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RESUME

Les abondances isotopiques naturelles en carbone (13C/12C) et en azote 

(15-tf/t4^i) du collagène osseux et dentaire sont liées à celles de la fraction 

protéique de la nourriture des animaux et des humains, tandis que les 

abondances isotopiques en carbone de la phase minérale (carbonate 

hydroxylapatite) sont liées à celles de la nourriture globale. Ce marquage 

isotopique naturel permet de quantifier dans les populations actuelles la 

consommation de ressources alimentaires dont les abondances isotopiques 

naturelles sont bien caractérisées telles que : végétaux à photosynthèse en C3 

(fruits, légumes, graminées de milieux tempérés), viande, fruits de mer, poisson 

(marin ou d'eau douce), végétaux à photosynthèse en Cd (graminées de milieux 

tropicaux, telles que maïs, sorgho). Pour pouvoir appliquer cette méthodologie 

aux chasseurs-cueilleurs anciens, il faut identifier des sources alimentaires 

distingables isotopiquement, et il est indispensable de s'assurer de la 

conservation des abondances isotopiques originelles dans le collagène et la 

carbonate hydroxylapatite des os et des dents fossiles. L'examen de la 

conservation des abondances isotopiques originelles dans le collagène extrait de 

restes fossiles est fait, d'une part, en contrôlant la pureté biochimique de la 

matière organique extraite et, d'autre part, en vérifiant que les différences 

isotopiques entre espèces herbivores et carnivores, et entre collagène osseux et 

dentaire, du site étudié sont comparables à celles observées dans les 

environnements actuels. Des cas de bonne conservation isotopique du collagène 

ont été reconnus pour des sites d'au moins 100 000 ans en milieu tempéré et 

arctique. Les abondances isotopiques du carbone sont bien conservées dans 

l'émail pendant plusieurs millions d'années. Des exemples et les perspectives 

d'applications à la connaissance des comportements de subsistance des chasseurs- 

cueilleurs anciens sont présentés.

ABSTRACT

Natural isotopic abundances in carbon (13C/12C) and in nitrogen (l3N/^4N) of 

bone and tooth collagen are linked to those of the proteic fraction of animal and 

human diets, whereas isotopic abundances in carbon of the mineral phase 

(carbonate hydroxylapatite) are linked to those of the whole diet. Through this 

natural isotopic marking, it is possible to quantify in recent human populations

1 Laboratoire de Biochimie isotopique, Université P. et M. Curie, case 120, 4 place Jussieu, 75252 

Paris cedex 05.
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tle consumption of dietary ressources with well-characterized isotopic 

compositions, such as: C3-plant material (fruits, vegetables, grasses from 

temperate environments), meat, seafood, freshwater or marine fish, C4-plant 

material (grasses from tropical environments such as corn and sorgho). In order 

to be able to use this approach to study the alimentation of ancient hunter 

gatherers, it is necessary to identify isotopically distinguishable dietary ressources 

and it is essential to make sure that the original isotopic abundances of fossil 

collagen and carbonate hydroxylapatite are preserved. Checking the preservation 

of original isotopic abundances in extracted collagen is performed by controling 

the biochemical purity of the organic matter extracted from fossil bones, and by 

checking that the isotopic differences observed in modern environments 

between herbivorous and carnivorous species, and between bone and dentine 

collagen, are measured in fossil samples. Sites with a good isotopic preservation 

of collagen older than 100,000 years have been recognized in temperate and arctic 

environments. Isotopic abundances are well in enamel for several million years 
Examples and perspectives of applications to the knowledge of the alimentation 

oj ancient hunter gatherers are presented.

INTRODUCTION

Les archéologues et paléoanthropologues ont utilisé traditionnellement les 

restes osseux, les fragments de plantes et les artefacts pour reconstituer les 

regimes alimentaires des chasseurs-cueilleurs préhistoriques. Cependant 

enregistrement archéologique est biaisé en défaveur des restes périssables- en 
effet, les ossements sont souvent bien conservés alors que les plantes ne le sont 

généralement pas. De plus, les restes fauniques retrouvés lors des fouilles ne 

représentent souvent que la consommation de la période d'occupation du site
io«?ie'r',SOUVf^t lî0Urte et salsonnière Pour des chasseurs-cueilleurs (Tauber 

De ce fait, les restes alimentaires ne sont jamais conservés en proportions 

qui reflètent précisément leurs proportions dans l'alimentation (Ambrose 1993) 

Ainsi, seules des reconstitutions qualitatives sont possibles à partir des données 

provenant des artefacts et des restes de nourriture. Or, des reconstitutions 

quantitatives seraient nécessaires pour aborder des problèmes tels que 

integration des populations de chasseurs-cueilleurs dans leur environnement 
leur paleodemographie, etc.

