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Deux individus d'espéces

différentes sont-ils interféconds ?

Dans certains cas, oui. Les hybrides peuvent méme étre
fertiles, ce qui complique la définition des espéces.

Hervé Le Guyader

ilanotion d’espéce paraitintuitive,
elle pose en réalité des difficultés
majeures. Aujourd’hui, la plupart
desbiologistes s'accordenta définir
une espece comme un groupe d’individus
interféconds etisolés desautres surleplan
de lareproduction. Cette définition semble
indiquer que des couples formés d'indivi-
dus n‘appartenant pas alaméme espece ne
peuvent pas procréer. Pourtant, 'existence
d’hybridesindique une réalité plus nuancée.
Enpratique, les biologistes se fondent sur
unensemble de critéres pourrattacher des
individus alaméme espéce: méme habitat,
ressemblances morphologiques, physio-
logiques, génétiques, comportementales,
etc. Les études qui ont conduit ainclure le
critere d'isolement reproductif —et a fonder
la définition de 'espece surlui—concernent
surtout certains groupes, tels les oiseaux, les
mammiféres, les papillons oules escargots.
En dehors de ces groupes, la situation
est plus confuse. Ainsi, chez les plantes a
fleurs, des espéces différentes se croisent
fréquemment,enparticulierauseindunméme
genre.De nombreuses espéces cultivées sont
des hybrides. Cest le cas par exemple des
choux (genre Brassica). Chez les bactéries,
I'existence d'une parasexualité (un échange
de matériel génétique pardes ponts cytoplas-
miques) a permis de généraliser le concept
d’espece.Néanmoins, 'observation d'impor-
tants échanges de génes pardes transferts
dits horizontaux, surtout via des virus, rend
problématique une telle généralisation.
Méme auseindes groupes « modéles »,
des croisements interspécifiques existent.
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Les exemples sont nombreux: le zébrule
résulte du croisement d'un cheval et d’un
zébre, le turkoman de celuid’'un chameau et
d'undromadaire, etc. Souvent, les hybrides
sontstériles,doncincapablesde transmettre
leur patrimoine génétique. Buffon l'avait déja
souligné pourles mulets, issus d’'un croise-
mententre uncheval etunane. Cependant,
les hybrides peuventaussiétre fertiles. C'est
le cas des tigrons, nés d'un tigre et d’'une
lionne: ils peuvent se reproduire avec les
tigres, les lions et les tigrons !

Des hybrides fertiles
nés en milieu naturel

Le plus souvent, de tels croisements n’ont
lieuqu'en captivité et sont plus ou moins arti-
ficiellement provoqués. Parfois, des hybrides
fertiles naissent en milieu naturel, ce qui
brouille encore plus les frontiéres. En Afrique,
I'éléphant de savane et 'éléphant de forét
ontlongtemps étérassemblésdanslaméme
espéce, dontils étaient considérés comme
deux sous-especes (Loxondonta africana
africana et Loxondonta africana cyclotis),
car ils pouvaient se croiser. En 2001, le
généticien américain Alfred Roca et ses
collegues du Kenya ont montré qu'il n'y
a pas eu de brassage génétique signifi-
catif entre les deux groupes, que I'on doit
donc classer en deux espéces distinctes.
End’autres termes, leurs hybrides sont si
rares que 'on considere qu’il y aisolement
reproductif, méme siles représentants des
deux groupes ont la possibilité physiolo-
gique de se croiser.

De méme, les ours blancs (Ursus mariti-
mus] et les grizzlis (Ursus arctos horribilis,
une sous-espéce des ours bruns) appar-
tiennenta deux espéces différentes, mais
peuvent produire des hybrides fertiles. Une
série de travaux de phylogénie moléculaire
(Pétude des relations de parenté a partir de
I'analyse des séquences d’ADN] ont méme
montré que lesoursblancsactuels sontissus
d'une hybridation entre leurs anciennes
populations etles grizzlis,ilya 12000 ans.
Ainsi, une lignée d’hybrides fertiles peut
donner lieu a une espéce a part entiére.

Les especes physiologiquement inter-
fécondes sontdonc plus nombreuses que
prévu.Danslaplupartdescas,cependant, les
croisements restent rares, pour des raisons
variées. Elles sont par exemple comporte-
mentales (absence d’attirance entre les
individus] ou écologiques (les deux espéces
n‘ont pas le méme habitat ou, dans le cas
des plantes, les mémes insectes pollinisa-
teurs). Ces barriéres reproductives peuvent
changer, ce qui conduit a des frontiéres
fluctuantes entre les espéces.

