
Essai sur la biodiversité des associations de grands mammifères 
à la fin du Pléistocène dans le Sud-Ouest de l’Europe

Large mammalian associations from South-western Europe 

at the end of upper Pleistocene: first attempt

MOTS CLÉS: Pléistocène supérieur, Heinrich, Herbivores, Carnivores, Sud-Ouest Europe, Biodiversité.
KEY WORDS: Upper Pleistocene, Heinrich, Herbivores, Carnivores, South-western Europe, Biodiversity.

Jean-Philip BRUGAL*

José YRAVEDRA SAINZ DE LOS TERREROS**

RÉSUMÉ

Une analyse paléoécologique de près de 755 assemblages fossiles (Herbivores et Carnivores) provenant de 230 gisements de la fin du
Pléistocène (e.45-10 Ka BP) dans le Sud-Ouest de l’Europe est proposée. Elle est conduite sous un aspect combinatoire et statistique, et re-
pose sur un cadre chronoclimatique fondé sur les phases majeures de refroidissement du dernier glaciaire (évènements de HEINRICH). L’étude
préliminaire des associations conduit à préciser les peuplements spécifiques et à montrer la paléo-biodiversité des associations de mammifè-
res. 

ABSTRACT

A paleoecological analysis is based on 755 fossil assemblages (Herbivores and Carnivores) from 232 south-western European sites dated
to the end of upper Pleistocene (c.45-10 Ky BP). A statistical and combinative approaches of mammalian stocks is placed into a chronoclimatic
frame defined from the main cooling event, known as HEINRICH’ events. This preliminary study allows to precise some specific features, 
especially about the spatio-temporal distribution and the paleo-biodiversity of taxa.

RESUMEN

Se propone un análisis paleoecológico de alrededor de 755 agrupamientos fósiles (herbívoros y carnívoros) procedentes de 230 yacimien-
tos de finales del Pleistoceno (e.45-10 Ka BP) en el suroeste de Europa. Se realiza mediante un enfoque combinatorio y estadístico, y en un
marco cronoclimático basado en las fases principales de enfriamiento de la última glaciación (acontecimiento de HEINRICH). El estudio prelimi-
nar de las asociaciones conduce a precisar los asentamientos específicos y a mostrar la paleodiversidad de las asociaciones de mamíferos.

LABURPENA

Europako hego-mendebaldeko eta Pleistozenoaren amaierako 230 aztarnategitako 775 fosil pilaketen (belarjaleak eta haragijaleak) (e.45-10
Ka BP) inguruko analisi paleoekologikoa proposatzen dute egileek. Ikuspegi konbinatorio eta estatistikoaren bidez, eta azken glaziazioaren hoz-
tearen fase nagusietan oinarritutato esparru kronoklimatikoan (HEINRICH-en gertaera) egin dute analisia. Elkarteak aldez aurretik aztertzeak az-
tarnategi espezifikoak zehaztera eta ugaztunen elkarteen paleoaniztasuna erakustera garamatza.
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L’analyse des successions des communautés
de mammifères terrestres est un thème majeur
des recherches sur les paléoenvironnements, en
particulier au cours du Quaternaire. Dans quelle
mesure les variations climatiques du Pléistocène
ont-elles affecté la structure écologique - en diver-
sité et richesse - des associations de mammifères
? Jusqu’à quel point les facteurs locaux, climati-
ques et géographiques, ont permis la persistance
ou la coexistence de taxons? Quelles sont les limi-
tes – spatiales et temporelles- de distributions des
espèces et les modes de peuplements et migra-
tions de certaines d’entre elles? Comment établir
leurs relations avec des processus évolutifs (spé-
ciation)? Peut-on évaluer les biomasses et les va-
riations des associations mammaliennes? Quelles
incidences ces dernières ont-elles eu sur les stra-
tégies d’exploitation par des groupes préhistori-
ques, et dans quel rapport de causalité certaines
adaptations techniques et/ou sociales se placent
avec des changements faunistiques?…sont autant
de questions posées aux investigations paléobio-
logiques. Le caractère récurrent de ces question-
nements n’échappera à personne, étant sous la
dépendance de connaissances en perpétuel ajus-
tement. De très nombreux travaux, suivant diffé-
rentes échelles géographiques et chronologiques,
sont régulièrement publiés dans ces optiques à la
fois écologique et archéologique (e.g., FREEMAN,
1973; ALTUNA, 1995, 1996, 1999; DELPECH, 1989,
2003; STRAUSS, 1991; GAMBLE, 1995; BRUGAL et al,
2004).

Ce n’est pas l’objectif de cet article de répon-
dre à toutes ces questions, mais nous voudrions
proposer un premier essai de caractérisation des
communautés d’herbivores et de carnivores sur
une période et une région précise, soit la fin du
Pléistocène (e.45-10 ka) dans le sud-ouest de
l’Europe. D’importants progrès réalisés ces der-
nières années justifient cette étude, non seule-
ment concernant la résolution chronologique (mé-
thode de datations) et le perfectionnement du ca-
dre climatique (intégrant les données océaniques);
mais aussi, grâce au ré-examen de faunes de
mammifères de nombreux gisements paléolithi-
ques, mené en particulier dans une perspective ar-
chéozoologique1. Un premier aspect de cette ap-
proche porte sur la nature et la qualité des donné-
es directes (les faunes) et contextuelles (chrono-
culturel), et concerne in fine toute l’organisation
de ces données dans un cadre chronoclimatique.

Devant les problèmes rencontrés, nous avons fa-
vorisé une approche combinatoire des associa-
tions fauniques portant sur leur représentativité
quantitative.

DONNEES: NATURE, QUALITE, ORGANISATION

Les données sont de trois ordres : paléontolo-
gique tout d’abord mais aussi culturelle et géoch-
ronologique. Elles se retrouvent essentiellement
confrontées dans les gisements préhistoriques re-
celant un ou plusieurs niveaux avec des restes de
mammifères associés à des vestiges d’origine hu-
maine, en particulier industriels. Ceux-ci définis-
sent des contextes culturels qui fournissent des
indications chronostratigraphiques. 

Cadre géographique (fig.1)

Cette étude cherchera à montrer les variations
de faune dans sept zones géographiques régiona-
les distinctes du Sud-Ouest de l’Europe, adjacen-
tes deux à deux et couvrant le Portugal, l’Espagne
et le Sud de la France. Il s’agit d’un ensemble de
régions avec des caractéristiques climatiques et
topographiques très contrastées, et donc relative-
ment compartimentée. Ces zones, numérotées de
I à VII, se définissent par des reliefs ainsi que par
le réseau hydrographique et les influences mari-
nes. Parmi ces critères, les principaux reliefs sont
la zone sud des Alpes (> 3000 m) et du Massif
Central (e.1800 m), les Pyrénées (e.3400 m), les
Monts Cantabriques (e.2600 m) et Ibériques
(e.2300 m), la cordillère  Bétique (e.3500 m) et les
zones centrales ibériques (Sierra et Serra). Les
fleuves majeurs se jetant dans l’Atlantique sont
(du nord au sud): la Dordogne et la Garonne, le
Douro et le Tage, le Guadiana et le Guadalquivir.
Les fleuves majeurs se déversant en
Méditerranée sont (du nord au sud): le Rhône,
l’Ebre et le Jucar.

