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1. La « Transition » :  
deux histoires... liées entre elles ?

Vers 43-40 ka cal. BP, certains archéologues consi-
dèrent qu’une véritable « révolution » culturelle a 
lieu en Europe (e.g. Mellars, 1996 ; Bar-Yosef, 1998, 
2002 ; Kozlowski et Otte, 2000). Les traditions du 
Paléolithique moyen cèdent la place à une gamme 
d’innovations techniques, culturelles et symbo-
liques, caractérisant le Paléolithique supérieur. Ces 
inventions apparaissent comme le reflet de compor-
tements humains nouveaux, dits « modernes » (e.g. 
McBrearty et Brooks, 2000 ; d’Errico, 2003 ; Henshi-
lwood et Marean, 2003 ; Zilhão, 2011 ; Straus, sous 
presse). 

De nouvelles pratiques se développent, en rupture 
avec les traditions moustériennes précédentes, 
comme la systématisation de techniques de débitage 
focalisées sur l’obtention d’éléments de projectiles, 
l’apparition d’une industrie osseuse élaborée, mais 
également l’essor des expressions symboliques (élé-
ments de parure, art mobilier et pariétal).

Le MIS 3 connaît également un autre bouleverse-
ment majeur, d’ordre biologique : les Néandertaliens, 
après avoir occupé l’Europe pendant plus de 200 000 
ans, semblent disparaître (e.g. Trinkaus, 1986, 2007). 
Cette extinction est d’autant plus cruciale qu’elle 
coïncide a priori avec l’apparition, dans les mêmes 
contrées, des premières populations d’Hommes ana-
tomiquement modernes européennes (e.g. Stringer 
et Andrews, 1988 ; Stringer, 2002).

Ces deux évènements majeurs, l’un culturel, l’autre 
biologique, suscitent de nombreuses interrogations 
quant :
- aux facteurs à l’origine de la disparition des Néan-
dertaliens ;
- aux modalités exactes de la chronologie du peu-
plement humain de l’Eurasie et à l’étendue des 
échanges, culturels (e.g. Demars et Hublin, 1989) 
comme génétiques (e.g. Green et al., 2010), qui ont 
eu lieu entre Néandertaliens et Hommes anatomi-
quement modernes, en Europe et au Proche-Orient ;
- aux parallèles qui doivent être établis entre les 
histoires biologiques et culturelles des sociétés hu-
maines durant la Transition.

Introduction

	 En Europe, la période comprise entre 50 et 30 ka cal. BP, dite de « Transition Paléoli-
thique moyen - supérieur », est l’objet de vifs débats depuis plusieurs décennies. Elle est en 
effet le théâtre d’importants changements biologiques et culturels des sociétés humaines, parmi 
lesquels l’extinction d’un homininé (disparition des Néandertaliens) et le développement de 
nouveaux comportements (dits « modernes »). L’essentiel des travaux se sont efforcés de mieux 
comprendre dans quelle mesure ces évènements ont pu être liés, et quels facteurs en ont été à 
l’origine. Concernant ce dernier questionnement, les progrès récents en paléoclimatologie ont 
contribué à placer le facteur climatique au cœur des modèles proposés pour expliquer l’extinc-
tion des Néandertaliens. Or, l’impact exact des changements climatiques du MIS 3 sur les éco-
systèmes terrestres, et a fortiori sur les groupes humains, est encore mal cerné. C’est au sein de 
cette discussion que ce travail s’inscrit.

Cette étude vise en effet à replacer dans un contexte paléoenvironnemental et paléoécologique 
l’histoire des mutations des sociétés humaines de cette période charnière, et ce afin de mieux 
comprendre les mécanismes qui en sont potentiellement à l’origine. Pour cela, ce travail se foca-
lise sur l’étude de la réponse des communautés animales aux fluctuations climatiques. L’accent 
est en particulier placé sur l’examen des conséquences des changements climatiques sur les po-
pulations de grands prédateurs (ici, hommes et hyènes des cavernes), au travers de la recompo-
sition des communautés d’Ongulés, tant en termes de démographie que de compétition inters-
pécifique. Un modèle est tout d’abord proposé pour le registre du Sud-Ouest de la France entre 
MIS 5 et 3, avant d’être confronté aux données d’autres régions d’Europe de l’Ouest.
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2. Les modèles explicatifs  
classiques...

En réponse à ces interrogations, de multiples mo-
dèles ont été proposés. Selon celui du remplace-
ment, actuellement privilégié par une majorité d’au-
teurs, les Néandertaliens ont laissé place en Europe 
à des populations immigrantes venues d’Afrique : les 
Hommes anatomiquement modernes (e.g. Trinkaus, 
1986, 2007 ; Stringer et Andrews, 1988 ; Mellars, 
1996, 2004, 2006 a et b ; Bar-Yosef, 2002 ; Stringer, 
2002). Pour certains auteurs ce remplacement bio-
logique coïncide avec l’apparition des innovations 
comportementales « modernes », qui auraient été 
portées en Europe par les Hommes anatomiquement 
modernes, au travers de leur culture aurignacienne 
(e.g. Mellars, 1996, 2004, 2006a).

Pourtant, certaines des pratiques dites « modernes » 
sont avérées pour des technocomplexes plus anciens 
que l’Aurignacien, comme le Châtelperronien (d’Erri-
co et al., 1998). Cette apparition précoce de compor-
tements « modernes » est cruciale car, depuis la dé-
couverte du squelette de Saint-Césaire (Lévêque et 
Vandermeersh, 1980), le Châtelperronien est classi-
quement attribué aux Néandertaliens. Il existe donc 
apparemment une discordance entre les histoires 
biologique et culturelle à la Transition. 

Le Châtelperronien a longtemps été considéré 
comme une industrie de transition entre Paléoli-
thique moyen et supérieur, car il semblait associer 
des innovations techniques ou symboliques dites 
« modernes » avec une composante « archaïque » 
moustérienne parfois importante (e.g. Guilbaud, 
1993). Cette apparente mixité technique et cultu-
relle a dès lors été interprétée comme résultant 
d’une acculturation des groupes néandertaliens 
par les Hommes modernes immigrants (e.g. Chase 
et Dibble, 1987 ; Demars et Hublin, 1989 ; Mellars, 
1996), ou comme le marqueur d’un développement 
culturel indépendant des Néandertaliens à partir de 
leurs traditions moustériennes (e.g. d’Errico et al., 
1998 ; Zilhão et d’Errico, 1999).

La dichotomie entre changements culturels et bio-
logiques a contribué à l’établissement d’hypothèses 
indépendantes pour expliquer l’extinction des Néan-
dertaliens. La majorité des modèles s’est construite 
autour de l’impact de deux facteurs, qui ont tour à 
tour été privilégiés : d’une part les changements cli-
matiques du MIS 3 (e.g. van Andel et Davies, 2003 ; 
Mellars, 2006b ; Finlayson et Carrión, 2007 ; Sepul-
chre et al., 2007 ; Morin, 2008) et d’autre part la 
compétition interspécifique entre les Néandertaliens 

autochtones et les Hommes modernes immigrants, 
ces derniers étant jugés porteurs d’avantages cogni-
tifs, techniques, démographiques ou bioénergé-
tiques (e.g. Mellars, 2004 ; Hockett et Haws, 2005 ; 
Banks et al., 2008b ; Roebrooks, 2008 ; Froehle et 
Churchill, 2009). Ces deux facteurs (climat et com-
pétition interspécifique) sont également combinés 
dans certains modèles (Bocquet-Appel et Demars, 
2000a ; d’Errico et Sánchez Goñi, 2003). D’autres, 
plus marginaux, font appel à l’impact supposé d’une 
augmentation des radiations solaires (cf. Valet et 
Valladas, 2010) ou à celui d’éruptions volcaniques 
contemporaines de la disparition des Néandertaliens 
(cf. Golovanova et al., 2010). 

3. ...émaillés d’incertitudes

Ces dernières années, plusieurs travaux ont souli-
gné de multiples problèmes ou incertitudes dans les 
postulats et hypothèses de travail des modèles clas-
siques.

Le Châtelperronien et  
la « révolution » culturelle ?

Si des débats continuent d’entourer la question de 
l’existence d’éléments de parures attribuables au 
Châtelperronien (Higham et al., 2010 vs Caron et al., 
2011), la connaissance des systèmes techniques li-
thiques a considérablement évolué ces dernières an-
nées. Au travers d’une revue des relations typotech-
nologiques et stratigraphiques entre Moustérien, 
Châtelperronien et Aurignacien, Bordes et Teyssan-
dier (sous presse) résument les avancées récentes 
sur la nature technique du Châtelperronien. Un 
nouveau visage se dessine pour ce technocomplexe, 
notamment au travers des résultats obtenus dans les 
sites de plein air. Ces gisements ont montré que la 
composante moustérienne du Châtelperronien était 
en réalité très faible lorsqu’aucun niveau moustérien 
ne lui était sous-jacent (Pelegrin, 1995 ; Bachellerie 
et al., 2007 ; Grigoletto et al., 2008 ; Scandiuzzi, 2008 
; Bachellerie, 2011). 

Pour ces auteurs, le Châtelperronien n’est plus à 
considérer comme un faciès de transition mais 
comme une véritable industrie du Paléolithique 
supérieur (Bachellerie, 2011 ; Bordes et Teyssan-
dier, sous presse). La composante moustérienne de 
certaines séries châtelperroniennes est alors expli-
quée par des mélanges avec des industries mousté-
riennes sous-jacentes (Rigaud, 1996 ; Bordes, 2002 
; Bachellerie, 2011). Les liens techniques entre Châ-
telperronien et Moustérien final, précédemment 
considérés comme importants (Pelegrin, 1995 ; So-
ressi, 2002), apparaissent aujourd’hui mineurs, tan-
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dis que quelques affinités avec le Protoaurignacien 
se dégagent (Bordes et Teyssandier, sous presse*). 
Dans le nord de la péninsule Ibérique, le sud-ouest 
et le centre de la France, le Paléolithique supérieur 
semble donc apparaître dès le Châtelperronien.

Néanmoins, les innovations culturelles qui carac-
térisent le Paléolithique supérieur ne semblent 
acquises que progressivement. Des différences 
techniques importantes existent entre chacun des 
technocomplexes de l’Aurignacien, et l’hypothèse 
d’une « révolution » culturelle nette et brutale en est 
considérablement affaiblie (Teyssandier et al., 2010).

Qui sont les derniers Néandertaliens ?
Bien que divers, la majorité des modèles proposés 
pour expliquer la disparition des Néandertaliens 
s’appuient sur une même hypothèse : depuis la dé-
couverte du squelette de Saint-Césaire (Lévêque et 
Vandermeersh, 1980), le Châtelperronien est consi-
déré comme la dernière expression des populations 
néandertaliennes du Sud-Ouest de la France. Ce pos-
tulat peut pourtant être remis en question.

Si des restes néandertaliens sont connus dans des 
niveaux du Moustérien final (e.g. aux Rochers de 
Villeneuve, Beauval et al., 2005), des réserves im-
portantes ont été exprimées sur l’intégrité strati-
graphique des deux séquences qui ont délivré des 
vestiges humains associés à des industries châtel-
perroniennes. À Arcy-sur-Cure et à Saint-Césaire, il 
est possible que les restes de Néandertaliens pro-
viennent de mélanges avec les dépôts moustériens 
sous-jacents (Bar-Yosef et Bordes, 2010 ; Higham et 
al., 2010 ; Bachellerie, 2011).

D’autre part, si l’Aurignacien récent semble bien être 
l’œuvre de l’Homme anatomiquement moderne 
(Trinkaus, 2007 ;  Teyssandier et al., 2010), les ves-
tiges humains associés aux phases plus anciennes de 
l’Aurignacien sont rares (Aurignacien ancien), voire 
absents (Protoaurignacien), souvent fragmentaires 
ou peu diagnostiques (Henry-Gambier et al., 2004 
; Teyssandier et al., op. cit.). Les artisans du Proto-
aurignacien et de l’Aurignacien ancien restent non 
identifiés, leur variabilité biologique étant inconnue 
(Teyssandier et al., op. cit.).

Les datations absolues réalisées directement sur des 
restes humains n’apportent pas plus de réponses à 
ce problème. Selon Jöris et Street (2008), les restes 
datés de Néandertaliens sont tous antérieurs à 42-

43 ka cal. BP (38 ka uncal. BP). Depuis, des datations 
plus récentes ont été obtenues sur les vestiges néan-
dertaliens de Spy, autour de 37-41 ka cal. BP (Semal 
et al., 2009 ; Crevecoeur et al., 2010). Toujours selon 
Jöris et Street (2008), les restes datés des premiers 
hommes anatomiquement modernes sont tous plus 
récents que 36-37 ka cal. BP (32 ka uncal. BP), à l’ex-
ception de la mandibule de Peştera cu Oase 1, datée 
autour de 38-42 ka cal. BP (34950 ± 990 ; Trinkaus 
et al., 2003 ; Trinkaus, 2007). Cette mandibule n’est 
cependant associée à aucune industrie, et l’identité 
biologique des hommes de la période comprise entre 
42-43 et 36-37 ka cal. BP reste donc problématique.