Définirces frontieres n'est pas seulement
une marotte de biologistes: c’est un para-
métre clef des politiques de protectiondela
faune etdelaflore. En effet, deux populations
distinctes doivent étre traitées indépendam-
ment si elles appartiennent a des especes
différentes, etles hybrides ne sont pas pris
en compte par ces politiques. u
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évolution (CNRS-UPMC-MNHN).
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Angkor

genese d'une mégalopole

Connue pour ses temples et statues au cceur de la forét
cambodgienne, Angkor se révéle avoir été un vaste
complexe urbain mélant pratiques religieuses, agriculture,
réseaux hydrauliques et échanges commerciaux.

Ch. Pottier, P. Baty, J.-B. Chevance et J. Estéve

écouverte pour le monde occidental au milieu du XIX® siecle, la cité

Angkor, durant lequel se sont succédé explorateurs, épigraphistes, architectes et
archéologues, I'attention s’est surtout portée sur les inscriptions et les temples
—les vestiges visibles. Les inscriptions traitant essentiellement des affaires des
temples — divinités, fondateurs souvent royaux —, la reconstruction de I'histoire
khmere qui avait été ensevelie, avec ses temples, dans la forét, était surtout
une histoire religieuse articulée autour des dynasties royales.

Depuis la réouverture du site d’ Angkor il y a une vingtaine d’années, une
nouvelle génération d'archéologues s'intéresse a d’autres aspects de la civilisation
angkorienne, notamment 1'histoire de 'aménagement de la région d’Angkor
etl'urbanisme de ses capitales successives. Couplées aux approches classiques
telles quel'étude des inscriptions et 'analyse architecturale, de nouvelles tech-
niques et méthodes sont désormais a I'ceuvre sur le terrain, permettant des
découvertes qui completent notre connaissance d’Angkor et des grands sites
voisins. Elles touchent tant a la genése de cette cité qu’a sa nature méme: elles
montrent, d'une part, que le site a été occupé bien plus tot qu’on ne le pensait
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L'ESSENTIEL

mJusque dans
les années 1990,
I'archéologie angkorienne
se concentrait sur I'étude
des temples
et des inscriptions.

mDepuis une vingtaine
d’années, de nouvelles
méthodes permettent
de préciser I'histoire
de 'aménagement
d’Angkor et
son urbanisme.

nUn vaste réseau
d’agglomérations,
de chaussées, de riziéres
et d’installations
hydrauliques se dessine
autour des temples,
faisant d’Angkor une
imposante mégalopole.
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2. LE SITE D’ANGKOR, au Cambodge, s'étend
bien au-dela de ses principaux monuments,
les temples d’Angkor Vat, d’Angkor Thom,
comme le montrent les digues et tertres
(ci-contre en marron) et les bassins et
canaux (en bleu) repérés par 'étude
topographique du terrain. De nombreuses
missions sont en cours depuis 1992 (points]
pour compléter ces données.

ont été localisées a Roluos et au Phnom
Kulen, aucune inscription n’a pour I'ins-
tant permis d’attribuer avec certitude le
moindre édifice a ce souverain, ni méme a
son successeur et fils Jayavarman III. Cette
méconnaissance ne concerne pas seulement
leurs regnes, de 802 a 877. Elle s'étend aussi
bien avant, puisque quelques inscriptions
et monuments importants datant de la fin
du VII¢ siecle (avant la naissance attribuée
a Angkor) ont aussi été retrouvés dans la
région, sans que 1'on sache a quelle cité
ou capitale ils correspondent. De fait, pen-
dant deux siecles environ, des noms de
rois et de cités, de capitales éphémeres,
sont associés a Angkor, sans qu'il n’ait été
possible pour I'instant de les relier a des
vestiges du site.

Comme Jayavarman I, ses successeurs
ont fait construire dans la région d’Angkor
des temples monumentaux dont certains,
pyramidaux, au cceur de leurs capitales
successives. IIs les ont associés a une quan-
tité croissante d’infrastructures telles que
d’immenses réservoirs (les baray), des bas-
sins, et des réseaux de chaussées et de
canaux... Certains sont désormais célebres,
tels Suryavarman IT (1113-env. 1150), batis-
seur d’Angkor Vat qui reste 'apogée de
l'architecture khmere, et Jayavarman VII
(1181-env. 1215), souverain bouddhiste
fondateur de la derniére capitale, Angkor
Thom, carré parfait de trois kilometres de
coté centré sur le temple du Bayon aux
fameuses tours a visages.