La zone I concerne essentiellement l’Estréma-
dure portugaise. Les zones II à IV sont en
Espagne: zone II dans la région centrale, zone III
bordant la Méditerranée et IV pour le nord-ouest
de la péninsule. La zone III peut être divisée en
deux avec (IIIa) au sud, depuis Gibraltar jusqu’au
nord de Valence, et (IIIb) la région catalane, entre
Mont Ibériques et Pyrénées. De même, il est pos-
sible de dissocier la zone IIIa suivant les régions
autour de Valence au Nord, et autour de Gibraltar
au Sud; cependant, en raison d’un faible nombre
de sites, cette distinction n’a pas été effectuée ici.
Les zones en France concernent: le versant nord

1) Dans le cadre de travaux universitaires en particulier (cf.biblio-
graphie).
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pyrénéen en V, puis le Bassin Aquitain en VI et le
Midi Méditerranéen en VII. Cette dernière zone
peut également être divisée en (VIIa) région
Languedoc-Roussillon et (VIIb) Provence, bien déli-
mitée entre Rhône, Alpes et Mer.

Le climat actuel est à la fois sous contrôle ma-
rin et des circulations atmosphériques mais égale-
ment de l’altitude. Il balance entre une influence
atlantique affectant plus fortement les régions IV,
V et VI et un climat méditerranéen/subméditerra-
néen (I, III, VII) , auquel s’ajoute des climats mon-
tagnards présentant des caractéristique plus conti-
nentales. Globalement le climat est de type tem-
péré frais-humide à été chaud et sec, et ses varia-
tions (fort gradient de température et précipita-
tions) déterminent des végétations assez différen-
tes avec des extrêmes comme des zones steppi-
ques dans la péninsule à des zones de conifères
et feuillus. La limite entre régions méditerranéen-
ne et eurosibérienne passe d’ailleurs par la ligne
du fleuve Ebre: il détermine des ensembles géo-
graphiques distingués comme ‘West Medite-
rranean’ (I, II, III et VII) et ‘South-West Europe’
(IV,V et VI) par GAMBLE (1995: fig.1). On trouvera
également une description géographique, climati-
que et  sur la végétation dans CARBONELL et al.
(2000) pour la péninsule ibérique. Dans ce travail,
la zone Est correspond à nos zones IIIa2 et IIIb, et
la zone Sud seulement à notre zone IIIa1. Par ai-
lleurs, nous avons groupé quelques sites (La
Ermita, Pena Miel, Millan) de la zone centrale (voir
CARBONELL et al., 2000) dans le cadre de notre zo-
ne IV (Cantabres). Chaque zone ou région peut
être considérée comme une écozone majeure,

même si elle regroupe un ensemble de biotopes
variés en terme de reliefs, vallées et étendues ou-
vertes, pouvant favoriser l’existence ou la persis-
tance de certains taxons (ex. cerf dans les vallées
protégées, caprinés dans les zones rocheuses).

Cadre taxonomique

Une base de données a été élaborée pour les
moyens à grands mammifères, soit depuis des
gros rongeurs (castor, marmotte, porc-épic), lago-
morphes jusqu’aux herbivores et carnivores. Seuls
les deux derniers groupes seront considérés ici.
Parmi les herbivores, 20 taxons sont présents re-
couvrant Proboscidiens (genres Mammuthus et
Elephas (Palaeoloxodon)), Rhinocérotidés (genres
Dicerorhinus, Coelodonta), Equidés (genre Equus),
Bovinés (genres Bos et Bison); Cervidés (genres
Megaloceros, Alces, Cervus, Dama, Rangifer,
Capreolus), Caprinés (genres Capra, Rupicapra),
Suidés (genre Sus) ainsi que les genres Saiga et
Ovibos. Parmi les carnivores, au moins 18 taxons
sont présents: Ursidés (genre Ursus), Félidés
(genres Panthera, Lynx, Felis), Hyénidés (genres
Hyaena, Crocuta), Canidés (genres Canis, Cuon,
Vulpes, Alopex) et Mustélidés (genres Gulo,
Meles, Lutra, Martes, Mustela).

Si la plupart de ces taxons est déterminé au
niveau spécifique, ce n’est pas le cas pour cer-
tains groupes dont la détermination reste plus pro-
blématique. C’est notamment vrai pour les grand
Bovidés avec une non reconnaissance entre Bison
priscus et Bos primigenius, imprécision marquée
pour les régions du nord de l’Espagne et en
France2. C’est d’autant plus regrettable que les dif-
férences écologiques entre bison des steppes et
aurochs sont fortes, et nous privent ainsi d’une
source d’information importante. On peut égale-
ment relever parmi les Cervidés, la rareté d’identi-
fication du Daim, taxon certainement peu fréquent
mais qui a aussi pu être confondu avec d’autres
matériaux comme le cerf en particulier. Enfin,
nous n’avons pas considéré les espèces ou sous-
espèces de bouquetin (pyrenaica, ibex, caucasica),
réuni ici au niveau générique; il en va de même
pour le chamois Rupicapra. Chez les carnivores,

Fig. 1. Zonation géographique du Sud-Ouest de l’Europe.

2) Certaines listes de faune indiquent Bos, Bison et Bovidés indét.:
nous avons alors compté les deux genres /espèces comme pré-
sents. D’autres cas indiquent seulement un des deux genres et
Bovidés indét, décompté uniquement pour le genre présent.
Enfin, dans le cas ou seul Bovidés indét est signalé nous
n’avons compté qu’un seul grand bovidé présent dans l’assem-
blage. Nous avons fait de même entre Vulpes, Alopex et
Vulpidés indét. ainsi que pour les Ursidés.
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les problèmes d’attribution concernent en particu-
lier les Vulpinés, entre Vulpes vulpes et Alopex la-
gopus, avec les même remarques que les
Bovinés. La distinction entre ces deux taxons est
surtout problématique dans les zones VI et VII
(France). Le cas des Ursidés peut dans une moin-
dre mesure se poser, entre U.spelaeus et U.arc-
tos, et les listes fauniques peuvent indiquer un
stock de matériel placé sous la simple catégorie
Ursidés. Il existe deux espèces de Lynx dans le
Sud-Ouest avec la distinction de la forme ibérique
L. pardina et la forme boréale L.spelaea, que nous
avons réuni dans nos tableaux au niveau généri-
que. Enfin, le genre Mustela regroupe diverses
espèces (au moins: nivalis, erminea, putorius), pas
toujours reconnues, et nous ne l’avons considéré
ici également que sous une rubrique générique.

Nous avons systématiquement compilé les
données fournies par de nombreux auteurs, expri-
mées soit en nombre de restes déterminables
(NRD), parfois en nombre minimal d’individus, soit,
le plus souvent, sous forme de présence/absence.
C’est à ce dernier critère finalement que nous
avons souscrit car il permet d’englober le plus
grand nombre d’informations pour de nombreux
sites et niveaux. L’ensemble des informations,
quelque soit l’unité de décompte existant, peut
alors être traité sous forme de tableau de contin-
gence. De plus, notre but est ici de définir des
associations ayant valeurs écologiques; la présen-
ce d’un seul reste ou de cent d’une même espèce
dans un niveau est certainement indicateur de sé-
lection anthropique voire de biais taphonomique,
mais clairement marque l’existence de l’espèce
en question dans l’environnement du site à l’ins-
tant t. En effet, les données fauniques sont issues
de sites préhistoriques qui favorisent la sur-repré-
sentation des herbivores sur les carnivores, mais
aussi la dominance de quelques ongulés chassés
au détriment d’autres dont l’abondance dans le
milieu peut être moindre en relation avec la topo-
graphie et avec des facteurs éthologiques (par ex.
espèce grégaire vs espèce plus solitaire), biologi-
que (age et sexe, taux de reproduction) ou saison-
niers. Ainsi, raisonner en terme de présence/ab-
sence et, combiner plusieurs niveaux et sites sur
une période, fournit une image plus réelle des
communautés animales dans leur ensemble au ni-
veau d’une région considérée comme une écozo-
ne.