L’identité des artisans des différents technocom-
plexes de la « Transition » est pour partie inconnue. 
En conséquence, la chronologie mais aussi les mo-
dalités du remplacement biologique restent encore 
débattues, notamment en ce qui concerne l’histoire 
des flux génétiques entre les populations humaines 
(Green et al., 2010). Ces incertitudes n’ont pourtant 
encore que rarement été intégrées dans les modèles 
proposés pour expliquer la disparition des Néander-
taliens.

Le rôle du climat ?
Le climat et l’environnement ont été, ces dernières 
années, inclus de façon quasi systématique dans les 
modèles proposés pour expliquer la Transition (e.g. 
van Andel et Davies, 2003 ; Mellars, 2006b ; Finlay-
son et Carrión, 2007 ; Sepulchre et al., 2007 ; Bank 
et al., 2008b ; Morin, 2008). En effet, déterminer si 
les fluctuations climatiques ont joué un rôle dans 
l’apparition du Paléolithique supérieur ou dans l’ex-
tinction des Néandertaliens permettrait de mieux 
comprendre l’origine de ces changements culturels 
et biologiques. 

Comme pour toute autre espèce, une déstructuration 
de l’habitat consécutive à des changements clima-
tiques peut causer, à terme, l’extinction d’un groupe 
humain, dans le cas où ni l’émigration ni l’adaptation 
n’est possible (Ramade, 1994). Face à des mutations 
importantes dans leurs environnements, les popula-
tions humaines répondent de différentes manières, 
en adaptant (ou non) leurs stratégies de subsistance, 
leur structure sociale, leur territoire (Keeley, 1988 
; Binford, 2001 ; Folke, 2006 ; Bradtmöller et al., 
sous presse). Les changements environnementaux 
peuvent influencer la démographie humaine, et, par 
conséquent, l’apparition d’innovations culturelles et 
les modalités de leur propagation (Henrich, 2004 ; 
Stiner et Kuhn, 2006 ; Powell et al., 2009 ; Richer-
son et al., 2009). Des pressions environnementales 
constituent à la fois des potentiels stimuli et des 
contraintes (Keeley, 1988 ; Binford, 2001).

* « the Châtelperronian is a leptolithic industry which has 
more links with the Protoaurignacian than with any final 
Mousterian technocomplexe. » 			 
		  (Bordes et Teyssandier, sous presse).
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Le climat et l’environnement peuvent donc jouer un 
rôle déterminant à la fois dans la disparition d’un 
groupe humain comme dans le développement d’in-
novations culturelles.

C’est dans un cadre climatique bien particulier que 
les bouleversements des sociétés humaines de la  
Transition ont eu lieu. Les avancées majeures en 
paléoclimatologie des dernières décennies ont effec-
tivement permis de décrire le Pléistocène supérieur 
comme une période caractérisée par une variabilité 
climatique rapide, et ce notamment grâce à l’exploi-
tation de données haute résolution acquises dans 
les carottes glaciaires du Groënland (Heinrich, 1988 
; Dansgaard et al., 1993 ; Hemming, 2004).

Au Pléistocène supérieur, et plus particulièrement 
entre les stades isotopiques marins (notés MIS) 4 
et 2, l’Atlantique Nord a connu une succession de 
fluctuations climatiques brusques voire brutales, 
selon une rythmicité millénaire (Fig. I.1). Cette va-
riabilité climatique se compose de cycles de refroi-
dissement/réchauffement dans les températures 
atmosphériques (cycles de Dansgaard-Oeschger) et 
d’épisodes de refroidissement brusques causés par 

des débâcles d’icebergs dans l’Atlantique Nord (évè-
nements d’Heinrich*). 

Cependant, ces fluctuations climatiques globales 
n’ont certainement eu que peu d’impact direct sur 
les groupes humains, et ce n’est qu’au travers des 
changements induits dans les environnements et 
écosystèmes terrestres que le climat a pu jouer un 
rôle dans l’histoire des bouleversements des sociétés 
humaines (Binford, 2001). Pourtant, l’essentiel des 
modèles bâtis pour explorer les liens entre climat et 
mutations dans les sociétés humaines à la Transition 
ne prennent en compte que les changements clima-
tiques globaux, sans discuter précisément de leurs 
répercussions sur les écosystèmes, dont l’Homme 
faisait partie. Ceci constitue une sérieuse limite que 
ce travail se propose d’examiner.
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Fig. I.1 : Changements culturels et biologiques de la Transition (en haut ; Paléo. : Paléolithique ; Néand. : 
Néandertaliens ; HAM : Hommes anatomiquement modernes) face à la variabilité climatique rapide entre 
MIS 5 et 1 (en bas). Les cycles de Dansgaard-Oeschger se caractérisent par un réchauffement rapide (GI : 
Greenland interstadials, chiffre ou points notés au dessus de la courbe) suivi d’un refroidissement progres-
sif (GS : Greenland stadials). Entre les MIS 4 et 2, six événements de refroidissement brutal sont connus et 
dénommés événements d’Heinrich* (notés de H1 à H6 en dessous de la courbe). Modifié d’après Wolff et 
al., 2010. ka b2k : milliers d’années avant l’année 2000.

* Dans le cadre de ce travail, par soucis de simplicité, nous 
emploierons le terme d’évènement d’Heinrich pour désigner 
à la fois l’évènement en lui même dans sa définition stricte 
(débâcle d’icebergs et dépôt d’IRD) mais également le refroi-
dissement du climat conséquent (« Heinrich stadial »). Se re-
porter à Sánchez Goñi et Harrison (2010) pour une réflexion 
sur l’emploi de ces termes.
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Fig. I.2 : Représentation schématique des données disponibles pour le climat global (cadre du bas), les 
environnements terrestres (cadre du milieu) et les sociétés humaines (cadre du haut) durant la période 
dite de « Transition ». L’étude des carottes glaciaires permet de reconstituer les changements climatiques 
globaux, celle des carottes marines l’évolution de la végétation. Les études archéologiques et anthropo-
logiques permettent respectivement d’étudier l’histoire des cultures humaines (Paléo. : Paléolithique ; 
Moust. : Moustérien ; Châtel. : Châtelperronien ; Auri. : Aurignacien) et celle des taxons humains (Néand. 
: Néandertaliens ; HAM : Hommes anatomiquement modernes). Le milieu animal, au centre de ce dia-
gramme, fait partie des éléments les moins biens connus.
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Quid des environnements terrestres ?
La réponse des environnements terrestres aux chan-
gements climatiques globaux est encore peu connue. 
L’étude multi-proxies (isotopes de l’oxygène, tempé-
ratures des eaux de surfaces, foraminifères, pollens) 
de carottes marines (forées dans le Golfe de Gas-
cogne et au large de la péninsule Ibérique) a démon-
tré que les fluctuations climatiques rapides perçues 
au Groënland avaient également affecté les commu-
nautés végétales d’Europe de l’Ouest (Sánchez Goñi 
et al., 1999, 2008). La réponse de ces communau-
tés est rapide, mais elle n’est ni simple ni directe, et 
elle varie selon les latitudes (Voelker, 2002 ; Sánchez 
Goñi et al., 2008 ; Harrison et Sánchez Goñi, 2010). 
Ceci souligne l’importance d’une étude à l’échelle 
régionale, mais aussi la dichotomie entre le signal 
climatique mondial et la réponse des écosystèmes. 

Une reconstruction fine des paléoenvironnements 
terrestres est donc primordiale à tout discours sur 
les relations climat – sociétés. Elle doit, de plus, in-
clure à la fois les communautés végétales mais aussi 
animales. Les populations paléolithiques de cette pé-
riode basaient probablement l’essentiel de leur sub-
sistance sur les communautés d’herbivores (Richards 
et Trinkaus, 2009), et, pourtant, la réponse de ces 
dernières aux recompositions des associations végé-
tales est inconnue.

Pour la période qui nous intéresse, nous sommes en 
effet confrontés à une lacune documentaire impor-
tante (Fig. I.2) : 

- D’une part, les données issues des carottes gla-
ciaires et marines permettent de reconstituer avec 
une excellente résolution les fluctuations du climat 
global et la réponse des communautés végétales ; 

- D’autre part, les études archéologiques permettent 
de reconstituer l’histoire des cultures humaines, et 
les données paléoanthropologiques et génétiques 
celles des groupes humains ;

- Mais, entre les deux, les reconstructions environne-
mentales et écologiques manquent, notamment en 
ce qui concerne le milieu animal. Ce point est par-
ticulièrement critique si l’on considère que la distri-
bution des herbivores et des grands prédateurs (tels 
que les groupes humains) n’est pas prioritairement 
contrôlée par des paramètres climatiques abio-
tiques, comme la température ou les précipitations, 
mais par des variables environnementales, telles que 
la disponibilité en fourrage ou en proies (Guthrie, 
1990 ; Ramade, 1994 ; Polly et Eronen, 2011).

Plusieurs études se sont intéressées à l’apport des 
données fauniques pour les débats sur la Transition, 
mais elles se sont concentrées sur des questions 
archéozoologiques (comme la question de la sélec-
tion des proies par les Néandertaliens et les premiers 
Hommes modernes : e.g. Grayson et Delpech, 2003, 
2006 ; Bar-Yosef, 2004 ; Münzel et Conard, 2004 ; 
Stewart, 2004) plutôt que sur des reconstructions 
paléoenvironnementales ou paléoécologiques (mais 
voir Morin, 2008 pour une discussion des change-
ments dans la diversité des proies consécutifs aux 
fluctuations climatiques sur le site de Saint-Césaire). 

La majorité des modèles classiques n’inclut pas de 
données environnementales ou écologiques* sur les 
zoocénoses. Ce travail se propose de combler pour 
partie cette lacune documentaire en proposant une 
reconstruction des environnements et écosystèmes 
autour de la « Transition ».

4. Cadre conceptuel de  
l’étude paléoécologique

Nous tenterons ici, au travers d’une étude paléoé-
cologique, de contribuer à réduire l’une des incerti-
tudes majeures soulignées plus haut, celle concer-
nant la rareté des données sur le milieu animal. 

Les principes théoriques d’écologie peuvent être 
utilisés afin d’accéder à une meilleure compréhen-
sion des écosystèmes passés, même si ces derniers 
n’étaient pas strictement identiques à ceux connus 
actuellement (principe de la paléoécologie, e.g. 
Imbrie et Newell, 1964 ; Guthrie, 1990). En théorie 
écologique, les dynamiques de populations de pré-
dateurs sont, si l’on exclut les facteurs internes à la 
population et les maladies, gouvernées par deux 
grands facteurs : la disponibilité en proies et les rela-
tions de compétition avec les autres prédateurs (Ra-
made, 1994). 

La Fig. I.3 résume les différents liens qui peuvent être 
établis, en s’appuyant sur une approche paléoécolo-
gique, entre climat, végétation, populations d’herbi-
vores, groupes humains et autres grands prédateurs 
(e.g. Hyène des cavernes).

* Les modélisations type ENM (Ecological Niche Modelling, 
comme par exemple les algorithmes GARP et Maxent) tels 
qu’appliqués pour cette période ne dérogent pas à cette 
règle (Banks et al., 2008b). Comme souligné par Polly et 
Eronen (2011), ces modélisations ne prennent en compte 
que des variables climatiques (de type températures, pré-
cipitations) et non environnementales ou écologiques. 
Elles ne reconstruisent donc pas des niches écologiques 
mais des enveloppes climatiques.
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La combinaison de plusieurs facteurs abiotiques 
(climat, topographie, hydrographie…) façonne les 
paysages végétaux qui, à leur tour, influent sur les 
communautés d’herbivores. L’abondance de ces her-
bivores définit alors la capacité porteuse de l’envi-
ronnement pour les grands prédateurs, c’est-à-dire 
la population maximale que l’écosystème peut sup-
porter. Une population de prédateurs est à son tour 
contrôlée par la disponibilité des ressources mais 
également par la compétition interspécifique. La 
compétition entre deux espèces dépend du recou-
vrement de niches entre compétiteurs (les deux 
espèces exploitent-elles les mêmes ressources ?) et 
de la démographie de chacun (les deux compétiteurs 
sont-ils suffisamment abondants pour se concurren-
cer ?).