Les ossements et les dents d'animaux et d'humains enregistrent dans leur 

composrtion chimique l’origine des matériaux à partir desquels ils sont 
synthétisés et les conditions dans lesquelles ils se forment. En particulier, les 

teneurs en isotopes stables du carbone (13C/12C) et de l'azote (15N/14N) de ces 

tissus sont sous la dépendance de facteurs tels que la nourriture et les conditions 

environnementales, et sont donc directement liées au comportement de 
subsistance (synthèses dans van der Merwe, 1982; DeNiro, 1987; Keegan 1989- 

mbrose, 1993; Koch et al, 1994). Les os et les dents fossiles peuvent donc fournir 

des informations sur les comportements de subsistance de populations 

anciennes, a condition que la diagenèse, c'est-à-dire l'ensemble des 
transformations subies par ces tissus après la mort des individus, ne perturbe pas 

le signal enregistré du vivant des individus.
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Les conditions suivantes doivent donc être remplies pour pouvoir utiliser 

les teneurs isotopiques des os et des dents fossiles pour reconstituer les 

comportements de subsistance des chasseurs-cueilleurs anciens. Il faut tout 

d'abord que des sources de nourriture possibles soient isotopiquement 

distingables. Ensuite, il faut que les mécanismes d'enregistrement des paramètres 

du mode de vie de l'organisme étudié par la composition isotopique de ses tissus 

fossilisables soient bien connus. Enfin, il faut que cet enregistrement isotopique 

ne soit pas altéré au cours de la fossilisation des os et des dents. Nous allons voir 

dans quelle mesure le collagène et la carbonate hydroxylapatite d’os et de dents 

fossiles peuvent répondre à ces exigences, illustrer cette approche par des 

exemples pris chez des populations de chasseurs-cueilleurs anciennes et 

examiner des perspectives de développement de ce type d'approche.

L'apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs anciens------------------------------------------ ----------------------------------------------------

DISTINCTION DE SOURCES DE NOURRITURE PAR LEURS TENEURS EN 

ISOTOPES STABLES DU CARBONE ET DE L'AZOTE

Principes de la biogéochimie isotopique

Les éléments chimiques carbone et azote présentent chacun deux isotopes 

stables, de masses atomiques légèrement différentes (tab. 1). Bien que présentant 

des propriétés chimiques globalement identiques, les isotopes d’un même 
élément se distinguent par de faibles différences de comportement au cours des 

réactions chimiques dues aux différences de masse de leur noyau. Le 

déroulement dune réaction physique, chimique ou biochimique faisant 

intervenir un mélange de molécules contenant 1 un ou 1 autre des isotopes d un 

même élément provoque la réaction préférentiellement avec un type d'isotope, 

il en résulte un fractionnement isotopique. Le produit de la réaction n a donc pas 

la même teneur dans l'isotope étudié que le substrat de départ. La spectrométrie 

de masse permet de mesurer des enrichissements ou des appauvrissements 
isotopiques de très faible amplitude, grâce à la comparaison avec des références 

définies internationalement, permettant ainsi de distinguer des échantillons par 

leur origine ou leurs mécanismes de formation. La notation isotopique delta 

(d) suivante est utilisée pour exprimer les teneurs isotopiques mesurées :

§EX = (Réchantillon/Rréférence - D-1000 (%) où X désigne C ou N E désigne 

13 ou 15 respectivement, et R correspond aux rapports isotopiques -C/ C et 

15^/14^ respectivement. Une valeur positive de 6EX correspond au cas où 

l'échantillon est enrichi en isotope lourd par rapport à la référence, tandis qu'une 

valeur négative de §EX exprime au contraire le cas où 1 échantillon est appauvri 

en isotope lourd par rapport à la référence.

13C/12C

Les valeurs de ô13C de la matière organique d'un animal pris dans son 

ensemble présentent un enrichissement faible (0-1 %>) par rapport a celles de sa 

nourriture (DeNiro et Epstein, 1978). Les valeurs de S^C des animaux présents 

dans un écosystème sont donc liées à celles des plantes à la base des reseaux
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trophiques. On observe une grande variabilité dans les valeurs de 513C des 

plantes, cette variabilité est due à trois facteurs principaux : les valeurs de 513c des 

sources de carbone inorganique, les voies métaboliques utilisées pour la fixation 

du carbone inorganique et les conditions environnementales. En milieu 

terrestre, les valeurs de 513C des plantes montrent une répartition bimodale très 

nette (Demes, 1980). Ces deux modes correspondent aux 2 grands types de 
photosynthèses des plantes terrestres, la photosynthèse dite "en C3" et la 

ph°t007n‘hèseodite "«i C4". La valeur moyenne de 513C des plantes en C3 est de

'll1] qU,eQ8P°Uï ks plantes enC4' «*te valeur moyenne est de

13,1 /oo ± 1,2 /„ (O Leary, 1981). Les plantes en C3 correspondent à tous les arbres 

et a toutes les plantes de milieux tempérés et froids, dont la phase de croissance se

o/PeTndant113 saison f«îche ; les valeurs de 513c de ces plantes varient de -34 à 
-20 /„„. Les plantes en C4 sont des plantes herbacées de milieu tropical chaud et 

sec, ou la saison de croissance est la saison chaude (on peut citer parmi les plantes 

en C4 d utilisation alimentaire le maïs, la canne à sucre et le sorgho) et leurs 

valeurs de S^c sont peu variables autour de -13 Il existe un troisième type de

ArM repa,ndu' Ia Photosynthèse de type CAM (Crassulacean
Acid Metabolism). Ces plantes CAM couvrent tout le spectre de variation 

isotopique des plantes en C3 et des plantes en C4, mais sous forme d'une 

repartition bimodale centree sur les valeurs modales des plantes en C3 et en C4 

qui s explique par le fait que les plantes CAM utilisent alternativement les 2 tvpes 
de photosynthèses en fonction des circonstances (O'Leary, 1981) Ce tyDe 

photosynthetique se retrouve chez certaines plantes épiphytes ou succulentes'(un 

exemple de plante CAM alimentaire est l'ananas). Les plantes terrestres utilisent 

comme source de carbone inorganique le C02 atmosphérique, dont la valeur de

dlnCsTyenne riide ~7,8 %C' Cftte Valeur Sublt des fluctuations dans le temps et 

dans 1 espace. Elle ne cesse de diminuer depuis 1850 en raison des apports

croissants de C02 d origine industrielle et de la déforestation, dont la valeur de 

