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des fresques. Ces objets sont disper-
sés dans les grands centres et musées
archéologiques d’Europe, d’Inde,
du Japon et des États-Unis.

Aujourd’hui les grottes de Mogao
sont encore menacées, mais par les élé-
ments naturels : au cours des années,
les vents ont attaqué la falaise, et le
sable qui est tombé des voûtes a en
partie rempli les grottes, recouvrant
les sculptures et les fresques. La pluie
et la neige qui se sont infiltrées ont
endommagé les peintures, détachant
de la paroi rocheuse la couche d’argile
sur laquelle elles se trouvaient. En
outre, la roche elle-même a été fissu-
rée par les séismes, dont le plus récent
s’est produit en 1933, de sorte que
des grottes entières se sont écroulées.

Les visiteurs, également, ont
endommagé les œuvres. Naguère ils
allumaient des torches dans les grottes,
couvrant les peintures de suie. Plus
récemment, les touristes ont introduit
de l’humidité qui menace les pigments
déjà décolorés ; les sols millénaires ont
été usés. Depuis 1980, Mogao est
ouvert au public et l’augmentation du
nombre de vols vers l’aéroport agrandi
de Dunhuang a modifié la région : des
hôtels récemment construits dépa-
reillent la ville ancienne.

Depuis 1988, l’Institut Getty et le
Bureau chinois des vestiges culturels
tentent de préserver ce site célèbre que
l’UNESCO a désigné comme élément
du patrimoine mondial en 1987. Les
équipes de conservation ont construit
une palissade coupe-vent de cinq kilo-
mètres de long. Faite de tissu syn-
thétique et de plantes adaptées au
désert, cette protection placée au som-
met de la falaise évite l’ensablement
des grottes : il fallait enlever chaque
année 2 000 mètres cubes de sable
devant les grottes ; le volume à
déblayer a été réduit de 60 pour cent.
De surcroît, des filtres à poussière pla-
cés aux portes des grottes protègent
contre le sable qui continue de tom-
ber du sommet. Pour renforcer les
grottes, les archéologues, qui ont
recensé les fissures, prévoient de les
boucher.

Une station météorologique à éner-
gie solaire installée sur la falaise
recueille des données de base telles
que la vitesse et la direction du vent,
l’éclairement solaire, l’hygrométrie
et la hauteur d’eau tombée. Dans les
grottes, des capteurs mesurent le degré
d’humidité, la concentration en
dioxyde de carbone, la température et

le nombre de visiteurs. Ces données,
comparées aux données collectées
dans les grottes fermées au public et
aux données collectées à l’extérieur,
permettent de définir des stratégies
touristiques avisées.

Malgré cette surveillance étroite,
il a fallu limiter le défilé des visiteurs
dans les grottes, surtout dans les plus
populaires, où les fresques représen-
tent la vie de Bouddha. L’Académie de
Dunhuang a donc construit, à proxi-
mité, un grand musée et des galeries
d’exposition où une dizaine de grottes
ont été reproduites. Ces imitations
grandeur nature sont bien éclairées,
contrairement aux grottes elles-mêmes,
et les visiteurs sont autorisés à y pas-
ser plus de temps que dans les grottes
originales.

L’archéologie chinoise, qui renaît
depuis une vingtaine d’années, a
fait des découvertes inespérées : la
tombe du premier empereur, Qin-
shihuang, emplie de milliers de sol-
dats et de chevaux en terre cuite, fut
découverte à Xi’an en 1974 ; des
momies caucasiennes vieilles de plus
de 4 000 ans ont été trouvées dans la
partie Sud du désert de Taklamakân ;
dans la province du Jiangxi, une
tombe du XIIIe siècle avant notre ère
a livré des poteries et des vases en
bronze, des cloches et des armes
ornées d’une iconographie incon-
nue jusqu’alors. Tous ces sites devront
être préservés pour que les voyageurs
d’aujourd’hui puissent continuer de
découvrir l’histoire du monde.
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démie de Dunhuang.
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L ’origine des poissons d’eaux pro-
fondes est d’autant plus fascinante
qu’elle demeure en partie énig-
matique. La vie n’est pas appa-

