowski A. eds, Blackwell,
tensor imaging of brain development.e Semin Oxford : 3-69.

Fetal Neonatal Med.1(6): 489-97.

e LeBihan, D.,J. F. Mangin, C. Poupon, C. A. |ntroduction

8881') SZ'DF;?JF;?O?"’;’E}&OM?A‘;Oir?n_dcyﬁcgh&b;'ﬁé Several cerebral pathologies result from early
3 Iicétions « J Maan Resgn gljfna ingg(4)' anomalles in brain de_vel_opment and aect an
522-46 ' 9 9 *important number of individuals, for example
' epilepsies, mental retardation and dyslexia.

e McCulloch, D. L., H. Orbach and B. Skarf Brajn development can also be disturbed early on
(1999). ZMaturation of the pattern-reversal VEPpy abnormal events like a premature birth, an
in human infants: a theoretical framework.s intra-uterine growth restriction or a neonatal
Vision Res39(22): 3673-80. stroke. Studying how the healthy brain anatomi-

e Neil, J., J. Miller, P. Mukherjee and cally develops and becomes functional is impor-
P. S. Huppi (2002). ZDi usion tensor imaging of tant in order to comprehend the complexity of

85



NEUROBIOLOGY

these pathologies and to assess the in"uence of Thanks to various methodological implemen-
disturbances. It can also help to understand howtations, we recently set up two complementary
the human brain enabled him to elaborate specistudies which aimed at highlighting the anatomi-
“c cognitive abilities. Brain development relies cal developmentofthe human brain vivoand at

on severalmechanisms, and cerebral changes arguantifying the changes happening during the
particularly intense during the last weeks of “rstpost-natal months. The “rst study dealt with
gestation and the “rst post-natal months. The the early folding of cortical sulci in preterm
babyes brain is not an adult brain in miniature: newborns imaged at birth by conventional MR,
growth is inhomogeneous, since some regionsbetween six and eight months of gestational
like the sensorial regions, develop early on andage. The second study described the following
quickly, whereas other associative regions, likeorganization and maturation of white matter,
frontal regions, develop later on and slowly until Using di usion tensor imaging (DTI) in the heal-
the end of adolescence (Paus et al. 2001). Longy infant between one and four months of
before that hemispherical functional specializa-Post-natal age. For each study, the babiese
tion can be observed, anatomical asymmetriegdarents gave written informed consent and the
are present in the foetus cerebral hemispheresProtocol was approved by the local ethical com-
(Chi et al. 1977b). Concurrently with this anato- Mittee. Several axes of research were investiga-
mical evolution of the brain, the newborn and ted. Spatio-temporal di erences in the matura-

infant gradually achieve new psycho-motor angtion of cerebral regions were evaluated, as well
cognitive performances. as early asymmetries between cerebral hemis-

. L pheres. Further correlations between anatomi-
Understanding how these acquisitions takeca| changes and functional maturation were
place in relation with brain maturation requires 55gessed.

in vivo studies. Post mortenminvestigations are

intrinsically limited because you cannot be sure Folding of cortical sulci in the preterm

of the studied brain normality and you cannot brain

establish anatomo-functional correlations. Given  The prain cortex develops, gets thicker and

the human brain speci‘city, animal studies fo|ds mainly during the last trimester of gesta-
remain inadequate even if they enable to testtion, |n addition to its important size growth, the
particular hypotheses. In this context, most foetal brain morphology becomes quickly elabo-
potentialis elicited by non-invasive imaging tech-rated with the formation of gyri and sulci visible
niques (magnetic resonance imaging MRI, elecmacroscopically. The folds complexity increases
troencephalography EEG, magnetoencephalayith age (Chi et al. 1977a; Feess-Higgins and
graphy MEG) which enable to compare the matu{_groche 1987), and the adult brain shows a high
ration of cerebral structures with the new acqui- inter-individual variability in its morphological
sitions by the healthy infant, and to longitudi- patterns (Ono et al. 1990). Several hypotheses
nally follow up the development and the brain have been proposed on the mechanisms trigge-
plasticity in at-risk children. ring the gyri“cation process (genetic, epi-genetic,
However, you are faced with many di culties mecanical or environmental factors) (Welker
when imaging the babyes brain. Actually, this 1990).
brain is changing every day, contrarily to the In order to explorein vivothe early stages of
adult brain whose modi“cations are sparse cortical development and to de“ne chronological
between 20 and 60 years old. Because of thistandards based on quantitative markers of sulci
brain tissues immaturity, adapting the data folding, we studied preterm newborns (from
acquisition and post-treatment for each period of6.2 to 8.3 months of gestational age GAY utero
development is required. Moreover, the babyesyith conventional MRI and new post-processing
cerebral structures are small, so the images spatools dedicated to the immature brain (Dubois et
tial resolution should be higher. Finally, MRI, al. 2008c). From high-resolution T2-weighted
EEG and MEG techniqgues are very sensitive toimages acquired on a 1.5T MRI (Figure 1a), we
motion: data acquisition should remain shortand reconstructed in 3 dimensions the inner surface
without any discomfort in order to assure the of the cortex, at the border with the white matter
babyes sleep or nice cooperation. (Figure 1b). Over this range of ages correspon-
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ding to the last trimester of pregnancy, the sulci  The progressive appearance of primary, secon-
folding is dramatic, and a sulcation index was dary and tertiary sulci was highlighted, in agree-

proposed to measure this process quantitativelyment with previous atlases based @ost mortem
(Figure 1c). studies (Chietal. 1977a; Feess-Higgins and Laro-
a: T2 images b: Reconstruction of cortical surfaces
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Figure 1

MRI imaging of cortical sulci in preterm newborns

a: T2-weighted images from a 31week-old preterm newborn.

b: 3D reconstructions of the inner cortical surface in 3 preterm newborns with increasing age and sulca
index. The color codes for the surface curvature. Adapted from (Dubois et al. 2008c).

c: Age-related increase in the newborn sulcation index. Adapted from (Dubois et al. 2008c).

d: Inter-hemispherical asymmetries. The cortical surface shows morphology di erences between thg
cerebral hemispheres, at the level of the superior temporal sulcus (STS) and the sylvian “ssure, anterior
front of Brocaes region) and posteriorly (at the level of ti@anum tempora)e Adapted from (Dubois e
al. 2010).

e: Sulcation di erences according to the intrauterine environnement. For equivalent gestational age, the
newborn shows a reduced sulcation index in comparison with the singleton (left-sided images), accord
a harmonious delay in maturation. For equivalent cortical surface (but at di erent ages), the newborn v
intra-uterine growth restriction shows an increased sulcation index in comparison with the single
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(right-sided images), suggesting a disharmonious development. Adapted from (Dubois et al. 2008d).
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che 1987) and MR prenatal studies (Garel et alreconstructing the major bundles with tractogra-
2001). An asynchronous pattern was outlinedphy (Figure 2b). Despite a low myelination, we
according to cerebral regions. The sylvian “ssuredetected commissural (genu, body and splenium
was folded in all newborns, as well as the medialof the corpus callosum), projection (cortico-spi-
surface (callosal and cingulate sulci, parieto-ocnal tract, spino-thalamic tract, optic radiations,
cipital and calcarine scissures). On the lateralanterior limb of the internal capsule), limbic
surface, the sulci di erentiation began in the (fornix and cingulum) and associative bundles
central region (central sulcus present in all new- (external capsule, uncinate, arcuate, superior
borns) and progressed in the parietal lobe (iden-and inferior longitudinal fascicles).

ti“cation of post-central, intra-parietal and parie-  |mportant age-related changes in DT! indices
to-occipital sulci between 27 and 31w GA), theyere observed (decrease in mean di usivity,
temporallobe (identi“cation of superior and infe- jncrease in anisotropy: Figure 2c). We aimed at
rior temporal sulci between 27 and 32w GA, of quantifying the di erences in maturation across
collateral sulcus between 29 and 30w GA), andyhite matter bundles. Because of the comple-
“nally in the frontal lobe (identi“cation of pre- mentarities of DTI indices (Beaulieu 2002), we

central, superior and inferio_r frontal sulci proposed a model re|ating maturational proces-
between 29 and 30w GA, of orbital sulcus aroundses occurring at the microscopic level and varia-

30-31w GA, and of olfactive sulcus from 32w GAijons in DTI indices measured at the voxel level

on). (Dubois et al. 2008a). Over this range of ages, we
o , : observed from the more mature bundles to the
ggﬁenrlﬁté%rl]easnig ?p]ZLt%rf?it;]?%gi‘éVh'te less mature: 1) the cortico-spinal tract, 2) the
, spino-thalamic tract and the fornix, 3) the optic
At the same time as the cortex develops, theradiations, the arcuate and inferior longitudinal
below white matter gets organized and mature.fascicles, 4) the anterior limb of the internal
Notably, the “bers myelinationis a process which capsule and the cingulum. These results were in
increases the conduction speed of the nerveyood agreement with previoupost-morterstu-
impulse (Baumann and Pham-Dinh 2001). Untildies based on a histological marking of the myelin
recently, most of our knowledge on myelination (Flechsig 1920; Yakovlev and Lecours 1967;
was based opost mortenstudies (Yakovlev and Brody, Kinney et al. 1987; Kinney, Brody et al.
Lecours 1967), and many questions remained) 988) and within vivostudies using conventional
unanswered, for instance how myelination hasmR| (van der Knaap and Valk 1990; Paus et al.
functional consequences on the infantes behagpo1). Such studies described the myelination
vior. Since a few decades, conventional MRI hafprogression, from central regions to periphery,
enabled to assess this maturatidn vivo(Barko- according to a caudo-rostral gradient, “rstin the
vich 2000; Paus et al. 2001), through changes irsensory pathways, second in the motor pathways
T1 and T2 weightings related to the «pre-myelin»gng “nally in the associative pathways.
formation by the oligodendrocytes and to the  ra50"yo MR studies have highlighted spa-
myelin _ensheathment around axons («lrUey, yomnora| dierences in the development of
myelination»). Nowadays, quantitative indiCes o o'y and between the various white mat-
dependant on these processes can be measurgl; , nqjes. In the manner of the progressive

with DTI imaging (Neil et al. 2002; Huppi and i ¢ acquisitions at the sensori-motor and

Dubois 2006), technique which measures the,qnisive levels, cerebral regions develop and get
water molecules motion and enables to explor

the ti ) fruct ; velv (L €mature at di erent rhythms and over di erent
e tissue microstructure non-invasively (Le o periods.

Bihan et al. 2001).

In order to study the organization of white Early asymmetries between cerebral
matter and to quantify its maturation, healthy hemispheres
infants, bornatterm, were imaged between 1.3to  In addition to the anatomical complexity, the
4.5 months of post-natal age using a 1.5T DTlcerebral hemispheres ofthe adultbrain are asym-
protocol dedicated to the immature brain (Figure metrical, notably through the Yakovlev torque
2a) (Dubois et al. 2006a). We validated the hypowith frontal and occipital petalias (Toga and
thesis of an early white matter organization by Thompson 2003). Some of the structural asym-
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Figure 2

White matter DTI imaging in healthy infants

a: DTl map acquired in a 7week-old infant. The colors code for the local main direction of|the
“bers (red: left-right direction; green: anteriorposterior direction; blue: inferior-superior direction).

b: Tractography reconstruction of the main “ber bundles in a 17week-old infant. Adapted from (Dehaene-
Lambertz et al. 2006).

Abbreviations: cc corpus callosum; cg cingulum; cst cortico-spinal tract; ilf: inferior longitudinal fasciculus; or
optic radiations; stt spino-thalamic tract; unc uncinate fasciculus.

c: Age-related increase in the anisotropy of infantse white matter bundles. Adapted from (Dubois et al. 2008a).
d: Inter-hemisphericalasymmetries. Anasymmetry inthe arcuate fasciculus volumeis reportedinitstemporal
partin favour of the left hemisphere (left-sided image), while an asymmetry in its microscopic organization is
observed in the parietal part of the same side (central image). An asymmetry of maturation is described in the
inferior part of the cortico-spinal tract (cp-plic: between the cerebral peduncles and the posterior limb of the
internal capsule) in favour of the left hemisphere (right-sided image). Adapted from (Dubois et al. 2009).

metries observed in peri-sylvian regions (HeschlLaroche 1987). Other macroscopic asymmetries
gyrus, planum temporalesuperior temporal sul- evolve later on during development: for instance
cus STS) have been described during early brairthe posterior extension of the sylvian “ssure
development througlpost-morterstudies of foe- progresses until adolescence and adulthood
tal brains (Chi et al. 1977b; Feess-Higgins andSowell et al. 2002).
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At the functional level, the left-hemisphere from a single pregnancy; 2) 12 healthy newborns
specialization for language processing is obserborn from a twin pregnancy; 3) 11 newborns with
ved early on in the infant brain (Dehaene-Lam-intra-uterine growth restriction (IUGR) and born
bertz et al. 2002; Dehaene-Lambertz et al. 2006)from a single pregnancy. MR birth measure-
and the lateralization of the somato-sensory resments enabled to demonstrate that intra-uterine
ponse is also detected at birth (Erberich et al. environment had a major impact on brain deve-
2006). However, the origins and relationships lopment (Dubois et al. 2008d). The quantitative
between these anatomical and functional asymanalysis of cortical volumes, surfaces and sulca-
metries remain to be exploredn vivo in the tion indices highlighted that twin newborns pre-
developing brain. sented a harmonious delay in maturation, of

Asymmetries in the preterm newborn sulci ~ about two weeks according to their gestational

Early asymmetries were demonstrated on the29€:_ On the contrary, the maturation delay of
inner cortical surfaces of preterm newborns, IUGR newborns was discordant, with sulcation

in three peri-sylvian regions of the Ianguageindicestooimportantin comparison with the low

network (Figure 1d). The STS folded early on in c0'tical surface (Figure 1e).

the right hemisphere (Dubois et al. 2008c). Two Furthermore, these cortical measurements at
regions of the sylvian “ssure were larger on the birth were strongly correlated with the later new-
leftside, inanteriorin frontof Brocassregionand borns development, at term equivalent age. The
in posterior at the level of theplanum temporale biggest cortical volumes and the highest functio-
(Dubois et al. 2010). nal scores matched with highest cortical surfaces

Asymmetries in the infant white matter bundle%i[ b2irth, %fterc%rrefctionfo[]agee ﬁCtj (IDUbOiS eltd
Three white matter regions were detected as?h 008d). In the future, this methodology cou

asymmetric using DTI imaging in healthy infants help to evaluate the impact on brain development

(Figure 2d) (Dubois et al. 2009). The arcuate fascipf various medical strategies for caring preterm

s LR newborns.

culus was larger on the left side in its temporal ) o ) )
part. Its left parietal part showed a higher micros- . Fiber myelination and conduction speed in
copic organization in comparison with the right. infants
Finally, the cortico-spinal tract was more mature  Besides, we considered the development of the
inthe lefthemisphere betweenthe cerebral pedunvisual system in order to evaluate the functional
cles and the posterior limb of the internal capsule. signi“cance of DTI indices. EEG and more par-

These two bundles are also asymmetric in theticularly visual event-related potentials are
adult brain (Buchel et al. 2004; Parker et al. widely used in infants thanks to the easy setting-
2005), and they are related to the functional Up. Because of several maturation processes
networks of language perception/production (“ber myelination, retina and cortex develop-
and of manuality respectively. Whatis surprising ment, etc.), the latency of the “rst wave of res-

is that they are asymmetric early on, when theseponse to a visual stimulus (P1) decreases drasti-
two functions are still little developed. cally with age, from about 250ms at birth to about

120ms at4 months of age (McCulloch etal. 1999).

ggrt{ﬁg[ilc())r? Zr? g t%ﬁgt?oar;'g :\?:}gormgﬂt In healthy infants, the conduction speed of the
L . P . nerve impulse was estimated in the visual
_In these twoin vivostudies, we have outlined athways from this P1 latency. We showed that
di erences between cerebralregions in their ana- s speed depended on DTI indices measured in
tomical development and early inter-hemispheri-ye optic radiations, besides the age-related e ect
cal asymmetries. To which extent the MRI S”UC'(Dubois et al. 2008b). This suggests that these

tural indices further provide information on the gy ctural indices also provide information on
psycho-motor and cognitive development of thene prain functional maturation.

infants?
Early sulcation and longitudinal follow-up ofConclusion

preterm newborns Studying the dynamics of normal human brain
Among the preterm newborns, three groups development and the anatomical bases of func-
were distinguished: 1) 27 healthy newborns borntional maturation in vivo triggers some di cul-
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Résumé

De nombreuses études ont démontré que les systemes biologiques sont particulierement robustes,
ceest-a-dire capables de maintenir une fonction stable malgré nombre de perturbations externes ou
internes. Bien que cela ait été démontré également pour le systéme nerveux, notamment en ce qui
concerne la stabilité de lsactivité neuronale, les principes moléculaires responsables de cette stabilité
sont encore mal connus. Des études récentes suggerent que les principes de la robustesse de leactivit:
neuronale résideraient dans la redondance fonctionnelle entre les nhombreux canaux ioniques
exprimés par chaque neurone ainsi que dans la coordination étroite de leurs niveaux deexpression.

Mots-clés
Robustesse, Plasticité, Neurones, Canaux ioniques

Robustness of neuronal activity:
another facet of plasticity

Abstract

A number of studies have demonstrated that biological systems are astonishingly robust in the
sense that they can maintain a stable functional output in the face of numerous internal and external
perturbations. Although this property has also been described for the nervous system, in particular
at the level of neuronal activity, the molecular principles underlying this stability are still largely
unknown. Recent studies suggest that the robustness of neuronal activity may relie on the strong
functional redundancy between the ion channels expressed by each neuron and on tight co-regulation
of their expression levels.

Keywords
Robustness, Plasticity, Neurons, lon Channels

Introduction mes biologiques et queau cours de |sévolution les
Une des propriétés les plus stupé“antes dessolutions Ies_pl_u§ r_gbustes auraient été systéma-
systémes biologiques complexes réside dans lediduement privilégiées (Wagner 2005).
capacité a maintenir une fonction stable en dépit Dans les faits, la robustesse re"éte lsexistence
des tres nombreuses perturbations internes oude solutions trés diverses a chaque probleme
externes queils subissent constamment. Cettebiologique. Au niveau du code génétique par
propriété essentielle a la survie des organismesexemple, chaque acide aminé est codé par une
biologigues a été nommée « robustesse » bioloaultitude de triplets de nucléotides, phénoméne
gique. Leomniprésence de la robustesse biolaguson nomme dégénérescence du code génétique.
gique atous les niveaux de complexité biologiquéet méme lorsque les mutations provoquent la
a conduit certains auteurs a suggérer queellesubstitution deun acide aminé par un autre, la
constituait une propriété structurelle des syste- structure etlafonction de la protéine produite est

92



NEUROBIOLOGIE

rarement modi“ée. A un autre niveau, de nom- assortiment particulier de canaux ioniques asso-
breuses études ont montré que le développementié a un type particulier deactivité : les neurones
de la vulve du verLaenorhabditis elegagtait pyramidaux du cortex neont pas le méme type
extrémement robuste a la délétion deune partiedesactivité ni le méme assortiment de canaux ioni-
des cellules progénitrices, et que de multiplesques que les motoneurones de la moelle épiniére.
voies de di érenciation cellulaire permettaient Une question centrale est donc de comprendre
deobtenir un organe fonctionnel. Leexistence decomment un neurone deun type donné arrive a
solutions multiples repose donc sur une certainemaintenir son pro*“l deactivité spéci‘que durant
redondance entre les composants dsun systemplusieurs années alors queil est potentiellement
biologique, de telle maniere que la perte ou lasoumis a de fortes variations de son environne-
modi“cation deun de ces composants peut étrement chimique, du nombre de connexions synap-
compensée par des composants fonctionnelletiques queil recoit, etc...
ment proches.