513C est d'environ -25 %.. Ainsi, la valeur de 513c du C02 atmosphérique est

Mc eTo v in99ri°V6'5 %0 6n 1850 V6'7 %° 6n 1956' 6t -7'8 %° en 1989 (Marino et 
McElroy 1"1). Sous une canopee fermée, le C02 provenant de la respiration et de

la degradation aes matières organiques provoque localement une baisse des

valeurs de 513C et donc des valeurs de 513C sensiblement plus basses pour les

p antes de sous-bois, de l'ordre de -28 à -35 que pour les plantes du haut de la

nopee ou de milieu ouvert (Van der Merwe et Medina, 1991). Les plantes

marines, qui utilisent essentiellement du bicarbonate dissous dont les valeurs de

5ljC sont proches de 0 %, présentent des valeurs de 513c de l’ordre -20 %.

15N/14N

L azote se trouve essentiellement dans les protéines des organismes 

Contrairement au cas du carbone, les valeurs de 81% des organismes sont 

nettement plus elevees que celles de leur nourriture (DeNiro et Epstein, 1981). 

, es augmentent donc à chaque niveau trophique, et ce, dans tous les 
ecosystemes (Minagawa et Wada, 1984; Schoeninger et DeNiro, 1984). 

L'augmentation des valeurs de 51% est d'environ 4 %„ entre un niveau
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trophique donné et le suivant. Ainsi, la différence observée entre les valeurs de 

S15N de collagène de mammifères herbivores et carnivores dans un même 

écosystème varie de 3 %o (Schwarcz, 1991) à 5,7 %o (Ambrose et DeNiro, 1986). La 

gamme des valeurs de S15N les plus fréquemment mesurées en milieu terrestre 

est de 2 à 7 %o pour les herbivores et de 7 à 12 % pour les carnivores terrestres, et 

de 12 à 20 %o pour les vertébrés marins. L'influence de conditions écologiques 

locales sur les valeurs de 815N empêche de donner des gammes exactes de 

variations en fonction du niveau trophique d'un animal; en effet, des facteurs 

tels que l'aridité et l'acidité des sols, provoquent des changements localement 

importants des valeurs de S15N des animaux et des humains. Les valeurs de 815N 

du collagène d'une espèce d'herbivore donnée sont significativement plus 

élevées pour des individus vivant en zone aride que pour ceux vivant en zone 

humide, sans que les plantes ne montrent de valeurs de ô15N différentes 

(Ambrose et DeNiro, 1986; Heaton et al, 1986; Sealy et al, 1987). Cet effet est 

probablement dû à un stress hydrique et/ou nutritionnel qui entraine un 

recyclage de l'azote dans l'organisme des herbivores, accompagné d'un 

enrichissement en 15N d'autant plus élevé que le stress est important (Ambrose, 

1991). Cet effet peut interférer avec la détermination du niveau trophique, mais 

peut également apporter une information supplémentaire sur les conditions 

environnementales. Par ailleurs, des conditions locales peuvent entrainer des 

variations importantes des valeurs de 815N des plantes à la base des chaînes 

alimentaires, et donc un décalage de toute la chaîne alimentaire qui en dépend. 

Par exemple, les plantes de la forêt de Dourdan, au sud de Paris, présentent des 

valeurs de 815N très négatives, probablement à cause de l’acidité des sols, et ces 

valeurs de 815N de plantes très basses se répercutent sur celles des chevreuils qui 

s’en nourrissent, et qui présentent des valeurs de S15N de collagène aussi basses 

que -3 %o (Rodière et al., 1996).

Ainsi, différentes sources de nourriture peuvent être distinguées 

isotopiquement par leurs teneurs en 13C et en 15N (fig. 1). Cependant, une 

interprétation n'est possible que dans un cadre écologique bien déterminé.

L'apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs anciens______________________________________________________________

ENREGISTREMENTS ISOTOPIQUES DANS LES TISSUS FOSSILISABLES

A l'intérieur d'un organisme, les différentes fractions biochimiques 
présentent des différences importantes les unes par rapport aux autres. Ainsi, les 

glucides présentent à peu près la même composition isotopique en carbone que la 

nourriture prise dans son ensemble, les lipides sont appauvris en 1 3C d environ 

4 %o et les protéines sont enrichies en 13C d'environ 2 %o par rapport à la 

nourriture globale (DeNiro et Epstein, 1978). La conservation de tissus mous est 
exceptionnelle; on peut cependant citer les cas d'études isotopiques sur des 

cheveux de momifications naturelles (Aufderheide et al, 1994) et sur des tissus 

mous momifiés de mammifères pléistocènes d'Alaska (Bombin et Muhlenbachs, 

1985) et de Sibérie (Bocherens et al., 1996). Les études sur du matériel ancien 

portent donc essentiellement sur le collagène, qui est la protéine prépondérante 

dans l'os et la dentine, et sur la carbonate hydroxylapatite, qui constitue la phase
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minerale de l'os, de la dentine et de l’émail. Le collagène présente un 

enrichissement systématique en 13C d'environ 5 %„ par rapport à la moyenne du 

corps chez les grands mammifères (fig. 2; Vogel, 1978; Van der Merwe et Vo^el, 

1983), et il a la même teneur en 15N que le corps pris dans son ensemble (fig. 3) 