Ces généralisations (Fig. I.3) sont utiles, mais ne résu-
ment pas pour autant l’intégralité de la complexité 
des mécanismes en jeu dans les écosystèmes (Guth-
rie, 1990 ; Ramade, 1994). Par exemple, les popu-
lations d’herbivores sont à la fois contrôlées par la 
disponibilité en ressources (quantité et qualité du 
fourrage, forces dites « bottom-up ») mais aussi par 
l’importance de la prédation, qui régule leurs effec-
tifs (forces dites « top-down »). Les communautés 
végétales sont également à la fois contrôlées par les 
paramètres abiotiques (forces « bottom-up ») mais 
aussi par l’intensité de la pâture (forces « top-down 
»). À une échelle temporelle large, les fluctuations 
climatiques provoquent des changements dans les 
écosystèmes essentiellement au travers des forces 
dites « bottom-down » (réaction en cascade du type 
climat > végétation > herbivores > prédateurs). Ceci 
explique que leur étude soit privilégiée dans ce tra-
vail, mais la complexité des dynamiques écologiques 
doit être intégrée dans la réflexion.

L’application de ce modèle paléoécologique au Pléis-
tocène supérieur soulève plusieurs questions, consti-
tuant les problématiques principales de ce travail :

     Q1) Les changements climatiques ont-il induit des 
modifications dans les communautés d’herbivores ?

     Q2) Si des changements ont eu lieu dans les com-
munautés d’herbivores, se sont-ils traduits par une 
modification dans la capacité porteuse de l’écosys-
tème pour les grands prédateurs ?

     Q3) Si des fluctuations dans la biomasse d’On-
gulés sont envisageables, ont-elles été suffisantes 
pour influer sur la démographie des grands préda-
teurs, hommes compris ?

     Q4) La compétition interspécifique entre grands 
prédateurs était-elle importante au point d’influen-
cer les sociétés humaines ?

5. Approche générale et  
plan du manuscrit

Si nous souhaitons comprendre comment les chan-
gements climatiques et environnementaux ont pu 
affecter les populations humaines, il apparaît donc 
nécessaire de questionner en détail la pertinence du 
modèle paléoécologique proposé et d’estimer l’im-
portance de chacun des facteurs, ce qui devient pos-
sible en répondant aux quatre questions soulevées 
plus haut (notées Q1 à Q4). 

Afin d’avoir un recul suffisant sur les données concer-
nant la Transition, cette approche écosystémique 
sera développée sur l’ensemble du Pléistocène supé-
rieur, soit entre les MIS 5 et 2 (128 à 12 ka cal. BP). 

Chaque partie de ce manuscrit répond à des objectifs 
bien précis :

	 Partie II : Construire une méthodologie ap-
propriée.

Dans le but de tenter une reconstruction paléoéco-
logique, une gamme importante de méthodes doit 
être mise en œuvre. L’ensemble des choix méthodo-
logiques de ce travail sera donc tout d’abord décrit et 
argumenté. Quelques résultats préliminaires seront 
également inclus dans cette partie, lorsqu’ils se sont 
avérés strictement nécessaires à l’argumentation des 
choix méthodologiques privilégiés.

	 Partie III : Mener une réflexion à l’échelle 
écosystémique pour le Sud-Ouest de la France, en 
reconstituant l’histoire des communautés d’herbi-
vores (question Q1), les potentielles fluctuations 
résultantes dans la biomasse d’Ongulés (Q2), et en 
comprenant si ces changements dans la capacité 
porteuse des écosystèmes ont eu une influence sur 
la démographie des grands prédateurs (Q3).

De manière à reconstituer les changements dans les 
communautés d’herbivores, nous exploiterons une 
base de données des sites anthropiques qui ont livré 
des listes fauniques quantifiées dans le Sud-Ouest 
de la France (base de données « sites anthropiques 
»). L’analyse de cette base de données permettra 
de reconstituer l’évolution du régime alimentaire 
des hommes entre MIS 5 et 3. En confrontant ces 
donnés fauniques à des signaux paléoenvironne-
mentaux indépendants, il sera possible de détermi-
ner dans quelle mesure les changements identifiés 
correspondent à de véritables mutations dans les 
zoocénoses passées ou s’ils reflètent exclusivement 
une évolution dans les choix cynégétiques humains 
(question Q1). En exploitant des référentiels actuels, 
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Fig. I.3 : Représentation schématique du modèle paléoécologique tel qu’appliqué à la « Transition ». Ce 
diagramme figure les relations qui existent entre les différents acteurs du modèle (noms en italique) avec 
les principaux paramètres influents (noms en gras). (HAM : Hommes anatomiquement modernes).
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les fluctuations dans la biomasse d’Ongulés engen-
drées par ces changements dans les zoocénoses se-
ront ensuite estimées (question Q2).

Pour tester les liens entre biomasse d’Ongulés et 
démographie des prédateurs (question Q3), l’étude 
s’est concentrée sur l’Hyène des cavernes (Crocuta 
crocuta spelaea). 

Au Pléistocène supérieur, l’Hyène est extrêmement 
abondante dans les registres paléontologiques et ar-
chéologiques, notamment en raison de son compor-
tement accumulateur (Sutcliffe, 1970 ; Fosse, 1995 
; Brugal et al., 1997). Cette particularité en fait un 
candidat idéal en vue de reconstitutions paléoécolo-
giques : à la différence des autres grands carnivores, 
l’échantillon fossile disponible est suffisant pour ten-
ter des reconstructions paléodémographiques.

La paléodémographie des hyènes sera estimée à par-
tir de l’exploitation d’une base de données qui inven-
torie l’ensemble des sites archéologiques et paléon-
tologiques ayant livré des restes d’hyènes (base de 
données « sites à hyènes »).

	 Partie IV : Préciser les relations entre préda-
teurs à une échelle intra-guilde pour le Sud-Ouest 
de la France, en estimant l’intensité de la compéti-
tion interspécifique (question Q4). Ceci sera appré-
hendé en reconstituant les niches écologiques de 
chacun des compétiteurs et l’importance des inte-
ractions entre eux.

Dans les différents scénarios proposés pour expli-
quer l’extinction des Néandertaliens, la compétition 
interspécifique entre Néandertaliens et Hommes 
anatomiquement modernes constitue l’un des prin-
cipaux moteurs mis en avant. Le rôle des autres 
grands prédateurs n’est cependant que rarement pris 
en considération. Dans le Sud-Ouest de la France, les 
derniers Néandertaliens partagent pourtant leur ter-
ritoire avec de nombreux compétiteurs potentiels 
(e.g. loups, lions et hyènes des cavernes). Il semble 
donc nécessaire d’intégrer à la réflexion l’ensemble 
des grands carnivores, et pas seulement les diffé-
rents groupes humains. 

Le comportement accumulateur de l’Hyène présente 
ici encore un avantage certain. Les restes d’herbi-
vores accumulés par les hyènes dans leurs repaires 
fournissent de précieuses informations sur le régime 
alimentaire de ces dernières, offrant ainsi la pos-
sibilité de comparer les niches écologiques entre 
hommes et hyènes. 

La reconstruction des niches écologiques est bien 
plus délicate pour les autres grands Carnivores en rai-

son des faiblesses de l’enregistrement disponible, et 
l’Hyène sera donc privilégiée comme sujet d’étude.

Les relations de compétitions et d’interactions entre 
hommes et hyènes seront abordées à travers l’ana-
lyse spatiale et taphonomique de deux repaires 
d’hyènes présentant des indices de fréquentation 
humaine (Camiac et La Chauverie). Les nouvelles 
données acquises sur ces gisements seront ensuite 
confrontées à celles disponibles dans la littérature 
pour les groupes humains de la « Transition » (Mous-
térien, Châtelperronien, Protoaurignacien, Aurigna-
cien ancien).

	 Partie V : Tester le modèle établi pour le Sud-
Ouest dans d’autres régions d’Europe de l’Ouest.

Pour cela, la démographie des hyènes sera estimée 
dans différentes régions d’Europe de l’Ouest (base 
de données « sites à hyènes »). L’histoire paléodémo-
graphique des clans d’hyènes sera ensuite comparée 
aux données sur les communautés d’herbivores dis-
ponibles dans les différentes régions et sur les prévi-
sions réalisables à partir du modèle « Sud-Ouest ». 

L’approche développée ici fait donc appel à la fois à 
des données issues de sites anthropiques et de sites 
paléontologiques. Elle est bâtie principalement au-
tour de l’étude :
- de deux gisements (Camiac et La Chauverie) ;
- d’une base de données « sites anthropiques »  
(listes fauniques quantifiées des sites anthropiques 
du Sud-Ouest de la France) ;
- d’une base de données « sites à hyènes » (caracté-
ristiques des sites avec présence d’Hyène en Europe 
de l’Ouest). 
La Fig. I.4 résume les données mobilisées pour les 
différentes questions traitées dans ce travail.

Enfin, les principaux résultats de notre étude paléoé-
cologique seront synthétisés et confrontés aux mo-
dèles classiques concernant d’une part le passage 
Paléolithique moyen – supérieur et d’autre part la 
disparition des Néandertaliens. Les résultats obtenus 
permettent de discuter du rôle des changements en-
vironnementaux et de la compétition interspécifique 
dans l’origine de ces deux évènements majeurs de 
l’Histoire humaine.



21

Introduction

Q
4 

: C
om

pé
tit

io
n 

in
te

rs
pé

ci
fiq

ue
 e

nt
re

 
gr

an
ds

 p
ré

da
te

ur
s 

?

C
ha

ng
em

en
ts

 d
an

s 
le

s
co

m
m

un
au

té
s 

d’
O

ng
ul

és

Fl
uc

tu
at

io
ns

 d
e 

la
bi

om
as

se
 d

’O
ng

ul
és

P
al

éo
dé

m
og

ra
ph

ie
de

s 
hy

èn
es

In
te

ra
ct

io
ns

 (e
.g

. 
co

m
pé

tit
io

n 
po

ur
 le

s 
ab

ris
)

N
ic

he
s 

éc
ol

og
iq

ue
s

(d
im

en
si

on
 a

lim
en

ta
ire

)

B
as

e 
de

 d
on

né
es

 «
 s

ite
s 

an
th

ro
pi

qu
es

 »
(li

st
es

 fa
un

iq
ue

s 
qu

an
tif

ié
es

 s
ite

s 
an

th
ro

pi
qu

es
)

B
as

e 
de

 d
on

né
es

 «
 s

ite
s 

à 
hy

èn
es

 »

A
na

ly
se

s 
pa

lé
oé

co
lo

gi
qu

es
 

C
am

ia
c 

et
 la

 C
ha

uv
er

ie

A
na

ly
se

s 
sp

at
ia

le
s 

et
 ta

ph
on

om
iq

ue
s

C
am

ia
c 

et
 la

 C
ha

uv
er

ie

R
éf

ér
en

tie
l d

es
 é

co
sy

st
èm

es
 a

ct
ue

ls
D

at
at

io
ns

 a
bs

ol
ue

s
A

rc
hé

os
tra

tig
ra

ph
ie

Q
1 

: L
ie

ns
 

cl
im

at
 / 

fa
un

e 
?

Q
2 

: L
ie

ns
 fa

un
e 

/ 
ca

pa
ci

té
 p

or
te

us
e 

?

Q
3 

: L
ie

ns
 c

ap
ac

ité
 

po
rte

us
e 

/ d
ém

og
ra

ph
ie

 ?

É
tu

de
s 

ar
ch

éo
zo

ol
og

iq
ue

s
ex

is
ta

nt
es

G
ra

nd
es

qu
es

tio
ns

Ty
pe

s 
de

 
re

co
ns

tr
uc

tio
ns

Pr
in

ci
pa

le
s 

do
nn

ée
s 

m
ob

ili
sé

es

M
od

èl
es

 b
ay

és
ie

ns

Fi
g.

 I.
4 

: R
és

um
é 

sim
pl

ifi
é 

de
s r

el
ati

on
s e

nt
re

 le
s p

rin
ci

pa
le

s d
on

né
es

 m
ob

ili
sé

es
 (b

lo
cs

 à
 c

on
to

ur
 g

ris
), 

le
s  

di
ffé

re
nt

es
 re

co
ns

tr
uc

tio
ns

 ré
al

isé
es

 (b
lo

cs
 à

 c
on

to
ur

 n
oi

r)
 e

t l
es

 g
ra

nd
es

 p
ro

bl
ém

ati
qu

es
 (Q

1 
à 

Q
4)

.





Partie II

Mise en place de 
méthodologies appropriées



P
a

r
t

ie
 II

24

Chronologies : datations physiques, biostratigraphie et archéostratigraphie

	 Les reconstructions paléodémographiques 
et paléoenvironnementales nécessitent qu’au préa-
lable, chaque unité stratigraphique (US1) soit repla-
cée chronologiquement. Nous présentons ici les 
différentes méthodes de datations auxquelles nous 
avons fait appel à cet effet, en soulignant leurs li-
mites. L’exploitation seule des datations physiques 
peut conduire à des résultats aberrants quand ces 
dernières sont sorties de leur contexte (comme rap-
pelé par Delpech et Rigaud, 2001 ; Pettitt et al., 2003 
; Higham, 2011) ; la prise en compte de l’ensemble 
des informations est donc primordiale afin d’estimer 
la position chronologique d’une US.