Plasticité homéostatique de leactivité
Robustesse du systeme nerveux neuronale

Parmi les systemes biologiques complexes, le Au cours des vingt derniéres années, de nom-
systeme nerveux, et en particulier le cerveau depreuses études ont démontré que les neurones
mammiféres, avec ses 10 neurones intercon- sont capables deajuster leurs propriétés électri-
nectés par 1&4synapses, tient une place privilé- ques en fonction de la stimulation électrique
giee. Et, sans surprise, notre connaissance Croisquesils regoivent. Ainsi, lorsque les neurones sont
sante du fonctionnement du systéme nerVGUXprivéS deactivité (par un agent pharmaco|ogique
nous révele que celui-ci est extrémementrobustespéci“que, ou suite & une privation sensorielle),
Cette robustesse seexprime a de nombreuyn observe une augmentation du nombre de
niveaux et de fagcon variable. Un des exemples leganaux ioniques dépolarisants et une diminution
plus frappants est la capacité extraordinaire du nombre de canaux hyperpolarisants, de telle
du systeme nerveux a récuperer (parfois totalemaniere que le niveau global deactivité du neu-
ment) des divers traumatismes qui provoquentrone neest que peu ou pas altéré. Leinverse se
des lésions irréversibles de circuits neuronaux,produit lorsquson soumet le neurone & une aug-
tels que les accidents vasculaires cérébraux onentation arti“cielle deactivité, le nombre de
encore la présence de tumeurs cérébrales. Danganaux hyperpolarisants et dépolarisants aug-
ces cas-la,,larobust\esseasouventété assimiléggentant et diminuant respectivement. Cette
la plasticité du‘systeme nerveux. Mais la robus<acylité des neurones a réguler de fagon dynami-
tesse du systeme nerveux seexprime aussi agye les propriétés ou le nombre de leurs canaux
niveau de la molécule et du neurone unique, efioniques pour maintenir un niveau dsactivité sta-
pas seulement au niveau des réseaux neuronawy|e a été nommée plasticité homéostatique (du

Leactivité électrique des neurones est produitegrec Omod@v, homoios« similaire » et Istc mj
par lsactivation de canaux ioniques qui condui-histo mik immobile ») (Davis 2006). La plasticité
sent les ions (sodium, potassium, calcium,homeéostatiquereprésenteunversantde larobus-
chlore) a travers la membrane plasmique. Lestesse (réponse aux perturbations externes) de
canaux dépolarisants (conduisant le sodiumleactivité neuronale, mais malheureusement les
et/ou le calcium) ont tendance a promouvoir régulations binaires (augmentatiomersusdimi-
lsactivité neuronale tandis que les canaux hypernution) du nombre de canaux dépolarisants et
polarisants (potassium, chlore) tendent ainhiber hyperpolarisants décrites ne permettent pas vrai-
lsactivité neuronale. Au niveau du corps cellulairement de comprendre comment le neurone main-
et des prolongements neuronaux (dendrites,tientun pro®ldeactivité spéci“‘que et précis, mais
axone), le neurone possede une multitude deseulement comment le neurone maintient son
canaux ioniques aux propriétés variées qui luiniveau général deexcitabilite. Maintenir un pro“|
permettent de générer de leactivité de facondeactivité précis exige probablement des régula-
intrinséque ou de générer de leactivité en réponsdions coordonnées tres “nes des propriétés de
aux neurotransmetteurs libérés au niveau descanaux ioniques qui partagent une méme fonc-
synapses. Chaque type neuronal exprime urion.
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Redondance fonctionnelle entre canaux
ionigues : manipulation A Bouffées de potentiels d’action
On sait en e et que chaque neurone exprime Sansles neurca.de Dibkinje

bien plus que le nombre minimal de canaux Souris Souris

ioniques qui lui serait théoriquement nécessaire| ~ Navl.6 +/+ Navl.6 -/-

pour générer son pro“l deactivité. Etles expérien- é ‘”r: i

ces sur des souris KOKnocked Outsouris chez 2 ol ‘ |

lesquelles Isexpression deun géne a été suppfi- £ sl _[Fperm————

mée) démontrent que cette redondance fonction} 5 . B

nelle permet de maintenir un pro“l deactivité - |

spéci“‘que méme lorsqueun des canaux ioniques z 40 i J | Ji

impligués dans la genése deactivité est supprimg¢ = g | e _J'V'“ e

(perturbation interne). Ainsi, les travaux de | 2 5

Swensen et Bean (2005) ont permis de montrel @ -

que les neurones de Purkinje du cervelet contiy .2

nuent a générer des bouées de potentiels| £ =

deaction méme si on supprime un canal sodiqug 2~ g

(Nav1.6) impliqué dans la genése de ces bou éep =

(Figure 1A). Bien que lsapplication deune neuro-

toxine spéci“que de ce canal ionique altére forte Potentiels d’action Potentiels d’action

ment leactivité du neurone, la perte chronique du par bouffée par bouffée

canal ionique (KO Navl1l.6 ou Navl.6-/-) ne lg

modi“e que trés peu. Ainsi, des mécanismes dd B Potetinl st

compensation (non identi“és dans cette étude) dans les neurones pyramidaux

sont mis en jeu qui permettent de pallier la perte

deun canal ionique majeur. Une étude similaire a Souris Souris

permis de montrer que les neurones pyramidaux Atk RS

du cortex sont capables de maintenir leur pro‘|

deactivité méme apreés la suppression deun candl

potassique (Kv4.2) pourtant considéré comme

essentiel dans ces neurones. Dans ce cas, lgs

auteurs ontpumontrer que laperte de ce canal (e

du courant ionique queil engendre) est compent Figure 1. Stabilitt¢ du pro“l deactivité des

sée par une augmentation deamplitude deautreg neurones aprés suppression d-un canal

courants potassiques (de sorte que leur somme 'onique. A, 'gs bc(’j“ ees de pOtE“t:f'skF".aCt'OT

algebrique est maintenue constante) qui permet; gﬂreg'snees J’ms o {‘e“rg-”es i, u{ g”e oy by
' . : ppression du canal sodique Navl.6 (souris

tent au neurone de maintenir son pro“l deacti- | Nav1.6 -/-, graphes bleus) sont trés similaires| a

vité (Nerbonne et al. 2008)Higure 1B ). Cette | celles enregistrées chez des souris Navl.6 t/+

étude démontre clairement la redondance fonc{ (graphes ‘I’io'gts)- pes traces d.‘t{ hg”t etld“fmi"fau

tionnelle entre les di érents canaux potassiques ;"éon”g:;rg' il hies%(r)egraﬁwrilergl it ri’(‘fmraamoéﬂl“l .

(et les courants queils engendrent), et comment nombre de potentiels deaction générés par bou ¢e

cette redondance est mise a pro“tlors de la perte| est également trés similaire dans des deux casle

deun de ces canaux. Cependant, une seule étude @otentiel deaction enregistré dans les neurones

permis de quanti“er précisément les modi“ca- | PYramidaux du cortex apres suppression du canal

. sz L . potassique Kv4.2 (souris Kv4.2 -/-) présente uhe

tions de propriétés de canaux ioniques neécessa “forme identique a celui enregistré chez des soufis

res au maintien deun pro“l deactivité stable. Dans | kv4.2 +/+.A, deaprés Swensen and Bean (2008) ;

cette étude réalisée sur le systéme nerveux de l@B, d-aprés Nerbonne et al. (2008).

langouste, les auteurs ont arti“ciellement aug-

menté lsamplitude deun courant potassiqueproduisantdesbou ées spontanées de potentiels
(porté par le canal ioniqueSha) en microinjec- deaction. Malgré cette micro-injection qui provo-
tant "\ARN messager du canal dans un neuronegque une augmentation importante du courant
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potassique, le pro“l deactivité du neurone ne T _ — ,
Change pas (MaCLean et al. 2005lgure ZA) BoulTées dt.) pu)lcn:[]lcl?d uclui}‘u SFD]H:[HL‘CS
Leaugmentation deamplitude du courant potas- fmemmapy EReS iR
sique (hyperpolarisant) est en fait compenség Condition
par leaugmentation deun courant dépolarisant LA

nomme |, tel que leactivité du neurone est ainsi Micasinsection

stabilisée. Ceest ainsi un cas de redondance d¢ARNmdeShal MAM)\

fonctionnelle sensiblement di érent de lsexem-| g B AR R e

ple Clté précédemment (Nerbonne et al' 2008 du courant ;:-\‘Iclt cllll cl.‘oqu-.lrill;T: il})l1'ésInllicro‘in]'cpc:ignLM Shal
(Figure 1B ), puisqueici les deux canaux mis en ‘
jeu ont un e et opposeé sur le pro“l deactivité, et
que ceestle maintien deun rapport constant entre
les amplitudes de ces deux courants qui permet
de maintenir leactivité Figure 2B ).

Dans tous les cas, les trois études citées ic
démontrent clairement leexistence deune redon I = =
dance fonctionnelle entre canaux ioniques dont % d’augmentation de I, (Sha)
émerge la robustesse de leactivité neuronale. | :
est a:'Sé deimaginer que ce,type de\mécamsm FFigure 2. Compensation de l-e et de la micro-
neagit pas seulement en réponse a des mani-injection d-ARNm du canal Shal par co-
pulations expérimentales de lsexpression des variation du courant | . A, les bou ées de
canaux ionigues (tels que KO ou micro-injection ggfﬁgﬂi‘ d’l?)‘;iti%'; zzolrgalgiei ugfgér:eéessorﬁaf a'se
d.A,RN messa}ger) ma}ls queil est e_,\galement Irm,:)“'altérées p% la ?nicroinjection g-ARN messagerpju
qué dans laréponse a des mutations Spontaneescanalshal bien que le courant ionique porté par de
(et naturelles) des canaux ioniques entrainant| canal (courant j) soit signi“cativement augmentd
des altérations fonctionnelles de ces protéines,| (non montré). B, l~augmentation dsamplitude dy
Bien que la plupart des genes identi“és dans des ggg:gg;n'ge zztl.gﬁf&ictfge gu légﬁra%l?&i?;ﬂ( n
formes Qenet'q“‘?s d-epll(::‘pSIQ codent pour de':'qui a un e et opposé sur leactivité du neurone. LA
canauxioniques, il y aforta parier qusun nombre | sapilité de Isactivité est due a cette augmentati¢n
important de mutations de canaux ioniques pas- compensatoire. Dsaprés MacLean et al. (2003).

sent inapercues parce que la redondance foncrhés par chague neurone crée potentiellementun
tionnelle entre canaux permetdansla plupartdes ombre de solutions vertigineux pour générer et
cas une compensation quasi-parfaite de ces alt haintenir leur pro‘l deactivité spéci‘que. La

rations de fonction. Une étude clinique récente aquestion qui se pose alors est de savoir si les

en e et démontré que les mutations dans les o\ ones tilisent e ectivement des solutions
génes codant les canaux ioniques sont tres nont._ -« < e —

: A ariées, démontrant ainsi que les principes de la
breuses, non seulement chez les sujets épilept ‘obustesse sont a lsceuvre dans des populations
gues, mais également chez les sujets sains, su “naturelles » de neurones
gérantque laplupart des mutations neont que peu '
dee et sur le phénotype, et queil est du coup Des étudesréalisées surle systeme nerveuxdu
impossible de prédire le risque de développer lacrabe tendent a prouver que des neurones deun
pathologie sur la seule base deun pronostic génénéme type, parfois présentant des pro“ls deacti-

A A 4

4000

R=0.764
2000

% d'augmentation de Iy

tique (Klassen et al., 2011). vité quasi-identiques, utilisent des solutions trés

. variées en termes deexpression de canaux ioni-
Redondance fonctionnelle entre canaux ques qui cependant reposent sur des principes
ioniques : observation constants. Ainsi, lsenregistrement électrophysio-

Si la robustesse est une propriété structurelle logique de trois courants potassiques di érents
des systémes biologiques, les mécanismes qui kdans le neurone pylorique latéral (LP en anglais)
sous-tendent devraient étre observables au seia révélé des di érences importantes dans leur
de neurones non perturbés par des manipula-amplitude (3 a 4 fois) deun neurone LP & un
tions expérimentales. La redondance fonction-autre, méme lorsque ces neurones ont des pro-
nelle entre les multiples canaux ioniques expri-“Is deactivité quasiment indiscernables (Schulz
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et al. 2006) Figure 3A). Deux explications sont

alors possibles face a cette observatioi) les A NewonelP#l  NewonelP#2 Superposition
neurones sont relativement insensibles a ces dift 2 i T

férences deamplitude de courants, et ces varia 2

tions neont que peu deinuence sur leactivité du| = \J;

neurone, oui) la variabilité des courants mesu-| <

rés est associée a une co-variation de courants

fonctionnellement redondants (complémentai-|

res ou antagonistes). Les résultats deexpériencep £

de pharmacologie classiques ou lson bloque lsacfi- £

vité deun courant ionique montrent que les neu-| £ J

rones ne sont pas indi érents a des variations | = A

deamplitude de cet ordre. Leétude de McLeanef ~ b~ B8 -
collégues citée précédemment (ou la variatior _ _ _
deexpression du canghalentraine un change- K& BEKG 1A Kd  BEKG Ia
ment\COOfdonné de I.amp“tL_Jde du Courantl)l b Nombre de copies d’ ARN pour chaque canal ionique
suggere par contre que certains canaux sont prof

bablement co-régulés pour maintenir un pro‘l .,ﬂ—"““‘“ﬂ——l
deactivité stable. Et en e et, une étude ultérieure i °

réalisée sur plusieurs types de neurones du sys-

téme nerveux de crabe a permis de con‘rmer e ‘ e

cette hypothése. Leanalyse du niveau deexpres- anm{ )

sion de 6 canaux ioniques dans 6 types cellulaire$ o 2000 S

di érents a permis deobserver un nombre impor- - 1600

tant de corrélations entre les niveaux deexpres; ”““\ . 1200

sion de plusieurs canaux ioniques. Leanalyse de¢ " e m;'”” q&
leexpression des canaux potassiques dans le 150 1000 o s b
neurone LP a par exemple démontré que les LP Shay D

niveaux deexpression des canaux potassiques

Shal Shaw et du canallH (responsable du cou- | Figure 3. Variabilité dsamplitude de courants
rant |y) étaient fortement corrélés (Schulz et | &t corrélation e”d"e nveaux d°eXp<;eSS'°” ge
al. 2007) Figure 38). Ainsi, la variabiite | SJauxionaues danslesnewroncsdecrustace,
deamplitude des courants potassiques pourrait| neurones LP chez deux crabes (#1 en vert, #2
étre compensée par la variation coordonnée| orange) montrant la similarité des pro“ls deactivité
deautres canaux, par exemple le canlél qui (superposition des traces, a droitepas, enregis-
contrecarreraitles e ets du canaBhal(MacLean | ffements ggﬁ;g[ggﬁ;ﬁ;ﬁfgﬂgﬁtﬁ gneogtersargo'ﬁfa?
et ‘T’ll: ?005); Les Jneurones LP prc_)dwsen_t UN€| specialement pour le courant BK-KCa et le coura
activite stéreotypee non parce queils expriment| |, qui sont respectivement 2 fois et 1.3 fois plu
un assortiment de canaux ioniques spéci“ques a grands chez les neurone LP#2 (orangB).graphe
un niveau constant, mais parce que les niveaux montrant la forte corrélation positive dans le
deexpressionde canauxfonctionnellementredon-g‘%’g\?\/‘g Sdh'aelxgtrelgs(':‘;rr‘]aldggtiocrﬁnﬁgﬁ gg;asslsé‘l
dantssontrégulés de fagon coordonnée. Ainsi, le$ neurones LP de di érents Crabeﬁ?d.aprés Schulz
solutions utilisées par les neurones LP pour génét et al. (2006) B, d-aprés Schulz et al. (2007).

if-
ts,
nt
s

D

nes

rer leur pro“l deactivité spéci“‘ques sont diverses

mais reposent sur des principes ConstantS, enmiseenéVidencedirectementqu°enimposantdes

leoccurrence les expressions positivement corréPerturbations deactivité a un neurone, ses princi-
lées deau moins 3 canaux ioniques di érents pes fondamentaux sont a l<ceuvre de fagon cons-

(Figure 3B ). Larobustesse reposeraitdonc surlatante dans la vie « normale » du neurone.

présence de canaux fonctionnellement redon
dants ET sur la coordination de leurs niveaux

Conclusion et discussion

deexpression. Ces expériences démontrent que, Le systéme nerveux est un organe deune fasci-
méme si la robustesse de leactivité ne peut étrenante complexité, et notre capacité deadaptation

96



NEUROBIOLOGY

adesenvironnements variés et changeants est eRM. Activity-independent coregulation of IA and
grande partie liée a la complexité et a la plasticité Ih in rhythmically active neuronsJ Neurophysiol
de nos circuits neuronaux. Cependant, a trop94: 3601-3617, 2005.

mettre leemphase sur la plasticité du systeme e Nerbonne JM, Gerber BR, Norris A, and
nerveux, nous risquons deoublier que la plasticitéBurkhalter A. Electrical remodelling maintains
etla robustesse biologique ne sont pas lapanagging properties in cortical pyramidal neurons
des seuls systemes nerveux complexes deorganigecking KCND2-encoded A-type K+ currents.

mes pluricellulaires, mais représentent plus pro-J physiol586: 1565-1579, 2008.
bablement des propriétés structurelles commu- . gchulz DI, Goaillard JM. and Marder E.

Gariable channel expression in identi“ed single

a lcorganisme animal le plus complexe. Et il €Sty gjectrically coupled neurons in di erent ani-
deune certaine maniere tout a fait é&tonnant que 115 Nat Neuroscd: 356-362, 2006

l<étude des principes de larobustesse de lsactivite . échulz DJ Go.aillard JI\}I and. Marder E
ples neurones neait recu que peu d.attem'OnQuantitative ex’pression pro“Ifng of identi“ed'
jusquea présent, et que les principes de la robus=

tesse biologique aient été essentiellement dé“nisﬂ?t;]rlon\farirgt\)’éa:zvéilI(';pe:r']g eiopesgseiuor;?ocon
a partir deorganismes trés simples comme la ghly 9 P

levure ou le vers annélid€aenorhabditis elegans Natl Acad Sci U S /4104: 13187-13191, 2007.
Les résultats présentés dans cet article démon- € Swensen AM, and Bean BP. Robustness of
trent clairement que la fonction neuronale burst®ringin dissociated purkinje neurons with
repose sur des mécanismes robustes (la coordcute or long-term reductions in sodium conduc-
nation deexpression de protéines fonctionnelletance.J Neurosck5: 3509-3520, 2005.
ment redondantes) qui sont a la base de lsadap- e Wagner A. Robustness and evolvability in
tation de leactivité des neurones aux mutationsliving systemgrinceton, N.J.; Woodstock: Prin-
génétiques ou aux variations de lsenvironne<ceton University Press, 2005, p. 1 v.
ment chimique. Mais ces résultats montrent éga-
lement la nécessité deadopter une approche sys- :
témique dans l-étude de la fonction neuronale o "troduction o _
de multiples composants (ici des canaux ioni- One of the most fascinating properties of com-
ques) sont analysés de maniére simultanée pouplexbiological systemsis their ability to maintain
comprendre les principes émergeant de leurs? stable function in spite of the numerous inter-
interactions complexes. Cela implique donc dena@l and external perturbations they are conti-
modi“er non seulement nos approches expéri-nuously facing. This property, central to the sur-
mentales, notamment en intégrant la modélisa-Vival of biological organisms, has been named
tion mathématique et informatique, mais éga|e_b|olog|cal robustness. Biological robustness has
ment notre perception de la fonction neuronale been observed at all levels of biological com-
pour la considérer comme une propriété émer-Plexity, suggesting that it represents an evolutio-
geantde lacoordination de multiples composantsharily-selected structural property of biological
aux propriétés complexes. systems (Wagner 2005).

e Davis GW. Homeostatic control of neural _ Biological robustness re"ects the existence of
activity: from phenomenology to molecular Multiple solutionstoeachbiological problem. For

design.Annu Rev Neuros@9: 307-323, 2006. instance, at the genetic level, each amino acid is
. : encoded by multiple triplets of nucleotides, a
e Klassen T, Davis C, Goldma, A, Burgess Dphenomenon named «degeneracys» of the genetic
Chen T, Wheeler D, McPherson J, Bourquin T,.q4e - And when random mutations induce the
LewisL, Villasana D, Morgan M, Muzny D, G'bbseiubstitution of an amino acid for a di erent one,