rue dans les abysses où les conditions
de vie sont difficiles : les poissons
actuels des profondeurs sont les des-
cendants d’espèces d’origine litto-
rale. Ces poissons ont gagné les
profondeurs à la suite de variations cli-
matiques ou de changements du
niveau des mers, par exemple à la suite
de l’enfoncement d’îles ou de zones
continentales, ou lors des baisses de
niveau dues aux glaciations. Les
espèces entraînées dans les zones
profondes qui y ont survécu se sont
adaptées et diversifiées, profitant de
l’espace libre et de la fixité du milieu. 

Il est patent qu’à ces profondeurs
les poissons lumineux avaient un extra-
ordinaire avantage adaptatif : aucune
lumière solaire ne pénètre à ces pro-
fondeurs. Ce sont ces poissons que
nous examinerons ici, en nous préoc-
cupant d’abord de leurs origines.

L’histoire d’une adaptation

Les paléontologues pensent que les
premiers poissons lumineux datent de
la fin de l’ère mésozoïque, il y a quelque
75 millions d’années. Ces premiers
poissons abyssaux ont-ils survécu à
la phase d’extinction drastique de la
limite Crétacé-Tertiaire, il y a 65 mil-
lions d’années? C’est probable, car
on trouve dans l’Oligocène des Car-
pates (– 35 millions d’années) des pois-
sons fossiles  qui possèdent des organes
lumineux et qui sont proches de leurs
descendants actuels.

Les poissons abyssaux de l’Oligocène
des Carpates appartiennent à quatre
familles : les Myctophyidae (poissons-
lanternes, ordre des Myctophiformes),
les Gonostomatidae, les Photichthyi-
dae et les Sternoptychidae (poissons-
dragons, ordre des Stomiiformes).
Paradoxalement, au début du siècle,
certains de ces poissons ont été clas-
sés, sur la base de leur forme, parmi
les poissons d’eau douce du genreLeu-
ciscus, ce qui a entraîné des interpré-
tations paléo-écologiques erronées.
Ainsi, les sédiments oligocènes de la
formation ménilitique où les fossiles
ont été découverts ont été considérés
longtemps comme les résultats de la
sédimentation dans des milieux d’eau
douce. Ces opinions étaient corrobo-
rées par des découvertes d’insectes, de
plantes et de plumes d’oiseaux.

Dans les années 1930, le paléonto-
logue tchèque, Vladimir Kalabis, iden-
tifia les organes lumineux conservés
sur les poissons fossiles provenant de
l’Oligocène de Moravie (République
tchèque), et révisa les descriptions
anciennes des représentants fossiles de
la famille des Myctophidae.

En 1939, Camille Arambourg, du
Muséum national d’histoire naturelle
de Paris, écrivait à Vladimir Kalabis :
«C’est en effet la première fois que
des poissons de ce genre sont recon-
nus dans des niveaux inférieurs au
Miocène. Jusqu’ici les seuls connus à
l’état fossile étaient ceux du Pléisto-
cène de Tarente et ceux du Sahélien que
j’ai décrits, des couches de Licata et
d’Oran et où pour la première fois j’ai
signalé la présence d’organes lumineux
conservés.»