Quant au carbonate de la phase minérale, il est en équilibre avec le bicarbonate 

sanguin, lui-même issu de la respiration cellulaire. Sa teneur est donc liée au 
type de substrat du métabolisme énergétique de l'animal considéré, en général les 
glucides chez les herbivores, et les lipides chez les carnivores. Ceci entraîne donc 

des différences de fractionnement isotopique chez les herbivores et les carnivores 

dans une même chaîne alimentaire (fig. 2; Krueger et Sullivan, 1984; Lee-Thorp, 

1989; Bocherens et Mariotti, 1992). Ainsi, la combinaison des valeurs de 513c et de

5,15n du collagène osseux permet de replacer un animal dans sa chaîne 

alimentaire (terrestre ou marine) et de le placer à son niveau trophique Un 
exemple est présenté pour le milieu arctique actuel (fig. 4). n

Dans des tissus formés à différentes périodes de la vie d'un individu 

peuvent s'enregistrer des valeurs de 513C et de 515n différentes si des 
changements de régime alimentaire ont eu lieu entre-temps. Un tel changement 

se produit systématiquement chez les mammifères au moment du sevrage, qui 

se traduit par le passage d'un régime alimentaire lacté (dont les valeurs de S^N 

sont plus élevées d'environ 3 % par rapport à la nourriture de la mère) au 

regime alimentaire adulte, isotopiquement similaire à celui de la mère (Fogel et 

al;, 1989). Ce changement de valeurs de 51% peut se suivre sur les tissus 

individus d'ages différents d'une espèce de mammifère donnée. Ce 

phénomène se traduit par l'enrichissement en 1% du collagène de dentine par 

rapport au collagène osseux chez les espèces de mammifères dont les dents ont 

commencé leur croissance avant la fin du sevrage (Bocherens et al, 1994) Au 

contraire, les os, qui continuent leur croissance ou au moins renouvellent leur 

matière organique en permanence au cours de la suite de la vie de l'individu 
reflètent dans leurs teneurs isotopiques la période la plus récente de la vie de 

l’individu. Cette différence entre les valeurs de 51% de la dentine et de l'os d'un 

meme individu pourra être utilisée pour vérifier la conservation des signaux 

isotopiques dans les échantillons anciens (Bocherens, 1995a). Des différences 

isotopiques peuvent également s'enregistrer sur les teneurs isotopiques du 
collagene et de la phase mmérale de différentes dents d'un animal qui a subi des 

changements d'environnement au cours de sa vie (Bocherens, travaux en cours).

™S™TION DES SIGNATURES ISOTOPIQUES AU COURS DE LA 

DIAGENESE

A la mort d'un animal, les éléments de son squelette échappent au 

controle physiologique pour se trouver en interaction avec les conditions 

physiques, chimiques et biologiques du milieu extérieur. Dans la plupart des cas, 

cette situtation aboutit à une destruction totale du squelette au bout de quelques 

années et au recyclage de ses éléments chimiques dans les cvcles 
îogeochimiques de la matière. Dans quelques cas exceptionnels, certains 

e ements squelettiques voient leur destruction fortement ralentie, et peuvent



même se trouver stabilisés dans de nouvelles conditions physico-chimiques et 

donner naissance à un reste osseux archéologique ou à un fossile. Ce passage de 

l'os de la biosphère à la lithosphère s'accompagne de transformations de sa 

structure et de sa composition.

Ces changements peuvent provoquer des altérations des paramètres 

chimiques liés au régime alimentaire de l'animal, tels que les valeurs de 513C et 

de 51SN du collagène de l'os ainsi que les valeurs de 513C de la carbonate 

hydroxylapatite de l'os. La connaissance et la détection de ces éventuelles 

transformations sont cruciales pour savoir si les teneurs isotopiques mesurées 

sur un os fossile reflètent bien celles enregistrées par l'individu vivant. Deux 

approches complémentaires permettent de vérifier si le signal mesuré est bien 

d'origine biologique : (1) la purification d'une phase biologique au sein du fossile, 

(2) la vérification d'écarts isotopiques similaires entre des individus actuels et 

fossiles des mêmes groupes.

L’apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs anciens______________________________________________________ ________

PURIFICATION DE PHASES BIOLOGIQUES

Les techniques d'extraction du collagène permettent une purification du 

collagène par solubilisation différencielle des différentes fractions d'un os fossile 

dans différentes solutions chimiques. Le collagène natif est une molécule 

relativement insoluble à froid. Un os fossile contient en plus de l'éventuel 

collagène résiduel, souvent altéré, d'autres matières organiques telles que des 

acides humiques, et une phase minérale constituée de carbonate hydroxylapatite 

et d'éventuels minéraux transportés ou précipités dans la porosité de l'os, tels 

que des argiles ou de la calcite. L’élimination de ces phases se fait par traitement 

par une solution d'acide chlorydrique (HCl) plus ou moins concentrée, suivi du 

passage dans une solution basique pour éliminer les acides humiques, puis 

gélatinisation (Longin, 1971; Bocherens et al, 1991a), ou par action prolongée de 

l'EDTA, produit chélatant du calcium (Tuross et al, 1988). La première technique 

est plus rapide et n’apporte pas de contamination organique, mais elle détruit 

parfois le collagène fragilisé. La seconde technique est plus douce (pH neutre), 

mais elle est nettement plus longue et nécessite des rinçages soigneux en raison 

de l'apport de carbone lors de l'extraction. Avec les techniques d'analyse les plus 

fines disponibles à l'heure actuelle, la masse de collagène nécessaire pour la 

mesure des teneurs isotopiques en carbone et en azote est inférieure à 1 mg, ce 

qui correspond en général à une quantité d os fossile comprise entre 100 mg et 

1 g. La vérification de l'intégrité biochimique du collagène peut se faire en 

vérifiant que la composition en acides aminés du "collagène" extrait correspond 

bien à celle de collagène frais. Si la composition en acides aminés est changée, il y 

a de grands risques de changement de la composition isotopique, car les 

abondances isotopiques des différents acides aminés individuels du collagène 

sont très variables (Hare et al., 1991), et la contamination par des sources 

exogènes est également possible dans un tel cas. En routine, cette vérification est 

faite par la mesure des teneurs en carbone et azote du "collagène", et du rapport 