R, Noebels J. Exome sequencing of ion channghe strycture and function of the encoded protein
genes reveals complex pro‘les confounding peryye rarely altered. At a di erent level, numerous

sonalriskassessmentin epilepsgell 145:1036- gy dies have demonstrated that the development
1048, 2011. of the vulva in Caenorhabditis elegaiss extre-

e MacLeanJN, Zhang, Goeritz ML, Casey Rmely robust to the deletion of several progenitor
Oliva R, Guckenheimer J, and Harris-Warrick cells, and that multiple di erentiation pathways
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are leading to a functional organ. Therefore the adjust their electrical properties in response to
existence of multiple solutions relies on somethe electrical stimulation they receive. For ins-
degree of redundancy between the componentsance, when neurons are deprived of activity (by
of a biological system, such that the loss or theapplication of speci“c drugs or following sensory
modi“cation of one of these components can bedeprivation), the number of depolarizing ion
compensated by functionally-overlapping compoehannels is upregulated while the number of
nents. hyperpolarizing ion channels is downregulated,
Robustness in the nervous system such that the overall_level of activity remains
_ , unaltered. The opposite regulation occurs when

The nervous system, in particular the mamma-perons are submitted to arti‘cial increases in

I|an4bra|n, with its 1010 neurons connected by acjyity, which induce an downregulation and an
104 synapses, is one of the most complex biologreqilation of the number of depolarizing and
gical systems. Unsurprisingly, our growing pvnermolarizing ion channels, respectively. This
knowledge of its function has revealed that the 5jyjjir 't dynamically regulate the properties or
mammalian brain is highly robust to perturba- o \\;mper of ion channels to maintain a stable

O o et a1 evel o acti has been named homeostac
' 9 P plasticity (from the ancient greek Omo@v,

the ability of the nervous system to recover homoios Zsimilars andiste mb histo misimmo-

(sometimes virtually completely) from various | . ; . A
injuries irreversibly damaging neuronal circuits, 21€») (Davis 2006). Homeostatic plasticity repre-
sents one aspect of the robustness of neuronal

such as strokes or brain tumors. In these cases>..™ ) b | b
robustness has often been mixed with the concep _ct|V|ty,| r'1'e' rﬁ #Sg.‘ess to e>|<tgrna fpﬁrtur a-
of plasticity. But the nervous system robustness ONS: Although the binary regulation of the num-

is also visible at the molecular and cellular level, P& Of ion channels (increases decrease) can

not only at the network level. explain how neurons maintain their average level
, o . of activity, it is di cult to understand how a

The electrical activity of neurons is due to the precise and speci‘c pattern of activity can be

activation ofion channel proteins conducingions '~ >~ : . Lo
(sodium, potassium, calcium, chioride) acrossmamtalned by such basic mechanisms. Maintai-

the plasma membrane. The depolarizing ionniNd @ SPECI‘C activity pattern most likely requi-
channels (conducing sodium and/or calcium) res precise coordinated regulation of the proper-

tend to promote neuronal activity while hyperpo- ties of ion channels involved in a same function.
Iarizirr:%ion channlels (potassium, chloride) tend | tional redundancy between ion
to inhibit neuronal activity. Neurons express a i : ;
multitude of ion channelsywith di erent bFi)ophy- chanpels. manipulation
sical propeties at the level of their cell body and It is known that each neuron expresses far
processes, which underlie the genesis of electrimore than the minimal set of ion channels theo-
cal activity in an autonomous way or in responseretically required to generate its activity pattern.
to neurotransmitters released at the synapses. The experiments performed on KO mickr{ocked
Each neuronal type express a speci“c set of ion0Ut fransgenic mice in which a speci‘c gene has
channels associated with its speci‘c pattern of been inactivated) demonstrate that the functio-
activity: cortical pyramidal neurons do not dis- Nl redundancy between ion channels enables
play the same pattern of activity or set of ion N€urons to maintain their pattern of activity in
channels as spinal cord motorneurons. ThereforeSPite of the loss of one of their ion channels
a crucial question is to understand how neurons (internal perturbation). For instance, Swensen
of a given type maintain a stable of pattern of ahd Bean (2005) have demonstrated that the

activity over years (or decades), while submittedcerebellum Purkinje neurons are still able to
to strong variations of their chemical environ- generate bursts of action potentials after deletion

ment, number of synaptic connections, etc...  Of @ sodium channel (Nav1.6) involved in the
_ o o genesis of these bursts of activityr{gure 1A):
Homeostatic plasticity of neuronal activity while the application of a neurotoxin speci‘“c for

Over the past twenty years, a number of stu-thision channel strongly alters the activity of the
dies have demonstrated that neurons are able toneuron, the chronic loss of the ion channel
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A Bursts of action potentials
in Purkinje neurons
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Figure 1. Stability of the activity pattern of

neurons after deletion of an ion channel . A, the
bursts of action potentials recorded in Purkinje
neurons after deletion of the Navl.6 sodium
channel (Navl1.6 -/- mice, blue traces) are vary
similar to those recorded in the Nav1.6 +/+ micge
(purple traces). The top and middle traces show the
level of similarity in the general shape of the burstg
the histograms (bottom row) demonstrate that th|
number of action potentials during the burstis als
very similar in both casesB, the action potential
recorded in cortical pyramidal neurons after
deletion of the Kv4.2 potassium channel (Kv4.2 {/-
mice) has a shape identical to the action potential
recorded in Kv4.2 +/+ miceA, from Swensen and
Bean (2005)B, from Nerbonne et al. (2008).

U

nel (Kv4.2) thought to play a critical role in this
neuronal type. In this case, the authors were able
to demonstrate that the loss of the Kv4.2 channel
(and therefore of the ion current it generates) is
compensated by an increase in the amplitude of
other potassium currents (such that the algebric
sum of the total potassium current is maintained
constant), enabling the neuron to maintain its
precise activity pro“‘le (Nerbonne et al. 2008)
(Figure 1B ). This study clearly demonstratesthe
existence of functional redundancy between dis-
tinct potassium channels (and the currents they
generate), and how this redundancy is used when
one of the ion channels is lost.

So far however, only one study precisely quan-
ti“ed the changes in ion channel properties asso-
ciated with the stability of activity patterns. In
this study performed onthe spiny lobster nervous
system, the authors arti“cially increased the
amplitude of a potassium current (carried by the
ion channelShal by microinjecting the ion chan-
nel MRNA in a motorneuron spontaneously pro-
ducing bursts of action potentials. In spite of this
microinjection and the associated large increase
in the amplitude of the potassium current, the
pattern of activity of the motorneuron remains
unchanged (MacLean et al. 20053igure 2A).
The increase in amplitude of the potassium cur-
rent (hyperpolarizing) is in fact compensated by
the increase in amplitude of a depolarizing cur-
rent named |, such that the activity of the neu-
ron is stabilized.

Thus this case of functional redundancy is
opposite to the one presented previously (Ner-
bonne etal., 2008Kigure 1B ), since the two ion
channels involved have an opposite e ect on
neuronal activity, and the stability of activity
relies on a constant ratio between the amplitudes
of these two currentsfigure 2B ).

The three above cases clearly demonstrate the
existence of functional redundancy between ion
channels and its role in the emergence of robus-
tness of neuronal activity. It is easy to imagine
that this type of mechanisms is not only involved
inthe response to experimental manipulations of
ion channel expression (such as KO or microin-

(Nav1.6 KO mouse or Navl.6-/-) only slightlyjection of mRNA), but could also be involved in

modi“es it.
A similar study has shown that the pyramidal

the response to spontaneous (andtural) muta-
tions altering the function of ion channels. Even

neurons of the cortex are able to maintain their though most of the genes associated with genetic

activity pro“le after deletion of a potassium chan-

forms of epilepsy encode ion channel proteins, it
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to generate and maintain a speci“c pattern of

 Bpexiancyes butsisof Ketion porulisls activity. Therefore, the question arises whether
in the pyloric neuron of the spiny lobster . . .
- neurons indeed use variable solutions to gene-
car ARAAAA rate a same activity pattern, because it would
condion _/ \_/ U/ U/ \J '\ -
demonstrate that neurons in «natural» unpertur-
Shal mRNA MAMA bed populations relie on robust principles to
microinjection generate their activity.
B Correlation between the increase in Ix amplitude Studies performed onthe crab nervous SyStem
and Iy amplitude after Shal microinjection tend to demonstrate that neurons of the same

type, sometimes presenting virtually identical
activity patterns, use highly variable solutions in
terms of channel expression, although constant
principles are maintained. For instance, the elec-
trophysiological recordings of three distinct

4000

R=0.764
2000

% of increase in Iy

o - potassium currents in the lateral pyloric (LP)
0 50 100 neuron revealed signi“cant di erences in their
Yool increase m I, (Shal) amplitude (3 to 4-fold) from one LP to another,
even when considering neurons with super-
Figure 2. Compensation of the e ect of Shal imposable activity patterns (Schulz et al. 2006)

channel microinjection by co-variation ofthe I (Figure 3A). Two explanations can be given in
current. A, the spontaneous bursts of actio . - d
potentials generated by the spiny lobster pylorjc €SPonsetothisobservatio:neuronsareinsen-
neuron are not altered after microinjection of Shal ~ Sitive to the di erences in ampitude of these cur-
MRNA, although the current carried by this rents, and these variations do nota ectneuronal
channel (}, current) is signi“cantly increased (nof  gctjvity, orii) the observed variability is associa-

shown). B, the increase in amplitude of 4 is ; e :
associz:ued T 61 CoRTelE] e Ailn the t€d with the co-variation of functionally redun-

amplitude of |,, which counteracts the e ect of ~dant ion currents (synergistic or antagonistic).
Io on neuronal activity, therefore stabilizing the  Experiments of pharmacological blockade of ion

pyloric neuron activity pattern. From MacLean et channels demonstrate that neurons are sensitive
b ()} to changes in current amplitude of lower magni-
is likely that a signi“cant number of ion channel tude (50% blockade). The study from McLean and
mutations have been undetected because in mostolleagues previously cited (where the variation
cases the functional redundancy between ionin expression of theShalchannel triggers a com-
channels provides a virtually perfect compensapensatory change in the amplitude of the lcur-
tion of the defect produced by the mutation. A rent) however suggests that some ion channels
recent clinical survey indeed demonstrated that might be co-regulated in order to maintain a sta-
the mutations in ion channel genes are wides-hle pattern of activity. Indeed, a later study per-
pread, not only in epileptic patients, but also in formed on several types of neurons of the crab
control subjects, suggesting that most mutationsnervous system con“rmed this hypothesis. Ana-
have no eect on the phenotype, therefore lyzing the levels of expression of 6 distinct ion
implying that the targeted genetic screening is channels in 6 di erent cell types revealed a large
unable to predict the risk to develop the diseasenumber of correlationsin the levels of expression

=

(Klassen et al., 2011). of severalion channels. Forinstance, the levels of
Functional redund bet . expression of th&shal ShawandIH (responsible
unctional redundancy between ion for the I current) ion channels were found to be

channels: ohservation strongly positively correlated in the LP neuron
If robustness is a structural property of biolo- (Schulz etal. 2007)Higure 3B ). Thus the varia-
gical systems, the mechanisms underlying itbility in amplitude of potassium currents in the
should be observable in unperturbed neurons.LP neuron could be compensated by the coordi-
The functional redundancy between the multiple nated variations in other currents, for example
ion channels expressed by each neuron potentithe IH channel, which would counteract the
ally givesrise to a staggering number of solutionse ects of the Shalchannel (MacLean et al. 2005).
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Figure 3. Variability in the amplitude of
currents and correlation in the expression
levels ofion channels in crustacean neurons. A,
top row , activity recordings of 2 LP neurons in
2di erentcrabs (#1ingreen, #2in orange) showin
the similarity in activity pro“les (superimposed
traces are shown on the right)Bottom row ,
recordings of potassium currents showing th
di erences in amplitude, particularly for the
BK-KCa and the A currents, which are 2 and
1.3 times larger, respectively, in the LP #2 neuro
B, scatter plot showing the strong positiv
correlation in the levels of expression of th
potassium ion channelsShaw and Shal and the
cationic channellH in the LP neurons from
di erentcrabs. A, from Schulz etal. (20068, from
Schulz et al. (2007).

)

D o=

solutions used by the LP neurons to generate
their activity pro“le are diverse but relie on cons-
tant principles, i.e. the positively correlated
expression of at least 3 distinct ion channels
(Figure 3B ). Robustness of neuronal activity
would therefore relie on the presence of functio-
nally overlapping ion channels AND on the coor-
dination of their level of expression. These expe-
riments demonstrate that, although robustness
of neuronal activity may only be demonstrated by
disturbing the activity of the neuron, its funda-
mental principles are expressed during the «nor-
mal» life of a neuron.

Conclusions

The nervous system is a fascinatingly complex
organ, and our ability to adjust to ever changing
environmentsis mostlikely due to the complexity
and the plasticity of our neuronal networks.
Nevertheless, much emphasis has been placed on
neuronal plasticity, almost implying that plasti-
city and robustness are speci‘c to complex
multicellular organisms, while they most likely
represent structural properties common to all
biological systems, from bacteria to human
beings. Itis in fact rather surprising that so little
attention has been paid to the principles of robus-
tness of neuronal activity, and that those have
been de“ned on very simple organisms such as
the yeast orthe nematod€aenorhabditis elegans
The results presented in the current article
clearly demonstrate that neuronal functionrelies
on robust mechanisms (coordinated expression
of functionally-overlapping proteins) that consti-
tute the adaptive response of neurons to environ-
mental and genetic perturbations. But these
results also point out the need for a system-level
approach of neuronal function where multiple
components (here ion channels) are investigated
simultaneously in order to decypher the princi-
ples arising fromtheir complexinteractions. This
implies to not only modify our experimental
approaches, for instance by combining mathe-

Therefore, the LP neurons produce a stereotypedmatical and computer modeling, but also our
pattern of activity not because they express a setview of neuronal function to consider it as a
of ion channels at a “xed level, but because theproperty emerging from the tight coordination of
expression levels of functionally redundant ion multiple components with complex non-linear
channels are coordinately regulated. Thus, theproperties.
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Les processus cognitifs sous jacents de lsimagerie motrice
... capacité dsimagerie et mécanismes inhibiteurs

Florent LEBON

Maitre de Conférences Université de Bourgogne, UFR STAPS INSERM U1093, Cognition, Action
Plasticité Sensimotrice

Résumé

Leimagerie motrice est la simulation mentale deun mouvement sans contraction musculaire
concomitante. La capacité a produire des images mentales vivaces a été mesurée par lsIndice
delImagerie Motrice. Cet indice combine des mesures psychologiques, comportementales et psycho
physiologiques. Leactivation des réseaux neuronaux pendant lsimagerie motrice a ensuite été évaluée
par la technique de stimulation magnétique transcranienne et corrélée a la capacité desimagerie. Les
bons imageurs activeraient spéci‘guement ces réseaux neuronaux contrairement aux mauvais
imageurs. En“n, latechnique de double stimulation magnétique a permis deestimer lsinteraction entre
les cortex moteur primaire et pariétal lors de lsimagerie motrice. Le lobe pariétal inférieur droit serait
ainsiimpliqué dans une boucle inhibitrice a“n de prévenir de tout mouvement, malgré leactivation du
cortex moteur primaire.

Mots-clés

Imagerie motrice, stimulation magnétique transcranienne, capacité deimagerie, mécanismes
inhibiteurs.

Cognitive processes underlying motor imagery ...
imagery ability and inhibitory mechanisms

Abstract

Motor imagery is the mental simulation of movement without any motor output. The ability to
produce vivid mental images was measured thanks to the Motor Imagery Index, which combined
psychological, behavioral and psychophysiological recordings. Excitability of neuronal networks were
then assessed by transcranial magnetic stimulation (TMS) and correlated to imagery ability. Good
imagers activated more speci“cally the neuronal networks compared to poor imagers. Finally,
interaction between parietal and primary motor cortices was investigated via image-guided dual-coll
TMS during motor imagery. Results showed that right inferior parietal lobe forms part of a distinct
inhibitory network that may prevent unwanted movement during imagery tasks.

Keywords
Motor imagery, transcranial magnetic stimulation, imagery ability, inhibitory mechanisms.

Introduction sous corticales similaires. Toutefois certaines
Leimagerie motrice (IM) est la représentation aires sont spéci‘quement activées lors de leacti-
mentale deune action sans production concomivité mentale, prouvant que lsIM neest pas simple-
tante de mouvement (Jeannerod, 1994). Les étumentune copie de lsexécution motrice impliquant
des deimagerie par résonance magnétique fondes mémes structures a un degré inférieur. Ceest
tionnelle ont montré que leexécution motrice, la un phénoméne a part entiere engageant un
préparation deun mouvement et lsimagerie de ceréseau neuronal spéci‘que, qui est notamment
méme geste activaient des régions corticales eimpliqué dans Isinhibition du signal destiné aux
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muscles. Toutefois, les réponses du systéemehronométrie mentale). Toutefois, la majorité
nerveux autonome ne sont, elles, pas inhibées etles études portant sur I¢IM neutilisent queun ou
sont utilisées pour attester la qualité du travail deux indices pour évaluer la qualité deimagerie.
mental (Collet et al., 1999). Par ailleurs, un Nous avons alors développé un modéle combi-
certain nombre deétudes utilisant la stimula- nantdes mesures psychologiques, comportemen-

tion magnétique transcranienne ontmontre leévi-tales et psychophysiologiques

. lsindice deima-

dence que I{IM augmentait speci‘quementleexcigerie motrice, composé de 6 sous-indicateurs
tabilité du réseau neuronali.e.le niveau deacti- (Collet et al., 2011).

vation entre le cortex moteur et les muscles. Une

stimulation magnétique focale est appliquée au

niveau du cortex moteur, activant les cellules

super“cielles du cerveau. La réponse motrice,

communément appelée potentiel moteur évoqué
(PME), est alors enregistrée au niveau des mus-
cles concernés. Leamplitude du PME re"éte ainsi

le niveau deexcitabilité du réseau neuronal.

En combinant les enregistrements des syste-
mes nerveux central et autonome, ce projet avait
pour objectif deapprofondir la compréhension
des mécanismes de IsIM, et plus généralement
des processus cognitifs. Le but était, dans un
premier temps, deétablir une possible relation

entre les systémes nerveux autonome et central’

lors de la simulation mentale du mouvement,
puis de dé“nir les processus inhibiteurs de [sIM
impliqgués dans la prévention du mouvement.
Nous avons fait lshypothése que la capacité a
former desimages mentalesvivaces pourrait étre’
associée a une facilitation spéci“‘que de leexcita-
bilité neuronale et les mécanismes deinhibition
pourraient étre dé“nis par une interaction entre

les cortex moteur primaire et pariétal.
Trois études ont ainsi été réalisées. La pre-

miere consistait a évaluer la capacité deimagerie”

selon un indicateur combinant des enregistre-

ments psychologiques, comportementaux et psy-
chophysiologiques. La deuxiéme avait pour objec-

tif de mettre en relation leactivation du réseau
neuronal évaluée par stimulationtranscranienne
aveclaqualité desimagerie. En“nlatroisieme seest
attachée a évaluer lsimportance de leinteraction
entre les cortex moteur primaire et pariétal dans
les processus de prévention du mouvement lors
de [sIM.

Expérience 1 : Evaluation de la qualité
deimagerie

A“n de<évaluer Ishabileté & produire des images
mentales vivaces, plusieurs indicateurs peuvent
étre utilisés, tels que des indices subijectifs (ques-
tionnaires, estimation personnelle) et objectifs
(fréquence cardiaque, activité électrodermale,

. Dans un premier temps, le participant répon-
dait au questionnaire révisé deimagerie
motrice (Hall & Martin, 1997). Ce test psycho-
métrique, validé par la littérature, est composé
de 8 mouvements qui sont réellement exécutés
puis imaginés. Le participant attribuait une
note comprise entre 1 et 7 aprés chague mou-
vement imaginé. La note ¢l représente une
image "oue et ¢7+ une représentation mentale
nette et précise. Les niveauxed2 a 6corres-
pondent & des notes intermédiaires. Une note
est obtenue pour l+ensemble des mouvements
imaginés.