La branche Nord
de la Téthys

Aujourd’hui, le caractère marin des
sédiments oligocènes qui appartien-
nent à la formation ménilitique des Car-
pates est incontestable. Cette formation
présente des faciès lithologiques
uniques le long de tout l’arc des Car-
pates, et elle est caractérisée par la pré-
sence du membre siliceux auquel la
formation doit son nom. À l’origine, le
terme de «ménilite» a été appliqué par
J.-C. Delamétherie, en 1797, à des
concrétions siliceuses trouvées dans
les argiles schisteuses de Ménilmon-
tant. Les sédiments des Carpates sont

Les poissons lumineux
fossiles des Carpates
RUZENA GREGOROVA

Les organes émetteurs de lumière permettent aux poissons de vivre
dans les ténébreuses profondeurs abyssales. Cette merveilleuse
adaptation est révélée par des fossiles vieux de 35 millions d’années.

1. LES POISSONS LUMINEUX FOSSILES des
Carpates appartiennent à quatre familles, les
Myctophyidae ou poissons-lanternes, les Gono-
stomatidae, les Photichthyidae et les Ster-
noptychidae ou poissons-dragons. Ils datent
de 35 millions d’années. Oligophum (a), de
cinq centimètres de long, a l’œil bien déve-
loppé, caractère typique de la famille des
Myctophyidae. Les écailles (b) où sont implan-
tés les photophores (taches noires) sont des
lentilles qui contrôlent la propagation des
rayons lumineux. Les photophores ventraux
sont visibles sur la partie ventrale (c). Eomyc-
tophum (d) est un Myctophidae fossile ori-
ginaire du Caucase où l’œil géant est bien
visible (cinq centimètres). Scopeloides gla-
risianus (Gonostomatidae) est répandu
dans l’Oligocène des Carpates, des Alpes et
du Caucase (e). La partie antérieure du corps
(20 centimètres) de Vincigueria (Photich-
thyidae) avec le contour de l’estomac, est
particulièrement bien conservée, comme les
photophores pectorales (f). Argyropelecus
cosmovicii (Sternoptychidae, ou Hache
d’argent) provient du gisement de Bys-
trice/Olsi (g). La forme (25 millimètres) décou-
pée du profil ventral est typique. Les
photophores sont reconnaissables par les
grandes écailles spécialisées qui les portent.
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les vestiges de la mer dite Paratéthys,
qui était la branche Nord de la mer à
laquelle on a donné le nom mytholo-
gique de Téthys  et qui, il y a une cen-
taine de millions d’années, séparait les
continents du Nord et du Sud. La for-
mation de la chaîne alpine a refermé
lentement cet espace marin, mais, à
l’Oligocène, la Paratéthys regorgeait
encore de poissons. Le milieu calme
permettait une sédimentation fine, et
aucun organisme prédateur ne vivait
sur les fonds où l’oxygène était absent.
Aussi ces poissons sont-ils remarqua-
blement bien fossilisés, et les organes
lumineux sont conservés. L’ensemble
des poissons osseux et des requins
qui accompagnent les poissons lumi-
neux est constitué de formes péla-
giques, c’est-à-dire vivant en pleine
mer. La composition de cette faune fos-
sile correspond à des conditions éco-
logiques de faunes océaniques
contemporaines.

La bioluminescence, capacité de cer-
tains organismes à produire de la
lumière, est une fonction très répandue,
connue chez plus de 700 genres ani-
maux et végétaux. Dans l’obscurité des
fonds océaniques, la bioluminescence
est un caractère commun aux animaux
vivant à des profondeurs supérieures à
200 mètres, ce qui correspond à la zone
aphotique, c’est-à-dire sans lumière.

Le mécanisme général de la biolu-
minescence est bien connu. Les ani-
maux sont capables de produire de la
lumière avec un rendement de 99 pour

cent, bien meilleur que les dispositifs
techniques actuels.

La conservation des organes lumi-
neux à l’état fossile renseigne sur l’ana-
tomie fonctionnelle qui permet la
détermination de la position systéma-
tique des poissons et l’interprétation
des paléo-environnements. On peut
alors s’interroger : les ancêtres des pois-
sons lumineux ont-ils vécu dans les
mêmes conditions que leurs descen-
dants actuels? Un point est indubitable :
quand les photophores sont identifiés
sur les fossiles, on peut être sûr que
leurs porteurs ont vécu dans les milieux
sombres des profondeurs.