Mais depuis les années 1990, alors
qu’une équipe de 'Ecole frangaise d’Ex-
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tréme-Orient (EFEO) dirigée par Jacques
Gaucher explorait l'enceinte d’Angkor
Thom et y mettait au jour les traces d'un
dense réseau urbain constitué de tertres,
de bassins et de voiries, une seconde
équipe de 'EFEO menée par 'un de
nous (Christophe Pottier) renouvelait la
cartographie archéologique de ces capi-
tales. Complétée en collaboration avec
I'Université de Sydney, cette carte montre
combien, au-dela de la concentration des
grands temples, Angkor était constituée
d’une myriade de fondations pieuses
plus modestes, de villages, de bassins,
de parcelles de rizieres, fagonnant une
imposante mégalopole qui s'étendait sur
quelque 1000 kilometres carrés.

Sur la piste
d’une mégalopole

Depuis I'inscription d’Angkor sur la liste
du patrimoine mondial en 1992, avecla co-
opération du Cambodge et de son Autorité
pour 'aménagement et la sauvegarde de
larégion d’Angkor (APSARA), plus d'une
quinzaine de programmes archéologiques
se sont développés, dont plusieurs mis-
sions s'attachent a comprendre les diverses
facettes de I'organisation complexe et de
I'histoire des aménagements opérés par la
civilisation angkorienne (voir la figure 2).

C’est notamment le cas de la mission
Mafkata (Ch. Pottier/EFEO) qui a pour
objectif d’étudier I'apparition de la centra-
lisation et de la géométrisation des cités
angkoriennes. Le passage a cette organi-

sation semble avoir marqué la genése de
I'urbanisme d’Angkor entre les premieres
occupations humaines et le X® siecle. Le
programme de recherches archéologiques
sur les sites de Phnom Kulen (Jean-Baptiste
Chevance/ Archaeology & Development)
vise quant a lui a étudier I'ancienne cité
de Mahendraparvata qui s’est développée
sur le plateau de Phnom Kulen, au Nord-
Est de la région d’Angkor, et qui semble
avoir été une des capitales marquantes du
regne de Jayavarman II et des débuts de
la période angkorienne.

La mission Yagodharagrama (Julia
Esteve et Dominique Soutif / EFEO) examine
les d¢rama, des lieux d’asile et de retraite
spirituels construits par le roi Yagovar-
man [*ala fin du IX® siecle et répartis sur
tout le territoire angkorien. Et les fouilles
préventives de I'aéroport de Siem Reap
(Pierre Baty /INRAP), al'Ouest d’ Angkor
Vat, étudient des installations villageoises
construites en périphérie d’Angkor entre
les IX® et XIV® siecles. Centrées sur I'étude
des habitats d’un point de vue chrono-
logique, morphologique et économique,
elles visent aussi a comprendre les interac-
tions de ces différents groupes d’habitats
avec les temples et les champs qui leur
sont associés.

Toujours en cours, ces missions, qui
mélentles fouilles archéologiques, le recueil
sur le terrain de données et d’artefacts et
leur analyse, la télédétection et le balayage
dela région par LIDAR héliporté (un fais-
ceau laser infrarouge qui, en se réfléchis-
sant sur le relief depuis un hélicoptere,
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fournit un modele topographique précis
du terrain), offrent dés a présent une vision
plus claire de I'histoire d’Angkor et de
son organisation.