. Dans un deuxieme temps, le participant mémo-
risait une séquence deopposition du pouce avec
les autres doigts. Les 5 autres sous-indicateurs
étaient alors enregistrés lors de lsexécution
réelle et imaginée de cette séquence :

.Quanti“cation subjective de la qualité

deimagerie : aprés avoir imaginé chaque
séquence, le participant attribuait une note
basée surla méme échelled a 7 qudsindice
précédent. Une note moyenne est obtenue pour
leensemble des 12 mouvements imaginés.
Chronométrie mentale : cet indicateur était
calculé sur la di érence entre les durées du
mouvement réel et imaginé, ou lsisochronie
correspondait a une imagerie de bonne qualité.
Leéquivalence temporelle esten e etun critére
“able de Ishabileté aimaginer. Un bouton pres-
soir était placé dans la main gauche du parti-
cipant (celle qui neexécute pas le mouvement).
Le participant appuyait sur le bouton de son
initiative a“n de marquer le début et la “n de
chaque séquence queil réalisait (mouvement
réellement exécuté et imaginé).

...Conductance cutanée: Le niveau de conduc-

tance cutanée enregistré au niveau des doigts
(laouleactivité des glandes sudorales estla plus
importante) était ainsi utilisé comme indica-
teur physiologique re”étant quantitativement
le niveau deactivation durant une tache. Une
diminution de la conductance cutanée est le
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re’et deune baisse du niveau deactivation prou-
vant que le participant était trop décontracté.
Au contraire, aucune di érence avant et aprés
leessai imaginé montre que le participant était
impligué dans la tdche mentale.

..Durée de perturbation ohmique : cette autre
mesure de la conductance cutanée était utilisée
comme indicateur du niveau deattention. Cet
indice re"éte le temps durant lequel lsinforma-
tion esttraitée etanalysée au niveau central. La
durée de perturbation ohmique débute lorsque
la courbe de conductance cutanée augment
brusquement et termine lorsque celle-ci
retrouve sa forme initiale. Une durée équiva-
lente durant I*IM et lsexécution réelle atteste
deune bonne qualité desimagerie.

..Arythmie sinusale respiratoire : ce dernier
indicateur est l~amplitude moyenne de la varia-
bilité de la fréquence cardiague instantanée.
Une diminution signi“cative de lsarythmie
sinusale respiratoire est typiguement observég
lorsque le participant est impliqué dans une

DPO (s}

Conductance cutanée (nS)

21p8

DPO (s} 10s

Dusée (s)

Début / Fin

Réel ™M Repos

Fréquence cardiague
instantanée (bpm)

tache cognitive. Cet indice est considéré
comme une mesure “able de lse ort cognitif
durant lsimagerie motrice.

Leensemble des indices étaient ensuite combi

nés et le score deimagerie motrice calculé pouf

classer selon leur capacité deimagerie les vingt
trois personnes participant a cette étude. Le
score moyen était de 5.65 (+ 0.17), avec un mini

mum de 3.77 et un maximum de 6.96. Les douze
participants avec le plus haut score étaient consi-

dérés comme bons imageurs, tandis que les onz
autres comme des mauvais imageurs. Les “gu

res 1 et 2 représentent les enregistrements des
variables chronométriques et psychophysiologi-

gues (indics 3 a 6) daleux participants. Basé sur

le score deimagerie motrice, le premier est consi-
déré comme un bon imageur et le second commi¢

un mauvais imageur.
Expérience 2 : Excitabilité neuronale

Figure 1 : Indice deImagerie Motrice dsun bon
imageur. Le score de ce participant étaitde 6.68 en

L ajoutant le score des 6 sous-indicateurs. A) Enre-
gistrement de la conductance cutanéef) lors
deune séquence deopposition de doigts réellement
[ exécutée et imaginée et deun temps de repos (tracé
du haut) et enregistrement de la durée de ces

-3 taches (tracé du bas). Les lignes verticales
pointillées représentent la durée de perturbatio
ohmique (DPO) en secondes, indice mesurée a par-
tir de la conductance cutanée. La DPO pendgnt

Eleimagerie motrice (IM) était similaire & la DPO d
mouvement exécuté, montrant un niveau deatten-
tion élevé. Les barres verticales solides repré-
sententle débutetla“nde chaquetache. Lesdurées
des mouvements réellement exécuté et imaginé
étaient similaires, montrant une équivalenc
temporelle. B) Fréquence cardiaque instantange
EpendantlsIM etle repos. LsIM ainduit une variatio
de learythmie sinusale respiratoire, observée par
la diminution de la variabilité de la fréquenc
cardiaque instantanée. IM imagerie motric

et qualité deimagerie motrice
Actuellement, la question de savoir com-

nS = micro Siemens, s = seconde.

ment les activations neurophysiologiques sousgiques, comportementales et psychologiques
jacentes de leactivité mentale re"étent la qualité pour associer lsactivité corticale a la capacité
de lsimagerie nea pas encore été résolue. La pludeIM. Les bons imageurs activaient de maniére
part des études évaluent la capacité d+IM parplus importante les régions pariétales et prémo-
des questionnaires subjectifs. Jusquea présentirices ventrolatérales, connues pour jouerunréle
seuls Guillot et collaborateurs (2008) ont com-prépondérant dans la formation desimages men-
biné lsimagerie par résonance magnétique (IRM}ales. Les mauvais imageurs recrutaient princi-
fonctionnelle avec des mesures psychophysiolgzalement le cervelet et les cortex orbitofrontal et
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A par stimulation magnétique transcranienne. La
présente étude seest attachée a démontrer com-
ment les bons et mauvais imageurs activaient de
maniere préférentielle le réseau neuronal lors de
lsimagerie deune tache simple.

_ _ La tache consistait a taper physiquement ou
- ' mentalement le pouce de la main droite sur une

' surface plane, en rythme avec un métronome
(fréquence de 1 Hz). Ce type de mouvement
simple permet de cibler précisément le muscle
impliqué dans la contraction : le muscle opposant
du pouce. Des stimulations magnétiques trans-
craniennes étaient appliquées au niveau de M1 et
plus particulierement au niveau de la représen-
tation corticale du muscle opposant du pouce.
Les réponses motrices évoquées étaient alors
enregistrées par électromyographie au niveau du
muscle opposant du pouce mais également du
muscle court abducteur du petit doigt a“n deéva-
luer la spéci“cité spatiale de IsIM. Seule une
augmentation de la réponse devrait étre enregis-
trée pour le muscle impliqué dans le mouvement.
De plus, les stimulations étaient déclenchées en
était de 4.37 en ajoutant le score des 6 sols- rythme avec Ie,m.?tro,nome ou entre 2 bips a’n
indicateurs. A) Enregistrement de la conductange deevaluer la Speci cite tempprelle de I'IM-_SeAUIe
cutanée (i8) lors deune séquence de-opposition de une augmentation de la réponse devrait étre
doigts réellement exécutée et imaginée et d-un enregistrée au moment du bip, comme lors de
temps derepos (traceé du haut) etenregistrementfle |sexécution réelle ol le muscle est activé au
la durée de ces 3 taches (tracé du bas). Les lignes moment du bip et relaché entre 2 bips.

verticales pointillées représentent la durée de ) R
Augmentation de lsexcitabilité neuronale

perturbation ohmique (DPO) en secondes, indice
mesuré a partir de la conductance cutanée. La DPO Les résultats con‘rment ceux des études pré-
cédentes (pour revue, voir Stinear, 2011). En

| oo
i

Conductance cutanée (uS)

Dusés ()

Début / Fin

Fréquence cardiaque
instantanée { bpm )

Figure 2 : Indice delmagerie Motrice deun
mauvais imageur . Le score pour ce participan

pendantlsimagerie motrice (IM) est plus courte que
celle du mouvement exécuté, montrant une failjle

capacité deattention. Les barres verticales solides
dans la partie inférieure représentent le début et |
“n de chaque tache. La durée du mouvement
imaginé est plus importante que celle du mouve-
ment réellement exécuté, montrant une faible
isochronie. B) Fréquence cardiaque instantange
pendant IsIM et le repos. Il ney a pas de diminution
de leamplitude de la fréquence cardiaque irns-
tantanée lors de IsIM, montrant que la tach
mentale nea induit aucune variation de learythmi
sinusale respiratoire. IM = imagerie motric
NS = micro Siemens, s = seconde.

cingulaire postérieur, impliqués dans leappren-

e et, l;amplitude de la réponse évoquée lors de
[sIM était plus importante que celle enregistrée
au repos, lsensemble des participants étant
regroupé. Ceci montre une activation plusimpor-
tante des neurones pyramidaux au sein de
M1 lors de IsIM. De plus, cette excitabilité neuro-
nale était modulée spatialement et temporelle-
ment, ceest-a-dire plus importante pour le muscle
impliqgué dans le mouvement (modulation spa-
tiale) et lorsque le participant imaginait le mou-
vement en rythme avec le métronome (modula-
tion temporelle).

tissage moteur. Toutefois, aucune étude ne.a Modulation spatiale ettemporelle selon la
démontré comment les caractéristiques de Capacité d-imagerie

lsimage mentale re”étaient les activations du

Une analyse de variance a mesures répétées a

systéme nerveux, particuliérement au niveau dupermis de comparer lsamplitude des réponses
cortex moteur primaire (M1). Notre hypothése évoquées en fonction des groupes deimageurs.
est que la qualité desimagerie aurait une in"uence Les résultats montrent que les bons imageurs

sur les processus neurophysiologiques évaluéactivaient de fagon spéci“que les cellules cortica-
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les contrdlant le muscle impliqué dans la tAcheniveau du cortex pariétal ont des di cultés pour
motrice tandis que les mauvais imageurs acti-prédire le temps nécessaire a e ectuer un mou-
vaientle cortex moteur de maniére plus générale vement (Sirigu et al., 1996) ou pour prévenir de
plusdi use. De plus, lsexcitabilité neuronale était tout mouvement lors de |sIM (Schwoebel et
plus importante au moment deimaginer le mou-al., 2002). Le but de cette troisieme étude était
vement, ceest-a-dire en rythme avec le métroalors deétablir unlien causal entre le lobe pariétal
nome, dans les 2 muscles chez les mauvais im&t M1 par la technique deune double stimulation
geurs. Au contraire, cette di érence temporelle magnétique transcranienne. Latache a e ectuer
neétait visible que dans le muscle impliqué dans leéellement ou a imaginer était un mouvement de
mouvement chez les bons imageurs. La modulapingage entre Isindex et le pouce de la main droite
tion spatio-temporelle de I¢IM serait ainsi asso-en rythme avec un métronome (fréquence de
ciée a la capacité deimagerie. 1Hz). Le muscle principalement étudié était celui
de lsindex de la main dominante (droite).

Double stimulation magnétique transcra-
nienne neuronaviguée

Une représentation 3D du cerveau de chaque
participant était créée a partir deune image ana-
tomique obtenue par IRM. Les 2 sites de stimu-
lation étaient ainsi précisément déterminés :
1) le lobe pariétal inférieur droit dont les coor-
données stéréotaxiques étaient déterminées sur
la base deétudes IRM (par exemple, de Lange et
al., 2005) et 2) la représentation corticale du
muscle de lsindex droit au niveau de M1 gauche.
Le positionnement des deux bobines de stimula-
tion était alors repéré sur lsimage 3D, facilitant
une stimulation précise et constante (Figure 4).
La technique de double stimulation neuronavi-
guée a permis ainsi deévaluer lsinteraction entre
ces 2 aires corticales lors de |sIM.

Deux types de stimulation étaient délivrés :
1) une simple stimulation de M1 gauche et 2) une
double stimulation correspondant a une stimula-
tion au niveau du cortex pariétal envoyée 6 ou
12 ms avant celle de M1. Le ratio, correspondant
a le;amplitude de la réponse évoquée suite a la

20 * OBON @MAUVAIS

— —

15

1.0 |esedennen

0.5

Somme PEM normalisée
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Figure 3 : Somme normalisée des potentiels

moteurs évoqués (PME) lors de lsimagerie

motrice en fonction de laqualité dsimagerie .La
somme a été calculée en additionnant leamplitu
moyenne des PME induits par des stimulatior
deintensité croissante. La somme calculée Ig
de IsIM a été normalisée par celle de la conditig
de repos. Lorsque les participants étaient gro
pés selon leur capacité deimagerie, la spéci“c
spatio-temporelle neétait visible que chez les bg
imageurs. OP = Opposant du pouce, CAPD = Cqg
Abducteur du Petit Doigt, ON stimulation
magnétique en rythme avec le métronom
OFF = stimulation entre les bips du métronome,
*=PS 0.05.

Expérience 3 : Processus inhibiteurs
de lsimagerie motrice

Les études dIRM fonctionnelle montrent une

activation corticale et sous-corticale étendue lors

de IsIM, incluant notamment les aires motrices

double stimulation par l;amplitude de la réponse
évoquée suite a la stimulation simple de M1, a
permis de mesurer lee et du cortex pariétal sur
M1 lors des taches de repos et deIM.

Interaction des cortex moteur primaire et

primaires et secondaires et pariétales (de Lange Pariétal inférieur
et al., 2005). De facgon intéressante, les aires de Les stimulations consécutives du lobe pariétal
lsexécution sont activées alors queaucun mouvenférieur droit et de M1 gauche montraient une

ment neest produit durant leIM. Un circuit inhi-
biteur serait ainsi mis en place pour prévenir de

diminution de lsamplitude des réponses lors de
[¢IM, comparativement a une stimulation simple.

toute contraction musculaire. Nous avons émisAu contraire la double stimulation augmentait
lshypothése que le cortex pariétal était impliquélesamplitude des réponses au repos. Leactivation

dans ce circuit inhibiteur car son activation a

été systématiquement rapportée pendant lsIM.

du cortex pariétal inférieur pendant IIM aurait
ainsi un e etinhibiteur sur M1 a“n deéviter tout

De plus, des sujets atteints de traumatismes aumouvement. Toutefois, cette inhibition neétait
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Cortex pariétal Cortex moteur e T TPA
inférieur droit primaire gauche ,l

10ms

Repos

Figure 4 : Technique de double stimulation
neuronaviguée. Les représentations 3D du cer-
veau deun participant (haut) étaient créées a partir
de son image IRM. Les croix jaunes représentent | Figure 5 : Potentiels moteurs évoqués (PME)

leorientation des bobines de stimulation magng- | conditionnés et non-conditionnés . Les PME
tique transcranienne au niveau du cortex pariétal | non-conditionnés (NC) correspondent a la réponse
inférieur droit (haut gauche) et du cortex moteur | enregistrée au niveau du muscle de lsindex de|la
primaire gauche (haut droit). Les cibles du bgs | maindroite suite & une simple stimulation du corte
indiquent la position de chaque bobine en directen | moteur primaire gauche. Les PME conditionnés
fonction du site de stimulation et facilitaientdonc| re’étent, quant a eux, la réponse enregistrée suife
stimulation précise et constante. aune stimulation du lobe pariétal droit suivie deun
stimulation du cortex moteur primaire gauch

iai A ; ; ; (double stimulation). Les 2 stimulations sont sépp-
visible qu-a un intervalle de stimulation long rées parune durée, appelée intervalle interstimulyis

(12 mS) et non court (6 ms) (Figure 5) Par | (11S), de 6 ou 12 ms. Les tracés gris correspondent
conséquent, lsinteraction entre cortex pariétal et | aux enregistrements de chaque participant et les

moteur primaire seraitindirecte, impliquant plu- | tracés noirs aux moyennes. Lamplitude des répgn-

sieurs connexions transsynaptiques du fait de ce| Ses non-conditionnées était plus importante lors e
lus long intervalle lsimagerie motrice (IM) que lors du repos.
p g ) résultat montre une augmentation de leexcitabili

Ce résultat explique deun point de vue neuro-{ neuronale lors de I*IM. Au contraire, lsamplitude de
physiologique les mécanismes inhibiteurs impli- :gbfeé%%r:iséeta?tgi;girsntiigujg ilgiorl#;?fg\?:rtltl?ésggg f
e e 0 ety e pendan oo ot

: “271 a la fois activé et inhibé pendant la simulatio
corticales, tels que le cervelet, semblent faire| mentale du mouvement et le lobe pariétal jouerait
partie de ce processus. Des recherches addition-alors un role prépondérant dans la prévention du
nelles, utilisant la stimulation magnétique trans- [ mouvement pendant I+IM.
cranienne associée a deautres techniques deenre- ) . o
gistrement et de stimulation, permettraient de primaire est a la fois active et inhibé durant la
déterminer le réseau neuronal complexe soussimulation mentale du mouvement. Le cortex

jacent de I¢IM. pariétal inférieur joue, quant a lui, un réle indi-
. rectimportant dans lsinhibition du signal et donc
Conclusion dans la prévention du mouvement. Cette recher-

Ce projet post-doctoral seest attaché a approshe fondamentale et ses résultats pourraient étre
fondir la compréhension des mécanismes neuroutilisés pour des applications pratiques. En e et,
physiologigues sous-jacents de IsIM. Les princiH est établi que IIM, intégrée a des programmes
paux résultats valident leindice deImagerie de réhabilitation, peut améliorer la performance
Motrice (Collet et al., 2011) et établissent un lien motrice apres des immobilisations, des trau-
direct entre les systemes nerveux central et autoimatismes corticaux ou encore des blessures péri-
nome. De facon intéressante, le cortex moteurphériques. Il serait intéressant de savoir si le
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fait deaméliorer la capacité desimagerie deune pertation of hand movements after parietal cortex
sonne ampli“e deautant plus les e ets du travail damageSciencg273, 1564-1568.

mental et si lsinhibition du mouvement est un ¢ Stinear CM (2010). Corticospinal facilita-
facteur prépondérant a la performance mentale.tion during motor imagery. In Guillot & Collet
(Eds.),The neurophysiological foundations of men-

Remercieme.nts ) _ tal and motor imageryOxford University Press,
Je voudrais remercier la_Fondation Fyssenpp. 47-61.

et les membres de son comité de meavoir donne

lsopportunité de vivre cette expérience post-doc- .

torale ; Cathy Stinear et Winston Byblow de Introduction _

leUniversité dsAuckland (Nouvelle-Zélande) pour . Motor imagery (MI) is the mental representa-
leur accueil et leur soutien tout au long de cetionofan action without any motor output (Jean-
projet ; Christian Collet et Aymeric Guillot de nerod, 1994). Research in functional magnetic
leUniversité de Lyon pour leurs conseils et lesresonance imaging showed that motor execution,
nombreux échanges ; Martin Lotze de lUniver-movement preparation and motorimagery share
sité de Greifswald (Allemagne) pour sa collabocommon activation of cortical and sub-cortical
ration dans la troisiéme étude ; et lséquipe duareas. However, some activation are specic to
Centre de Recherche sur le Cerveau ainsi quél showing that the mental simulation of an
l«équipe du laboratoire de neuroscience du mouaction is not just a copy of motor execution

vement de leUniversité dsAuckland (NZ). involving the same organisation at a lower level.
MI engages a speci‘c neuronal network that
Bibliographie inhibits the signal thatis sentto muscles, in order

e Collet C, Dittmar A, & Vernet-Maury E [0 prevent from moving. However, responses
(1999). Programming or inhibiting action : auto- from the autonomic nervous system are not inhi-
nomic nervous system control of anticipatiomt ~ Pited, justifying the quality of the mental load
J Psychophysid82, 261-276. (Colletetal., 1999). Furthermore, several studies

e Collet C, Guillot A, Lebon F, Macintyre T using transcranial magnetic stimulation (TMS)

. showed that Ml increased speci“cally the excita-
& Moran A (2011). Measuring Motor Imagery pjjir of the neuronal network,i.e. the level of
using Psychometric, Behavioral and Psychophy

. . . activation between the primary motor cortex
siological ToolsExerc Sport Sci Re89, 85-92.  (\11) and muscles. A focal magnetic stimulation

e de Lange FP, Hagoort P, & Toni | (2005). is delivered over M1, activating neurons under-
Neural topography and content of movementneath and inducing a motor evoked potential
representationsJ Cogn Neuroscl7, 97-112.  (MEP) in the corresponding muscle. The ampli-

e Guillot A, Collet C, Nguyen VA, Malouin F, tude of the MEP re”ects the level of neuronal
Richards C & Doyon J (2008). Functional neuroa-€Xxcitability.
natomical networks associated with expertise in By combining autonomic and central nervous
motor imagery.Neuroimaged1, 1471-1483. system recordings, this project aimed to unders-

e Hall C R &Martin KA (1997). Measuring tand the mechanisms underlying MI, and more
movement imagery abilities : a revision of the 9enerally cognitive processes. The purpose was

movement imagery questionnaird.Ment Imag {0 determine a relationship between central and
21, 143-154. autonomic nervous systems while imagining,
then to assess the inhibitory processes involved
e : . in movement prevention during MI. We hypothe-
brain : neural correlates of motor intention and gicaq that oness ability to form vivid mental

imagery.Behav Brain S¢il7, 187-245. images would be associated to a speci‘c facilita-
e Schwoebel J, Boronat CB, & Branch Cosletttion of the neuronal excitability and that the
H (2002). The man who executed Zimaginedinteraction between M1 and the parietal cortex
movements : evidence for dissociable compowould explain in part the inhibitory mechanisms.
nents of the body schemdgrain Cogn50,1-16. Three experiments were performed to answer
e Sirigu A, Duhamel JR, Cohen L, Pillon B, these questions. The “rst one consisted in asses-
Dubois B, & Agid Y (1996). The mental represensing the imagery ability while combining psycho-
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logical, behavioural and psychophysiological control of the sympathetic system are most
measurements. The second one aimed to corre- prominent). A decrease in skin conductance

late imagery ability to neuronal excitability.
Finally, the third experiment assessed the level of
interaction between M1 and the parietal cortex
involved in movement prevention during M1.