Chaque niveau archéologique d’un site a été
pris en compte dans un premier temps, puis nous
avons effectué des regroupements de niveaux sur
la base complémentaire de leurs caractéristiques

culturelles (par ex. nous avons regroupé des nive-
aux du Magdalénien II d’un même site, etc.) et
chronoclimatiques (niveaux attribués à un même
ensemble sédimentaire ou phase climatique).
Certains gisements en effet renferment des sé-
quences importantes avec de très nombreux nive-
aux : c’est en particulier le cas des niveaux mous-
tériens de Combe Grenal, des niveaux du paléoli-
thique supérieur ancien de l’abri Pataud, des nive-
aux solutréens de Las Caldas et La Riera, des ni-
veaux magdaléniens de Gandil et du Cuzoul de
Vers.

Nous sommes toutefois conscients de la rela-
tive part arbitraire de ces regroupements, mais no-
tre approche globalisante permet à notre avis de
moduler et minimiser ces manipulations. Il est par
ailleurs possible de tester zone par zone, et selon
les périodes culturelles prises en compte, l’impor-
tance de ces regroupements.

Cadre chronoclimatique

La période considérée concerne la fin du
Pléistocène supérieur, se terminant avec la limite
Pléistocène-Holocène, soit une durée de près de
35 000 ans (entre 45 et 10 ka BP). Elle correspond
aux stades isotopiques 3 (60-25 ka) et 2 (25-10 ka)
qui couvrent le dernier glaciaire s.s. Deux types de
référentiels chronologiques sont confrontées:
l’une issu des enregistrements marins et l’autre
provenant des datages effectués sur des objets
(vestiges chauffés, charbons, ossements, spélé-
othèmes) retrouvés dans des contextes archéolo-
giques.

Suite aux nombreuses études pluridisciplinai-
res menées sur les carottes de glace (arctique) et
les archives océaniques, nous disposons à l’heure
actuelle de données chronoclimatique d’une rare
résolution pour cette période climatique (Würm de
la chronologie alpine). Elles permettent de mettre
en évidence une forte variabilité climatique dans le
temps et l’espace, marquée par la succession de
phases climatiques relativement abruptes, de hau-
te fréquence et de l’ordre du millénaire (e.g.,
BARD, 2002; GROUSSET, 2001; ELLIOT et al, 2002).
Les plus significatives sont les événements
D’HEINRICH (H), déterminés par des débâcles d’ice-
berg (IRD: ‘ice-rafted debris’) complétés par des
variations rapides de température (eau de surface
de la mer) d’oscillations de plus courte durée (sta-
de-interstade de Dansgaard-Oeschger: D-O). De
plus, les carottes marines des marges ibériques
fournissent maintenant des proxies pertinentes et
fiables pour nos régions d’étude (TURON et al.
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2003; SANCHEZ GOÑI et al, 2000, 2002). Elles mon-
trent clairement l’existence d’un front polaire dans
la zone nord du Portugal (42° N durant le dernier
maximum glaciaire) avec plusieurs épisodes d’IRD
(THOUVENY et al, 2000) accompagnés de refroidis-
sement brutal de l’ordre de 4-5° C. Ces travaux
(fondés sur des pollens, foraminifères,…et des
données isotopiques) démontrent l’impact de ces
changements environnementaux sur le continent
et le synchronisme des réponses des communau-
tés biotiques, au moins pour ces régions tempé-
rées. Elles sont d’autant plus marquées lors des
événements D’HEINRICH au nombre de six pour le
dernier glaciaire avec des dates (uncal BP) cen-
trées autour de e.55 ka (H6), e.45,5 ka (H5: e.45-46
ka), e.34,5 ka ( H4: 33.9-34.9 ka), e.27 (H3: 26-28 ka),
e.21.5 (H2: 20,4-22,1 ka), e.14.5 (H1: 13,4-15,1), au-
quel s’ajouterait le ‘Younger Dryas’ de plus courte
durée (10.5-11 ka). Dans l’ensemble ces événe-
ments ont une durée moyenne comprise entre
800 et 1700 ans (cf. ELLIOT et al 2002: tabl.1), et
les inter-Heinrichs ont des durées variables, entre
5000 à 10 000 ans. Dans la suite de nos analyses,
ces évènements serviront à organiser les données
faunistiques et donc de cadre chronoclimatique
permettant de tester leurs impacts dans la distri-
bution et la composition des communautés anima-
les. Nous partons ainsi de l’hypothèse qu’ils au-
raient fortement perturbé les biocœnoses (flores
et faunes) au cours du temps. Ces phases froides
marines sont en effet corrélées, d’après les don-
nées palynologiques, avec un climat froid et sec
sur le continent permettant le développement de
végétation steppique (SANCHEZ GONI et al, 2000,
2002). Le fort compartimentage des régions et
leur physiographie laisse toutefois penser que
d’importantes variations existent avec en particu-
lier la présence de zone-refuges pour des taxons
thermophiles, et ce dans l’ensemble du Sud-ouest
européen. Les oscillations de type D-O permet-
traient d’ailleurs l’expansion régulière de ces forêt-

parcs à partir de ces refuges. Notre connaissance
des paléoenvironnements terrestres restent frag-
mentaires et discontinues, reposant sur des
dépôts sédimentaires limités, souvent tronqués
(hiatus), et d’informations afférentes palynologi-
ques, anthracologiques et fauniques (micro- et
macro-faunes). 

Afin de raccorder nos données au cadre précis
des échelles marines, nous nous sommes basés
également sur les datages radiométriques effec-
tués sur des matériaux de couches archéologi-
ques livrant des artefacts culturels et des assem-
blages fauniques. Plusieurs méthodes existent ac-
tuellement telles que l’U/Th, la TL , l’ESR et le
Carbone 14 (conventionnel et AMS). L’utilisation
conjointe de dates issues de ces différentes
méthodes n’est pas toujours satisfaisante, aussi
seules les dates 14C seront prises en compte ici
dans un souci de cohérence. Par ailleurs, de nom-
breux problèmes et limitations surgissent dans
l’emploi des dates et nous reportons le lecteur
aux sept points relevés par D’ERRICO et SANCHEZ

GONI (2003: 771-772), en particulier pour le stade
isotopique 3, auquel nous pourrions ajouter les dif-
férences relevées entre laboratoires et les progrès
réalisés depuis trente ans dans les techniques
d’extraction du collagène, sans oublier les biais
taphonomiques (nature – os vs charbons-  et re-
présentativité de l’échantillon daté). On soulignera
en particulier l’existence d’un décalage entre les
deux techniques utilisées pour le carbone 14, avec
des datages AMS donnant des résultats générale-
ment plus vieux que les datages ‘classiques’. De
même, il faut de nouveau insister sur la validité
statistique des dates 14C et sur les problèmes de
calibration posées au delà de 25 ka (FONTUGNE

2004; voir aussi BARD, 2004). Dans les graphiques
fournis suivant les régions et les cultures, nous
avons essentiellement utilisé des dates 14C, ex-
primées en uncal BP car couvrant une période lar-
ge, figurées avec un seul sigma d’erreur pour cha-

Zones n sites brut n sites* n ass. faune n ass. comptés n dates
I 31 43 56 56 68
II 6 6 11 11 6

IIIa 14 22 76 73 78
IIIb 15 18 28 30 36
IV 55 91 201 195 129
V 32 39 69 49 41
VI 42 57 249 75 141
VII 35 37 65 42 47
tot 230 313 755 531 546

* décompte suivant somme du nombre de sites pour chaque période

Tabl 1. Présentation générale des données (sites, assemblages fauniques, dates).
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que site/niveau (soit 68.3% de probabilité d’avoir
effectivement la date exacte). Il parait tout à fait
illusoire, en raison des biais analytiques, méthodo-
logiques, taphonomiques et archéologiques de
pouvoir précisément replacer un site/niveau dans
une des oscillations reconnues (par ex. 30 oscilla-
tions D-O au moins durant le stade 3). Le cadre
proposé des Heinrich nous paraît suffisant, même
si dans notre cas ‘terrestre’, ces refroidissements
apparaîtront comme des instantanés et donc pris
comme des limites climatiques fortes. La question
de reconnaître des associations contemporaines
de ces événements et d’en définir les particulari-
tés restent au-delà de l’objectif et de la résolution
de notre approche. Pour les même raisons, nous
avons systématiquement rejeté des dates abe-
rrantes (trop jeune par ex.) et à terme effectué
des choix en fonction également des contextes
culturels et, le non-recouvrement (ou limité) des
grands techno-complexes dans une région donnée
(cf. infra).