1.1 Datations physiques absolues

Les paragraphes suivants visent à fournir quelques 
clés de lecture afin d’estimer fiabilité et précision des 
datations physiques absolues selon les méthodes. 
Notre étude intègre l’ensemble des datations dispo-
nibles, à l’exception des dates qui ont été considé-
rées comme non valides par les dateurs eux-mêmes 
sur des bases méthodologiques (taux de collagène 
très faible, contamination U/Th, problèmes d’estima-
tion des débits de dose). Les dates jugées aberrantes 
par les archéologues (par exemple, Moustérien trop 
récent) n’ont pas été retirées dans un premier temps, 
mais potentiellement seulement après comparaison 
avec l’ensemble des données chronologiques (Cha-
pitre II.3). 

C14 : contaminations et prétraitement
La datation par le radiocarbone est de loin la méthode 
de datation physique la plus utilisée pour les sites pa-
léolithiques (Taylor et Aitken, 1997). Il est pourtant 
légitime de se questionner sur la fiabilité des dates 
C14 quand on aborde la période de limite de data-
tion, c’est-à-dire au-delà de 30 ka cal. BP2 (Pettitt et 
al., 2003).  Pour ces périodes anciennes, le taux de 
14C est tellement bas que d’infimes contaminations 
peuvent avoir un effet démesuré. Pour les périodes 
anciennes, les contaminants vieux auront un effet 
minime alors que les contaminants récents auront, 
eux, un effet majeur (Higham, 2011). Délibrias (1985) 
donne des données chiffrées sur les effets de conta-

minants récents sur les mesures C14 convention-
nelles : 1% de carbone actuel contaminant suffit à 
faire dater des formations du Crétacé vers 37  ka 
uncal. BP2. Les datations C14 du MIS 3 auraient ten-
dance à être trop récentes (Higham, 2011), mais si un 
rajeunissement des dates est plus probable, il n’est 
pas systématique et d’importantes contaminations 
anciennes sont toujours envisageables.

Ces contaminations dépendent pour grande partie 
de l’histoire taphonomique et des contextes géo-
logiques et physicochimiques des échantillons. Par 
exemple, dans la grotte Sesselfelsgrotte (datée d’en-
viron 45 ka cal. BP), des percolations d’eau chargée 
en carbone récent ont entraîné des contaminations 
importantes. Pour les mêmes niveaux archéolo-
giques, les datations obtenues à l’extérieur de la ca-
vité sont plus récentes de plusieurs milliers d’années 
par rapport à l’intérieur (Richter, 2002 in Mellars, 
2006a). Les informations concernant l’emplacement 
des échantillons ou leurs contextes taphonomiques 
sont très rarement précisées dans les publications, 
ce qui empêche alors toute revue critique des data-
tions obtenues à cet égard.

Face à ces problèmes, les méthodes de prétraite-
ment n’ont cessé d’évoluer (Blockley et al., 2008), 
et les avancées récentes, telles que l’ultrafiltration, 
apportent des réponses au problème des contamina-
tions pour les périodes anciennes (Bronk Ramsey et 
al., 2004b ; Higham et al., 2006). Les datations obte-
nues par ultrafiltration montrent qu’une bonne par-
tie des échantillons datés par AMS classique serait 
à vieillir de 2 000 à 7 000 ans pour la fin du Paléoli-
thique moyen et le début du Paléolithique supérieur 
(Higham et al., 2006  ; Jacobi et al., 2006  ; Higham, 
2011). Elles sont encore néanmoins trop rares pour 

Chapitre II.1     Chronologies : datations 
physiques, biostratigraphie et 
archéostratigraphie

1 Tout au long de ce travail, l’abréviation “US” sera utilisée 
pour désigner une unité stratigraphique, un ensemble sup-
posé cohérent se rapportant à une phase d’occupation don-
née, comme équivalent au terme anglais “assemblage”.

2 Nous utiliserons l’abréviation «ka cal. BP» pour exprimer 
des âges en milliers d’années («ka») avant le présent («BP», 
défini comme l’année 1950 ; Taylor et Aitken, 1997) en chro-
nologie calendaire / calibrée («cal.») ou non («uncal.»).
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que notre étude ne puisse s’appuyer que sur ces der-
nières. 

Les datations sur charbon sont également soumises 
à des problèmes de contamination et ne doivent pas 
nécessairement être considérées comme plus fiables 
que celles obtenues sur os (Higham, 2011 contra 
Jöris et al., 2003).

C14 : AMS vs conventionnelles
La différence principale entre datations AMS (ou 
SMA, Spectrométrie de Masse par Accélérateur) et 
conventionnelles, réside dans la taille des échan-
tillons, mais cette considération pratique influe sur 
les critères de fiabilité et de précision des datations 
(Taylor in Taylor et Aitken, 1997). La datation par 
AMS est très avantageuse car elle permet de dater 
des échantillons jusqu’à 1000 fois plus petits que la 
méthode conventionnelle, qui nécessite elle 100 g à 
1 kg d’ossements (Délibrias, 1985).

Les datations conventionnelles forcent donc les 
archéologues à rassembler plusieurs ossements/
charbons afin d’effectuer une mesure. Si la strati-
graphie est peu fiable, on date alors quelque chose 
d’hétérogène  (comme souligné par Delpech et 
Rigaud, 2001). La méthode AMS n’est pas sujette à 
ce problème et autorise par ailleurs de multiplier le 
nombre d’échantillons afin de vérifier l’homogénéité 
et la cohérence d’un ensemble daté. En permettant 
de plus nombreuses mesures, la méthode AMS peut 
améliorer la fiabilité de la datation d’un ensemble, 
mais seulement si davantage d’échantillons sont sou-
mis à datation.

La méthode AMS permet également de dater des 
éléments très précis (par exemple un os rogné) amé-
liorant ainsi l’adéquation entre datation et événe-
ment à dater. En contrepartie, il ne faut pas oublier 
qu’une datation AMS peut aussi poser d’importants 
problèmes de contexte : en mesurant un seul échan-
tillon, on peut dater un élément purement intrusif 
(Pettitt et al., 2003). Avec cette méthode, le problème 
repose encore plus dans le choix des échantillons à 
dater et donc sur la compréhension du contexte sédi-
mentaire et des associations de vestiges.

La précision des dates AMS n’est pas forcément 
meilleure que celles des dates conventionnelles : 
les marges statistiques obtenues avec l’AMS sont 
proches de celles obtenues avec les compteurs de 
radioactivité les plus performants utilisés pour la mé-
thode conventionnelle (Taylor in in Taylor et Aitken, 
1997 ; Bronk Ramsey et al., 2004a).

Si la méthode AMS est avantageuse, elle n’est, en 
soit, pas plus fiable que la méthode conventionnelle. 
Si les dates conventionnelles ont tendance à être plus 
jeunes que les AMS au-delà de 20 000 ans (d’Errico 
et al., 2006, 2011), ceci s’explique par l’évolution des 
méthodes de prétraitement plus que par la méthode 
elle-même (de nouvelles méthodes de prétraitement 
ayant été développées en même temps que les dates 
AMS s’imposaient). De plus, toutes les dates AMS ne 
se valent pas en termes de fiabilité, et la distinction 
classique C14 vs AMS ne permet donc pas d’isoler les 
datations les plus fiables (Bronk Ramsey et al., 2004b 
; Jacobi et al., 2006 ; Higham et al., 2006 ; Higham, 
2011).

Dans le cadre de cette étude, assez peu de sites ont 
fourni à la fois des dates conventionnelles et AMS 
sur les mêmes niveaux, ce qui empêche de n’utiliser 
exclusivement que des dates AMS. Dès que possible 
cependant, la chronologie fournie par les deux types 
de dates a été comparée et les dates séparées par 
méthode quand ces denières fournissaient des esti-
mations chronologiques différentes.

C14 et fiabilité : contexte et technique
Il est important de comprendre que fiabilité et pré-
cision ne sont aucunement liées par une quelconque 
relation. L’écart-type (précision) ne doit pas être 
utilisé pour estimer la fiabilité d’une datation (Pet-
titt et al., 2003). Un grand écart-type peut être dû 
à la petite taille ou l’ancienneté d’un échantillon qui 
empêche de multiplier les mesures, limitant les sta-
tistiques et aboutissant à un écart-type plus grand 
(Taylor in Taylor et Aitken, 1997). Une datation peut 
donc être très fiable mais peu précise, tout comme 
une datation avec un faible écart-type peut être peu 
fiable si le contexte a été mal compris par exemple.

Il est délicat d’évaluer la fiabilité de datations, 
qu’elles aient été obtenues dans les années 70 ou 
plus récemment. D’un point de vue technique, les 
méthodes de prétraitement et de mesure ont beau-
coup évolué (ex : ultrafiltration, ABOX ; Bronk Ram-
sey et al., 2004b ; Higham, 2011), ce qui fait que nous 
sommes naturellement plus sceptiques face à une 
datation réalisée anciennement par rapport à une 
plus récemment obtenue. Néanmoins, les données 
qui permettraient de se faire une idée sur la fiabi-
lité d’une datation en termes techniques (taux de 
carbone, de collagène, analyse des isotopes stables 
; Pettitt et al., 2003) ne sont que rarement indiquées 
dans les publications. 

Mais la partie technique des datations C14 n’est, 
quoi qu’il en soit, qu’une partie de l’estimation de la 
fiabilité d’un âge (Pettit et al., 2003 ; Higham, 2011) : 
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les paramètres physico-chimiques sont loin d’être 
prédominants et les études géoarchéologiques, ta-
phonomiques et archéostratigraphiques sont essen-
tielles. C’est le contexte qui prédomine le plus sou-
vent pour déterminer la fiabilité d’une datation (par 
exemple la position dans la stratigraphie, l’intégrité 
de l’ensemble ou la relation entre échantillon mesu-
ré et événement que l’on souhaite dater ; cf. Pettitt 
et al., 2003). Le contexte, point le plus essentiel dans 
l’estimation de la fiabilité d’une datation, est aussi le 
point le plus difficile à estimer à partir de la seule lec-
ture des publications.

Un autre problème est l’ « illusion » de précision in-
duite par un faible nombre de datations effectuées sur 
un ensemble. Un ensemble où seulement quelques 
datations ont été réalisées aura potentiellement 
une distribution de dates plus « concentrée » dans 
le temps qu’un autre où de nombreuses datations 
auront pu être obtenues. Si, pour un événement, on 
mesure un seul échantillon on aura tendance à cor-
réler l’âge de l’échantillon à l’âge de l’événement. Si 
pour ce même événement, on mesure une dizaine 
d’échantillons, on obtiendra un domaine d’âge pour 
l’événement en question. Ainsi, paradoxalement, 
quand on augmente le nombre de datations, on peut 
potentiellement « réduire » notre précision sur l’esti-
mation de l’âge d’un événement.

C14 : calibration
Avec les contaminations, la calibration constitue le 
deuxième défi technique des datations C14 (Bronk 
Ramsey, 2008). Le décalage entre âge carbone 14 
et âge calendaire est dû au fait que l’hypothèse de 
travail d’un taux de 14C atmosphérique constant s’est 
très vite avérée comme erronée (Délibrias, 1985). 
Les changements du taux de production de 14C en 
haute atmosphère sont essentiellement dus aux va-
riations passées de l’intensité du champ magnétique 
terrestre et de l’activité solaire (tâches solaires ; Tay-
lor in Taylor et Aitken, 1997 ; Bronk Ramsey, 2008).

Toutes les dates C14 exploitées dans ce travail ont 
été calibrées suivant la courbe de calibration consen-
sus actuelle INTCAL09 (Reimer et al., 2009) avec le 
logiciel OxCal. Pour la période entre 30 et 45  ka, 
les âges calibrés ont tendance à être systématique-
ment plus anciens d’environ 4 000 ans. Néanmoins, 
la courbe de calibration n’est pas linéaire, et l’exis-
tence de plateaux, pics et autres « zigzags » resserrés 
peuvent impliquer plusieurs âges possibles pour une 
seule date non calibrée (cf. Chapitre II.2, Fig. II.2). La 
calibration des dates C14 est donc essentielle avant 
toute analyse. L’existence de plateaux et pics encore 
non détectés dans la courbe INTCAL09 est possible 
et il est donc probable que les âges calibrés fournis 

ici seront prochainement amenés à évoluer (Reimer 
et al., 2009).

Datations par Uranium/Thorium
La méthode de datation U/Th est basée sur la dé-
sintégration de l’uranium 238 en ses éléments fils. 
Les mesures des rapports 230Th/234U et 234U/238U 
permettent de dater des échantillons dont l’âge est 
compris entre une centaine et un demi-million d’an-
nées (Schwarcz in Taylor et Aitken, 1997 ; Couchoud, 
2006). 

Les matériaux datables sont ceux issus de la préci-
pitation de calcite, qu’il s’agisse de spéléothèmes 
(utilisation la plus répandue) ou de tout autre dépôt 
carbonaté (lacustres, coquillages…). En théorie, il 
est possible de dater des dents et des os, mais les 
problèmes de migration d’uranium post-dépôt dans 
ces matériaux rendent les datations problématiques 
(Schwarcz in Taylor et Aitken, op. cit.). Les datations 
U/Th sont tout de même utilisées sur les dents en 
combinaison avec les méthodes ESR.