Experiment 1: Imagery ability assessment

To assess oness ability to imagine vividly a’
movement, several indicators can be used, that
are subjective (questionnaires, self-estimation)

and objective (heart rate, electrodermal activity,
mental chronometry) measurements. However,
most MI studies used just one or two of these

indicators to assess the imagery ability. We com-"
bined psychological, behavioural and psychophy-

siological measurements to obtain the Motor

Imagery Index (Colletetal., 2011), made of 6 sub-

indicators:
... First, the participant completethe revised

re”ects a decrease in arousal, indicating that
the participant relaxed. On the contrary, no
di erence between before and after Ml trial
shows the participant was involved in the
cognitive task.

Ohmic perturbation duration : this is the
duration of the change in skin conductance
when cognitive activity produces a sympathetic
response and it re”ects the level of attention.
Good Ml is characterised by a similar duration
during imagined and actual task performance.
Respiratory sinus arrhythmia : this last sub-
indicator is the mean amplitude of instanta-
neous heartrate variability and isin"uenced by
parasympathetic activity. A signi“cant reduc-
tion of respiratory sinus arrhythmia is typi-
cally observed while the participantis involved
in cognitively demanding tasks, and is consi-

version of the movement imagery question-
naire (Hall & Martin, 1997). This reliable test
is made of 8 movements that are actually per-

formed, and then mentally simulated. The par- the Motor Imagery Index calculated to rank the

ticipant rated each imagined movement from i (G Y
1t0 7, where 1 corresponds to a fuzzy imagetwenty three persons participating in this study

- : according to their imagery ability. Mean score
and 7 to a vivid and clear representation of was 5.65 (x 0.17), range 3.77-6.96. The twelve
the movement. Intermediate levels from 2 to s ith the hiah ;

6 would correspond to amixed evaluation ofthefj&tgpgg ct)iiv:lrlrg agt:; eeis Igvheilset ts}:: g r§| g\\/gr? gt)hnesrlg Z-s

gﬁ%g;?ﬁég“&g'v 'g‘ rﬁg?]f[g Is calculated from the ., iagers. Figures 1 and 2 represent measu-
Then, the participants hemorised a thumb-to[ement-s of chronometric and psychophysiologi-
“unger éppogition t%sk he offher 5 sub.indica. G2 Variables (sub-indicators from 3 to 6) of two

¢ h ded duri wal and participants. Based on the Motor Imagery Index,
tors were then recorded during actual and ihe «rst one is considered as a good imager while
imagined sequences:

i : ; ) the second one as a poor imager.
..Self-estimation of imagery quality : after _ o
eachimagined trial, participants estimated the Experiment 2: Neuronal excitability
quality of their imagery using the seven-point and motor imagery quality
scale previously described. Understanding how neurophysiological activa-
..Mental chronometry : this indicator was cal- tion underlying MI mirror imagery quality
culated from the di erence between durations remains an open question. Most studies assessed
of actual and imagined movements. Temporalthe ability to imagine vividly a movement with
equivalence (i.e., isochrony) is a reliablesubjective questionnaires. So far, only Guillot
measure of imagery quality. The participant and collaborators (2008) combined functional
used his/her left thumb to depress a push magnetic resonance imaging (MRI) data with
button switch to mark the beginning and end of psychophysiological, behavioural and psycholo-
each trial. gical measurements to correlate cortical activa-
...Skin conductance: this sub-indicator is a tiontoimagery capacity. Goodimagers activated
reliable measure of arousal. The signal wasto a greater extent the parietal and ventrolateral
recorded continuously by two electrodes posipremotor regions, which are known to play a
tioned on the index and middle “nger of the left critical role in the generation of mental images.
hand (where exocrine sweat glands under theBy contrast, poor imagers recruited the cerebel-
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Figure 2: Motor Imagery Index measurements
of a poor imager (score 4.37). (A) Skin

Figure 1: Motor Imagery Index measurements conductancer(s) and duration (s) of an actual ang
of a good imager (score 6.68). (A) Skin conduc{ | imagined thumb-to-“nger movement, and during
tance (B) and duration (s) of an actual and imag rest. The dashed vertical bars in the upper part of
ned thumb-to-“nger movement, and during res the “gure represent the calculation of the ohmig
The dashed vertical bars in the upper part of th perturbation duration (OPD) in seconds. OPP

“gure representthe calculation of the ohmic pertu
bation duration (OPD) in seconds. OPD during Ml
similar to the duration of actual movement, indicg
ting good MI performance. The solid vertical bar
represent the start and end of each task. The dui

tions of the actual and imagined movement a isochrony. (B) Instantaneous heart rate during M
similar, showing isochrony. (B) Instantaneou and rest condition. There was no decrease in the
heart rate during Ml and rest. Ml elicited variation amplitude between maximal and minimal heaf
in the respiratory sinus arrhythmia, observed as | rate, showing that Ml did not elicit variation in the
a decrease in variability of instantaneous heart respiratory sinus arrhythmia. Ml = motor imagery
rate. Ml = motor imagery,n8 = micro Siemens nS = micro Siemens, s = second

s =second.

during Ml is shorter than during actual condition,
indicating poor Ml performance. The solid verticg
bars represent the start and end of each task. The
duration of the imagined movement is greater thal
the duration of the actual task, showing pog

>
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time with a 1 Hzmetronome with their dominant
(right) hand. The target muscle was the opponens
pollicis muscle, agonist of the movement. TMS
was delivered over the cortical representation of
this muscle in M1. Motor evoked potentials were

lum, orbito-frontal and posterior cingulate corti-
ces, involved in motor learning. However, no
research showed how characteristics of the men
tal image mirror the activation of the nervous

system, particularly of M1. The hypothesis wasy, o, recorded in the opponens pollicis muscle
that motor imagery quality would in"uence neu-

hvsioloaical hani db TMﬁnd the abductor digiti minimi muscle to assess
ropnysiological mecnanisms assessed by patial speci“city of MI. An increase of the res-
The present study aimed to demonstrate how

0od and poor imaaers activated speci“call theponse should only be recorded in the target mus-
r%euronal %etworkgwhile ima ininp a sin¥ le cle while imagining a simple movementinvolving
movement gining P'€ this muscle. Furthermore, TMS was triggered in

time with the metronome or between two beatsin
Participants were instructed to imagine or order to assess temporal speci“city of MIl. An
perform an actual thumb-tapping movement in increase of the response should only be recorded
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in time with the beat, as during actual perfor- good imagers. Muscle-speci“c temporal modula-
mance where the target muscle is activated on thetion of Ml was, therefore, correlated to the ima-
beat and relaxed between two beats. gery quality.

Increase of neuronal excitability Experiment 3: Inhibitory processes

The results con“rmed previous research (for of motor imagery
review, see Stinear, 2011). Indeed, amplitude of
motor evoked potentials during Ml was more
important than at rest, when all the participants
were pooled. This showed an increase of pyrami
dal neuron activation during MI. Moreover, the
increase was moreimportantinthe target muscle
(spatial modulation) and when participants ima-

ggﬁ%éﬁ;nﬁ;’;{?aﬁg&? time with the metronome vent any muscle contraction. We hypothesised
' that the parietal lobe would be involved in this

Spatialand temporal modulationandima-  network since its activation has been systemati-
gery quality cally reported while imagining. Besides, patients

Repeated measure analysis of variance wa¥/ith parietal cortex damage encountered di cul-
used to compare the response amplitudedies to predict the time to perform a movement
between and within the participants. Results (Sirigu et al., 1996) or to prevent from moving
showed that good imagers activated more speciduring Ml (Schwoebel et al., 2002). The purpose
“cally the cortical cells controlling the thumb ©f this third study was to establish a causal link
muscle while poorimagers experienced a generapetween the parietal lobe and M1 with a double-

target muscle and the muscle not involved in the 9iN€ an index-to-thumb pinching task or to per-
iicform the actual movement in time wit a 1 Hz

task. Besides, this increase was greater whil . :
participants imagined the movement on time metronome. The index muscle of the dominant
(right) hand was the target muscle.

with the metronome, in both muscles for the poor _ _ _
imagers but only in the thumb muscle for the  Neuronavigated dual-coil transcranial
magnetic stimulation

20 % DGOOD  mPOOR A 3D representation of each participantes
—/= e —— brain was created from an anatomical MRI scan.
Two stimulation sites were precisely located:
1) the inferior parietal lobule whose stereotaxic
coordinates were based on MRI studies (for
example, de Lange etal., 2005) and 2) the cortical
representation of the right index muscle over
left M1. The position of the two coils was then
marked on the 3D image to reproduce a precise
and constant stimulation over the two sites
Figure 3: Normalised sum of motor evoked (Figure 4). The neuronavigated dual-coil TMS
potentials (MEP) during motor imagery was used to assess any interaction between these
relative to imagery ability. The sum was two areas during Ml.

calculated by adding mean amplitude of ME . . . ]
evoked by ~increasing magnetic stimulatiol Two types of stimulation were delivered:
intensity. The sum during motor imagery (Ml) was 1) single stimulation over left M1 and 2) double
normalised to the sum at rest. When participants  stimulation corresponding to one stimulation
were pooled 1e'a“V$ t_f: the'”malgerg ab"'t{j spatidl - gyer the parietal lobe 6 or 12 ms prior to M1 sti-
n m r I"CIty W n rv n . . .

?rlnaggrs.pgs:Sgi)cpocngns%socl)lic?/s?Aﬁ)eM :eAbd%?:ior m.L’”atlor.]' Theratio, MEP amp“tUde aﬂe.r dOUbI.e
Digiti Minimi, ON = magnetic stimulation in time stlmu[atlon over MEP amplitude after single sti-
with the metronome beep, OFF = stimulation mulation over M1, was used to test any e ect of
between the beeps, *=& 0.05. the parietal lobe on M1 during Ml and at rest.

Studies in functional MRI showed extensive
cortical and sub-cortical activation during M,
including particularly the primary and secondary
motor and parietal areas (de Lange et al., 2005).
Interestingly, motor execution areas were activa-
ted, although no movementwas produced during
MI. An inhibitory network would therefore pre-
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Right inferior Left primary NC g st
parietal cortex motor cortex ,l

1:"% ) A
A A

MI

Figure 4: Neuronavigated dual-coil TMS. 3D
representations of the brain (upper part) wer
created from a MRI scan. Yellow crosses show the

orientation of the TMS coils over the right inferio Figure 5: Conditioned and non-conditioned
parietal lobe (upper left) and the left primary moto motor evoked potentials (MEP).  Non-|
cortex (upper right). Targets at the bottom showed | conditioned (NC) MEP are responses recorded|in
live the position of each coil relative to th the index muscle of the right hand and elicited by
stimulation site, allowing a precise and constant | Single stimulation over the left primary motor
stimulation. cortex. Conditioned MEP are responses elicited

by a stimulation of the right parietal lobe followe
. . . . by a stimulation of the left primary motor corte
Interaction between inferior parietal and (double stimulation). The 2 stimuli were delivere

primary motor cortices with an inter-stimulus interval (ISI) of 6 or 12 ms

i Grey and black lines represent participantse
The results showed a decrease of MEP ampli recordings and mean amplitude, respectively.

red to single stimulation over M1. On the |than at rest, showing that corticomotor excitd-
contrary, double stimulation increased MEP Eg'rt]i’ra\?;aSME‘gs;srigu(\;/eh\l,lveaslrpe%gdzg?b n%nwthh g
amplitude a.t rest. Activation Ofthemfe.”c.)r parie- parietal lobe was stimulated 12 ms prior to th
tal lobe during Ml would therefore inhibit M1 t0 | motor cortex during MI. Primary motor cortex i
prevent from moving. However, the interaction | both activated and inhibited during ment
between the two cortices would be indirect invol-| simulation of movement while the parietal lob
ving trans-synaptic connections, since inhibition Wroe‘f/'gmipo'ﬁ%u";‘i'; important role i movemen
was only observed with long (12 ms) but not short P e
(6 ms) inter-stimulus interval (Figure 5). underlying MI. The main results validated the
This study explains, from a neurophysiological Motor Imagery Index (Collet et al., 2011) and
point of view, the inhibitory mechanisms invol- established a direct link between central and
ved in movement prevention during MI. Howe- autonomic nervous systems relative to imagery
ver, other cortical and sub-cortical areas, such agbility. Interestingly, the primary motor cortexis
the cerebellum, seem to be part of this process_both activated and inhibited during mental simu-
Additional research, using TMS associated tolation of movement. The inferior parietal cortex
other recording and stimulation techniques, Plays animportant indirect role in signal inhibi-

would help to determine the complex neuronaltion and, therefore, movement prevention while
network underlying MI. imagining. This fundamental research and its

results could be used for practical applications.
Indeed, it is well established that MI improves
motor performance afterimmobilisation, central
This post-doctoral research project aimed todamage or spinal injury, when integrated into
better understand neurophysiological processegehabilitation programs. It would be interesting

Conclusion

112



NEUROBIOLOGY

to know whether imagery ability improvementis University of Auckland (New Zealand) for their
correlated to performance increase and whethersupport and help throughout this project; Chris-
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Les “bules : de la piéce unique a la fabrication en série.
Innovations et évolution des procédés de fabrication
deun objet du quotidien entre le lll €s. av. etlelers. ap. J.-C.

Jenny KAURIN
Chercheur associé, UMR 6298-ARTeHIS

Résumé

Les “bules sont des objets emblématiques de la culture celtique et abondent sur les sites archéolo-
giques européens. Ce sont des épingles de slreté destinées a “xer les plis deun vétement, portées a l
fois parles hommes et par les femmes, qui témoignent de nombreuses variations de formes, de décors
et de matériaux, suivant les évolutions de la mode vestimentaire et des usages locaux. Leur classi“-
cation en chaine opératoire technique permet ici de révéler des savoir-faire distincts, re"étant une
conception di érente de leobjet “bule et de sa fabrication. Leanalyse des répercussions de ces savoir-
faire sur lsorganisation du travail permet deapporter des éléments de compréhension inédits sur la
place occupée par les artisans entre la “n dugls. av. J.-C. et le début difll s. ap. J.-C. Autant
deéléments qui permettent de contribuer a une meilleure connaissance de la société celtique.

Mots-clés

Archéologie, protohistoire celtique, Europe, “bule, technique de fabrication, savoir-faire, métal,
artisan

Brooches : from unique piece to mass production.
Innovations and evolution of manufacturing processes
of an object of the everyday life between the 3rd c.

and the 1st c. AD

Abstract

Brooches are emblematic objects of the Celtic culture and abound on European archeological sites.
Brooches are safety pins intended to “x tails of a garment and are worn at the same time by men and
women. They show numerous variations of forms, ornaments and materials, following the evolutions
of clothing fashionandlocal uses. Their classi“cation intechnical operating chain allows here toreveal
di erent know-how, re”ecting a conception di erent from the object brooch and its manufacturing.
The analysis of consequences of these know-how on the organization of work allows to bring
unpublished elements of understanding on the place occupied by craftsmen between the end of 3rd
c. BC and the beginning of 1st c. AD.

Keywords

Archaeology, celtic period, Europe, brooch, technigue of manufacturing, know-how, metal, crafts-
man

Les “bules sontdes objets emblématiques de et par les femmes. Les “bules témoignent de
culture celtique. Ces épingles de slreté, utiliséesnombreuses variations de formes, de décors,
pour “xer les plis deun vétement ou pour le de dimensions et de matériaux (fer, alliages
fermer, sont portées a la fois par les hommescuivreux, plus rarement argent ou or, parfois
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associés sur un méme objet), répondant aux évaiot a la “n des années 80 (Guillaumet 1993 ;
lutions de la mode vestimentaire et aux usaged_ehder etPernot2003) etdontonpeutregretter
locaux. A coté de la vaisselle en céramique, ihujourdehui queelle neait pu étre plus développée.
seagit deun des types deobjet les plus abondants o _

sur les sites archéologiques celtiques et galloDe la description technique...

romains, queil seagisse dehabitats, de nécropoles | aré"exion a été portée a lséchelle de l*Europe
ou de lieux de culte. Leur évolution rapide etleur celtique et seest concentrée plus particulierement
di usion sur de vastes espaces geog[ap_h_lques €RBurlesrégions occidentales. Les principaux types
font des objets essentiels pour la dé“nition des de “bules connus pour la période comprise entre
groupes culturels et I+établissement des chronog “ndulll €s. av. J.-C. etle début d&fls. ap. J.-C.
logies, sur lesquels repose toute la démarchent ét¢ soumis & une grille deanalyse technique,
archéologique en tant que science historique. Ones décrivant selon leurs éléments constitutifs
comprend des lors pourquoi les “bules comptent,(“g. 1). En e et, une “bule est constituée de deux-
depuis le XI>¢s. et la naissance de Isarcheologieparties : le corps et le mécanisme de “xation. Le
moderne, parmiles objets les plus étudiés (parmicorps est lui-méme composé de Isarc (qui supporte
les travaux pionniers : Déchelette 1913 ; Reij.essentiel de la charge ornementale de Isobjet) et
necke 1965 ; Viollier 1916 ; parmi les travaux dy pied (destiné & maintenir la “bule fermée). Le
récents emblématiques : Feugere 1985 ; Gehlnécanisme de “xation comprend un ardillon (qui
hardt 1991, Metzler 1995). traverse et maintient les pans du tissu & “xer) et

Poser un regard renouvelé sur ces objets neestin Meécanisme quipermetsonarticulation. Il peut
donc pas aisé. Nous nous sommes orientée verd-agir Soit deun ressort (l-articulation se fait par
une étude technigue visant deune part, a caractéPression) soit d-une charniere (l-articulation se
riser les savoir-faire sous-tendus par leurs procéf@it par rotation). Le meécanisme de “xation estle
dés de fabrication et deautre part, & mettre en Principal pointde fragilit¢ de la “bule et en cons-
évidence leur évolution en fonction des innova-itue la contrainte technique majeure.
tions progressivement mises en place. Pour ce Indépendamment de leur variabilité morpho-
faire, nous nous sommes appuyée sur lsapprochgique et ornementale (qui se décline en plu-
novatrice initiée par J.-P. Guillaumet et M. Per- sieurs centaines de types et variantes), plusieurs

corps corps
arc arc
fibule fermée
en situation de port ressort s
’ Ll 5 charniére
pied pied
ardillon ardillon
mécanisme mécanisme
de fixation de fixation

fibule ouverte
en situation non portée vue de profil

[ Fig. 1 : éléments constitutifs deune “bule |
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criteres se sont détachés pour leur valeur chrosion (“g.4a). Leapparition delacharniéreincluse,

nologique :

... le matériau : fer ou alliage cuivreux ;

... la maniére dont le pied est mis en forme :

fonctionnant par rotation autour deun axe, cons-
titue leaboutissement de ce processus (“g. 4b).