Cadre culturel

La période étudiée couvre la fin du Paléo-
lithique moyen et l’ensemble du Paléolithique su-
périeur (on se reportera aux ouvrages de STRAUSS,
1992; DJINDJIAN et al, 1999; JAUBERT, 1999; BA-
FFIER, 1999; DELPORTE, 1998 pour les contextes cul-
turels). Elle correspond à une succession, pas for-
cément synchrone ou présents suivant les ré-
gions, de cultures ou techno-complexes tels que:
moustérien, châtelperronien, aurignacien, gravetti-
en, solutréen, badegoulien et magdalénien. Les
variations des systèmes techniques au sein de
ces ‘cultures’ peuvent être importantes et leurs
caractérisations dépendent de la présence suffi-
sante d’éléments directeurs. 

Dans un souci de simplification nous ne consi-
dérerons ici que quatre grandes ‘entités’, soit le
Paléolithique moyen (MP), le Paléolithique supé-
rieur ancien (EUP: aurignacien, gravettien), le
Paléolithique supérieur récent (LUP) avec la dis-
tinction des complexes solutréen (LUP1) et bade-
goulien-magdalénien (LUP2). La relative large ap-
proche géographique ne permet pas de rendre
compte de la variabilité des faciès industriels,
d’autant plus qu’ils ne sont pas identifiés ou pré-
sents dans l’ensemble de l’aire géographique. Par
ailleurs, certains niveaux archéologiques livrent re-
lativement peu de matériel, sans outils diagnos-
tics, et il reste parfois difficile de les caractériser
culturellement; il arrive ainsi que les spécialistes
ne s’accordent pas toujours sur leurs attributions.

Les exemples sont nombreux concernant l’appar-
tenance de tels ou tels ensembles de vestiges
lithiques aussi bien à l’Aurignacien (débat sur les
sites espagnols de l’Arbreda, Castillo, ...i.e., ZILHAO

et D’ERRICO, 1999; CARBONELL et al, 1996, 2000)
qu’à des cultures plus récentes (Solutréen final es-
pagnol vs Magdalénien ancien français). La part
chronostratigraphique (avec utilisation de dates
‘absolues’) dans ces questions est particulière-
ment surestimée, et inversement pour la compré-
hension de la mise en place (sensu taphonomie)
des niveaux et ensembles. La position du Châtel-
perronien en particulier, culture souvent qualifiée
de transitionnelle, est une bonne illustration de
ces problèmes (réf. ci-dessus). De fait, nous ne
possédons des données fauniques pour des ni-
veaux châtelperroniens que pour les régions VI
(St.Césaire, dates TL) et IV (Morin, A’Valina,
Labeko Koba). Selon les datations (dont on remar-
quera les très forts écart-types pour les sites es-
pagnols, de l’ordre plurimillénaire), nous avons
laissé le lot ibérique dans le groupe MP ainsi que
pour St.Césaire (niveau 8), soit entre H5 et H4.
Nous reviendrons sur ces regroupements plus
bas, car ils concernent d’autres régions mais aussi
d’autres cultures plus ou moins étalées dans le
temps, pouvant couvrir plusieurs inter-Heinrich. 

Enfin, nous considérerons qu’il n’existe pas de
chevauchement, ou alors très limité3,  entre cultu-
res dans une région donnée (e.g., D’ERRICO et
SANCHEZ GONI, 2003). Il n’existe d’ailleurs aucune
interstratification quelque soient les cultures (et
les rares exemples entre Châtelperronien et Aurig-
nacien semblent définitivement rejetés). Il existe-
rait donc, à l’échelle régionale, une linéarité et des
successions ‘logiques’ entre les grands techno-
complexes. L’existence de groupes culturels diffé-
rents, contemporains sur plusieurs centaines d’an-
nées, voire milliers si l’on suivait certaines data-
tions, dans une même région semble peu vrai-
semblable. Cette position permet alors de relativi-
ser les résultats radiométriques au profit des don-
nées culturelles. En l‘absence de dates, le contex-
te culturel permet alors de trancher et de rattacher
les archéofaunes à une période donnée.

La période prise en compte, entre e.45-10 ka,
est comprise depuis H5 jusqu’à la limite conven-

3) Concernant les modes de peuplements humains, sujet très sen-
sible par exemple pour la transition entre néandertals (porteurs
du Moustérien et du Châtelperronien) et hommes anatomique-
ment modernes (Aurignacien), et les remplacements culturels
en général, «one would expect that on a local scale, coexisten-
ce between (the) two groups of hominids was very brief»
(HUBLIN, 2000: 167)
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tionnelle Pléistocène-Holocène (juste après le YD).
Il s’agit d’une période particulièrement intéressan-
te car montrant divers phénomènes anthropiques
et sociaux déterminants tels que le passage entre
Homme de Neandertal et Homme anatomique-
ment moderne, l’émergence de nouvelles innova-
tions techniques et symboliques, en relation avec
une importante radiation socio-économique, ainsi
qu’un élargissement des gibiers et d’une manière
générale d’une large ouverture dans l’exploitation
des ressources s.l. (faune, flore, matière première,
etc.) et des milieux. Ces changements entraînent
autant de questionnements sur leurs origines, dif-
fusions et développements dans des écosystè-
mes variables. Par ailleurs, on sait qu’ils ne sont
pas synchrones en Europe de l’Ouest, et des ré-
flexions sur les filiations industrielles comme sur
l’existence de contact, d’acculturation, ou métis-
sage entre groupes/types humains sont des sujets
récurrents en archéologie préhistorique.

PREMIERS RESULTATS

La Base de données comprend 230 gisements
et regroupe près de 755 assemblages fauniques
dont les caractéristiques culturelles et/ou radiomé-
triques sont connues. Tous les gisements et
assemblages ne sont pas datés et, a contrario,
certains niveaux fournissent plusieurs datages,
soit un total de 546 dates 14C. La plupart concer-
ne des dates conventionnelles, et nous nous som-
mes essentiellement basées sur elle dans l’éta-
blissement des graphes; dans le cas de la région
du sud-Ouest de la France (zone VI) nous avons
sélectionné uniquement des dates non AMS. Par
ailleurs, nous avons regroupé des assemblages,
en particulier pour certaines longues séquences
avec de nombreux niveaux archéologiques d’un
même groupe culturel, réduisant alors le nombre
d’assemblages fauniques à 532. L’ensemble glo-
bal des données est présenté dans le tabl. 1.
Globalement, l’information  est variable suivant les
grands groupes culturels; la répartition (en % du
nombre de sites ou en % d’associations fauniques
regroupées) est e.13% pour MP, e.23% respecti-
vement pour EUP et LUP1, et e.41% pour LUP2.
Les zones II et IIIa,b livrent relativement peu de si-
tes à l’opposé des zones IV et VI. Le nombre d’as-
semblages fauniques comptés (après regroupe-
ment) homogénéise les données, bien que les zo-
nes II, IIIb (et VII dans une moindre mesure) res-
tent peu représentées et que la zone IV soit relati-
vement importante (e.37% de l’information), méri-
tant par la suite des regroupements de niveaux.