C/N. Ce rapport C/N varie peu dans le collagène (2,9 à 3,6) et une telle mesure a 

été proposée comme marqueur d’altération biochimique (DeNiro, 1985). Il est 

préférable de vérifier également les teneurs en C et N de 1 échantillon, pour
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vérifier qu il n'est pas contaminé par des fractions minérales qui peuvent piéger 
de petites quantités de matières organiques dont les abondances isotopiques sont 

parfois très différentes de celles de l’échantillon.

Les techniques de purification de la carbonate hydroxylapatite consistent à 
éliminer les matières organiques et les éventuels carbonates diagénétiques 

éventuellement déposés dans les porosités du tissu osseux et dentaire. Différents 

prétraitements à base d'hypochlorite de sodium et d'acide acétique ont été 

proposés pour aboutir à ce résultat (Lee-Thorp, 1989; Bocherens et al., 1991b). Une 

fois la carbonate hydroxylapatite purifiée, l'extraction et la purification du co2 se 
fait par une attaque à l'acide orthophosphorique à une température bien 

déterminée (en général, 50 °c) suivie d'un piégeage sélectif du C02 par distillation 

cryogénique.

VERIFICATIONS DE LA CONSERVATION DE SIGNAUX ISOTOPIOUES 
BIOLOGIQUES

Pour être sûr des teneurs isotopiques mesurées sur les fractions purifiées à 

partir des restes fossiles, il est nécessaire de vérifier sur des échantillons dont 
l'écologie et le régime alimentaire sont connus que les teneurs isotopiques n'ont 

pas été modifiées par rapport à des équivalents actuels. Un premier test possible 

est la comparaison des compositions isotopiques d'espèces herbivores et 

carnivores, par exemple dans des sites paléolithiques d'Eurasie. Des exemples 

pris sur les sites de Kent’s Cavern (fig. 5a; Bocherens et ai, 1995b) et de Marillac 
(fig. 5b; Fizet et al, 1995) illustrent cette approche. Une autre comparaison 

possible est celle des compositions isotopiques du collagène osseux et dentaire de 

mêmes individus, pour des espèces où le sevrage s'effectue au cours des périodes 

de croissance des dents et dont les dents ne sont pas à croissance prolongée (fig. 6' 

Bocherens et al., 1994, 1995b). Dans le cas de la carbonate hydroxy!apatite° en 

milieu tropical, la vérification de la conservation des teneurs isotopiques de la 

carbonate hydroxylapatite peut se faire en vérifiant que les différences entre 

mangeurs d'herbes (C4) et mangeurs de feuilles (C3), définies par leur 
morphologie dentaire, se retrouvent bien dans leurs teneurs isotopiques en 

carbone (Lee-Thorp et ai, 1989; Quade et al, 1992). En milieux tempérés et froids 

il est possible de vérifier que les différences entre herbivores et carnivores sont 

bien conservées (Bocherens et al, 1994; Bocherens, soumis). Dans tous ces cas, il 

est nécessaire de disposer d une faune assez complète pour pouvoir effectuer ces 
vérifications.

ETAT DE CONSERVATION DU COLLAGENE

En contexte tempéré et arctique, de nombreux cas d'excellente 

conservation du^ collagène sont connus. Les os de milieux arctiques et 
periarctiques (Sibérie, Alaska) sont très favorables (Bocherens et al, 1995a, 1996), 
et on observe également de bons résultats en grottes tempérées, jusqu'à dés âges 

d environ 130 000 ans (grotte de Sclayn, Belgique : Bocherens, travaux en cours), 

age des dépôts n est pas le seul en cause, les conditions climatiques au moment
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du dépôt semblent très importantes. En Afrique, des tentatives d obtenir du 
collagène d'os de chasseurs-cueilleurs âgés de quelques milliers d années du 
Kenya, de Tanzanie, et d'Afrique du Sud ont échoué, car le collagène y est mal 
conservé (Ambrose, 1986). Le milieu tropical et aride semble peu favorable à la 
conservation du collagène, et des difficultés ont été rencontrées même pour 
extraire du collagène d os de momies vieilles seulement de quelques milliers 
d'années (Proefke et al, 1992; Aufderheide et al, 1994; Iacumin et al, sous presse).

L'apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs__anciens----------------------------------------- ----------------------------------------------------

ETAT DE CONSERVATION DE LA CARBONATE HYDROXYL AP ATITE

Pour ce qui est de la carbonate hydroxylapatite, l'os apparaît beaucoup 
moins stable que 1 email. Des traces d'altération des abondances isotopiques ont 
été notées sur des os âgés d'à peine 10 000 ans (Koch et al, 1990) tandis que de 
l'émail vieille de 10 millions d'années semble avoir conservé des valeurs de 

Sl3c proches de celles biologiques (Quade et al, 1992).