Les mesures sont typiquement effectuées par comp-
tage alpha, TIMS (thermal ionization mass spec-
trometry, spectrométrie de masse par ionisation 
thermique) et ICP-MS (inductively coupled mass 
spectrometry, spectrométrie de masse inductive 
couplée). Les mesures par TIMS permettent une pré-
cision bien supérieure (erreur de 1% contre 5-10% 
pour les mesures par comptage alpha ; Couchoud, 
2006). Le problème technique principal des data-
tions U/Th est la possibilité de contaminations par du 
thorium qui a pour effet de vieillir les échantillons. 
Le rapport 230Th/232Th, s’il est élevé (supérieur à 20 
selon Clot, 1989 ; Schwarcz in Taylor et Aitken, 1997 ; 
Couchoud, 2006), permet d’écarter toute contamina-
tion importante.

Afin de dater un niveau archéologique, les datations 
U/Th sont réalisées préférentiellement sur les plan-
chers stalagmitiques qui encadrent un niveau. Les 
datations U/Th ne datent par conséquent que rare-
ment le niveau lui-même. Ici encore, le « contexte » 
est donc important : un plancher peut être plus vieux 
que les dépôts sur lesquels il repose, des planchers 
flottants pouvant subsister dans certaines cavités. 
C’est le cas par exemple de l’ensemble 3 de l’Igue 
des Rameaux, où une vidange partielle des dépôts 
a laissé en place des planchers flottants (Rouzaud et 
al., 1990).

Datations basées sur le piégeage d’électrons 
(ESR, TL, OSL)

Les méthodes de datations par ESR (electron spin 
resonance ou RSE résonnance de spin électronique), 
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TL (thermoluminescence) et OSL (optically stimula-
ted luminescence, luminescence optiquement sti-
mulée) relèvent toutes des méthodes de datations 
s’appuyant sur l’existence de défauts dans les struc-
tures cristallines, agissant comme piège à électrons 
(Aitken in Taylor et Aitken, 1997). Ces trois méthodes 
recouvrent largement notre période chronologique 
(de quelques milliers d’années jusqu’à 1 Ma pour la 
TL et l’OSL, 2 Ma voire plus pour l’ESR).

L’ESR ne s’applique typiquement qu’à l’émail den-
taire  ; bien que d’autres matériaux soient en théo-
rie utilisables, les résultats obtenus sont sujets à des 
biais importants (Grün in Taylor et Aitken, 1997).

TL et OSL sont applicables à une grande variété de 
matériaux (chauffés pour la TL, exposés à la lumière 
pour l’OSL). L’OSL est encore très peu répandue et la 
TL s’applique majoritairement en Préhistoire aux élé-
ments lithiques chauffés (Guibert et al., 2008). Cette 
caractéristique réduit les possibilités d’applications 
de la TL aux repaires d’hyènes où les silex brulés sont 
quasi inexistants et, par nature, caractérisent des 
phases d’occupation différentes.

Les deux problèmes techniques principaux de ces 
méthodes sont l’estimation de la dose annuelle (pla-
cement de dosimètres) et la remise à zéro des pièges 
qui n’est pas toujours totale (Aitken in Taylor et Ait-
ken, 1997 ; Grün in Taylor et Aitken, op. cit.).

Pour l’ESR, la mesure d’échantillons aux concentra-
tions en uranium différentes permet de s’affranchir 
du calcul de la dose annuelle (Grün in Taylor et Ait-
ken, 1997). L’ESR est ainsi applicable à des échan-
tillons provenant de collections de musées. Les do-
simètres sont par contre obligatoires pour la TL et 
l’OSL (Aitken in Taylor et Aitken, 1997). Pour Mosce-
rini  (Italie), l’absence de mesures de dose annuelle a 
empêché les auteurs des datations ESR de fournir des 
écarts-types pour leurs estimations d’âge (Schwarcz 
et al., 1991), et ces datations n’ont donc pas été rete-
nues dans notre étude.

La remise à zéro n’est pas problématique pour l’émail 
dentaire (ESR), étant donné que celui-ci, créé dans le 
temps de vie de l’animal, n’a pas eu le temps d’accu-
muler une dose conséquente avant l’événement que 
l’on veut dater (la mort de l’animal). Cependant, l’ESR 
est problématique étant donné que l’émail et la den-
tine (qui lui est accolée) sont connus pour intégrer 
dans leur structure de l’uranium une fois enfouis dans 
les sédiments (Grün in Taylor et Aitken, 1997). Deux 
modèles principaux d’intégration (LU, Linear Uptake, 
et EU, Early Uptake) permettent d’obtenir deux pos-
sibles datations. L’âge réel se situe théoriquement 

entre les estimations LU et EU (Grün in Taylor et Ait-
ken, op. cit.). Dans notre étude, dates ESR LU et EU 
ont été intégrées séparément. Les dates LU, plus an-
ciennes, sont souvent plus proches des estimations 
d’âge attendues selon les attributions chrono-cultu-
relles. La datation EU peut être utilisée comme un 
âge minimal. La combinaison des datations ESR et U/
Th permet de s’affranchir du problème d’intégration 
(Grün in Taylor et Aitken, op. cit.).

1.2 Biostratigraphie

La biostratigraphie s’appuie sur l’établissement de 
biozones, elles-mêmes établies à partir de trois cri-
tères principaux : degré d’évolution des taxons carac-
téristiques de lignées guides, associations de taxons 
et formes caractéristiques (e.g. Hedberg, 1976 ; Gué-
rin, 1980 ; Delpech, 2005, 2007). 

Notre base de données «  sites à hyènes  » se 
concentre uniquement sur les US du Pléistocène 
supérieur. La distinction entre Pléistocène inférieur/
moyen et supérieur ne sera pas discutée en détail 
pour chaque US intégrée dans les bases de données. 
L’attribution des US au Pléistocène supérieur repose 
intégralement sur les études biostratigraphiques. La 
présence d’Equus caballus ssp., l’absence d’Hemitra-
gus, le stade évolutif de l’Ours des cavernes (Ursus 
spelaeus) et bien d’autres éléments rendent la dis-
tinction d’US du Pléistocène supérieur très rarement 
problématique (mais voir Tournepiche, 2009 pour le 
cas de Fontéchevade). Le Pléistocène supérieur cor-
respond aux biozones 25 et 26 de Guérin (1980) mais 
ce découpage n’est pas suffisamment précis pour 
fournir des éléments de datation.

La biostratigraphie est un outil de datation relative 
puissant, mais les différentes disciplines qui la nour-
risent donnent des informations chronologiques dont 
la fiabilité et la précision diffèrent largement. Les 
informations chronologiques issues de l’étude des 
degrés d’évolution des taxons sont les plus fiables, 
mais aussi les moins précises, ces études fournissant 
souvent des fourchettes d’âge larges (par exemple 
pour le Cheval voir Prat, 1968  ; Guadelli, 1987). 
Comme résumé par Cordy (1992)  «  la biozonation 
évolutive devient trop grossière pour dater tous ces 
gisements et il serait nécessaire d’utiliser dès lors une 
biozonation de type bio-climatologique ». Les asso-
ciations fauniques procurent des informations chro-
nologiques plus fines et sont souvent utilisées pour 
préciser la chronologie des dépôts, mais elles sont 
soumises à de nombreux problèmes (cf. quelques 
exemples ci-dessous et Discamps, 2008 pour une dis-
cussion plus détaillée).
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La variabilité climatique importante et cyclique du 
Pléistocène supérieur (Danschgaard-Oescher, évé-
nements d’Heinrich) pourrait théoriquement abou-
tir à des écosystèmes proches mais séparés dans le 
temps, et donc à des associations fauniques quasi 
identiques mais non contemporaines. Étant donné 
que les lignées guides ne fournissent que des don-
nées à plus grande échelle chronologique, l’utilisa-
tion des associations fauniques seules comme mé-
thode de datation paraît biaisée. 

Pour le Sud-Ouest de la France, entre MIS 5 et 3, 
nous montrerons que des associations fauniques 
très proches se retrouvent à des périodes de temps 
différentes (cf. Chapitre III.1). Si, d’une manière 
générale, des récurrences fortes apparaissent pour 
certaines périodes (comme par exemple l’association 
MIS 5 / taxons sylvestres), dans le détail, la variabi-
lité des associations fauniques est particulièrement 
importante, à la fois dans le temps et dans l’espace, 
de sorte que l’établissement de biozones d’associa-
tions fauniques se révèle particulièrement risqué. 
Par exemple, les niveaux MTA du Pech de l’Azé I, 
que les datations absolues et l’archéostratigraphie 
placent dans le MIS 3, présentent des associations 
fauniques  dominées par le Cerf (Rendu, 2010a), très 
proches de celles classiquement attribuées au MIS 5. 
Dans le cadre de ce travail, nous avons donc décidé 
de ne pas utiliser les associations fauniques comme 
éléments de datations (contra Discamps, 2008), tant 
les risques de raisonnement circulaire sont omnipré-
sents.

Cette précaution a été prise pour le reste de l’Eu-
rope : les découpages biostratigraphiques bio-clima-
tologiques régionaux n’ont pas été considérés afin 
d’éviter les raisonnements circulaires. Une exception 
notable à cette règle concerne le Royaume-Uni où 
des travaux récents de révision biostratigraphique 
(Currant et Jacobi, 2001, 2011), agrémentés de nom-
breuses nouvelles datations directes, ont montré que 
des associations fauniques radicalement différentes 
dans leur composition spécifique se sont succédées, 
et ce sûrement à la suite des modifications du ca-
ractère insulaire ou continental de l’archipel britan-
nique. Cette succession est radicalement différente 
de ce qui est connu pour le Sud-Ouest de la France 
car la variabilité des associations fauniques s’ex-
plique par des différences en termes de présence/
absence d’espèces plutôt que de simples fluctuations 
d’abondances de taxons. Le choix de conserver les 
biozonations britanniques a également été motivé 
par l’absence pour cette région d’éléments de data-
tions archéostratigraphiques pour une bonne partie 
des MIS 5 à 3, le peuplement humain y étant discret 
voire absent (White et Pettitt, 2011).

1.3 Archéostratigraphie 

L’archéostratigraphie, comme la biostratigraphie, 
est basée sur des principes géologiques classiques 
et éprouvés tels que la succession stratigraphique 
(Steno, 1669 ; Hedberg, 1976 ; Harris, 1979) : les in-
dustries lithiques peuvent apporter des informations 
en termes de périodisation et de chronologie relative 
quand des successions récurrentes de technocom-
plexes bien définis sont identifiées. 

À l’échelle européenne, au sein du Paléolithique 
moyen, les relations entre systèmes techniques et 
chronologie sont peu connues et les différentes 
techniques de taille identifiées sont parfois consi-
dérées comme ubiquistes (e.g. Rolland et Dibble, 
1990). Dans notre étude, les dénominations de faciès 
moustériens définis dans les différentes régions eu-
ropéennes n’ont pas été utilisés et seule une appella-
tion « Moustérien » au sens général a été conservée 
(sauf pour le Sud-Ouest de la France), réduisant par 
la même la précision atteinte mais assurant une fia-
bilité de l’attribution chronologique. 

À l’inverse, pour le Paléolithique supérieur, les défini-
tions des technocomplexes lithiques ainsi que celles 
de leur succession font l’objet d’un consensus, ce qui 
favorise l’utilisation des industries lithiques comme 
pourvoyeurs d’informations chronologiques (e.g. 
Kozlowski, 2005 ; cf. discussion détaillée en Chapitre 
II.3). Les travaux sur les «  interstratifications » Châ-
telperronien - Aurignacien ont démontré que ces 
dernières résultaient de la combinaison de proces-
sus post-dépositionnels et de méthodes de fouilles 
inappropriées (Zilhão et d’Errico, 1999 ; Bordes, 
2002, 2003 ; Zilhão et al., 2006). Ces études ont per-
mis de lever les doutes qui existaient auparavant sur 
la chronologie de ces technocomplexes en réfutant 
l’hypothèse des « interstratifications ».

Nous avons tenté pour chaque ensemble intégré 
dans la base de données d’aborder les attributions 
chronoculturelles proposées par les auteurs avec un 
regard critique, en s’appuyant sur nos connaissances 
de base en technotypologie lithique. Pour les cas les 
plus douteux, et quand les éléments publiés per-
mettaient une discussion suffisante, nous avons fait 
appel à certains spécialistes*. 