Le développement et la di usion de ces inno-

attaché surlearc ou faisantcorps aveclui (“g. 2avations ont deux conséquences principales. La

etb);

premiére estune déprise croissante du fer, quine

... la nature du mécanisme de “xation : a ressortse travaille a cette époque que par martelage, au
inclus, a ressort rapporté ou a charniére pro“t de la généralisation des métaux a faible
incluse (“g. 2c,dete);

... latechnique deobtention des di érentes partiesse trouvent les alliages cuivreux. La seconde est
constitutives de la “bule : par martelage et/ou un a ranchissement progressif des contraintes

fonte, avec ou sans assemblage.

pied attaché
sur l'are

B

pied faisant corps
avec l'arc

ressort
inclus

ressort

rapporté

charniére

température de fusion, au premier rang desquels

techniques liées a la fabrication de lsobjet “bule,
qui requiert au “l du temps un savoir-faire de
moins en moins élevé.

... & l*évolution des savoir-faire

Leutilisation du fer renvoie a un savoir-faire
métallurgique élevé. La qualité et la solidité de la
“bule reposent sur le choix deun fer a la fois doux
et résistant pour autoriser les déformations plas-
tiques dues a la mise en forme de leobjet et les
pressions fréquentes impliquées par son ouver-
ture et safermeture dans un usage courant. Cette
contrainte propre au matériau explique sans
doute en grande partie pourquoi une grande

_ — _ _ partie des “bules en fer se distingue par unarc de
f'g-.Z:d'bere“t,S typesl deulg'eld efjde mecanisme de forme simple et un décor trés limité (“g. 3a).

xation observes sur les "bules du corpus Toutefois, cette apparente simplicité est & nuan-
. : .. .. cer. Dés le début duffs. av. J.-C., les artisans

La sequence chronologique considéree ici esforgerons cherchent a donner aux “bules en fer

marquee par quatre |n|nov?t'§|o|ns majeu[)es. AUyn développement formel analogue a celui des
llNes. av. J.-C., toutes les "bules sont obtenuesyjes en alliage cuivreux, dont le corps est

par martelage d-un “l de métal et se distinguent o rtant obtenu par coulée. Cette production
par leur pied attaché sur learc, a leaide deuneregte cependant trés limitée. Ainsi, queil ssagisse
agrafe ou deune bague de “xation (“g. 3a). des séries importantes de la “n du Iflet de la
Laseconde moiti€ dufis. av. J.-C. estmarquée premiére moitié du IE s. av. J.-C. ou bien des
par lsapparition dsune nouvelle technique de miseproductions plus restreintes que leon trouve a
en forme du pied : le pied faisant corps avec lsarcpartir de la seconde moitié du fis. av. J.-C., la
Cetteinnovation vade pair aveclaréintroduction faprication des “bules en fer reléve du savoir-

deun matériau tombé en désuétude depuis Iefaire de leartisan forgeron, qui travaille les pieces
debutdulll®s. : les alliages cuivreux (“g. 3b).  les unes apreés les autres.

Leexploitation des propriétés plastiquesde ces En revanche, lsutilisation des alliages cui-
alliages conduit, au début diffs. av. J.-C., ala vreux, et deune maniére générale des métaux a
mise en place deun nouveau procédé de fabricdaible température de fusion, renvoie a des savoir-
tion, lui aussiinusité depuis le débutdu Ifls. av.  faijre quiévoluentau“ldutemps. Jusqueala“ndu
J.-C. ! lafonte a la cire perdue (“g. 3c). lles. av. J.-C., comme pour les “bules en fer, la

[l faut attendre la“ndul€'s. av. J.-C. pour que fabrication nécessite un savoir-faire métallurgi-
l*on sea ranchisse de la contrainte technique queque élevé. La qualité et la solidité de la “bule
représente leressortinclus. Le ressortrapporté areposent sur un alliage qui associe propriétés
l~apparence deuntraditionnelressortinclus, mais plastiques etrésistance. Aussi, les modéles etleur
fonctionne comme une charniére : par rotation a décor restentrelativement simples etle travail de
lesintérieur deune boite cylindrique etnon par pres- lsartisan bronzier, quifabrique les piécesles unes
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mise en forme par martelage mise en forme par martelage
A 1 B
1 ¢
2 R ———
O \
s _— s ———v
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=3 =
..r | )
{ 7 | .
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corps obtenu par coulée, mécanisme de fixation par martelagd
en une seule piéce

I ﬁ:\\a c

Fig. 3 : proposition de restitution schématique des di érentes étapes de la fabrication des : A) “bules a pied
attaché sur learc, B) “bules a pied faisant corps avec learc, C) “bules dont le corps est obtenu par coulég et le
mécanisme de “xation par martelage (en une seule piece).
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corps obtenu par coulée et mécanisme de fixation corps obtenu par coulée et mécanisme de fixation
par martelage par martelage
en deux parties assemblées mécaniquement en plusieurs parties assemblées mécaniquement
obtenu par fonte ; obtenu par fonte
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Fig. 4 : proposition de restitution schématique des di érentes étapes de lafabrication des : A) “bules aressort
rapporté, B) “bules a charniere incluse (en plusieurs pieces).

aprées les autres, reléve de la petite dinanderieCette évolution conceptuelle dans leorganisation
(“g. 3b). dutravail a été rendue possible par lsintroduction
de la charniere. La charniére permet en e et de
dissocier les parties fonctionnelles de la “bule
fcorps et mécanisme de “xati [

Leintroduction delacoulée au débutdé'ls. av.
J.-C. rend nécessaire un nouveau savoir-faire. L

accorde une place primordiale au travail de sculp
ture sur cire, préalable essentiel a la fabrication
des moules en terre cuite. Ceest lsartisan sculp

teur qui va donner aux “bules leurs caractéristi- jo,x types : le ressort rapporté (rotation deun
ques morphologiques. Parallelement, un savoirg, s ressort a leintérieur dsune boite cylindrique,

faire métallurgique élevé reste nécessaire dey 4a), abandonné dés le milieu dns. ap. J.-C.,

maniere aautoriser tantune coulee de qualité queg |5 charniere incluse (avec rotation autour deun
la réalisation du mécanisme de “xation, toujours

> . axe “g. 4b), dont leusage sera généralisé dés le
obtenu par martelage. Ainsi, les “bulesrestenten rilieu du 1€ s. ap. J.-C. En sea ranchissant de la

une seule piece : le moule donne une *bule ebausgpirainte technique majeure que constituait le
chée ou le corps est prolongé par unlong “l, dont egsort, |a charniere induit de fait une perte

la mlseder?lfor_me permettra I-ob'ier;tlgr} du méca-gsimportance du savoir-faire métallurgique de
nisme de “xation (“g. 3c). Aussi, la fabrication se |.aytisan bronzier au pro‘t du sculpteur sur cire.

fait toujours piece par piece a raison, tres vrai-| .gjliage nea plus besoin deavoir des propriétés
semblablement, d-un moule par “bule, comme legaci“ques permettant l-obtention deun ressort a

suggere l-un des rares moules connus attribuable; fois souple etrésistant et lson assiste a une perte
acette période (Guillaumet 1993, pl. 54) etlaforteye qualité des alliages utilisés, observable a lceil

Des lors, il est possible deenvisager la fabrication
simultanée de plusieurs piéces grace a lélabora-
fionde moulesadaptés. Lacharniere sedéclineen

z

variabilité des “bules, qui ne semblent pas pré-ny Enrevanche, le travail de sculpture sur cire et
senter de standardisation. lshabileté & confectionner des moules autorisant
Ainsi, l*époque augustéenne, désla“ndiis. la fabrication simultanée deun maximum de pie-
av. J.-C., connait une évolution majeure danses deviennent fondamentaux. Leépoque augus-
lsorganisation du travail : la fabrication en série. téenne entérine ainsi un basculement essentiel :
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lafabricationde la“bule nerésulte plus dutravail Sapienzeet la professeure P. Piana Agostinetti
de leartisan bronzier, mais de lsaction croisée dupour son accueil et son aide précieuse. Je remer-
sculpteur, du fondeur et surtout de lsouvrier spé-cie également les autres institutions qui meont
cialisé qui assemble mécaniquement ou par braaccueillies pour des recherches documentaires :
sure les di érentes pieces constitutives de lsobjetleEcole Francaise de Rome et le centre archéolo-
et “nalise le décor. De fait, on assiste a une stan-gique européen de Bibracte.

dardisation importante des “bules.

Leintroduction deune innovation, quelles que Bibliographie

soient les répercussions queelle peut avoir, tant e Déchelette 1913 : Dechelette (J.)Manuel

au niveau du développement formel de la “buled.archéologie préhistorique, celtique et gallo-
que de leorganisation du travail, ne signi“e pas romaine Paris, 1913.

pour autant l~abandon des procédés techniques
connus par ailleurs. Ainsi, les “bules a pied atta-
ché sur learc perdurent et continuent & étre déve

e Feugeére 1985 : Feugere (M.)Les “bules en
‘Gaule mériodionale de la conquéte a la “n du
loppées, méme aprés lsinvention du pied faisant’" Siecle apres J.-C(Revue archéologique de
coF;Bs avec lsarc aPa“n dufis. av.J.-C.FI)De méme, Narbonnaise Supplément 12), Paris, 1985.
lsapparition de lacoulée audébutdéfk.av.J.-C. e Gebhardt 1991 : Gebhardt (R.) Die Fibeln
ne se traduit pas par l,abandon des “bules entie-aus dem oppidum von Manchji&juttgart, 1991.
rement obtenues par martelage, mais semble en o | ehéer et Pernot 2003 : Dallo scavo

revanche marquer l-abandon des "bules & piedyji.archeologia sperimentale. La produzione di
iattache_ sur learc I(q“' ne perdurent qule CI‘;‘”S“buleaBibracteeAutun :le tappe dellaricerca e
es régions sud-alpines). Au contraire, la chary g tati, dans : Formigli (E.) ..Fibulae. Dallseta

niere, queelle soit incluse ou a ressort rapporté, je| pronzo allealto Medioevo tecnica e tipojogia
seimpose tres rapidement. Les possibilites 0 er- (atiqarium di Poggio Civitate, comune di
tes par la fabrication en série semblent avoir eu Murlo, 4), Firenze, 2003, pp. 173-187.

raison de tous les procédeés impliquant la fabri- _ _
cation de piéces uniques. Seules les “bules en € Guillaumet 1993 : Guillaumet (J.-P.) Les
fer, peu nombreuses au début dé'ls. ap. J.-C., ‘bules de Bibracte. Technique et typo|¢Gientre
maintiennent un savoir-faire hérité de plusieurs de recherches sur les techniques gallo-romaines
siécles. Toutefois, elles disparaitront rapidementn®14), Dijon, 1993.
devant la rentabilité de la fabrication en série de e Metzler 1995 : Metzler (J.) Das treverische
“bules coulées et assemblées mécaniquemenDppidum auf dem Titelberg. Zur Kontinuitat zwis-
qui autorise le recours a des alliages meilleurschen spétkeltischen und friihromischen Zeit in
marcheés et ne nécessite pas un savoir-faire spdord-Gallien (Dossier dsarchéologie du musée
cialisé. national dehistoire et deart 1ll), Band 1 et 2,
Cette premiére étude doit maintenant étre Luxembourg, 1995.

véri“ée par des analyses paléo-métallurgiques ¢ Reinecke 1965 : Reinecke (P.)Mainzer
a’n d-asseoir les restitutions proposées sur lesayfsatze zur Chronologie der Bronze- und Eisen-
quanti‘cation pourrait permettre de mesurer 1902).

lsimportance respective de lsutilisation de ces - - .
P P e Viollier 1916 : Viollier (D.) ..Les sépultures

di érents procédés techniques au cours dutemps t
et selon les régions du monde celtique, defuSecondAgeduFersurleplateausiGsaeve,
maniére a préciser les modalités de cette évolul916.

tion. Cette approche, dont nous avons pu évaluer

lr(r:\lelri pg:t'tlerzjtasréce, pourrait se réveler extréme- Brooches are emblematic objects of the
P : Celtic culture

Remerciements These safety pins, used to “x tails of a garment
Je tiens en premier lieu a remercier la Fonda- or to close it, are worn at the same time by men

tion Fyssen qui mea donné la possibilité de pour-and women. Brooches show numerous variations

suivre mes recherches a lsUniversité de Rofae of form, ornament, size and material (iron,
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cuprous alloy, more rarely silver or gold, someti- From technical description...
mes associated on the same object), answering pq»
the evolutions of clothing fashion and local uses. . ycentrated more particularly on the western
Next to pottery, ites one of the most plentiful 5055 Main known types of brooches for period
types of objecton Celtic and Gallo-Roman archeqpcj,ded between the end of 3rd ¢. BC and the
logical sites: settlements, cemeteries orsanctuabeginning of 1st c. AD were recorded in a tech-
ries. Their fast evolution and distribution onvast ¢y analysis charts, describing them according
geographical spaces make of them essentig, their constituent elements (“g. 1). A brooch is
objects for de“nition of cultural groups and esta- composed of two parts: the body and the mecha-
blishment of chronologies, on which all the pism of binding. The body is composed itself of
archaeological approach as an historical sciencghe how (which bears the ornaments) and the foot
is based on. Because of it, brooches are one Qfintended to maintain the brooch closed). The
most studied objects since the 19th c. and birth of mechanism of binding associates the pin (which

modern archaeology (among pioneer workspijerces and maintains tails of agarment) and the
Déchelette 1913; Reinecke 1965; Viollier 1916inechanism which allows its articulation. It can
among emblematical works: Feugere 1985; Gelbe or a spring (articulation is made by pressure)
hardt 1991, Metzler 1995). or a hinge (articulation is made by rotation). The

. : : mechanism of binding is the main point of fragi-
W(I;/I %I?diage\év ?epcpgg%;ﬁ] gSg;sgm?gS”;%eoansg lity olf the brooch and constitutes the major tech-
hand, at characterizing know-how from the hical stress. _ _
manufacturing processes and on the other hand, Independently of their morphological and
at highlighting evolution of know-how according 0rnemental variability (brooches decline in seve-
to innovations. To do it, we based on the innova-al hundreds of types and variants), several cri-
tive approach introduced by J.-P. Guillaumet andteria have a chronological value:
M. Pernot at the end of the 80s (Guillaumet 1993; ... the material: iron or cuprous alloy;
Lehder and Pernot 2003). We can regret today ... the way the foot is shaped: attached on the bow
this approach was not more developed. or making body with him (“g. 2a and b);

ection concerns Celtic Europe and is

[ Fig. 1: Constituent elements of a brooch
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... the nature of the mechanism of binding: inclu-alloys. The second one is a progressive emanci-
ded spring, brought back spring or included pation of technical stress bound to the manufac-
hinge (“g. 2c, d and e); turing of brooches, which require overtime aless

... the technique of manufacturing of variousand less raised know-how.
constituent parts of the brooch: by hammering

and/or casting, with or without assembly. .. to the evolution of know-how

Use of iron refers to a high metallurgical know-
how. Quality and solidity of brooches are based
on the choice of an at the same time soft and
resistant iron to authorize plastic deformations
due to the shaping of the object and the frequent
pressures involved by its opening and lock in a
current use. This stress characteristic of the
material explains doubtlesslargely why a big part
of iron brooches distinguishes itself by a simple
shape bow and a very limited ornament (“g. 3a).
However, this apparent simplicity has to be qua-
li*ed. From the beginning of 1st c. BC, smith
craftsmen try to give to iron brooches a formal
development similar to the development of broo-
Flg .2: Di érent types of foot and mechanism off Ches in Cuprous a”oy’ from Wthh the body is
i CliiTe obtained by casting. This production remains

_ _ ‘however very limited. Considering important
The chronological sequence considered here igeries of the end of the 3rd c. and the “rst half of
marked by four major innovations. In 3rd ¢. BC, 2nd ¢. or more restricted productions of the
all brooches are manufactured by hammering ofsecond half of 2nd c. BC, manufacturing of iron
a metal shaft and distinguish by their foot atta- prooches belongs to know-how of smith crafts
ched on the bow with a hook or a ring of binding man, who works brooches one after the other.
(‘g. 3a). The second half of the 2nd c. BC iS5, the other hand use of cuprous alloys and in
marked by the introduction of a new technique ofa general way low melting point metals sends
shaping ofthe foot: the foot making body with the |,y 6 know-how which evolve over time. Till the
bow. This innovation go hand in hand with the end of the 2nd c. BC. as for iron brooches. the
reintroduction of a material gone out of use since manufacturing r'equir'es a_high metallurgical

the beginning of 3rd c.: cuprous alloys (°g. 3b). now-how. Quality and solidity of the brooch is
Exploitation of plastic properties of these pased on an alloy which associates plastic pro-
alloys leads at the beginning of 1st c. BC to theperties and resistance. So, shapes and ornament
development of a new manufacturing processiremain relatively simple and work of the crafts-
cast in lost wax (“g. 3c). This process was alsoman, who makes brooches one after the other,
uncommon since the 3rd c. BC. recovers from small brasswork (“g. 3b).
We have to wait for the end of 1stc. BCtofree  |ntroduction of casting at the beginning of the

brooches from the technical stress which is the 1st c. BC makes necessary a new know-how. Use
included spring. The brought back spring looks of the technique of castin lost wax gives an essen-
like a traditional included spring, but works as a tjal part to the work of sculpture on wax, impor-
hinge: by rotation and not by pressure (“g. 4a). tant prerequisite in the manufacturing of moulds
The appearance of included hinge working byin terra-cotta. Ites the sculptor craftsman who is
rotation on an axis constitutes the outcome of going to give to brooches their morphological
this process (“g. 4b). characteristics. Atthe same time, a raised metal-
Development and distribution of these innova- lurgical know-how remains necessary to obtain
tions have two main consequences. The “rst oneboth a quality casting and the shaping of mecha-
is decrease of iron (which is worked only by nism of binding, still obtained by hammering. So,
hammering) for the bene“t of low smelting point brooches stay in a single piece: the mould gives a
metals, in the front row of which are cuprous sketched brooch where the body is extended by a
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Fig. 3: Proposal of schematic restoration of di erent steps of manufacturing: A) brooches with foot attached
on the bow, B) brooches with foot making body with the bow, C) brooches with body made by casting and
mechanism of binding by hammering (in one piece).
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Fig. 4: Proposal of schematic restoration of di erent steps of manufacturing: A) brooches with brought hack
spring, B) brooches with included hinge (in several pieces).

long thread of metal (“g. 3c). Shaping of this man for the bene*t of the sculptor on wax. The
thread of metal will allow the obtaining of the alloy doesnet need any more to have speci“c
mechanism of binding. Brooches are still madeproperties allowing the obtaining of a spring at
piece by piece, using very credibly one mould bythe same time supple and resistant. We can see a
brooch. Thisis suggested by one ofthe rare knowross of quality of alloys. On the other hand, work
moulds attributable to this period (Guillaumet of sculpture on wax and skill to make moulds
1993, pl. 54) and the strong variability of broo- authorizing the simultaneous manufacturing ofa
ches, which present no standardization. maximum of pieces become fundamental. The
augustan period con“rms an essential fall: manu-
facturing of brooches doesnet result any more
from the only work of bronze-caster craftsman,
but of the united action of the sculptor, the
caster and especially the semi-skilled worker
who assembles mechanically or by brasure the

allows to separate functional elements of the " * ; U
brooch (body and mechanism of binding) in seyevarious essential parts of brooches and “nalizes
ral pieces, which will be mechanically assembledt€ ornament. Actually, we attend an important

Therefore its possible to envisage simultaneoustandardization of brooches.

manufacturing of several pieces thanks to elabo- Introduction of an innovation, whatever are
ration of adapted moulds. The hinge declines inthe repercussions it can have both at the level of
two types: the brought back spring (rotation of a formal development of the brooch and organiza-
false spring inside a box “g. 4a), abandoned fromtion of the work, doesnet mean for all the surren-
the middle of 1st c. AD, and the included hinge der of known technical processes besides. So,
(with rotation on an axis “g. 4b), use of which will brooches with foot attached on the bow continue
be generalized from the middle of 1stc. AD. Freeand keep on being developed, even after the
of the major technical stress which is the spring, invention of the foot making body with the bow at
the hinge infersde factoan important loss of the end of 2d, c. BC. The introduction of casting
metallurgical know-how of bronze-caster craftsat the beginning of 1st c. BC is not translated by
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So the augustan period, from the end of 1st c.
BC, knows a major evolution in organization of
work: the mass production. This conceptual evo
lution in organization of work was made possible
by introduction of the hinge. The hinge indeed



PALEONTOLOGY / ARCHAEOLOGY

the surrender of brooches completely obtained byproposed on manufacturing processes. A work of
hammering. But it seems to mark the surrender quanti“cation could also allow to measure res-
of brooches with foot attached on the bow (whichpective importance of use of these various tech-
continue only in south-alpine area). On thenical processes in time and according to the
contrary, the hinge, that it is included or obtai- di erentaeras ofthe Celtic world, so asto specify

ning with a brought back spring, stands out very the modalities of this evolution. This approach

quickly. Possibilities o ered by mass production could show itself extremely pertinent.

seem to have been right of all the processes

involving manufacturing of unique piece. Only Acknowledgements
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expensive and donet require a specialized kKnoWyejcome me for my documentary researches:

how. the French School of RomaEole francaise de
This “rst study must be now veri“ed by paleo- Romé and the european archaeological center of
metallurgical analyses to con“rm restorations Bibracte.
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Olivia MUNOZ
Doctorante a leuniversité Paris 1 Panthéon-Sorbonne-CNRS UMR 7041

Résumé

Malgré une position souvent marginale dans les études préhistoriques, les cbtes ont été un lieu
deattractivité primordial pour les installations humaines. Dans la péninsule dsOman, et principale-
ment le long des cbtes du golfe d*Oman et de la mer deArabie, la présence deenvironnements marins
trés productifs, associée a des ressources terrestres relativement limitées, ont conduit a une
exploitation intense des ressources marines comme en témoigne le grand nombre de sites cotiers
connus depuis le \millénaire avant notre ére. La question de la mobilité de ces groupes humains
a été soulevée a plusieurs reprises par les chercheurs travaillant dans la région. Notre
étude aborde cette question par une approche géochimique originale, faisant intervenir la datation
par la méthode du carbone 14. Cet article en présente le contexte, les méthodes, et les premiers
résultats.