DETERMINATION DES STRATEGIES DE SUBSISTANCE DE CHASSEURS 

CUEILLEURS ANCIENS

Eh contexte côtier

Dans un tel contexte, il est possible d utiliser la différence de signature 

isotopique en carbone entre les aliments d'origine marine (613C compris entre -12 

et -20 %) et ceux d'origine terrestre (Ô13C compris entre -23 et -30 %>), 
éventuellement complété par le fait que les teneurs isotopiques en azote sont 
plus élevées pour les nourritures d'origine marine (515N compris entre 10 et 

20 %o) que pour les nourritures d’origine terrestre (S15N compris entre 2 et 7 %o). 

De plus, la différence entre les valeurs de 813C de collagène et de carbonate 
hydroxylapatite est plus faible pour les consommateurs de nourritures mannes 
que pour les consommateurs de nourritures terrestres (Lee-Thorp et al, 1989). 
Des applications ont été faites en Scandinavie et dans la zone baltique (Tauber, 
1981, 1986; Johansen et al, 1986; Noe-Nygaard, 1988; Clutton-Brock et Noe- 
Nygaard, 1990; Lidén et Nelson, 1994; Lougas et al, sous presse), au Portugal 
(Lubell et al, 1994), sur la côte occidentale d'Amérique du Nord (Chisholm et al, 
1982 1983; Nelson et al, 1986; Walker et DeNiro, 1986), aux Bahamas (Keegan et 
DeNiro, 1988), en Australie (Hobson et Collier, 1984; Pate, 1995), au Japon 
(Rocksandic et al, 1988) et dans la province du Cap en Afrique du Sud (Sealy et 
Van der Merwe, 1985; Sealy et Van der Merwe, 1986, 1988; Parkington, 1991).

Ainsi, les valeurs de 513C de collagène osseux mesurées sur des spécimens 
de sites côtiers du Danemark ont montré que les nourritures d'origine marine 
étaient prépondérantes chez les populations du Mésolithique final, tandis que les 
populations néolithiques des mêmes zones consommaient essentiellement des 
nourritures d'origine terrestre (Tauber, 1981). Le changement de strategie de 
subsistance de ces populations mésolithiques pour le mode de vie néolithique 
s'est effectué très rapidement, en l'espace de quelques générations, vers 4000 av.
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J.-C. La soudaineté de ce changement ne pouvait être déduite des vestiges 

archéologiques, ce qui montre l'intérêt de l'approche isotopique dans ce cas 

(Tauber, 1986). Des sites du Mésolithique final du Danemark situés de 10 à 15 km 

de la côte sont connus et la question de la migration possible de ces populations 

entre la côte et l'intérieur pouvait être théoriquement résolue par l'analyse 

isotopique d’os de ces populations, puisque la signature isotopique est une 

moyenne des dernières années de la vie de l'individu. L'absence de restes 
humains dans les sites de l'intérieur a été compensée par l'analyse d’os de chiens 

de sites côtiers et de l’intérieur contemporains, les chiens ayant une alimentation 

similaire aux humains, et donc également des signatures isotopiques similaires 

(Noe-Nygaard, 1988). Les résultats de cette étude montrent une nette distinction 

alimentaire entre les populations mésolithiques côtières et de l'intérieur, les 

premières ayant une alimentation essentiellement d'origine marine tandis”que 

les secondes se nourrissaient d'aliments d'origine terrestre. Un passage brutal 

d'une nourriture à dominante marine à une nourriture essentiellement terrestre 

à la transition Mésolithique-Néolithique a également été mis en évidence <mâce à 

des études de géochimie isotopique en Suède et au Portugal (%. 7; Lubell et al 

1994; Lidén, sous presse). Les hommes du Mésolithique de la côte portugaise 

présentent des valeurs isotopiques qui dénotent une alimentation variée avec 

une forte porportion de nourriture d'origine marine, tandis qu'au Néolithique, 

les valeurs isotopiques sont beaucoup plus homogènes et reflètent une 

alimentation d'origine terrestre, sauf pour un des spécimens analysés. Par contre,

1 analyse isotopique du collagène extrait d'ossements humains de Suède d'âgé 

mésolithique et néolithique a montré que, dans ce cas, la transition entre les deSx 

periodes s'est faite sans changements majeurs dans la contribution relative des 

nourritures d origines marine et terrestre (Lidén, sous presse).

Des études isotopiques ont été menées sur des populations préhistoriques 

de la cote occidentale d'Amérique du Nord, en Californie et en Colombie- 

Britannique (Chisholm et al, 1983; Walker et DeNiro, 1986). Ces études indiquent 

qu en Californie, la proportion de nourriture d'origine marine dans 

alimentation est la plus forte pour les individus des populations insulaires et 

qu elle diminue pour les populations de la côte du continent, et devient 

nettement plus faible pour les populations de l'intérieur. Ces résultats invalident 
1 hypothèse d'une importation de nourritures d'origine terrestre provenant du 

continent pour les populations insulaires (Walker et DeNiro, 1986). En ce qui 

concerne les populations de Colombie-Britannique, les abondances isotopiques 

mesurées sur les Indiens de la côte indiquent une proportion de 90 % de 

nourriture d origine marine, contre 50 % estimée par les données ethnologiques 

et archéologiques (Chisholm et al, 1983).

Au Japon, une étude basée sur les valeurs de 513C du collagène et de la 
carbonate hydroxylapatite de populations côtières de la culture Jomon a montré 

que ces populations dépendaient moins des ressources marines que ne le 
suggéraient les données archéologiques (Roksandic et ni, 1988).