Le retour aux publications princeps a, par exemple, 
permis d’identifier certains problèmes résultants de 

* Nous les remercions tous, particulièrement François Bachel-
lerie, Jean-Guillaume Bordes, Anne Delagnes, Damien Flas, 
Jacques Jaubert, Mathieu Langlais, Michel Lenoir et Alexandre 
Michel.
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dénominations changeantes, comme l’appellation 
« Aurignacien » qui avait au début du XX° siècle une 
autre valeur chronologique (Breuil, 1913) : c’est ainsi 
par exemple que l’attribution originale à l’ « Aurigna-
cien » d’une couche du Font de Gaume a été reprise 
telle quelle dans certaines publications ultérieures, 
alors qu’elle correspond en réalité à un Paléolithique 
supérieur indéterminé. 

Pour les repaires d’hyènes, les séries lithiques sont 
souvent modestes, ce qui limite la précision des at-
tributions chronoculturelles. Par conséquent, seules 
des dénominations générales (e.g. Aurignacien plu-
tôt que Aurignacien ancien) ont été conservées pour 
la base de données « sites à hyènes » afin de favori-
ser la fiabilité, au détriment de la précision. De plus, 
l’association entre vestiges lithiques et restes de 
faune n’est pas toujours avérée. C’est alors le croise-
ment avec des données d’autres disciplines (géoar-
chéologie et taphonomie des dépôts, biostratigra-
phie, datations absolues) qui permet de définir si un 
repaire peut être considéré comme contemporain 
d’un technocomplexe donné.

Sud-Ouest de la France
Dans le Sud-Ouest de la France, les travaux récents 
ont permis d’identifier plusieurs technocomplexes 
dont la définition a été formalisée sur la base de des-
criptions de critères technologiques et typologiques* 
(Tabl. II.1, et références incluses). Ces travaux per-
mettent désormais d’établir des attributions chro-
noculturelles relativement précises pour un nombre 
important d’ensembles archéologiques. La séquence 
classique s’étale ainsi du Moustérien à l’Aurignacien 
ancien.

L’interprétation de la variabilité des industries mous-
tériennes reste encore largement débattue, et ce de-
puis le débat entre Bordes et Binford. Les différents 
faciès identifiés au sein du Moustérien ont tour à 
tour été interprétés comme reflétant des paramètres 
culturels, fonctionnels, chronologiques, géogra-
phiques ou environnementaux (Bordes, 1950, 1953, 
1981 ; Binford et Binford, 1966 ; Rolland and Dibble, 
1990 ; Mellars, 1996). Ces dernières années, de nom-
breuses avancées ont considérablement renouvelé 
le débat  : la révision technotypologique des diffé-
rents technocomplexes moustériens (cf. références 
du Tabl. II.1 ; Delagnes et al., 2007), la reprise de 
fouille de plusieurs séquences clés, la découverte de 

nombreux nouveaux gisements (grâce notamment 
à l’apport de l’archéologie préventive), l’acquisition 
de nouvelles dates absolues (Guibert et al., 2008), 
le développement de nouvelles méthodes d’analyse 
des vestiges, etc. Pour ce dernier point par exemple, 
les analyses tracéologiques ont montré que la varia-
bilité du Moustérien ne pouvait pas être expliquée 
seulement par des différences dans la fonctionnalité 
des outils recherchés (Beyries, 1987 ; Claud, 2008). 
Si la fonction des sites et la disponibilité en matières 
premières aptes à la taille semblent des paramètres 
importants dans l’explication de la diversité du/des 
Moustérien(s), il semble toujours possible d’identi-
fier des technocomplexes qui ont au moins un sens 
chronostratigraphique. Les travaux menés sur les ar-
chéoséquences (Jaubert, 2010 ; Jaubert, sous presse 
; Jaubert et al., sous presse) ont montré que, quand 
toutes les séquences sont prises en compte, une suc-
cession stratigraphique récurrente peut être mise en 
évidence. Le Tabl. II.2 (qui inclut à la fois gisements 
en grotte et de plein-air) résume l’ensemble des suc-
cessions stratigraphiques identifiées et montre la 
réalité de la séquence chronostratigraphique iden-
tifiée entre les technocomplexes moustériens. Par 
exemple, pour les trois séquences où des niveaux 
de Moustérien Quina et de MTA ont été identifiés, 
le Quina se retrouve systématiquement sous le MTA. 

Un certain nombre d’anomalies précédemment no-
tées dans la succession classique (e.g., Bordes, 1981 
; Mellars, 1996) sont désormais à rejeter au regard 
de travaux récents de révision technotypologique de 
ces séquences (Park, 2007 sur La Quina ; Faivre, 2008 
sur Combe-Grenal). Le groupe « AnteQuina » défini 
ici correspond au regroupement de plusieurs techno-
complexes différents (souvent de débitage Levallois) 
d’âge Pléistocène supérieur qui se retrouvent systè-
matiquement sous le Moustérien type Quina mais 
dont l’organisation chronostratigraphique (entre 
eux) reste obscure (Jaubert, 2010, sous presse).

L’existence, au sommet de quelques séquences et 
au-dessus d’un Moustérien de débitage Discoïde à 
denticulés (e.g. Rochers de Villeneuve), d’un Mous-
térien à débitage Levallois et grands racloirs est dif-
ficile à prendre en compte, tant sa caractérisation 
n’en est aujourd’hui qu’à ses prémices (Asselin, 2005 
; Jaubert, 2010 ; Jaubert et al., sous presse). Ce tech-
nocomplexe pourrait être présent dans plusieurs 
repaires d’hyènes (Rochers de Villeneuve cf. Asselin, 
2005 ; Plumettes ? cf. Airvaux, 1987 ; Primault, 2003) 
et dans certaines séquences anthropiques comme 
peut-être au Moustier (Jaubert et al., sous presse), 
à la Grotte du Bison à Arcy (Lhomme et al., 2005) et 
mélangé à d’autres composantes dans le niveau EJOP 
sup. de Saint-Césaire (Bachellerie, 2011).

* Cette archéostratigraphie du Moustérien s’est notamment 
cristallisée au travers du groupe de travail de l’atelier A3 (« 
Technologie des systèmes techniques », resp. L. Bourguignon, 
A. Delagnes et M. Lenoir) de l’ACR « Le Paléolithique moyen 
d’Aquitaine : émergence, développement & variabilité » diri-
gée par J. Jaubert et J.-P. Texier, entre 2003 et 2006.
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N
om

 com
plet

Principales caractéristiques typotechnologiques
Principales
références

Plus ancien Plus récent    

AuriA
Aurignacien ancien

Débitage : Production indépendante de lam
es et lam

elles (pièces carénées).
Produits : Larges et robustes lam

es unipolaires > grattoirs et lam
es retouchées.

Petites lam
elles à profil courbe > non retouchées ou Dufour. 

Bon, 2002 ; Bordes, 
2002, 2006 ; Teys-

sandier, 2006, 2007, 
2008

ProtoA
Protoaurignacien ou  

Aurignacien archaïque

Débitage : Production de lam
es et de lam

elles par réduction continue. 
Pièces carénées rares.
Produits : Petites lam

es > le plus souvent non retouchées. 
N

om
breuses lam

elles rectilignes de grande taille > Dufour.

Chatel
Châtelperronien

Débitage : Production lam
inaire uniquem

ent.
Produits : Petites lam

es larges et rectilignes > pointes de Châtelperron. 
Pelegrin, 1995 ; 
Connet, 2002

DiscoDent
M

oustérien à denticulés 
de débitage Discoïde

Débitage : Production d’éclats, débitage Discoïde.
Produits : Éclats triangulaires épais, éclats asym

étriques > pointes pseudo-Leval-
lois.

Bordes, 1953 ; 
Boëda, 1993 ; 

M
ourre, 2003 ; Thié-
baut, 2005, 2007

M
TA

M
oustérien de tradition 

acheuléenne

Débitage : Production d’éclats et d’éclats allongés, parfois débitage Discoïde + 
Façonnage.
Produits : Éclats, éclats allongés, petits bifaces m

oustériens, cordiform
es, triangu-

laires.

Bordes, 1954-55 ; 
Pelegrin, 1990 ; So-

ressi, 2002, 2004 

LevDent
M

oustérien à denticulés 
de débitage Levallois

Débitage : Production d’éclats, débitage Levallois récurrent centripète + Discoïde.
Produits : M

atrices Levallois (éclats centripètes) > Denticulés, encoches et ra-
cloirs.

Park, 2007 ; Jaubert 
et al., 2008

Q
uina

M
oustérien Q

uina
Débitage : Production d’éclats, débitage Q

uina.
Produits : Éclats épais à section asym

étrique, éclats corticaux > retouche Q
uina, 

racloirs Q
uina, lim

aces

Turq, 1988 ; Bourgui-
gnon, 1997 ; Hiscock 

et al., 2009

“AnteQ
uina“

Regroupem
ent de l’Asini-

podien, des m
oustériens 

“typique” et “Ferrassie”

Débitage : Production d’éclats, débitage Levallois à différentes m
odalités (récur-

rent, centripète, uni- ou bipolaire)
Produits : Éclats Levallois, petits éclats Levallois (Asinipodien), lam

es Levallois > 
racloirs sim

ples, doubles ou convergents, pointes m
oustériennes.

M
eignen, 1993 

; M
cPherron et 

Dibble, 1999

Tabl. II.1 : Caractéristiques technotypologiques et position stratigraphique des principaux technocom-
plexes analysés pour le Sud-Ouest de la France (modifié d’après Discamps et al., 2011). Le Moustérien 
final à débitage Levallois et grands racloirs n’est pas inclus dans ce tableau.
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Afin d’obtenir des attributions chronoculturelles 
fiables pour les sites de notre corpus qui le permet-
taient (matériel lithique suffisamment abondant, 
études disponibles… c.a.d. essentiellement des sites 
anthropiques), nous avons mis en place une colla-
boration avec deux préhistoriens lithiciens (Jacques 
Jaubert pour le Moustérien et François Bachellerie 
pour le Paléolithique supérieur ancien) dans le cadre 
d’un article commun (Discamps et al., 2011).

La séquence des technocomplexes moustériens utili-
sée ici (« AnteQuina » > Quina > LevDent > MTA > Dis-
coDent > Levallois grands racloirs ?) ne concerne que 
le Pléistocène supérieur du Sud-Ouest de la France, 
et se limite essentiellement à la partie septentrionale 
du bassin aquitain. Le Vasconien est exclu de la pré-
sente analyse, sa position chronologique demeurant 
incertaine (González Echegaray et Freeman, 1998). 
Cette séquence n’est pas exempte de défauts, et il 
est clair que de nombreuses corrections et précisions 
seront à apporter dans le futur. Elle n’a été utilisée 
que pour établir des corrélations entre séquences. 

La fiabilité de cette approche pourra être vérifiée, 
les successions stratigraphiques originelles étant 
représentées en Chapitre III.1. Il convient cependant 
de noter qu’aucune anomalie stratigraphique n’est 
perceptible pour les séquences intégrées dans notre 
corpus.

Cette séquence n’est pas en contradiction avec les 
datations absolues (contra Vieillevigne et al., 2008) si 
l’on considère les importants écarts-types de la ma-
jorité des datations du Moustérien et les problèmes 
de fiabilité existant pour les datations C14 en limite 
de méthode et les datations ESR et TL obtenues an-
ciennement (cf. 1.1 ; Guibert et al., 2008). 

Il est particulièrement important de souligner que 
les technocomplexes définis dans ce travail ne le sont 
qu’à but purement archéostratigraphique  : ils n’ont 
aucune valeur culturelle particulière, et sont seule-
ment exploités afin de corréler les séquences entre 
elles (cf. définition de l’AnteQuina).

B : Niveau au-dessus

« AnteQuina » Quina LevDent MTA DiscoDent

A 
: N

iv
ea

u 
en

-d
es

so
us

DiscoDent 0 0 0 0

MTA 0 0 0
3 

(Quina, Saint-Cé-
saire, Brouillaud)

LevDent 0 0 1
 (Quina)

1 
(Quina)

Quina 0 2 
(Jonzac, Quina)

3 
(Rochette, Quina, 

Jonzac)

6 
(Chadourne, Placard, 

Puycelci, Haute-
roche, Combe-Gre-

nal, Quina)

« AnteQuina »
4

(Roc de Marsal, 
Combe-Grenal, 

Caminade, Vaufrey)

0
2 

(Quina, Pech de 
l’Azé IV)

0

Tabl. II.2 : Nombre de successions stratigraphiques observées entre les différents technocomplexes mous-
tériens du Sud-Ouest de la France (modifié d’après Discamps et al., 2011, et incluant des données de 
Jaubert, 2010  ; Jaubert, sous presse  ; Jaubert et al., sous presse). Les chiffres indiquent le nombre de 
séquences où les deux technocomplexes A et B sont trouvés dans des US l’une au-dessous de l’autre (A 
sous B), que ce soit avec ou sans niveau(x) intermédiaire(s) les séparant. Le nom des séquences où ces suc-
cessions sont retrouvées est indiqué entre parenthèses. Le Moustérien final à débitage Levallois et grands 
racloirs n’est pas inclus dans ce tableau.