Poissons lanternes

Les poissons lanternes (famille des
Myctophidae, ordre des Myctophi-
formes) sont aujourd’hui les plus lar-
gement répartis, les plus diversifiés
et les plus abondants de tous les pois-
sons mésopélagiques des océans. Ils
constituent jusqu’à 65 pour cent des
poissons mésopélagiques. Ces petits
poissons, ne dépassant pas 20 centi-
mètres de longueur, aux grands yeux,
sont répartis dans le monde entier, des
eaux arctiques aux eaux antarctiques.
Pendant le jour, ils vivent dans les pro-
fondeurs océaniques (200 à 1 000
mètres) ; pendant la nuit, la plupart
montent jusqu’à 100 mètres de pro-
fondeur, où ils chassent de petits crus-
tacés. Ils ne supportent aucune lumière,
même pas celle de la Lune.

On connaît plus de 30 genres et
plus de 300 espèces de Myctophi-
dae, mais, au niveau de l’ostéolo-
gie et des caractères méristiques
(comptes de rayons de nageoires ;
nombre de vertèbres) et morpho-
métriques (mesures), ils sont conser-
vateurs : ces caractères ne présentent
pas de grandes variations. Au
contraire, les organes lumineux,
les photophores, ont plus évolué et
sont donc beaucoup plus utiles pour
la taxonomie.

Les photophores sont regroupés
en séries sur la partie ventrale du corps
et sur la tête. Les photophores du corps
(ceux qui sont conservés à l’état fossile)
sont couverts par des écailles spécifiques
qui orientent et concentrent les rayons
lumineux. Les lanternes émettent une
lumière de couleur bleue, jaune ou verte
en fonction de la réaction chimique (oxi-
luminescence) stimulée par les nerfs.
Les fonctions des divers photophores
sont différentes. On suppose que les
photophores ayant un caractère unique
et propre à chaque espèce servent de
signal d’identification au sein du
groupe, tandis que les photophores
situés devant les yeux éclairent les
proies ; le rôle des photophores ven-
traux est ambigu : ils ont probablement
une fonction de camouflage, comme
chez Argyropelecus. Ajoutons à cette liste
les organes lumineux secondaires de
certaines glandes qui, au contraire
des photophores, diffèrent chez le mâle
et chez la femelle et jouent un rôle
pendant la reproduction.

Les ancêtres fossiles ne diffèrent
pas beaucoup des espèces actuelles
pour ce qui est de la forme générale
et de la structure osseuse. Si les pho-
tophores n’étaient pas conservés, peut-
être aurait-on rattaché ces poissons à
un ou plusieurs genres et espèces
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L a bioluminescence, émission de lumière visible par des
organismes vivants, est une propriété partagée par des

bactéries, des champignons et des animaux.
L’émission de lumière est continue chez
les bactéries et les champignons,
mais, chez les animaux, elle est
déclenchée par une stimula-
tion mécanique, élec-
trique ou thermique.

Le mécanisme chi-
mique de la biolumi-
nescence est, dans ses
principes, le même chez
toutes les espèces : une
protéine est oxydée par une
enzyme, puis elle revient à
sa forme stable en émettant
un photon. D’autres molécules
sont parfois nécessaires au déroule-
ment de la réaction : chez la luciole,
un composé de la luciférine et de
l’acide adénosine triphos-
phorique est oxydé, la
lumière étant émise par la
réduction inverse.

Chez les poissons, la
protéine oxydée est la
luciférine. Elle est trans-
formée par une stimula-
tion en oxyluciférine, en
présence d’oxygène, par
l’enzyme spécifique, la
luciférase. Cette oxylu-
ciférine, très instable, est
retransformée par la réac-
tion inverse en luciférine,
toujours en présence de
luciférase, avec émission
d’un photon, dont la lon-
gueur d’onde varie entre
440 et 500 nanomètres

(couleurs bleu à vert). Les structures précises de la
luciférine et de la luciférase varient selon les espèces
de poissons.