Dans certains contextes côtiers, la distinction isotopique entre nourritures 

origine terrestre et marine peut être compliquée par des particularités locales, 

ou par 1 interférence d autres sources de nourriture aux signatures isotopiques



particulières. Ainsi, dans la mer Baltique au cours de l'Holocène, la salinité a 

changé en fonction des épisodes de déglaciation et a pu à certains moments 
rendre les teneurs isotopiques des organismes marins proches de celles des 

organismes terrestres (Lidén et al, 1994). Près des récifs des Bahamas, la présence 

de cyanobactéries fixatrices d’azote atmosphérique entraîne des valeurs de 515N 

proches de celles des organismes terrestres pour les organismes marins, ce qui 

complique la distinction par ces teneurs isotopiques entre nourritures terrestres 

et marines (Keegan et DeNiro, 1988). En présence de plantes en C3 et de plantes 

en C4 sur le continent, les teneurs en 13C sont de peu d'utilité pour distinguer 

nourritures terrestres et marines. Ce type de problème a été mis en évidence par 

Parkington (1991) pour l'étude de la part de nourritures d'origines marines et 

terrestres pour les populations anciennes de la côte de la province du Cap en 

Afrique du Sud (Sealy et van der Merwe, 1985, 1986).

L'apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs anciens-------------------------------------------------------------------- -------------------------

CONSOMMATION DE VIANDE ET DETERMINATION DU NIVEAU 

TROPHIQUE

En contexte purement terrestre, avec un environnement végétal de 

plantes en C3, il est possible d’utiliser les abondances isotopiques en azote du 

collagène osseux pour déterminer les parts respectives de protéines animales et 

végétales dans l'alimentation de populations de chasseurs-cueilleurs. La 

comparaison des valeurs de 515N mesurées sur des échantillons humains avec 
celles des espèces herbivores et carnivores du site permet de replacer les humains 

dans leur réseau trophique. Une telle application a été menée sur des restes de 

Néandertaliens de Charente (Marillac) et a permis d'établir que les valeurs de 

glSjq de leur collagène étaient similaires à celles des carnivores du même site, 
loups et hyènes (fig. 9; Bocherens et al, 1991a; Fizet et al, 1995). Ceci indique-t-il 

que les Néandertaliens de Marillac avaient un régime alimentaire similaire à 

celui des loups et des hyènes ? Probablement pas, car un régime alimentaire 
exclusivement carné conduit à des troubles métaboliques graves chez les 

humains (Delluc et al, 1995). Il faut tenir compte du fait que la viande est plus 

riche en protéines que les végétaux, et que le collagène enregistre 

préférentiellement les teneurs isotopiques de la fraction protéique de la 

nourriture (Parkington, 1991). Ainsi, dans une alimentation à 60 % d'origine 

animale, plus de 70 % des protéines sont d’origine animale (calcul d’apres les 

données de Delluc et al, 1995). De plus, il faut envisager les possibles effets de 

«turn-over» saisonniers rapides, qui favorisent le renouvellement du collagène 

osseux en cas d’apport abondant de viande dans 1 alimentation (Parkington, 19 ? , 

Ambrose, 1993). De telles difficultés pourraient être contournées par l'analyse de 

tissus minéralisés non remaniés et d'âge de formation bien connus, tels que la 

dentine.

L’utilisation des teneurs isotopiques en azote a également permis de 

comparer l'âge du sevrage chez les chasseurs-cueilleurs par rapport a des 

populations qui pratiquaient l'agriculture en Amérique du Nord, et les résultats 

obtenus ne suggèrent pas de différence significative entre ces deux types de 

populations (Fogel et al, 1989).
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DETERMINATION DE L'ORIGINE DES PROIES CONSOMMEES

Un problème qui peut être rencontré dans l'étude des stratégies de 
subsistance des chasseurs-cueilleurs anciens est de déterminer l'origine des 

proies consommées et notamment leurs éventuelles migrations, qui entraînent 
une saisonnalité dans les ressources alimentaires disponibles. Un exemple est le 
cas des chasseurs de bisons des grandes plaines d'Amérique du Nord, pour 
lesquels les teneurs isotopiques en carbone de bisons du Canada âgés d'environ 

6000 ans suggèrent une migration saisonnière entre des zones à plantes en C4 et 

des zones à plantes en C3 pour certaines populations, tandis que d'autres étaient 
sédentaires (Chisholm et al, 1986).

L absence de plantes en C4 dans les environnements péri-glaciaires 
d'Eurasie au Pléistocène supérieur est un facteur a priori défavorable pour 

distinguer différentes espèces de proies. Cependant, la multiplication des études 

isotopiques sur des faunes actuelles et pléistocènes de ces régions a permis de 
mettre en évidence des différences entre certaines espèces herbivores soit dues à 
des écologies particulières ou à des physiologies digestives différentes. Ainsi, les 

mammouths de Sibérie et d'Alaska montrent des valeurs de 515N nettement plus 

éle\ ées que celles des autres herbivores, tels que chevaux et rennes, et qui les 

rapprochent des valeurs de §15N de carnivores (fig. 8; Bocherens et al., 1996). 

Cependant, leurs valeurs de §13C les distinguent nettement des carnivores. Cette 

particularité isotopique des mammouths est peut-être due à leur alimentation 

composée de plantes très pauvres en azote (Bocherens et al, 1996). Les résultats 
de cette étude montrent que les carnivores analysés (lion, loup et ours à face 

courte Arctodus simus) ne consommaient pas de viande de mammouth de façon 

régulière, mais les valeurs de 513c et de 81% d'un chien de Sibérie ne sont pas’en 

contradiction avec une telle source de nourriture (fig. 8). Ainsi, les compositions 

isotopiques mesurées sur les ossements de la faune consommée peuvent fournir 

une information sur la variété de provenance des ressources animales utilisées 

par les chasseurs-cueilleurs du Paléolithique.