La liste des gisements ayant livré des données
faunistiques et/ou radiométriques est présentée
en annexe pour les sept zones d’étude4.

Distribution chronoculturelle des archéofaunes

Un premier objectif consistait à apprécier la ré-
partition chronostratigraphique des ensembles ar-
chéofauniques. Nous avons ainsi arrangé ces da-
tes, ne considérant qu’un sigma d’erreur, par or-
dre décroissant selon chaque grand techno-com-
plexe et pour chaque zone distinguée. Les grap-
hes (fig.2) permettent de visualiser ces distribu-
tions dont le résumé peut se présenter dans le
tabl. 2. La distribution des sites et niveaux, donc
des archéofaunes, est intéressant car montrant de
manière globale leur organisation selon les événe-
ments climatiques d’Heinrich. Plusieurs remar-
ques générales s’imposent:

- le Paléolithique moyen (MP) se place entre
H5 et H4, et perdure, comme cela est maintenant
bien reconnu, entre le H4 et le H3 dans le Sud de
la péninsule ibérique (Portugal + centre (?) et sud
Espagne) ;

- pour cette même dernière période, on cons-
tate l’apparition des industries du Paléolithique su-
périeur (EUP) dans les autres zones; elles seraient
même contemporaines avec le MP auparavant
(H5/4) dans les zones IIIb (site de l’Arbreda, c.H-
dates AMS) et IV (Castillo) et II (Pena Miel) ; éton-
namment il semble ne pas exister de données
pour H4/3 en zone IIIb ; 

- le Paléolithique supérieur ancien est encore
présent en zone I, IIIa et b, et VI alors que nous
n’avons pas de données (pas de sites avec fau-
ne?) pour les zones II, IV, V5 et VII ;

- la période H2/1 voit le développement du
techno-complexe Solutréen (mais pas de données
en zone V), mais aussi l’apparition du complexe
Magdalénien, précoce en zone VI et, dans une
moindre mesure, dans les zones voisines au sud-
ouest (IV) et au sud-est (VII) ;

- à partir de H1, les cultures magdaléniennes
sont présente partout (elles disparaîtront autour

4) Il ne nous est guère possible ici de livrer toute la documentation
bibliographique relative à ces données et seules quelques réfé-
rences (thèses, ouvrages,…) sont fournies. Nous nous sommes
également servis des Bases de dates élaborées par D’ERRICO &
SANCHEZ GOÑI, et notamment par P.Y.DEMARS, que nous avons
complétées. Cf aussi http://pageperso.aol.fr/vdujardin/14C.html
par exemple.

5) à l’exception du niveau 5 gravettien d’Enlène daté de
24600±350 (Gif-6656), mais probablement contaminé.
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de la limite Pléistocène-Holocène, avec plus ou
moins de variations chronologiques suivant les ré-
gions).

Il serait tentant, au vu de cette répartition, de
caler les grands groupes culturels selon ces évé-
nements climatiques majeurs, ainsi que de dé-
montrer leurs successions relativement synchro-
nes sur l’aire examinée, souligner leur aberration
(co-existence de cultures dans une même région)
ou définir des centres d’apparition primaire. Il est
évident que de tels processus s.l. se définissent à
la fois par des variations des écosystèmes mais
aussi par des phénomènes socio-économiques in-
ternes aux sociétés humaines. La part entre natu-
re et culture constitue d’ailleurs un débat perma-
nent et délicat, et peut être mal posé (cf. DESCOLA,
2004). De plus, ce schéma souligne de nouveau
les problèmes relatifs à certains sites et zones, en
particulier sur les recouvrements entre mousté-
riens, châtelperroniens et aurignaciens pour la ré-
gion nord-ouest et nord-est de l’Espagne (zones

IIIb et IV).  Ainsi, nous avons choisi de rapporter
les associations fauniques EUP de l’Arbreda, c.H
(zone IIIb) dans l’inter-Heinrich H4/3, de même
que l’EUP de Castillo et Pena Miel (zone IV).

La définition exacte de ces distributions, et de
leurs limites chronologiques et géographiques,
restent à être précisées, cependant elles caution-
nent en partie les analyses jusqu’à présent effec-
tuées par les auteurs (e.g., FREEMAN, 1973;
ALTUNA, 1996, 1999, 1999; DELPECH, 1989, 2003 ;
STRAUSS, 1991; GAMBLE, 1995) sur la seule base
de l’attribution culturelle des niveaux à faune. Il
demeure que cette seule base est insuffisante
pour appréhender de réelles dynamiques des
communautés de mammifères. De plus, les objec-
tifs suivant le type de raisonnement (base culture-
lle vs chronoclimatique, ici inter-Heinrich) sont dif-
férents avec une vue sur les spectres d’acquisi-
tion de gibiers dans le premier cas, et une appro-
che plus paléoécologique dans le second cas. 

uncal BP
IIIa= (1) Zaffaraya; (2) Gorhan’s cave, Mallaetes
IIIb= (1) Romani, L’Arbreda, c.I, Ermitons; (2) L’Arbreda, c.H; (3) l’Arbreda, c.E,Eb, Roc de la Melca
IV= (1) Esquilleu, Milan (II), A’Valina, Labeko koba; (2) Castillo, Pena Miel (II); (3) Riera, Castillo, Ekain, Rascano, Erralla, Altamira, Abauntz
V= * un seul site naturel: Oillascoa
VI= (3) Cuzoul de Vers, Roc de Marcamps, Placard, Jamblancs, Pégouriè, Casserole, St Germain, Laugerie Haute, Lascaux
VII= (3) Lassac, La Roque, Bois des Brousses

Tabl. 2. Distribution synthétique chrono-culturelle par période inter-Heinrich (zone pointillée: pas de données).

MP: Paléolitihique moyen; 
EUP: Paléo supérieur ancien; 
LUP1: Solutréen; 
LUP2: Magdalénien.
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Fig. 2 – Distribution ordonnée par technocomplexes des datations radiométriques (C14, uncal BP) par zones géographiques. Les événements D’HEINRICH sont indiqués, 
de H5 à H1, avec le Younger Dryas (YD)
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Distribution chronogéographique 
des archéofaunes

Un aspect complémentaire cherche à appré-
cier ces distributions par zones géographiques, en
tenant compte des sigma portés par les ages ra-
diométriques.

- Zone I: relative bonne succession des techno-
complexes avec chevauchement mineur entre
EUP et LUP1 (Anecrial, Caldeirao, Fontainhas) non
significatif à notre sens, et hiatus entre LUP1 et
LUP2;

- Zone II: il  n’existe que peu de données pour
cette zone; les sites moustériens de Millan et La
Ermita sont regroupés avec le MP de la zone IV,
et le niveau c aurignacien de Pena Miel avec l’EUP
de la zone IV;

- Zone IIIa: fin du Paléolithique moyen en début
de H4/3 (Boquete de Zaffaraya) et succession at-
tendue avec le Paléolithique supérieur ancien en
fin de période (Gorhan’s cave, Mallaetes): sites
réunis en H4/3; pas d‘autres chevauchement signi-
ficatif ;

- Zone IIIb: malgré des dates anciennes, et la
possibilité de mélange avec d’autres cultures an-
térieures, l’aurignacien de l’Arbreda (c.H) sera at-
tribué à l’inter H4/3 (cf.supra); pas d’autres che-
vauchements chronoculturels;

- Zone IV: même cas que précédemment avec
en particulier le gisement de Castillo, rattaché ici à
H4/3; existence d’un chevauchement, au moins de
deux millénaires, entre LUP1 et LUP2, et même
s’il est probable que LUP2 commence dès la fin
de la période H2/1, nous considérerons ces deux
techno-complexes respectivement en H2/1 et H1-
fin Pléistocène ;

- Zone V: pas de chevauchement, mais peu
données; deux dates AMS d’Isturitz en fin de
H5/4, alors que d’autres dates placent le site en
H4/3;

- Zone VI: relative bonne succession des tech-
no-complexes avec peu de chevauchement tem-
porel; cependant deux faits sont à souligner:

• large distribution entre H4 et H2 du Paléo-
lithique supérieur ancien, avec notamment des ni-
veaux datés à la transition H3 (soit autour de 27
ka: 2 niveaux de la Ferrasie, 3 du Flageolet I, 3 de
Pataud). En tenant compte d’autres datages sur
les mêmes niveaux et du contexte culturel (aurig-

nacien ancien vs gravettien) nous avons distribué
les archéofaunes suivant l‘un ou l’autre inter-
Heinrich.