A

B
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1.4 Méthodes non intégrées

La palynologie des séquences continentales n’a pas 
été utilisée en tant que source d’informations chro-
nologiques. d’Errico et Sánchez Goñi (2003) résu-
ment les problèmes qui lui sont associés : faible réso-
lution, hiatus sédimentaires, signal trop local, etc. 

Les études palynologiques sur les coprolithes sont, 
de plus, sujettes à différents problèmes issus du com-
portement des hyènes. Les pollens qu’elles ingèrent 
proviennent principalement de l’eau et des proies 
qu’elles consomment. Selon leur territoire, le signal 
peut être soit local ou au contraire régional (Carrión 
et al., 2001 ; Sánchez Goñi, comm. pers.). Ce para-
mètre est de fait souvent incontrôlable (mais voir 
travaux d’expérimentation en cours de Fernández-
Jalvo et al., 2010 pour s’affranchir de ces biais). De 
plus, Clot (1989) rappelle l’existence d’un « phéno-
mène coprolithe » : les spectres polliniques peuvent 
être dominés à 90 % par des herbacées à cause de la 
consommation par les hyènes des contenus stoma-
caux de leurs proies.

Les considérations paléoenvironnementales issues 
des études sédimentologiques se sont montrées 
parfois basées sur une mauvaise compréhension 
des phénomènes naturels à l’origine des dépôts (tra-
vaux de Texier, 2000, 2009). Les mêmes remarques 
que pour la biostratigraphie s’appliquent de plus aux 
attributions chronoclimatiques classiques basées sur 
la sédimentologie (mauvaise caractérisation de la 
variabilité climatique millénaire ? raisonnement cir-
culaire ?). La sédimentologie n’a donc pas été utilisée 
dans notre étude comme méthode de datation.
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Paléodémographie : méthodes et base de données

2.1 Approche(s) 
paléodémographique(s)

La qualité d’enregistrement des registres archéolo-
giques et paléontologiques empêche souvent les ar-
chéologues et paléontologues d’estimer la démogra-
phie ou la densité de populations passées, qu’elles 
soient animales ou humaines. Plusieurs grands types 
de méthodes, s’appuyant sur des jeux de données 
différents, ont cependant été développés. Ces ap-
proches sont ici présentées afin d’expliquer nos choix 
méthodologiques.

Marqueurs génétiques
Il est possible d’établir des inférences démogra-
phiques à partir de données génétiques (e.g. Excof-
fier, 2002  ; Hofreiter et al., 2004 ; Shapiro et al., 
2004). L’établissement de telles estimations démo-
graphiques repose sur des modèles mathématiques. 
Ces derniers reconstituent les dynamiques démo-
graphiques qui sont, en théorie, les plus à même 
d’expliquer l’histoire des flux génétiques (e.g. pro-
gramme BEAST, Shapiro et al., op. cit.). La fiabilité de 
ces estimations démographiques dépend pour partie 
du nombre d’échantillons intégrés dans les modèles 
mathématiques (Dodge, sous presse). Ceci est pro-
blématique car l’obtention de données génétiques 
est coûteuse et particulièrement délicate pour les 
périodes anciennes (dégradation de l’ADN). Ce type 
d’approche a déjà été initié sur les hyènes des ca-
vernes par Dodge (sous presse, p. 9), mais les résul-
tats ne sont pour le moment pas disponibles.

Profils de mortalité
Rarement utilisé pour des périodes anciennes (mais 
voir Trinkaus, 2011) alors que fréquemment em-
ployé en anthropologie funéraire, l’établissement de 
profils de mortalité permet des estimations paléo-
démographiques au travers notamment des calculs 
de proportions de squelettes d’immatures (voir 
Bocquet-Appel, 2008 pour une synthèse). En ce qui 
concerne les hyènes des cavernes, cette méthode a 
été appliquée par Turner (1981) pour les populations 
britanniques. Plusieurs problèmes s’opposent pour-
tant à l’utilisation de cette méthode pour les hyènes :

- la représentativité de la population étudiée  : cer-
taines hyènes peuvent mourir en dehors du repaire 
et les immatures dans des petits couloirs peu acces-
sibles qui n’ont pas forcément été fouillés. Le canni-
balisme n’est pas rare chez l’Hyène (Kruuk, 1972), ce 
qui peut entraîner une destruction préférentielle des 
restes de jeunes individus (dont les dents sont plus à 
même d’être entièrement digérées) ; 

- les méthodes de fouilles, et notamment de tami-
sage, influent de manière considérable sur l’abon-
dance des dents lactéales (Villa et al., 2004, 2010) ;

- l’exploitation des stades d’usure dentaire : des ré-
gimes alimentaires différents peuvent, à eux seuls, 
conduire à des stades d’usure différents pour un âge 
donné. De plus, la structuration sociale des clans 
d’hyènes induit des accès différés à la nourriture se-
lon le rang social, et donc des usures différentielles, 
certains consommant plus de viande et d’autres plus 
d’ossements (Kruuk, 1972  ; Holekamp  et Dloniak, 
2010) ;

- les gisements publiés avec une étude des profils de 
mortalité d’hyènes sont très rares ;

- ces estimations restent locales, à l’échelle d’un site, 
et n’informent pas ou peu sur la démographie régio-
nale d’une population.

Référentiels actuels, méthodes indirectes
De manière indirecte, il est possible, en comparant 
avec des données actuelles de densité de chasseurs-
cueilleurs par exemple, d’apprécier une paléodé-
mographie, en l’extrapolant depuis la taille de l’aire 
géographique de distribution supposée ou le type 
d’environnement reconstruit (Delpech, 1999  ; Boc-
quet-Appel et Demars, 2000a  ; Binford, 2001). Ces 
estimations ne sont cependant pas comparables à 
d’autres paramètres tels que la biomasse (car ils en 
sont directement issus), ce qui limite leur utilité dans 
le cadre de la présente étude.

Dans une autre méthode indirecte, Stiner et ses col-
laborateurs (1999, 2008) exploitent, comme signal 
paléodémographique, la proportion dans le régime 

Chapitre II.2     Paléodémographie : méthodes et 
base de données
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alimentaire humain entre petites proies à déplace-
ment et reproduction rapides d’un côté (e.g. oiseaux, 
lagomorphes), lentes de l’autre (e.g. tortues, co-
quillages). L’exploitation plus importante de petites 
proies rapides, plus difficiles à attraper, peut effec-
tivement être considérée comme résultant d’une 
pression démographique sur les groupes humains, 
qui diversifient alors leur régime alimentaire. Cette 
méthode n’est pas applicable aux hyènes, dont la 
consommation de petites proies reste anecdotique 
(moins de 0,05 % des proies cf. Kruuk, 1972 ; Cooper 
et al., 1999).

Représentativité dans les séquences
Certains auteurs (Straus, 1982 ; Lindly, 1988) se sont 
appuyés sur les rapports Carnivores/Ongulés pour 
estimer l’abondance des hyènes. De tels calculs sont 
néanmoins discutables, tant les rapports Carnivores/
Ongulés sont influencés par de nombreux para-
mètres :

- des différences taphonomiques (conservation diffé-
rentielle entre taxons, taux de fragmentation) ;

- les méthodes d’analyse (détermination des frag-
ments diaphysaires ? unités et méthodes de dé-
comptes ?) ;

- les méthodes de fouille (une fouille ancienne aura 
tendance à récolter préférentiellement des os plus 
complets, donc ceux de Carnivores plutôt que d’Her-
bivores dans un repaire) ;

- la variabilité des ensembles osseux créés par l’Hyène 
(Lam, 1992 ; Fosse, 1997 ; Brugal et al., 1997) ;

- le type et la fonction du site (repaires, avens-pièges, 
sites anthropiques, etc).

Ces estimations sont peu fiables et trop locales pour 
être porteuses d’informations paléodémographiques 
régionales.

Distributions des vestiges archéologiques
Les populations passées humaines ou animales ont 
laissé derrière elles des vestiges archéologiques ou 
paléontologiques. L’abondance de ces traces peut 
alors potentiellement constituer un marqueur pa-
léodémographique des populations. Formulé autre-
ment  : «  par unité de temps, il existe une relation 
entre, d’une part, la quantité de vestiges produits et, 
d’autre part, la population qui les a générés » (Boc-
quet-Appel, 2008, p. 117).

Cette méthode est la plus répandue pour les pé-
riodes anciennes. En pratique, elle consiste à dénom-
brer, par tranche de temps et dans un espace géogra-

phique défini, le nombre de sites, d’US, de datations, 
d’éléments architecturaux ou de vestiges archéolo-
giques ou paléontologiques de toutes sortes.

C’est ainsi la distribution chronologique des fré-
quences d’objets / sites / niveaux / dates qui est utili-
sée comme estimation paléodémographique.

Ce type d’approche a été utilisé dans de nombreux 
contextes géographiques et chronologiques et pour 
différentes populations : depuis la démographie des 
proboscidiens sur les derniers 3 millions d’années 
(Ballenger et Marbry, 2011) jusqu’à la transition dé-
mographique néolithique en Mésoamérique (Lesure,  
2008), en passant par les populations de chasseurs-
cueilleurs paléolithiques (e.g. Bocquet-Appel et De-
mars, 2000b ; Bocquet-Appel et al., 2005 ; d’Errico et 
al., 2006 ; Vermeersch, 2005 ; Steele, 2010 ; Williams 
et al., 2010 ; Bradtmöller et al., sous presse), les 
cerfs européens (Sommer et al., 2008), les bisons 
nord américains (Shapiro et al., 2004), les popula-
tions sibériennes de mammouths (Nikolskiy et al., 
sous presse) et d’autres herbivores (MacPhee et al., 
2002). Cette approche est également appliquée pour 
l’étude de phénomènes géologiques (Ballenger et 
Marbry, 2011 ; Chiverrell et al., 2011) et même à des 
pièces de monnaie (Peros et al., 2010).

Les auteurs font souvent appel à des méthodes 
classiques de décompte par tranche de temps (e.g. 
Bocquet-Appel et Demars, 2000b  ; MacPhee et al., 
2002  ; Bocquet-Appel et al., 2005  ; d’Errico et al., 
2006 ; Peros et al., 2010 ; Ballenger et Marbry, 2011 ; 
Nikolskiy et al., sous presse) ou, plus rarement, à des 
approches de types bayésiennes (e.g. Vermeersch, 
2005 ; Sommer et al., 2008 ; Buchanan et al., 2010 ; 
Steele, 2010 ; Williams et al., 2010 ; Chiverrell et al., 
2011 ; Bradtmöller et al., sous presse), favorisées ces 
dernières années par la popularisation de suites logi-
cielles performantes (OxCal, Calib, CalPal…)*. 

Ces approches reposent sur le postulat que la rela-
tion entre nombres de vestiges et démographie de 
la population qui les a accumulés est restée linéaire 
et uniforme au fil du temps (Bocquet-Appel et al., 
2005). Ceci est discutable pour les groupes humains 
paléolithiques  : une mobilité plus importante des 
groupes peut produire plus de sites archéologiques 

* Dans ce dernier cas, la méthode est souvent dénommée 
« CPF » pour « cumulative probability function » (Chiverrell et 
al., 2011), « SPD » pour « summed probability distribution » 
ou « SCPD » pour « summed calibrated probability distribu-
tions » (e.g. Buchanan et al., 2010 ; Steele, 2010), c’est à dire 
« sommes des distributions de probabilités » (sous entendu, 
de datations).
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pour une même population. De même, une occupa-
tion plus intense des milieux karstiques au détriment 
des installations de plein-air influe sur la « visibilité 
archéologique » des paléolithiques. Ce type d’hypo-
thèses est privilégié par Williams et collaborateurs 
(2010) qui interprètent l’augmentation du nombre 
de sites archéologiques comme le signe de chan-
gements des modalités d’occupation du territoire 
plutôt que d’un accroissement démographique. Par 
conséquent, la paléodémographie humaine est par-
ticulièrement difficile à estimer à partir des distribu-
tions chronologiques de vestiges archéologiques.

Des changements importants dans les modalités 
d’occupation du territoire ne sont pas documentés 
pour l’Hyène actuellement. Par ailleurs, la palette 
comportementale de l’Hyène, bien qu’importante, 
semble en ce domaine moindre que celle de l’Homme 
(Holekamp et Dloniak, 2010). On peut donc supposer 
que ces biais sont moins importants pour les popula-
tions d’hyènes que pour les groupes humains, même 
s’ils sont toujours présents (variabilité des repaires 
d’hyènes cf. Lam, 1992 ; Fosse, 1997 ; Brugal et al., 
1997). 

Notre hypothèse de travail sera la suivante : si plus 
d’hyènes occupaient un territoire à un moment don-
né, elles auront accumulé proportionnellement plus 
de vestiges. Ici, pour chaque tranche chronologique, 
le nombre de sites à Hyène sera estimé. 

2.2 Biais en analyse de distributions 
de vestiges archéologiques

L’interprétation de distributions chronologiques de 
nombres de vestiges ne peut se faire directement 
en termes paléodémographiques. Effectivement, 
de nombreux paramètres influencent et biaisent les 
estimations établies. 