Une longue occupation
avant Angkor

Tout d'abord, il apparait que le site d’ Angkor
s'est établi dans une région loin d'étre vierge,
occupée depuis les périodes préhistoriques.
Les premieres campagnes de fouilles de la
mission Mafkata, en 2000-2005, ont en effet
mis au jour deux nécropoles préhistoriques
dans la région du Baray occidental — un
immense réservoir de huit kilometres sur
deux creusé au XI° siecle. La premiere, Prei
Khmeng, a permis d’étudier et de dater
du VI® siecle les débuts de 'hindouisation
a Angkor: un des premiers temples brah-
maniques construits dans la région y est
superposé sans interruption a des occupa-
tions domestiques et funéraires remontant
jusqu’au début de notre ére. La seconde, Koh
TaMeas, au cceur méme du baray, est encore
plus ancienne: datant de I'age du bronze,
elle atteste d'une occupation humaine a
Angkor depuis presque 4000 ans.
Au-dela de ce pan préhistorique, les
fouilles de la Mafkata ont aussi confirmé
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que le Baray occidental a été implanté
sur I'emplacement d’une premiere cité
antérieure a l'arrivée de Jayavarman II,
centrée sur le temple d’Ak Yum. Quasi
intégralement enseveli par la digue Sud
du baray, ce temple pyramidal découvert
dans les années 1930 par I'architecte fran-
cais Georges Trouvé constitue le premier
exemple de temple montagne caractéristique
des capitales angkoriennes. Les nouvelles
fouilles sur ce site ont permis d’obtenir
une série de datations radiométriques qui
suggerent que son installation remonte a
la fin du VI® siecle, soit un siecle avant sa
plus ancienne inscription et au tout début
de T'histoire khmere, a 'époque des pre-
miers souverains connus.

Autour d’ Ak Yum, les fouilles continuent
de porter sur plusieurs sites contemporains
et révelent I'étendue des aménagements
de cette cité dont certaines caractéris-
tiques — plan ouvert centré sur une pyra-
mide, ouvrages hydrauliques en amont —
annoncent déja 'urbanisme angkorien.
Il s’agirait ainsi d'une premiere capitale
du royaume, mais on en ignore encore le
nom. Les travaux se poursuivent, ce qui
permettra peut-étre d'y identifier I'une
des anciennes cités préangkoriennes non
localisées mentionnées sur les inscriptions.

Mahendraparvata, la cité perdue de Phnom Kulen

e plateau de Phnom Kulen, la
L« montagne aux lychees » ausom-
met d'un massif situé a environ 40 ki-
lométres au Nord-Est d’Angkor, est
une région unique du territoire
angkorien. Situé a une altitude
moyenne de 400 métres, il contraste
aveclaplained'Angkor parsa couver-
ture végétale dense et ses escarpe-
ments degrés. Alasource desriviéres
de la région, ce massif est considéré
comme la réserve d'eau d'’Angkor. Il
comporte nombre de vestiges archéo-
logiques: temples, structures hy-
drauliques et abris rupestres qui en
font I'un des sites majeurs de I'ar-
chéologie cambodgienne, dont le
caractére sacré perdure.

Selon les sources épigraphiques,
le roi Jayavarman Il aurait établi sa
résidence et sa capitale Mahendra-
parvata sur ce plateau a son arrivée
a Angkor, a la fin du viie siecle.
Toutefois, peu d'études avaient
confronté ces sources aux données

du terrain. Depuis 2008, la Fonda-
tion Archaeology & Development
comble cette lacune en combinant
cartographie du massif, fouilles
archéologiques et étude par LiDAR.

Le vaste réseau urbain révélé
suggere |'existence d'une capitale,
remontant probablement au début
de la période angkorienne. Des
chaussées imposantes, orientées
selon les points cardinaux, s'éten-
daient sur plusieurs kilométres.
Elles reliaient les sites sacrés — tant
des temples inventoriés il y a plu-
sieurs décennies que des structures
jusqu'alors inconnues. Un réseau
hydraulique complexe constitué de
digues, barrages, canaux etbassins
compléte ce schéma.

Les opérations archéologiques
ont mis au jour les vestiges d'une
occupation longue etvariée du pla-
teau. Une urbanisation importante
couplée a un ensemble de monu-
ments s'y est implantée au début

delapériode dite angkorienne. Ces |

temples présentent des caractéris-
tiques architecturales et décora-
tives qui s'épanouiront plus tard.
Certains d'entre eux ont toutefois
pu précéder ce syteme urbain.
Aprés I'abandon du Phnom Kulen
en tant que siege de la royauté, pro-
bablement au IX® siecle, le Phnom

reste occupé. Les caractéristiques ==

géographiques du massif, avec ses
falaises etsesrochers, constituentdes
abris idéaux pour le développement
des ermitages. A la période postang-
korienne, le massif attire des pélerins
qui viennent y consacrer des statues
de Bouddha. Cette renommée est
encore d'actualité, car le Phnom
constitue I'une des montagnes les
plus sacrées du Cambodge.

Les recherches en cours relient
ces vestiges a |'histoire khmére. Ce
programme illustre la nécessité de
croiser les sources archéologiques
aux données épigraphiques.
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L.Bernhart, A

Sondage sur le site de Phnom
Kulen, mettant au jour un canal
et des trottoirs.
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