• large distribution de LUP2 entre H2 et la fin du
Pléistocène: il est toutefois possible de dissocier
ces sites entre H2/1 et post H16. Dans ce cas, il y
mélange pour des sites LUP1 et LUP2 pour H2/1.

- Zone VII: pas de chevauchement majeur; hia-
tus entre EUP et LUP1 et relative bonne succes-
sion entre LUP1 et LUP2: comme en zone IV,
LUP2 semble apparaître en fin de H2/1 (Lassac, La
Roque II, Bois des Brousses), mais ces derniers
sites et faunes seront comptés dans le groupe
LUP2.

Il va sans dire que ces regroupements présen-
tent une part d‘arbitraire et seront certainement
loin de faire l’assentiment. Ils sont conditionnés à
la fois par les ‘principes’ méthodologiques adop-
tés (intervalle d’erreur sur les dates, non-recouvre-
ment culturel) et par la réelle reconnaissance de la
nature fragmentaire de notre documentation.
Nous avons toutefois pris le parti de privilégier
une certaine cohérence culturelle. Quoiqu’il en
soit, il est nécessaire d’établir ces choix qui relè-
vent dans notre esprit d’analyses de parcimonie et
de vraisemblance telles celles couramment mené-
es dans les sciences de l’Evolution (par ex. DARLU

et TASSY, 1993). Enfin, l’approche combinatoire
proposée sur les ensembles fauniques permet de
lisser les imprécisions et minimaliser les différen-
ces. 

Analyses des communautés et 
paléo-Biodiversité

Suite à ces regroupements tenant compte à la
fois des cultures et de la chronologie climatique,
nous avons organisé notre base de données (si-
tes/niveaux x taxons) par régions en une matrice
ayant la forme d’un tableau de contingence (pré-
sence-absence). Nous avons ensuite pour chaque
lot inter-Heinrich décompté d’une part le nombre
d’occurrence (n occ.) d’un taxon mais aussi le
nombre d’espèces d’herbivore (n Herb.) et de car-
nivore (n Carn.). Le premier fournit des indications
sur l’abondance relative alors que le deuxième dé-
signe la diversité des associations.

Une série d’analyses relevant des domaines
de l’écologie numérique peut être alors appliquée,
depuis des calculs d’indices de diversité et
d’abondance (cf. MAGURAN, 1988, à partir notam-
ment de la fréquence de chaque espèce mais éga-
lement possible sur le n occ.), mais aussi de nou-
velles méthodes telles que le comptage d’occu-
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6) Une autres solution consistait à exclure ces données de nos dé-
comptes, mais suivant l’approche statistique adoptée, et consi-
dérant les écarts des dates,  nous avons préféré les répartir de
part et d’autre des limites proposées des Heinrich.
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rrence d’espèces par localités (individual species-
locality-occurrences: SPLOCs) (e.g., DAMUTH,
2000). Nous nous sommes inspiré de cette appro-
che qui permet une meilleure approximation et
comparaison des structures des communautés
tout en s’affranchissant des questions de taille ou
de biais d’échantillons (culturel, taphonomique,
etc.). Ces mesures nous renseignent sur la rela-
tion entre changement environnemental et varia-
tion dans la taille relative des populations ou sur la
composition des associations exprimée en biodi-
versité. C’est sur ce dernier point que nous insis-
terons dans le cadre de cette contribution.

Il est tout d’abord utile de relever quelques
cas particuliers sur des taxons rares, avec de très
faible occurrences, signalés ponctuellement dans
quelques régions. Le genre Ovibos (O.moschatus)
est uniquement signalé dans des niveaux de tran-
sition gravettien-solutréen de l’Arbreda (Zone IIIb)
(MAROTO et al, 1996 in GARCIA et ARSUAGA, 2003).
Le genre Alces est signalé dans le même site
(Gourdan, zone V) à la fois dans des niveaux solu-
tréens et magdaléniens (BAHN, 1983 : tabl.14), sur
la base de détermination du XIXé siècle, et on
peut s’interroger sur cette présence. Enfin, une
seule occurrence de Saiga est connue en Ibérie,
dans la zone IV (Abauntz) et proviendrait d’un
transport venant d’Aquitaine (ALTUNA, 1996). Les
autres taxons rares sont des carnivores: Hyaena
prisca est une survivance reconnue par une série
importante provenant des dépôts moustériens de
Furninha au Portugal (CARDOSO, 1993); le genre
Gulo n’est connu que par un maxillaire dans le ni-
veau III gravettien de Leztxiki en région Canta-
brique (ALTUNA, 1996)7; le genre Lutra ne serait
présent que dans un niveau du Magdalénien mo-
yen, un reste dans la c.7, de Gazel (zone VII)
(FONTANA, 1998). Ces taxons, bien qu’important car
indicateur de biotope froid (bœuf musqué, glou-
ton) ou d’endémisme (hyène),  ne seront pas dé-
comptés dans nos analyses.

Les distributions spatio-temporelles des ta-
xons représentent un sujet important dans la con-
naissance des communautés de mammifères
pléistocènes. A notre échelle, il faut tout d’abord
citer quelques particularités et, souligner de nou-
veau la césure importante entre les zones sud et
ouest (Portugal) de la péninsule ibérique avec les
autres régions, en ce qui concerne les espèces de
climat froid-arctique (voir à ce sujet les travaux ré-
cents d’ALTUNA, 1996, GARCIA & ARSUAGA, 2003,

BRUGAL & VALENTE, ss-pr.). Cette limite biogéogra-
phique coïnciderait avec la limite climatique euro-
sibérienne (frontière de l’Ebre de certains au-
teurs). Nous ne reviendrons pas sur cette partition
en relevant toutefois la relative homogénéité quali-
tative des spectres de faunes (hors espèces ‘froi-
des’) dans le Sud-ouest de l’Europe pendant le
Pléistocène supérieur. Le cas des Proboscidiens
rejoint les mécanismes de survivance reconnus au
Portugal avec la présence d’Elephas (Palaeo-
loxodon) antiquus dans le site moustérien récent
de Fox do Enxarrique (U/Th e 33-34 ka) et d’un dé-
pôt de terrasse T.Santo Antao (BRUGAL & VALENTE,

ss-pr.), dernière existence de cette espèce en Eu-
rope occidentale. Le Mammouth, jamais abon-
dant, est l’espèce signalée dans les autres zones
(absent en I, II et IIIa). D’autres espèces sont peu
fréquentes, comme D.mercki: Ermitons en IIIb,
A’Valina – Châtelperronien-  en IV, Hortus en VII,
et ne représenterait que des isolats avant dispari-
tion de l’espèce lors de l’inter-Heinrich H5/4.