Mots-clés
Saisonnalité, Néolithique, Péninsule Arabique, radiocarbon, diet

14C dating and diet : a key to understanding the mobility
of coastal populations of the Arabian Peninsula
during the Neolithic

Abstract

Despite an often marginal position in prehistoric studies, the coasts have been a place of attraction
for human settlements. In the Oman peninsula, mainly along the coast of the Gulf of Oman and the
Arabian Sea, the presence of highly productive marine environments, combined with relatively
limited land resources, have led to intense exploitation of marine resources as evidenced by the large
number of coastal sites since the sixth millennium BCE. The issue of mobility of human groups has
been raised repeatedly by researchers working in the area. Our study addresses this issue by an
original geochemical approach, involving the radiocarbon dating method. This article presents the
background, methods, and “rst results.

Keywords
Seasonality, Neolithic, Arabic Peninsula, radiocarbon dating, diet
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Introduction tionde nourriture (agriculture deoasis, irrigation,

Malgré une position souventmarginale dans lesinténsi‘cation de la péche), des innovations pro-
études préhistoriques, les cotes ont été un lieuda@bles dans les techniques de conservation des
deattractivité primordial pour les installations Produits del-agriculture etde la péche (Cleuziou,
humaines, leaccroissement de la population et s&2002)- Ces innovations ssaccompagnent de muta-
dispersion, puis sont aussi devenues des Zonegons sociales, perceptibles notamment a travers
dynamiques deinteraction culturelle et de change €S changements des modes d-habitat (structures
ment social (Bailey et Milner 2002 ; Bailey 2004). Perennes en brique crue), et des pratiques fune-
Ces auteurs évoquentaussiladi culté deanalyser raires. Cette évolution se traduit parune augmen-
et classi“er la complexi“cation sociale des popu-tation de la population et un changement de
lations de pécheurs comme on Isa fait pour leg*occupation et de lsexploitation du territoire.
chasseurs-cueilleurs. Dans la péninsule dsOman, Du VI€ au Ve millénaire avant notre ére, la
et principalement sur la cote du golfe et de la mergrande majorité des sites connus sont situés le
dsOman, la présence deenvironnements maringong de la cote, mais on connait également quel-
tres productifs, associée a des ressources terresjues rares sites dans leintérieur des terres, et les
tres relativement limitées, ont conduit & une chercheurs seaccordent en général pour quali“er
exploitation intense des ressources marines (Tostes installations de saisonniéeres. Les arguments
1975 ; 1986). Dans lsAntiquité, plusieurs récits proposes peuvent étre liés a la stratigraphie des
ont décrit les populations cotiéres de leArabie sites (présence de couches stériles intercalées
comme degchtyophagogn raison de leur régime avec des couches deoccupation), la nature des
alimentaire tourné vers les ressources marines. structures dehabitat (structures temporaires

Si la présence humaine est attestée dans I£" Matériaux legers), les données archéozoo-
région depuis au moins la moitié du Vieimillé- 109iques (courbe d-abattage des animaux domes-

naire par des assemblages lithiques (facies d&idues, courbe de croissance des coquillages et
des poissons, présence deespéces dont la migra-

« Fasad »), I*érosion, la dé"ation éolienne, et Iat. t sai N les d > héobotani
remontée du niveau marin empéchent de connaition st saisonniere), les données archéobotani-
ues (présence de fruits dont la maturité est

tre les habitats de ces groupes humains (MérydY! A\ ) .
et Charpentier 2009). Néanmoins, & partir du saisonniere), les données anthropologiques et

VlIemillénaire avant notre ére, un grand nombre funeraires (absence de certaines classes d-age
de sites archéologiques identi“és le long des cote§lans 1es tombes, orientation des corps selon la

du golfe dsOman et de la mer dArabie atteste dé0Sition du soleil, présence de tombes secondai-
lancienneté de lsexploitation des environne'€S), €t 1a présence deobjets ou de materiaux

ments cotiers par les hommes dans la région. ErfX0genes (coquilles marines dans I-intérieur) et
e et, sur ces sites, les données archéologiques€S conditions climatiques (temperature elevee
montrent la place prédominante des ressourcesSUr la cote en €té, associee a une richesse halieu-
marines au sein de lséconomie de subsistance deiueé moindre, disponibilit¢ des ressources en
populations cotiéres dés le ¥Imillénaire, la ©au selon les saisons).
chasse etl+élevage jouant un r6le secondaire bien A partir de la “n du IVe millénaire, de nom-
que réel. Cette exploitation des ressources maribreux sites apparaissent dans leintérieur des ter-
nes ne seest pas limitée a lsacquisition de nourrites, souvent associés a lsagriculture deoasis ou a
ture, puisque les populations ont employé systéleextraction de minerai de cuivre et de pierre
matiquementles matériaux marins (coquilles, os,tendre, tandis que sur les c6tes, lsoccupation se
perles “nes) disponibles pour la production poursuit sur des sites ou les indices deéchanges
deoutils etdeobjets de prestige, pouvant aussi étréntra (présence de dattes, de cuivre, et de pierre
destinés aux échanges. tendre surlacéte, etde coquilles dans lsintérieur)
A partir de 3200 av. J.-C. environ, les sociétést inter-régionaux (objets importés de la Mésopo-
occupant la péninsule dsOman connaissent déami€, de lslranetde Isindus) sontde plus en plus
profondes transformations économiques avedntenses.
leentrée dans un réseau deéchanges inter-régio- La question de la mobilité de ces groupes
naux, leadoption de nouvelles techniques (métalhumains a été soulevée a plusieurs reprises par
lurgie, poterie), de nouveaux modes de producles chercheurs travaillant dans cette région. La
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péninsule d*Omancomporte une grande diversitéhuels ? La péjoration du climat a-t-elle eu un
de niches écologigues exploitables par sthommaeémpact sur les comportements ? Une sédentarité
depuis le littoral (milieu marin, mangrove), relative a-t-elle pu voir le jour dans certains
jusqueaux hauts plateaux de lsintérieur des terresmilieux favorables ? Leintensi“cation des échan-
en passant par les zones désertiques et de pig@es au cours du IRmillénaire a-t-elle transforme
mont. Soulignons que les conditions climatiquesles modes deoccupation du territoire ?

arides qui prévalent actuellement, caractérisées Dans cetarticle, nous présentons les principaux
par une absence des pluies deété, se sont mises @@sultats deune étude pilote utilisantles outils de la
place au cours du I[¥millénaire avant notre ére. géochimie isotopique a“n de reconstruire la part
La saisonnalité de la disponibilité des ressourcesde ressources marines entrant dans la diéte des
dans ces niches diverses, associée a un milieu pggopulations cotieres omanaises audvhillénaire
favorable, est & leorigine deun modele générahvantnotre ére. Atraverslsalimentation, notre but
deexploitation saisonniere des ressources, proest deobtenir des informations sur la mobilité des
posé surlabase deobservations ethnographiquegroupes humains étudiés.

Les observations ethnographiques descgrhone 14, e et réservoir marin
bédouins sub-actuels en Oman (dans la région dgt glimentation

Ja-alan), ont mis en évidence une mobilité des Depuis une trentaine deannée, une littérature

groupes (oud-une partie), dontl-economie rePOSEHondante a établi les bases de l*écologie isotopi-

Sur trois ressources principales : lsexistence deury, o ot 4 validé Ieutilisation des isotopes stables
systeme agricole fondé sur le palmier-dattier,

fonction de la période de recolte des dattes, 1ajgtection de ressources marines dans lsalimenta-
disponibilité de paturages, ou la saison la plusion |estraceurs généralementemployés sontles
favorable pour la péche, Les ethnologues ont,nnnrts enisotopes stables du carbomi#C) et
aussi montre que les surplus éventuellement prog oyt de lsazoted15N) qui peuvent étre mesu-
duits sont échanges au sein d-un réseau regionglss gans|e collagéne de l«os. En zone tempérée, les
(Cordes et Scholz 1980 ; Lancaster et Lancastefessources marines ontgénéralementdesvaleurs
1992 ;1996 ; 2002). d13C et ded15N plus élevées que les ressources
Si ce modele général semble pouvoir seappliterrestres, et cette di érence se retrouve chez les
guer aux populations archéologiques pratiguanthumains qui consomment ces deux types de res-
lsagriculture deoasis (a partir de la “n du I¥mil-  sources. Cette caractéristique a par exemple per-
|énaire avant notre ére), queen était-il aux pério-mis deétablir lsimportance des ressources mari-
des précédant lsAge du Bronze ancien, quand laes et plus particulierement du poisson, dans
subsistance reposait sur deautres ressources alisalimentation des populations meésolithiques
mentaires ? Les indices archéologiques sontotieres deEurope occidentale (Richards et Hed-
ténus, et si a toutes les périodes, la présenceges 1999). Il est beaucoup moins aise deappliquer
deobjets ou denrées exogeénes sur les sites attesge type deapproche dans la péninsule Arabique ou
parfois de leur déplacement ... des dattes, du cuies plantes a photosynthese es € C,co-existent
vre, ou des pierres tendres, provenant de leinté-€t ou l-aridité est forte, ce qui peut induire un
rieur sont frequemment retrouvés dans les sitesrecouvrement des valeurs di3C et ded15N des
cotiers, tandis que des coquillages marins manuressources terrestre et marines. De plus, le colla-
facturés sontretrouvés dans lsintérieurdesterresgéne est rapidement dégradé dans les restes
... ilreste a savoir si ceest dans le cadre de résea@chéologiques du fait des conditions arides etne
deéchanges et/ou de mouvements de populationgeut donc étre extrait. Ceest pourquoi nous avons
etquelles étaientlamesure etles modalités de cegu recours aune approche originale impliquant la
mouvements. Quelle que soit la période concerdatation par la méthode du carbone 1#C).
née, plusieurs questions restent ouvertes : les Si les propriétés dul4C comme chronométre
déplacements concernaient-ils tout ou une partiesont bien connues des archéologues, celle$4L
seulement du groupe ? Etaient-ils réalisés sur lacomme traceur de lealimentation le sont moins.
base de cycles saisonniers, annuels, ou pluri-arCette utilisation estrendu possible parle faitque le
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carbone présent dans le réservoir marin neest pasdate deinhumation etlee etréservoir sontconnus
a leéquilibre avec le carbone présent dans le résemvec su samment de précision, alors la di é-
voiratmosphérique, lieu de production du carbonerence entre lsagé4C deun individu et le temps qui
14. En moyenne, a l+échelle globale, le carbonesest écoulé depuis sa mort est fonction de la
marin est environ 400 ans plus vieux que le car-proportion de ressources marines contenue dans
bone atmosphérique : ceest ce queon appelle lse eton alimentation.

réservoir marin (ERM). Ce décalage, li€ autemps | .e et réservoir local varie dans lsespace mais
de résidence moyen du carbone dans leocéan, Pellyalement dans le temps. Il est donc délicat
varier aléchelle locale en fonction des SpéCi"CitéSd-appliquer automatiquement les valeurs moder-
régionales de la circulation océanique. Un termeneg aux périodes anciennes. Comment procéde-
correctif appelé I« et réservoir local (noté DR) @ {_on pour mesurer cet e et réservoir dans les
eté dé"ni pour tenir compte de ces variations. Des p&ripdes anciennes ? Leapproche communément
valeurs négatives de DR sont mesurées lorsque 'eédoptée consiste a comparer [+34€ mesuré sur
connections avec leocéan ouvert sont limitées, Olyes  paires contemporaines de restes marin
lorsque les apports deau douce (a l-équilibre avegoquille de mollusque, os de vertébré marin) et
le CG atmospheérique) sont importants. A continental (charbon, os de vertébré terrestre).
l-oppose, des valeurs positives de DR sont mesy, dj érence d-age indique alors lsimportance de
rées dans les régions ou les courants marins font.e et réservoir marin pour cette période. Toute
remonter des eaux froides et anciennes a la suria dj culté réside dans le fait de sélectionner
face, un pheénomene appelé upwelling par legjeux objets qui soient réellement contemporains,
anglo-saxons. Ceest le cas en mer d-Arabie et de& qui peut se révéler délicat en contexte archéo-
valeurs de + 100 a+200 ans ont été mesurées poypgique. Les tombes sont généralement considé-
les périodes récentes le long des cotes omanaisefges comme susceptibles de fournir un contexte

Ces questions sontbien connues des archéologuesos a priori qui, s«il renferme des restes terres-
travaillant en milieu cotier car bien souvent les tres et marins, ore une bonne chance queils

coquilles marines sont les seuls objets datablegpjent contemporains.
dans les sites deoccupation humaine. La connais-

sance de lse et réservoir est donc cruciale si lson

veut dater le site avec précision.

En quoi le carbone 14 peut-il servir de traceur
alimentaire ? Les atomes de carbone qui sont
contenus dans lealimentation sont métabolisés
par notre organisme et contribuent au renouvel-
lement tissulaire. La signature chimique de l-ali-
mentation se retrouve ainsi dans nos organes,
muscles, 0s, ou dent, validant l~adage selon lequel
«onestce gueonmange ». Ainsi, unindividu quise
nourrit exclusivement de ressources terrestres
sera a leéquilibre avec le réservoir d&/C de
lsatmosphére. En deautres termes, son atfe
sera identique a son age biologique a leerreur de
mesure pres (x 30 ans en général). Alsopposé, un
individu dont lealimentation serait exclusive-
ment constituée de ressources marines sera a
lséquilibre avec le réservoir d#C marin et donc
comparativement plus « vieux » (en atC) que
son age biologique. La di érence d-agéC entre
deuxindividus contemporainsdépendradoncala
fois de la proportion de ressources marines dansf Figure 1 ... Location des principaux sites préhlis-
la diete et de Isimportance de lee et réservoir en | toriques de la région de Rass al-Hamra et Qurym
un lieu donné. En contexte archéologique, si la (Mascate, Sultanat d-=Oman).
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Le site de Raes al-Hamra RH5 chaque tombe, nous avons ensuite calculé la dif-

Situé dans laville actuelle de Mascate, RH5 faitférence d-age entre ce charbon et les coquilles
partie dsun ensemble de sites archéologiquegnarines et de mangrove. Si trois coquilles indi-
identi“és sur un promontoire rocheux, & proxi- quentun ERM supérieur a 700 ans pouvant etre
mité de la cote et dsune mangrove (Durante etli€ & un e et « vieille coquille » la plupart des
Tosi, 1977) (Figure 1). RH5 se caractérise par unestes marins (n= 18) indiquent un e et réser-
dépét anthropique pluristrati“é qui témoigne Voir compris entre 500 et 700 ans. Une analyse
deune occupation quasi ininterrompue depuis laselon la méthode des clusters indique deux
“n du Vejusqueau milieu du I'¢millénaire avant familles de dates signi“cativement di érentes
notre ére. On y distingue des zones dehabitat ef*une delsautre etdontlamoyenne se situe autour
des traces deactivités (alignements de trous dede 508 + 16 et 668 + 41 ans, respectivement
poteaux, tranchées de fondation, foyers, etc.(Figure 3). Plusieurs arguments suggerent que
(Biagi et al., 1984 ; Biagi et al., 1989 ; Biagi and cette variabilité pourrait correspondre a un phé-
Nisbet, 1999, 2006) ainsi queun cimetiére ol plushomene réel. Aujourdshui présente a l-état de
de 215 individus sont représentés (Coppa et al.felique, la mangrove de Qurum était beaucoup
1986, 1990 ; Salvatori, 1998, 2007). Les défuntsplus développée au Rinillénaire et devait assu-
qui portaient parfois des ornements personnelsrer une partie non négligeable des ressources
(colliers, bracelets et boucles deoreille) étaientalimentaires disponibles surla cote. Les mangro-
généralement enterrés dans une fosse ovaleyes se situent a lsinterface du continent et de
reposant en décubitus latéral dans une positionl*océan et constituent ainsi une zone de recyclage
"échie. Des dépots de faune ont également étéle la matiere organique terrestre. Nous avons
retrouvés dans certaines tombes (tortue marine,mesuré un e et réservoir plus faible dans des
coquillages, poissons). La nouvelle campagne deoquillages strictement inféodées a cet environ-
fouilles qui a débuté en 2005 a permis de montrernement (comme le gastéropoderebralia palus-
que le cimetiére était plus étendu vers lsouest qudris), ce qui suggere que la variabilité observée
ce que lson pensaitalors (Munoz sous presse). Le3erait bien dsorigine environnementale. Par
nouvelles tombes identi“ées ont été fouillées enailleurs, nous avons obtenu deux dates diver-
suivant les méthodes de « lsanthropologie degeantde plus de 140 ans sur un méme bivalve, ce
terrain » dé“nies par H. Duday (2009) a“n deenre- qui pourrait témoigner dsune variabilité saison-
gistrer le maximum deinformations relatives aux hiére de Ie et réservoir, un phénomene observé
processus complexes des dépots durant les cérgar ailleurs en Californie, une région également
monies funéraires. Ce sont ces tombes, appartenarquée par la présence deun upwelling cotier
nantaux niveaux les plus récents de la nécropole(Culleton et al. 2006). Selon notre hypothese, la
quiont été sélectionnées pour les besoins de cettgroyenne haute correspondrait donc a I*ERM,

recherche. tandis que la moyenne basse correspondrait aux
o ) _ _ valeurs enregistrées par les organismes vivant

Estimation de lee et réservoir marin sous lsin"uence directe de la mangrove.

a RH5

Nous avons tout deabord cherché a déterminer=Stimation de la proportion de ressources
lsERM dans trois tombes fouillées en 2008. Dandnarines dans la diete
chaque tombe, nous avons daté des restes terres- Nous avons ensuite cherché a dater les
tres (charbons) et des restes marins et de manhumains présents dans ces trois tombes. Il seagit
grove (coquilles). Les ages mesurés sur charbonde trois adultes et deun enfant. En regle générale
au sein deune méme tombe montre une certainde collagene de l*0s est utilisé comme support des
variabilité (jusquea 240 ans en 4¢éC) qui pour- datations 14C. Du fait des conditions arides
rait étre due a un e et « vieux bois », classique régnant dans la région, le collagéne de ls0s est
dans ces milieux arides, bien queun remaniementotalement dégradé et ne pouvait donc étre daté.
de charbons anciens présents dans le sol lors dlLa seule alternative était de dater la fraction
creusement de la tombe ne puisse pas étre totaminérale de leos qui contient su samment de
lement a écarter. Dans tous les cas, on peutarbone (sous forme de carbonate) pour permet-
considérer que la date deinhumation est approire une datation 14C. Des travaux menés par
chée au mieux par le charbon le plus récent. Poumotre équipe ont montré que dans les zones
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Figure 2 ... Photo (gauche) and schéma (droite) de la tombe 411, Raes al-Hamra RH5, Sultanat deOman,
montrant les restes fauniques (haut) déposés sur le squelette deun adulte male en position "échie et regosant
sur le coté droit (bas).