La bioluminescence de plusieurs familles de pois-
sons est produite par des bactéries symbiotiques. Ainsi,

Photobacterium phosphoreum est
présente dans les organes lumi-
neux des Macrouridés, des
Opisthoproctidés et des Cérates.
La lumière, émise en continu, est
filtrée par le poisson au moyen
de cellules pigmentées en noir,
qui la masque plus ou moins.

Chez la plupart des crus-
tacés et des poissons, les cellules

émettrices de lumière, les pho-
tocytes, sont rassemblées
dans des photophores.
Dans ces organes de
quelques millimètres de
long, des couches réflé-
chissantes et semi-réflé-
chissantes guident la
lumière vers l’extérieur
en la modulant. 

Chez les poissons-
haches, la lumière sort
de la cavité où elle est pro-
duite par des tubes dont
la surface interne  est très
réfléchissante et la face
externe semi-réfléchis-
sante. L’intensité de la
lumière émise par le pois-
son diminue à mesure que
l’angle de la direction
d’émission avec la verti-
cale augmente. Cette
répartition reproduit  l’il-
lumination sous-marine
ambiante.
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récents, parce que les différences de
fossilisation et de déformation peuvent
donner l’impression de l’existence de
plusieurs taxons.

À partir des années 1960-1970, des
travaux ont commencé à paraître sur
leur ostéologie détaillée, sur leurs pho-
tophores et sur l’étude de leurs larves,
ainsi que des hypothèses sur leur évo-
lution. Il est clair que, dans ce cas,
l’étude paléontologique, concentrée
sur la filiation, dépend du niveau des
connaissances sur les représentants
actuels. Il n’est pas toujours facile de
trouver des caractères systématiques
utilisables à la fois pour les fossiles et

pour les formes modernes. Aujour-
d’hui, les systématiciens utilisent de
plus en plus les caractères des parties
molles du corps, voire les méthodes
moléculaires.

En pareil cas, on ne peut donc que
comparer les résultats d’analyses sys-
tématiques. Il faut ainsi souligner l’im-
portance de la présence des photophores
à l’état fossile, qui a permis de fruc-
tueuses discussions sur l’évolution de
ce groupe. En analysant les Myctophi-
dae fossiles, on a pu utiliser 20 des 59
caractères systématiques pour des Myc-
tophidae actuels. Les résultats de ces
études sont en accord avec la théorie de

l’évolution des Myctophidae fondée sur
les études ostéologiques des photo-
phores et des stades larvaires. L’absence
d’importantes différences entre l’os-
téologie des représentants fossiles et
actuels des Myctophidae indique un
conservatisme dans l’évolution du sque-
lette de ces animaux.

Toutefois, en ce qui concerne les
photophores, les fossiles possèdent une
distribution primitive, inconnue chez
les Myctophidae d’aujourd’hui. C’est
une démonstration classique d’une
évolution mosaïque quand certains
caractères évoluent plus vite que
d’autres.

Le POISSON-HACHE, comporte, en prolongement des photophores, un
guide de lumière conique dont une paroi est semi-réfléchissante. La
lumière venant du haut est ainsi partiellement renvoyée horizontalement.
Les fossiles ont une structure semblable à celle des poissons modernes.

La bioluminescence

LUMIÈRE

PAROI
SEMI-
RÉFLÉCHIS-
SANTE
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Les poissons-dragons

Les membres de l’ordre des Stomii-
formes (poissons-dragons, à l’aspect sou-
vent effrayant) constituent aussi une part
importante des poissons mésopéla-
giques (vivant entre 200 et 1 100 mètres
de profondeur) et bathypélagiques (à
plus de 1100 mètres). Leur taille est com-
prise entre deux centimètres (Cyclothone
pygmaea) et 50 centimètres (Opistomias
micripnis). Parmi les vertébrés vivant
dans le monde aujourd’hui, Cyclothone
est le genre dont les espèces sont repré-
sentées par le plus grand nombre d’in-
dividus. Chez ce genre, ainsi que chez
le genre Gonostoma, on constate aussi un
intéressant phénomène de changement
de sexe au cours de la croissance.