L’analyse repose sur cinq périodes chronocli-
matiques Inter-Heinrich, pour quatre ‘entités’ cul-
turelles. Dans l’ensemble, seul l’Inter-Heinrich
H3/2 n’est pas documenté pour les zones IV, V et
VII. Au niveau taxonomique, nous nous basons sur
17 taxons d’herbivores et 14 taxons de carnivores.
Le nombre de taxons présents pour chaque pério-
de et zones géographiques a été décompté et la
moyenne par régions permet une première esti-
mation de la biodiversité (fig. 3): les courbes d’her-
bivores et de carnivores se suivent avec un mini-
ma de 5.2 à un maxima de 10.7 pour les carnivo-
res, et de 7.4 à 12.6 pour les herbivores. Une ten-
dance générale est visible avec une plus grande
diversité selon un grand axe sud-ouest / nord-est,
et on distingue deux grandes régions : les zones
I, IIIa et IIIb montre une plus faible diversité globa-
le en comparaison avec les autres zones et, les
zones IV et VI sont les plus denses. L’existence
d’une plus faible biomasse au Portugal et en zone
méditerranéenne espagnole est confirmée mais
ne concernerait pas uniquement une seule pério-
de, mais l’ensemble du dernier glaciaire. Ces con-
ditions ne peuvent alors pas être évoquées isolé-
ment pour des explications de compétition, et
remplacement, entre types humains (D’ERRICO,
SANCHEZ GONI, 2003). En outre, dans le détail (cf.
infra), on remarque que le Sud de la péninsule
(IIIa) notamment (où perdure les néandertaliens)
montre une augmentation régulière des stocks
d’Herbivores suggérant des variations des végéta-
tions conséquentes, et donc des conditions favo-
rables aux implantations humaines.

7) Et une canine sans contexte stratigraphique de la grotte de
Mairuelegorreta, Alava (ALTUNA, 1996).



Nous avons testé les distributions en relation
d’une part avec le nombre de sites par périodes et
par zones, et d’autre part avec le nombre d’as-
semblages par périodes et par zones. Globale-
ment, les coefficients de corrélation (tabl.3) sont
relativement faibles, à l’exception du n sites par
rapport au nombre de taxons de carnivores
(0.69%). Ces calculs démontrent du biais limité in-
troduit par la taille des échantillons (en sites et en
assemblages), bien que plus perceptible pour la
représentation des carnivores. Il faut par exemple
signaler l’absence relative de prédateurs dans la
zone V (Pyrénées françaises) durant H2/1 (LUP1),
en raison d’un très faible nombre de sites (soit 4
assemblages et une seule mention d’un carnivore:
l’ours des cavernes); il est évident que la docu-
mentation avec peu de sites et d’assemblages
(zones II, IIIb) reste un handicap dans certains cas. 

Nous nous contenterons dans cette contribu-
tion de présenter des résultats préliminaires sur la
paléo-biodiversité entre e.45-10 ka BP dans le
Sud-ouest de l’Europe, exprimée en nombre de ta-
xons par régions et périodes. Les variations pour
les herbivores et les carnivores sont présentées
dans la fig. 4. Plusieurs points peuvent être rele-
vés:

- les courbes entre herbivores et carnivores
sont similaires dans leurs variations, en général
légèrement décalées vers le bas pour les carnivo-
res (sauf au Portugal ou les courbes se superpo-

sent). Toutefois, ces courbes sont différentes
dans les zones IIIa et IV avec des variations oppo-
sées : les herbivores augmentent alors que les
carnivores décroissent notablement (IIIa) et inver-
sement (IV);

- Trois cas général sont perceptibles :
• Courbe en U avec baisse générale des diver-

sités, herbivores et carnivores, et minima pendant
la période H2/1, correspondant au dernier maxi-
mum glaciaire (LGM) en Europe : Zones IIIb, V, VI
et VII;

• Courbe en ^ avec deux minima en H5/4 et
H1/: cas des zones I et IV;

• cas particulier de la zone IIIa, avec peu de
carnivores mais un pic en H4/3, et augmentation
graduelle d’Herbivores jusqu’à un pic en H2/1.

Globalement, les carnivores semblent mar-
quer un net recul (avec la disparition – ou baisse
des effectifs - des grands prédateurs) à partir de
l’événement H3, soit contemporain des cultures
du Paléolithique supérieur ancien. Un retour de
ceux-ci est perceptible par la suite en France, mais
non dans la péninsule ibérique. Une exception no-
table est la zone IV avec une augmentation régu-
lière du nombre de carnassiers à travers le temps.

Chaque zone géographique présente des com-
portements différents en terme de variation de la
diversité animale, mais il est cependant possible
de rendre compte de tendance parallèle en terme
quantitatif. Une certaine unité existe d’une part
pour les zones VI (Aquitaine) et VII (Midi Médi-
terranéen) et, pour les zones IIIb (Espagne Nord-
Méditerranéenne) et V (Pyrénées françaises) d’au-
tre part. Ces deux groupes de régions montrent
des similitudes, se démarquant nettement de l’hé-
térogénéité des autres zones entre elles et qui ré-
agissent différemment. La zone IV (Cantabre) pou-
rrait être complémentaire en ce qui concerne les
carnivores notamment, alors que la zone IIIa
(Espagne Sud-Méditerranéenne) montre une com-
plémentarité forte pour les herbivores: lorsque
leur diversité chute après l’événement H2, le peu-
plement dans le sud péninsulaire augmenterait.
Ce système de ‘vase communicant’ en terme de
peuplement n’est cependant pas sensible pour la
zone I qui montre une distribution spécifique, pro-
bablement en relation avec un facteur biogéograp-
hique fort (limitation des échanges?).

Il est évident que les distributions de mam-
mifères sont modelées par les changements cli-
matiques et les événements froids d’Heinrich ont
des répercussions nettes, bien que variables, sur
les communautés de mammifères durant le der-
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Fig. 3. Valeur moyenne du nombre de taxons (herbivores – courbe
en gras - et carnivores) entre e.45-10 Ka BP 

par zones géographiques.

n sites x n total n sites x n herb n sites x n carn
0,634 0,455 0,691
n ass x n total n ass x n herb n ass x n carn
0,444 0,280 0,519

Tabl. 3. Coefficients de corrélation entre le nombre de sites et 
d’assemblages (ass.) et le nombre de taxons, 
toutes périodes confondues.



nier glaciaire; on notera en particulier des peuple-
ments différenciés suivant les zones géographi-
ques. L’importance des facteurs d’ordre biogéo-
graphique reste à être mieux apréciée, à la fois par
une résolution chronologique et culturelle affinée,
mais également dans la structure et la composi-
tion qualitative des associations de mammifères.
Les implications humaines socio-économiques s.l.
sont importantes, comme par exemple les moin-
dres diversités en herbivores entre 21,5 (H2) et
14,5 (H1) ka BP pouvant se paralléliser avec une
augmentation dans l’exploitation de petits gibiers
(e.g., COCHARD & BRUGAL, 2004). 

«CONCLUSIONS»

Notre étude ne représente qu’un essai dans la
caractérisation des écosystèmes et des variations
structurelles des faunes de mammifères pléis-
tocènes, sur une première base de biodiversité. Il
est intéressant de relever 1) les variations signifi-
catives dans les peuplements mammaliens et 2) la
non-synchronicité de ces processus dans les mi-
cro-régions européennes. Ces variations sont en
étroite relation avec des gradients climatiques (sai-

sonnalité des températures et des précipitations)
s’exprimant différemment dans l’espace8 et le
temps. Elles mettent en avant l’existence à la fois
d’une hétérogénéité relative et distincte à des
échelles locales mais aussi d’analogie écologique.
Ces différences ont d’importantes répercussions
dans les modalités d’occupation et les activités
humaines préhistoriques.