arides (Afrique, Péninsule Arabique) le carbo-environ pour les trois adultes, et 60 a 80 % pour
nate de leapatite était un support extrémement lsindividu immature. Les restes humains appar-
“able des datationg4C au moins pour lsHolocéne tenant a 16 individus retrouvés dans deautres
(Zazzo et Saliege 2011). Les résultats montrentombes ont pu étre datés et con“rment ce résul-
que les individus ont un 4gé4C compris entre tat, avec des ages compris entre 5100 et 5450 BP.
5250 et 5360 BP, ceest-a-dire environ 390 @®ans plusieurs de ces tombes, des charbons ont
540 ans plus vieux que les charbons des mémegu étre également datés et indiquent une di é-
tombes (Figure 3). Une simple regle de troisrence de 400 ans environ avec les humains. Ce
permet de calculer que la proportion de ressour+ésultat indique une consommation trés impor-
ces marine dans la diete représente 80 a 100 %ante de ressources aquatiques de la part de la
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population, méme seil est pour Ilsinstant di cile poisson, séchage des coquillages), ... par ailleurs
dedistinguer la partrelative des ressources mari-bien documentées par des travaux ethnographi-
nes a proprement parler et de mangrove. |l faut ques actuels (EI Mahi 2000) ... étaient déja maitri-
en outre garder a lsesprit que certaines ressoursées il y a longtemps par les populations cétiéres
ces alimentaires sont uniguement trouvées surlaomanaises. Cependant, si cette hypothése était
c6te mais posseédent une signature terrestrevéri“ée, elle impliquerait tout de méme une forte
comme les mollusques de mangroVerebralia dépendance vis-a-vis des ressources marines.

palustrisqui sont retrouves en quantité dans le  Nos résultats vont donc clairement dans le
site de RH5. Le signal marin incorporeé dans les sens deune occupation permanente et non saison-
tissus des hum_alns_ doit _d(_)nc étre COHS]defeniére de la c6te. Cette conclusion rejoint celle
comme une estimation minimale de la dépenformulée récemment par Biagi et Nisbet (2006)
dance au milieu cotier. Etant donné la place pré-syr |a base notamment du réexamen des structu-
pondérante du signal marin dans I=alimentation, res dehabitat, du choix des sites retenus par les
il est di cile deimaginer que les individus analy- populations du \# millénaire, du type deactivités
sés se¢loignaient durablement de la cote, sauf gartisanat) réalisées sur ce site et de la présence
imaginer queils emportaientavec eux cesressourdsun cimetiére pendant au moins 200 ans, qui
ces durant leurs déplacements. Cette hypotheséndique un ancrage territorial transmis sur au
est plausible, car les récits de voyageurs antiquesnoins dizaine de générations. RH5 est leun des
suggeérent que les technigues de conservation desombreux amas coquilliers datant du&millé-
denrées marines (séchage, fumage et salage duaire identi“és lors de prospections (Cleuziou

Figure 3 ... E etréservoir marin (ERM) enregistré dans les coquilles marines et de mangrove, les poisspns et
les humains des tombes 405, 408 et 411.
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2005). Parmi ces sites, seuls quatre ensemble dgations of Ancient Human Tissue: Chemical Ana-
sites ont livré des tombes : Raes al-Hamra (RH)lyses in Anthropology. Langhorne, PA: Gordon
Wadi Shab (GAS), Raes al-Khabbah (KHB) etind Breach Science Publishers,pp. 59...130.

Suwayh (SWY). Ces sites ont en commun d€tre ¢ gailey G.N. (2004). World prehistory from
installés a proximité deune mangrove ou deUny,e margins: the role of coastlines in human
environnement marin particulierement produc- g, 1ytion. Journal of Interdisciplinary Studies in

tif. Dans un milieu qui s-aridi“e, ces ni’ches ontpu History and Archaeology 1 (1): 39...50

attirer des populations qui sey sont sédentarisées . .

avant que de nouvelles techniques transforment € Bailey G.N., MilnerN.J.(2002). Coastal hun-
les possibilités deexploitation du territoire, t€rsandgatherersandsocial evolution: marginal

notamment A travers un réseau deéchange quf’ central? Before Farming: the Archaeology of
seintensi‘e. Old World Hunter-Gatherers 3...4 (1): 1...15.

Ce travail ouvre la voie a deautres études. Si € Biagi P., Maggi R., Nisbet R. (1989). Exca-
une extension a leéchelle régionale est envisagedations at the aceramic coastal settlement of
ble pour le Néolithique, lévolution des pratiquesRHS (Muscat, Sultanate of Oman) 1983-85. In:
funéraires & partir de lsage du Bronze rend Frifelt K., Sorensen P. (Eds.), South Asian
délicate lsutilisation de ce type dsapproche pourArchaeology (1985), pp. 1-8
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Introduction

Despite an often marginal position in prehis-
toric studies, the coasts have been a place of
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lithic assemblages (ZFasade facies), erosion(marine shells in the interior) and climatic condi-
wind erosion, and sea level rise destroyed thetions (high temperatures on the coast in the
habitat of these human groups (Méry and Char-summer, associated with decreased “sh and fres-
pentier 2009). However, from the sixth millen- hwater availability).

nium BC, a large number of archaeological sites  From the late fourth millennium, many sites
identi“ed along the coastline of the Gulfof Oman appearin the interior, often associated with oasis
and the Arabian Sea demonstrates the antiquity agriculture or extraction of copper ore and soft
of the exploitation of coastal environments by stone, while on the coast, the occupation conti-
man in the region. Indeed, on these sites, nues on sites where the indices of intra (presence
archaeological data show the dominance ofdates, copper and soft stone on the coast and in
marine resources in the subsistence economy othe interior shells) and inter-regional (objects
coastal populations from the sixth millennium, imported from Mesopotamia, Iran and Indus)
hunting and livestock playing a secondary role,exchange are more intense.

althoughreal. The exploitation of marine resour-  tha issue of mobility of human groups has

ces was not limited to the acquisition of food, as een rajsed repeatedly by researchers working in
people have used systematically marine mategs area. The Oman Peninsula has awide variety
rials (shells, bones, pearls) for the production of 5¢ acological niches exploited by man from the
tools and objects of prestige, which could also b&gast (marine, mangrove), to the highlands of the
intended for trade. interior through the desert and foothills. Note
From about 3200 BC, the societies occupyinghat arid climatic conditions currently
the peninsula of Oman underwent profound eco{revailing, characterized by an absence of sum-
nomic transformation with the entry into a mer rains, appeared during the fourth millen-
network of inter-regional trade, the adoption of nium BCE. Seasonality of resource availability in
new technologies (metallurgy, pottery), newthese various niches, associated with a less favo-
modes of food production (oasis agriculture, irri- rable environment, form the basis of a general
gation, intensi“cation of “shing), and possible model of seasonal exploitation of resources, pro-
innovations in techniques for preserving agricul- posed based on ethnographic observations.

tural products and “sheries (Cleuziou, 2002). Ethnographic observations of sub-modern
These innovations are accompanied by sociaBedouin populations in Oman (in the Jasalan
change, particularly through perceptible changesregion) showed a mobility of the groups (or part
in settlement patterns (permanent structures of of the groups), whose economy is based on three
mud brick), and funerary practices. This is re"ec- main resources: the existence of an agricultural
ted by an increase in population and a change ofsystem based on the date palm, livestock and
occupation and land use. “shing. During annual or multi-annual cycles,

From the sixth to the fourth millennium BCE, populations move depending on the time of date
the vast majority of known sites is located along harvest, the availability of pastures, or the most
the coast, with also a few sites in the interior, and favorable season for “shing. Ethnologists have
researchers generally agree to describe thes@lso shown thatthe surplus products are exchan-
facilities as seasonal. The arguments put forwardged within aregional network (Cordes and Scholz
may be related to the stratigraphy of the sites 1980; Lancaster and Lancaster 1992, 1996,
(presence of sterile layers between layers of occtr002).
pation), the nature of the habitat structures (tem-  If this general pattern seems to apply to
porary structures made of light materials), zooar- archaeological populations practicing oasis agri-
chaeological data (mortality pro“le of domestic culture (from the late fourth millennium BCE),
animals, growth rate of shell“sh and “sh, the does it hold for periods prior to the Bronze Age,
presence of species whose migrationis seasonalyyhen the subsistence economy was based on
archaeobotanical data (presence of fruit whoseother food resources? Archaeological evidence is
maturity is seasonal), and anthropological datascarce, and if at all periods, the presence of
(absence of certain age classes in graves, orierexogenous food items or sites attests sometimes
tation of the body, presence of secondary graves)their movement - dates, copper or soft stones
and the presence of non-local objects or material$rom the interior are frequently found in coastal
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sites, while manufactured marine shells are Ifthe properties ofl4Cas a dating tool are well
found in the interior ... the question remains known to archaeologists, the properties &fC as
whether this is through exchange networks anda dietary tracer are not. This use is possible
/ or population movements, and what was the because the carbon in the marine reservoir is not
extent and terms of these movements. Whateverin equilibrium with the carbon in the atmosphe-
the period, several questions remain open: didric reservoir, where radiocarbon is produced. On
the movements concern all or part of the group?average, on a global scale, the marine carbon is
Were they made on a seasonal, annual or multiabout 400 years older than the atmospheric
annual basis? Did the deterioration of the climate carbon: this is called the marine reservoir e ect
have an impact on mobility? Could a form of (MRE). This shift, related to the mean residence
sedentarity have appeared in more favorabletime of carbon in the ocean can vary locally

environments? Did increased trade during the depending on the speci‘c regional ocean circu-
third millennium transform patterns of land lation. A correction term called the local reser-

use? voir e ect (denoted DR) was de“ned to re”ect
these changes. Negative values of DR are measu-
red when the connections with the open ocean
‘are limited, or when freshwater in"ows (in equi-
librium with atmospheric CQ) are important.

In this paper, we present the main results of a
pilot study using isotope geochemistry to recons
truct the proportion of marine resources in the

diet of coastal Oman populations during the | conirast, positive values of DR are measured
fourth millennium BCE. Through diet, ouraimis i, areas where ocean currents bring cold and
to obtain information on the mobility of human 14 water up to the surface, the so-called upwel-
groups studied. ling. This is the case in the Arabian Sea and
. : . : the DR values of +100 to +200 years were
Eigltocarbon, diet and marine reservoir measured for recent periods along the coast
_ o of Oman. These issues are well known to archaeo-
For thirty years, an extensive literature has logists working in coastal areas as marine
established the basis for isotopic ecology andshells are often the only datable objects in human
validated the use of stable isotopes to reconstructsite occupation. Estimation of the reservoir
aspects of the human diet in the past and presente ect is crucial if we are to date the site accura-
populations (Ambrose 1993). Regarding thetely.
detection of marine resources in the diet, the oy can radiocarbon be used as a dietary
tracers commonly used are stable isotope ratiosracer? The carbon atoms contained in food are
of carbon (13C) and especially nitrogendd>N)  metabolized by the body and contribute to tissue
measured in bone collagen. In temperate zonesyymover. The chemical signature of the food
marine resources typically have3C andd!™N  thys “nds itselfin our organs, muscles, bones, or
higher than the terrestrial resources, and this teeth, validating the adage Zyou are what you
di erence is recorded in humans who consume eat. Thus, an individual who feeds exclusively
these types of resources. This characteristic hason terrestrial resources will be in equilibrium
allowed, for example to establish the importancewith the atmospheric reservoir ot4C. In other
of marine resources, especially “sh in the diet of words, the14C age is broadly identical to the
Mesolithic coastal populations of Western piological age. In contrast, an individual whose
Europe (Richards and Hedges 1999). It is muchdiet would consist exclusively of marine resour-
more dicult to apply this approach in the ces will be in equilibrium with the marinel4C
Arabian Peninsula where £and G, photosyn- reservoir and therefore comparatively older (in
thesis types co-exist and where aridity is strong,14C age) that his biological age. Radiocarbon age
which can induce an overlap id13C andd1SN dierence between contemporary individuals
values of terrestrial and marine resources. In depends on both the proportion of marine resour-
addition, collagenis rapidly degraded in archaeo-ces in the diet and the importance of the reser-
logical remains due to the arid conditions and voir e ect in a given location. In archaeological
cannot be extracted. That is why we have used &ontexts, if the date of burial and reservoir e ect
novel approach involving radiocarbon14C) are known with su cient accuracy, then the
dating. di erence between thel4C age of an individual
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and the time that has elapsed since his death is
a function of the proportion of marine resources
contained in its diet.

The local reservoir e ect varies in space but
also in time. It is therefore dicult to apply
modern DR values automatically to ancient
times. How does one measure this reservoir
e ect in ancient times? The commonly adopted
approach is to compar#4C age of contemporary
marine (shell mollusk, marine vertebrate bones)
and continental (coal, terrestrial vertebrate
bones) remains. The age di erence then indica-
tes the importance of the marine reservoir e ect
for that period. The di culty lies in the fact that
“nding two objects that are truly contemporary
can be tricky in archaeological context. The
tombs are generally considered capable of provi-
ding such closed contexts which, if they contain
terrestrial and marine remains, o ers a good
chance they are contemporaries.

Located In the modern city pf Mu.sca'.[’ RHE IS | the Rass al-Hamra and Qurum region (Muscat,
part of a series of archaeological sites identi“ed | oman).
on a rocky promontory, near the coast and man-
grove (Durante and Tosi, 1977) (Figure 1). RHS iSg o (imation of marine reservoir e ect at
characterized by a multilayered anthropogenlcRH5
deposit indicating an almost continuous occupa-
tion from the late “fth to mid-fourth millennium We “rst sought to determine the MRE in three
BCE. Itdi ersfromresidential areas and activity tombs excavated in 2008. In each grave, we dated
traces (rows of postholes, foundation trenches,the terrestrial (charcoal) marine and mangrove
shelters, etc.). (Biagi et al., 1984; Biagi et al.,remains (shells). Ages measured on charcoal
1989; Biagi and Nisbet, 1999, 2006) and a cemewithin the same tomb shows some variability (up
tery where more than 215 individuals are repre- to 240 years inft4C age) which could be due to an
sented (Coppaetal., 1986, 1990, Salvatori, 199870ld woode e ect, typical in arid sites, although
2007). The deceased, who sometimes wore peremobilization of charcoal already present in the
sonal ornaments (necklaces, bracelets andyround while digging the grave can not be com-
earings) were generally buried in an oval pit, in a pletely ruled out. In any case, we can consider
lateral decubitus "exed position. Faunal deposits that the date of burial is best approached by the
were also found in some tombs (turtle, shell“sh, youngest charcoal. For each grave, we then cal-
“sh). The new excavations that began in 2005culated the di erence in age between the char-
showed that the cemetery extended westwarccoal marine and mangrove shells. If three shells
more than if was previously thought (Munoz in indicate an MRE higher than 700 years that can
press). New tombs were identi“ed and excavatedoe linked to an Zold shells e ect, most marine
using the methods of the Z“eld anthropologye remains (n= 18) show a MRE between 500 and
de“ned by Duday (2009) to record as much infor-700 years. Cluster analysis shows two families of
mation on the complex processes of depositglates signi“cantly di erent from each other and
during the funeral ceremonies. These are thewhose average is around 508 + 16 and 668 +
tombs belonging to the latest levels of the necro41 years, respectively (Figure 3). Several argu-
polis, which were selected for the purposes of thisments suggest that this variability may re”ect a
research. real phenomenon. Today present as a relic, the
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Qurum mangrove was much more developedbtained two dates diverging more than
during the fourth millennium and should ensure 140 years on a single bivalve, which may re”ect
a signi“cant portion of available food resources seasonal variability of the reservoir e ect, a phe-
onthe coast. Mangroves are atthe interface ofthenomenon also documented in California, aregion
continent and the ocean, and thus constitute analso marked by the presence of a coastal upwel-
areawhere terrestrial organic matteris recycled. ling (Culleton et al. 2006). According to our hypo-
We measured a lower reservoir e ect in man- thesis, the high average could thus correspond to
grove shells such as the gastropoterebralia the MRE, while the low average could correspond
palustris suggesting thatthe observed variability to the values recorded by organisms living under
would be of environmental origin. In addition, we the direct in"uence of the mangrove.

Figure 2 ... Photograph (left) and schematic (right) of the grave 411, Raes al-Hamra RH5, Sultanate of Dman,
showing faunal remains (top) deposited on the skeleton of an adult male in a "exed position and based gn the
right side (bottom).
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Estimate of the proportion of marine long ago by the Omani coastal populations.
resources in the diet However, if this hypothesis were true, it would

We then sought to date the humans in theseStill imply a strong dependence vis-a-vis the
three graves. There are three adults and a child.Ma"ne resources. _
Generally bone collagen is the support of choice Our results are therefore clearly in favor of a
for radiocarbon dating. Because of the arid Permanent and non-seasonal occupation of the
conditions prevailing in the region, bone colla- ¢oast. This conclusion is similar to that recently
gen is totally degraded and could not be dated.formulated by Biagi and Nisbet (2006) mainly on
The only alternative was to date the mineral the basis of the review of habitat structures, the
fraction which contains enough carbon (in the CNOIce of sites selected by the people of the “fth

form of carbonate) to allow fof4C dating. Work millennium, craft activities and the presence of
carried out by our team showed thatin arid areas a graveyard for at least 200 years, which indica-
(Africa, Arabian Peninsula) carbonate apatite tes a territorial anchoring transmitted over at

was a reliable support fot4C dating at least for least ten generations. RHS is one of the many
the Holocene (Zazzo and Saliege 2011). ThsheII middens dating from the “fth millennium

-20 & fdenti“ed during surveys (Cleuziou 2005).
results show that individuals have &9C age among these si?es, onlyyfour(sets of sites hazle
between 5250 and 5360 BP, i.e. 390 to 540 yearielded graves: Raes al-Hamra (RH), Wadi Shab
older than the charcoals of the same graves{GAS), Rass al-Khabbah (KHB) and Suwayh
(Figure 3). A simple rule of thumbs is used to (SWY). These sites have in common to be instal-
calculate the proportion of marine resources in |ed near a mangrove or a particularly productive
the diet of about 80 to 100% for three adults, andmarine environment. In an environment under-
60-80% for immature individual. Sixteen human going aridi“cation these niches have been able to
remains found in other tombs were also datedattract people who settled down, before new
and con“rm this result, with ages ranging techniques transform the exploitation potential
between 5100 and 5450 BP. In many of theseof the territory under a growing exchange
tombs, charcoals have been dated and also indiretwork.

cate a dierence 400 years with the human This work opens the way for further studies.
remains. This result indicates a very high Ifanextension atthe regionallevelis possible for
consumption of aquatic resources from the poputhe Neolithic, the evolution of burial practices
lation, although it is currently di cult to distin-  from the Bronze Age makes it di cult to use this
guish between the relative importance of marine approach for more recent sites. Indeed, indivi-
and mangrove resources. It should also be bornglual burials from the Neolithic have been repla-
in mind that some food resources are found only ced by collective burials of the Ha*t and Umm
on the coast but have a terrestrial signature like an-Nar periods. Man-made repeated interven-
the mangrove dwelling erebralia palustriwhich ~ tions on these structures greatly reduces the
are found in large quantities at RH5. Marine chances of “nding associations between contem-

signal embedded in human tissues should bePorary terrestrial and marine remains, a condi-

considered a minimum estimate of the depen-liON Neécessary for the success of our approach.
However, the use of other geochemical, tools

dence to coastal environments. Given the promi- .
nence of the marine signal, it is dicult to including the measurement of the carbon, oxy-

: . L ' 1 180 87Sr/86Sr) iso-
imagine that the individuals analyzed perma-J€n and S.tfor?t'umd 3|C’d %0, Sr/ber) SO g
nently moved away from the coast, except tofope ratioin the mineral component of bones an
. > ; . ' teeth may help addressing the evolution of the
imagine that they carried with them these

resources during their travels. This hypothesis is dietary practices in the region.
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Figure 3 ... Marine reservoir e ect (MRE) recorded in mangrove and marine shells, “sh and humans graves
405, 408 and 411.
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