DETERMINATION DU REGIME ALIMENTAIRE D'HOMINIDES ANCIENS

Dans le cas où le collagène n'est pas conservé dans les os fossiles, par 

exemple pour les échantillons âgés de plus de 150 000 ans, l'utilisation des 

teneurs isotopiques de la phase minérale a été tentée pour apporter des 
informations sur la stratégie de subsistance des anciens hominidés. Ainsi, une 

étude a porté sur les teneurs isotopiques en carbone de la carbonate 

hydroxylapatite d'émail d'australopithèques robustes du site de Swarkrans en 

comparaison avec d'autres espèces de mammifères dont la nourriture est connue 
(Lee-Thorp et al, 1994). Les résultats de cette étude montrent que les échantillons 
fossiles d'espèces connues présentent les teneurs isotopiques attendues, ce qui 

suggère une conservation des teneurs isotopiques dans ces fossiles. En ce qui 

concerne les australopithèques robustes, les résultats isotopiques indiquent une 
prédominance de nourriture provenant de plantes en C3, mais avec une 

proportion non négligeable de plantes en C4. Or, la dentition de cet Homimdé
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n'est pas en accord avec la consommation de graminées (plantes en C4), ce qui 

suggère que l’apport de nourriture en C4 proviendrait plus vraisemblablement 

de consommateurs de graminées, tels que des petits vertébrés et des insectes. A la 

lumière de ces résultats, Australopithecus robustus n'apparaît pas comme un 

végétarien spécialisé.

L apport de la biogéochimie isotopique à la connaissance des comportements de subsistance des

chasseurs-cueilleurs anciens-------------------------------------- --------------------------------------------------------

CONCLUSION

Une fois testée la préservation des signatures isotopiques et bien délimitée 

L'écologie isotopique" d'un site, une utilisation prudente des mesures effectuées 

peut apporter des informations complémentaires des autres approches plus 

traditionnelles. Pour l'Eurasie paléolithique, on observe une bonne conservation 

du collagène, mais le contexte de L’écologie isotopique" est encore mal connu 

pour cette zone. Cependant, les résultats préliminaires permettent d’entrevoir 

des applications très fructueuses.

La vérification de la conservation des compositions isotopiques dans les 

tissus fossiles et l’interprétation correcte de ces mesures nécessite de pouvoir 
travailler sur une faune relativement complète dans chaque site. Il, est possible de 

compléter les données obtenues sur le collagène par les abondances isotopiques 

de la phase minérale, surtout dans les cas où les conditions de diagenèse n'ont 

pas permis une conservation adéquate de la phase organique.

Une approche en cours de développement est la possibilité d'étudier des 

variations de régime alimentaire au cours de la vie des individus, par 1 analyse 

des variations des compositions isotopiques entre les tissus minéralisés d un 

même individu qui se sont formés à différents moments de son existence, 

notamment les dents. Une telle approche appliquée aux chasseurs-cueilleurs 

anciens permettrait une avancée spectaculaire dans notre connaissance de leurs 

stratégies de subsistance.
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Elément Masse
atomique

Limites d'abondances isotopiques 
terrestres observées (%)

Carbone 12 98,99 98,86

13 1,15 1,01

Référence. : carbonate marin PDB 13C/12C - 11 237,20 ± 2,9 ppm

Azote 14 99,651 99,622

15 0,378 0,349

Référence : azote atmosohériaue 15N/14N = 3676,50 ± 8,1 ppm

Tab. 1 : Variations naturelles des teneurs en isotopes stables du carbone et de l’azote (Valeurs 

d’après Létolle et al, 1991).
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Fig. 1 : Principales sources de nourriture distingables par leurs teneurs isotopiques en carbone et 
azote. Les valeurs indiquées sont indicatives et peuvent subir des variations liées aux consitions
locales.
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en C3

Fig. 2 : Enregistrement des teneurs isotopiques en carbone dans le collagène et la carbonate 

hydroxylapatite de l'os et des dents (cas d'un écosystème à plantes en C3).
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Fig. 3 : Enregistrement des teneurs isotopiques en azote dans le collagène des os et des dents de 
mammifères.
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Fie. 4 : Distinction des catégories trophiques en milieu arctique par les teneurs isotopiques en carbone 

et en azote de mammifères arctiques actuels (valeurs d'après Chisholm et al, 1983; Schoemnger et 

DeNiro, 1984; Nelson et al, 1986; Bocherens, 1992; Bocherens et al, 1996).
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Fig. 6 : Comparaison des valeurs de 8‘5N du collagène osseux et dentaire de mêmes individus actuels 

et fossiles de différentes espèces (valeurs d'après Bocherens et al, 1994, 1995b).
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Fig. 7 : Valeurs de S^C et de S^N de collagène osseux de populations humaines côtières 
mésolithiques du Danemark (MD et ND) et du Portugal (MP et NP) (valeurs d'après Lidén, sous 
presse, et Lubell et al, 1994). Les rectangles représentent la moyenne plus ou moins un écart-tvpe 
pour chaque population. Un individu du Néolithique du Portugal a été séparé du reste de la 
population en raison de ses particularités isotopiques.
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Fig. 8 : Valeurs de SI3C et de 815N de collagène osseux d'espèces herbivores et carnivores de sites 
pléistocènes de Béhringie (valeurs d'après Bocherens et cil., 1996).
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