L’analyse découle d’une démarche d’organisa-
tion de données fossiles dans un cadre chronolo-
gique culturel, climatique et géographique; et,
concerne une répartition, à caractère combinatoire
et statistique, des archéofaunes du Sud-ouest de
l’Europe entre e.45-10 ka BP. Elle soulève de
nombreuses questions méthodologiques et analy-
tiques, avec des problèmes de regroupement de
niveaux et de sites, donc de la représentativité
des associations animales, s’accompagnant de
biais taphonomiques et radiométriques qu’ils res-
tent difficiles de pleinement apprécier. Cette ap-
proche parcimonieuse est certes réductionniste,
mais elle a le mérite de proposer quelques ten-
dances générales. Celles-ci devront être précisées
par la suite par un tri rigoureux des niveaux à fau-
ne, mais aussi par un échange avec des anthropo-
logues travaillant sur les filiations industrielles et
les types humains ainsi qu’une meilleure mise en
perspective avec l’ensemble des données natura-
listes. La mise en œuvre de l’aspect multifactoriel
de ces études reste à faire.

ESSAI SUR LA BIODIVERSITÉ DES ASSOCIATIONS DE GRANDS MAMMIFERES À LA FIN DU PLÉISTOCENE DANS LE SUD-OUEST DE L’EUROPE 157

Munibe (Antropologia-Arkeologia) 57, 2005 · Homenaje a Jesús Altuna S. C. Aranzadi. Z. E. Donostia/San Sebastián

Fig. 4. Variation de la diversité (n taxons: herbivores et carnivores) suivant les zones géographiques et par période inter-Heinrich.

8)  L’existence de variations importantes (e. –120 m pour le LGM)
du niveau marin entraîne des changements drastiques de la sur-
face exploitable par les être vivants, affectant d’autant les regis-
tres fossiles (gisements), particulièrement fort durant le
Paléolithique supérieur récent par exemple.
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ANNEXE

Liste des gisements par régions et groupes culturels (sites avec dates – 14C - en gras).

PORTUGAL
Zone I
MP= Buraca Escura, Cabeço do Morto, Caldeirao, Escoural,
Figueira Brava, Fox do Enxarrique (TL), Furninha, algar Goldra,
Lorga de Dine, G.Nova da Columbeira, Oliveira, Pedreira das
Salemas, Quinta do Gaio, T.Santo Antao, Gr.Salemas, Serra dos
Molanios,
EUP= Buraca Escura, Buraca Grande, Caldeirao, Casa da Moura
Correio Mor, Lagar Velho, Lapa do Picareiro, Pego do Diabo, Porto
Corvo, Gr.Salemas, Vale Boi
LUP1= Anecrial, Buraca Escura, Buraca Grande, Caldeirao,
Fontainhas, Algar de Cascais, Escoural, Lapa da Rainha, Lagar
Velho, Gr.Salemas, Vale Boi
LUP2= Bocas I, Caldeirao, Algar Joao Ramos, Lapa do Suao, Lapa
do Picareiro, Vale Boi

ESPAGNE
Zone II
MP= Ermita, Jarama, Millan
LUP2= Buendia, Cueva la Blar, Estebanvela

Zone IIIa
MP= Beneito, Gorham cave, B.de Zafarraya
EUP= Beneito, Gorham cave, Mallaetes, Nerja
LUP1= Ambrosio, Beneito, Higueral Motillas, Mallaetes, Parapallo,
Ratlla del Bubo
LUP2= Blaus, Cendres, Mallaetes, Matutano, Nerja, Parpallo,
Tossal de la Roca, Volcan Faro

Zone IIIb
MP= Arbreda, Els Ermitons, Recleau Viver, Romani
EUP= Arbreda, Mollet, Muriicers, Roc de la Melca
LUP1= Arbreda, Cau de Coçes
LUP2= Arbreda, Bora Gran d’en Carreras, Castel sa Sala, Cativiera,
Chaves, Moli del Salt, Vilanova de Sau
Zone IV
MP= Esquilleu
EUP= Aitzbitzarte, Amalda, Arnero, A’Valina, Bolinkoba, C.Mina,
Castillo, Conde, Ekain, Labeko Koba, Lezetxiki, Lezia, Lumentza,
Morin, Otero, Pena Miel, Pendo, Rascano, Slitre, Santimanine,
Zatoyta
LUP1= Abauntz, Aitzbitzarte, Altamira, Amalda, Atxeta, Balmori,
Bolinkoba, Buxu, C.Mina, Caldas, Castil lo, Chufin, Cierro,
Coberizas, Collubil, Cova Rosa, Ermitia, Horno de la Pena, Leztxiki,
Lluera, Morin, Oscura, Pasiega, Pena Candamo, Riera, Salitre,
Santimanie, Urtiaga
LUP2= Abauntz, Aitzbitzarte, Altamira, Armina, Atxeta, Balmori,
Bolinkoba, Bricia, Cueto de la Mina, Caldas, Castillo, Chora,
Coberizas, Ekain, Ermitia, Erralla, Fonfria, Fragua, Juyo, Lamina,
Letztxiki, Lloseta, Lumentxa, Morin, Otero, Paloma, Pasiega,
Pendo, Pindal, Rascano, Riera, Salitre, Santimanine, Tito Bustillo,
Urtiaga, Valle, Zatoya

FRANCE
Zone V
MP= Gatzarria, Isturitz, Olha, Portel
EUP= Aurignac, Enlene, Gargas, Gatzarria, Hyènes, Isturitz, Tuto de
Camalhot
LUP1= Gourdan, Isturitz, Marsoulas, Oillascoa,
LUP2= Arancou, Aurensan, Bœufs, Dufaure, Duruthy, Eglises,
Enlene, Espèche, Espèlugues, Fontanet, Gouerris, Gourdan,
Harpons, Isturitz, Labastide, Lortet,  Lourdes, Marsoulas, Mas
d’Azil, Portel, Rhodes II, Scilles, Tuc d’Audoubert, Vache

Zone VI (hors date AMS)
MP= Camiac, Combe-Grenal, Coudoulous II, Hauteroche,
Rouquette, Saint-Césaire
EUP= Battuts, Caminade Est, Ferrassie, Flageolet I, Laugerie Haute
Est, Maldidier, Pataud, Piage, Roc de Combe, Saint Césaire (TL)
LUP1= Barrieres, Combe Saunière, Cuzoul de Vers, Fourneau du
Diable, Jamblancs, Laugerie Haute Est et Ouest, Placard (moy. 6
dates), St Eulalie
LUP2= Bordeneuve, Casserole, Combe Cullier, Cuzoul de Vers,
Eyzies, Faustin, Flageolet, Fongaban, Fontarnaud, Gandil, Gare de
Couze, Jamblancs, Lascaux (moy. 3 dates), Laugerie Haute Est,
Madeleine, Morin, Moulin Neuf, Mude, Pegourié, Peyruges, Piage,
Placard, Pont d’Ambon, Roc de Marcamps, St Eulalie, St Germain
la Rivière

Zone VII
MP= Adaouste, Auzières II, Calmette, Combette, Hortus, Mandrin,
Ramandils, Roquette II, Salpetre de Pompignan, Tournal
EUP= Baume Périgaud, Bouverie, Canecaude, Esquicho Grapaou,
Laouza, Pécheurs, Peyrehaute, Salpétriere
LUP1= Oullins, Rainaude, Salpétriere, 
LUP2= Adaouste, Belvis, Bois des Brousses, Bouet, Chabot,
Chinchon I, Conques, Cornille, Gazel, Goulon, Lassac, Roque II, St
Antoine, Tournal, Vallorgues.
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