Comme les Myctophidae, les pois-
sons-dragons ont une distribution mon-
diale et sont fréquents surtout dans
les zones tempérées et subtropicales.
Quelques-uns d’entre eux entrepren-
nent aussi des migrations verticales.
Leurs photophores, de construction
particulière, sont arrangés suivant seu-
lement deux rangées. Ils ont la même
importance pour la taxonomie que chez
les Myctophidae. Leur lumière est d’ori-
gine bactérienne, ce qui a été confirmé
récemment par la biologie moléculaire.

On trouve à l’état fossile dans les
Carpates les représentants de trois
familles des Stomiiformes : les Gono-
stomatidae, les Photichthyidae et les
Stemoptychidae.

Le genre fossile Scopeloides (Gono-
stomatidae) est très abondant dans
les Carpates. Il est connu aussi dans les
faciès équivalents du Caucase, des
Alpes et de l’Iran. On le considère
comme l’ancêtre de Cyclothone et de
Gonostoma. Scopeloidesa des rangées de
petites dents qui sont interrompues par
des dents plus grandes, ce qui est carac-
téristique de beaucoup de membres de
l’ordre ayant un mode de vie de grands
prédateurs. On peut observer le même
phénomène de l’évolution mosaïque,
parce qu’au niveau de l’ostéologie il
n’y a pas beaucoup de différences :Vin-
ciguerria, représentant des Photich-
thyidae, a été longtemps rangé parmi
les Gonostomatidae parce qu’il pos-
sède le même plan primitif du corps,
mais récemment l’appartenance à ce
genre a été révisée.

Argyropelecus et un Maurolicinae
(familles de Sternoptychidae, Hache
d’argent) sont deux genres apparte-
nant à un groupe très spécialisé, avec
un corps haut, déprimé, et des yeux

télescopiques. Ils ressemblent vraiment
à une hache d’argent flottant vertica-
lement dans l’eau. Les photophores
sont placés en groupes sur le côté
ventral du corps, sur des écailles modi-
fiées. Dans ce cas, la bioluminescence
est utilisée pour camoufler la face ven-
trale en mimant la faible lumière qui
provient de la surface. Chaque organe
est recouvert d’un filtre coloré pourpre
qui ne laisse passer que les longueurs
d’onde correspondant au bleu : la cou-
leur de la lumière émise imite ainsi
exactement celle de la mer.

Une dizaine de représentants fos-
siles du genre Argyropelecus ont été
trouvés en Moravie ; les 400 autres
spécimens sont plus proches de
Maurolicus.

Tous les genres fossiles des pois-
sons lumineux des Carpates, Oligo-
phum, Eomyctophum, Scopeloides,
Vincigueria, Argyropelecus et un Mau-
rilicinae représentent le plus ancien
enregistrement fossile sûr de la faune
abyssale et pélagique. Quelques genres
crétacés ont été rangés chez les Myc-
tophiformes et les Stomiiformes, mais
en fait les descriptions doivent être
réévaluées. Dans le Néogène (Miocène
et Pliocène), qui fait suite à l’Oligo-
cène, les poissons lumineux sont plus
nombreux et plus diversifiés et très
proches de la faune actuelle. Il sont
connus dans les sédiments des régions
téthysiennes en Algérie, en Espagne
et en Italie. Les documents fossiles pro-
venant des Carpates apparaissent donc
comme un excellent point de départ
pour l’étude des origines des poissons
mésopélagiques.
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