Biais taphonomique
L’un des premiers problèmes identifié par de nom-
breux chercheurs est celui du «  taphonomic bias  » 
(van Andel et Davies, 2003  ; Bocquet-Appel et al., 
2005 ; Surovell et Brantingham, 2007 ; Surovell et al., 
2009 ; Peros et al., 2010 ; Williams et al., 2010 ; Bal-
lenger et Mabry, 2011). Ce terme désigne la préser-
vation chrono-différentielle des sites : plus la période 
est ancienne, moins une US a de chance de survivre 
aux épreuves du temps (Fig. II.1). Ceci peut s’expli-
quer par des processus destructifs (e.g. érosion, 
dissolution) mais également par une non-préserva-
tion des sites (absence de sédimentation à certaines 
époques). De la même manière, les caractéristiques 
géomorphologiques d’un territoire peuvent influer 
sur l’enregistrement archéologique, avec des zones 
plus ou moins denses en cavités karstiques par 
exemple (Bocquet appel et Demars, 2000b), bien que 
ceci affectera essentiellement la distribution géogra-
phique plutôt que chronologique.

La non-prise en compte du biais taphonomique 
peut avoir des conséquences dramatiques sur les 
interprétations paléodémographiques (Surovell et 
Brantingham, 2007). Pour pallier ce problème, des 
modèles théoriques ont été établis en se basant sur 

Fig. II.1 : Exemple théorique d’impact du biais taphonomique sur la distribution temporelle des vestiges (b) 
accumulés par une population de taille constante (a), pour divers taux de destructions λ (modifié d’après 
Surovell et Brantingham, 2007).
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les distributions de datations de phénomènes géo-
logiques indépendants du registre archéologique. 
En comparant le nombre d’éruptions volcaniques 
telles qu’enregistrées dans les carottes glaciaires (à 
sédimentation continue) et celles datées dans le do-
maine continental, Surovell et collaborateurs (2009) 
ont mis au point une équation qui permet de corriger 
ce biais taphonomique. À un moment t, la probabi-
lité de destruction λ d’un site archéologique est de :

 λ = 1,3925309 / (2176,4 * t)

Néanmoins, les auteurs précisent que cette équation 
n’a été vérifiée que pour les 40 derniers millénaires 
et n’est utile, selon eux, que pour les contextes de 
plein-air (considérant que le biais taphonomique est 
quasi nul en grottes et abris). L’universalité de cette 
équation reste à prouver, mais Peros et collabora-
teurs (2010) ont montré qu’elle permettait d’expli-
quer la perte continuelle des pièces de monnaies 
canadiennes fabriquées anciennement, une sorte 
de « biais taphonomique » (plus les pièces sont an-
ciennes, plus elles ont de risques d’être perdues en 
circulation).

Le « biais taphonomique » est souvent perçu comme 
un phénomène simple de sorte qu’il existe une rela-
tion linéaire entre âge et probabilité de survie d’un 
site archéologique (Bocquet-Appel et al., 2005  ; 
Surovell et Brantingham, 2007). Certains auteurs 
(Peros et al., 2010  ; Ballenger et Mabry, 2011) ont 
cependant souligné que cette idée est certainement 

à réfuter si l’on garde à l’esprit que les conditions qui 
déterminent la préservation ou l’érosion d’un site 
archéologique ont varié au cours du temps (selon les 
climats par exemple).

Pour limiter le biais taphonomique, Nikolskiy et col-
laborateurs (sous presse) préconisent, à l’issue de 
leur étude de la démographie des mammouths sibé-
riens, des techniques d’échantillonnage différentes 
en considérant une multitude de petits sites choisis 
aléatoirement à l’échelle du paysage plutôt que de 
longues séquences stratigraphiques. Ce type d’ap-
proche est facilité dans leur étude par un contexte 
taphonomique très particulier favorable à la conser-
vation d’ossements isolés (permafrost) qui sont de 
plus facilement repérables dans le paysage (érosion 
importante, peu de végétation). Cette stratégie n’est 
pas adaptable à l’Europe de l’Ouest.

Calibration
Quand la distribution étudiée concerne des dates 
radiocarbone, la calibration peut induire des biais. 
L’exploitation de dates calibrées aurait effectivement 
tendance à créer des fluctuations dans la distribution 
de dates (comme des « pics » artificiels par exemple), 
qui ne sont pas liées à la démographie des popula-
tions mais uniquement à la forme de la courbe de ca-
libration (e.g. Ballenger et Mabry, 2011 ; Chiverrell et 
al., 2011). Ceci est vrai même à l’échelle d’une seule 
et unique datation (Fig. II.2) : la  calibration d’une da-
tation peut produire une distribution calibrée carac-
térisée par plusieurs « pics » qui pourraient être in-
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Fig. II.2 : Exemple simple de l’impact de la calibration sur la distribution de date d’une datation C14. La 
datation d’un seul événement aboutit à une distribution non gaussienne qui présente deux « pics » artifi-
ciels qui pourraient être, à tort, interprétés en termes démographiques.
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terprétés comme des fluctuations démographiques, 
si on oublie que la datation ne concerne qu’un seul 
os, c’est-à-dire un seul événement. Il a d’ailleurs été 
montré récemment dans un cas pratique que l’em-
ploi de la nouvelle courbe IntCal09 modifiait claire-
ment les interprétations faites par rapport aux pré-
cédentes études réalisées avec IntCal04  : dans un 
cas, un déclin démographique pouvait être identifié 
après le Dryas récent, mais pas dans l’autre (Steele, 
2010 ; mais voir en réponse Buchanan et al., 2010).

La calibration des dates radiocarbone ne peut pour-
tant pas être évitée : elle ne consiste pas en un simple 
«  décalage  » chronologique des dates de quelques 
millénaires, mais peut véritablement modifier la 
chronologie établie et donc la forme des courbes 
paléodémographiques obtenues (e.g. Nikolskiy et 
al., sous presse). Il n’existe notamment pas de rela-
tion linéaire entre les écart-types des datations avant 
et après calibration (Steele, 2010) : la calibration est 
inévitable.

Ce biais n’est cependant important que sur des 
échelles de temps courtes : il faut donc garder à l’es-
prit que des fluctuations rapides ne sont pas force-
ment significatives à cause du biais de calibration et 
que seules les grandes tendances peuvent et doivent 
être interprétées (Williams et al., 2010).

Biais de découverte et de recherche
La distribution des sites, vestiges, ou dates, dé-
pend également de ce que les archéologues échan-
tillonnent, fouillent, datent, étudient et publient. 
Ainsi, Ballenger et Mabry (2011) ont montré que 
les efforts concentrés des chercheurs américains 
pour dater les premières phases de la culture Clo-
vis induisent des biais non négligeables dans les 
distributions de dates. Les découvertes ne sont pas 
forcément fortuites et les sites archéologiques ne 
constituent pas nécessairement un échantillonnage 
aléatoire des sites existants, comme dans le cas de 
prospections ou de fouilles ciblées sur une certaine 
période. De la même manière, les dépôts sommitaux 
d’une séquence seront plus facilement fouillés que 
la base, les séquences n’étant pas toujours fouillées 
jusqu’au substrat rocheux (Surovell et Brantingham, 
2007).

Pour la période concernée par ce travail, il est vrai-
semblable que les sites archéologiques encadrant la 
transition entre le Paléolithique moyen et supérieur 
aient fait preuve, si ce n’est d’un effort de fouille 
supplémentaire, au moins de publications plus nom-
breuses, plus conséquentes ou plus visibles. Par 
exemple pour les sites d’Arcy-sur-Cure, il semblerait 
que les niveaux encadrants la transition Paléolithique 
moyen – supérieur (Moustérien final, Paléolithique 

Grotte du Renne Grotte du Bison
US Technocomplexe 

lithique
Données fauniques 

quantifiées
US Technocomplexe 

lithique
Données fauniques 

quantifiées
III Paléo. sup. récent non? A Remanié David et al., 2005
IV Paléo. sup. récent non? B Paléo. sup. David et al., 2005
V Gravettien non? C Paléo. sup. David et al., 2005
VI Gravettien non? D Châtelperronien David et al., 2005
VII Aurignacien David et Poulain in 

Schmider, 2002
E Moustérien non?

VIII Châtelperronien David et al., 2005 F Moustérien non?
IX Châtelperronien David et al., 2001 G Moustérien non?
Xa Châtelperronien David et al., 2001* H Moustérien non?
Xb Châtelperronien David et al., 2001* I Moustérien non?
Xc Châtelperronien David, 2004 J Moustérien non?
XI Moustérien David et Poulain, 1990
XII Moustérien David et Fosse, 1999
XIII Moustérien non?
XIV Moustérien non?

Tabl. II.3 : Liste des données fauniques quantifiées disponibles pour les différents niveaux des grottes du 
Renne et du Bison à Arcy-sur-Cure. * : données partielles dans l’étude de l’industrie osseuse de d’Errico et 
al., 2003.
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supérieur ancien notamment le Châtelperronien) 
soient mieux documentés dans la littérature (Tabl. 
II.3).

La visibilité ne concerne pas uniquement les publi-
cations : les sites de certaines périodes peuvent être 
trouvés plus facilement (par exemple bâtiments des 
premiers agriculteurs, Surovell et Brantingham, op. 
cit.) ou alors plus facilement datés ou identifiés. Les 
limites d’application des méthodes de datations phy-
siques sont en ce sens importantes : il est probable 
qu’à cause de la limite du champ d’application des 
datations C14, les sites plus anciens que 45 ka soient 
plus difficiles à dater et donc moins visibles dans les 
distributions de dates. Certains technocomplexes 
ont des caractéristiques plus affirmées, plus recon-
naissables (e.g. « fossiles directeurs », comme les 
bifaces du Moustérien de tradition acheuléenne et 
les pointes à dos du Châtelperronien) qui les rendent 
plus visibles dans le registre archéologique. D’autres 
sont mieux calés chronologiquement (comme le 
Moustérien Quina, cf. Jaubert, 2010, sous presse). 
Ces divers problèmes de précision différentielle des 
datations selon les périodes peuvent contribuer à dé-
former les distributions chronologiques de vestiges. 
Surovell et Brantingham (op. cit.) jugent ces biais 
négligeables quand les échantillons sont importants.

Entité d’analyse : date, site ou  
unité stratigraphique ?

Un autre problème découle des choix réalisés par les 
archéologues en termes d’échantillonnage et de mé-
thodes d’analyse. Les distributions chronologiques 
peuvent être basées sur le décompte de plusieurs 
types d’entités : les sites, les US ou, le plus souvent, 
les datations elles-mêmes. Il est pourtant probable 
que certains sites disposent d’un nombre bien plus 
important de datations comparés à d’autres, pour 
une signification archéologique proche (Bocquet-
Appel et al., 2005 ; Peros et al., 2010 ; Ballenger et 
Mabry, 2011). Dans leur échantillon, Peros et colla-
borateurs (2010) ont montré que les sites les plus 
récents disposaient en moyenne de deux fois plus de 
datations que les sites plus anciens. Lorsqu’un site a 
fait l’objet de plus de datations qu’un autre, il influe 
artificiellement la distribution alors qu’il n’est pas for-
cément représentatif d’une plus grande population. 
Pour pallier ce problème, Bocquet-Appel et collabo-
rateurs (2005) préconisent l’utilisation comme entité 
d’analyse du nombre de sites ou du nombre d’US.

Solutions apportées dans ce travail
Dans notre étude, afin d’estimer l’importance des 
biais taphonomiques, de calibration, de découverte 
et de recherche, les estimations paléodémogra-

phiques des hyènes des cavernes seront confron-
tées :

- pour toute l’Europe : aux modèles théoriques (Su-
rovell et al., 2009) ;

- pour le Sud-Ouest de la France : au registre archéolo-
gique d’une façon plus générale en s’appuyant sur un 
inventaire complet des sites dont des listes fauniques 
quantifiées ont été publiées (base de données « sites 
anthropiques », cf. Chapitre II.4). De cette manière, il 
est possible de calculer un ratio sites à hyènes / sites 
archéologiques par tranche chronologique.

2.3 Établissement de la base de  
données « sites à hyènes »

Objectif et entité d’analyse
Afin d’approcher la paléodémographie des hyènes 
des cavernes, tous les sites du Pléistocène supérieur 
avec au moins un reste attribué à Crocuta crocuta 
spelaea (et synonymies : Crocuta crocuta, Crocuta 
spelaea, Hyaena spelaea) ont été recensés dans une 
base de données « sites à hyènes ». Les gisements 
avec indices d’activité (os rognés, coprolithes, etc) 
mais sans restes d’hyènes n’ont pas été intégrés, car 
dans ces cas, il est difficile d’être certain que l’Hyène 
est responsable des traces répertoriées. C’est le cas 
par exemple des os rognés et coprolithes de Lynford 
Quarry en Angleterre (Stringer, 2006), des copro-
lithes de Nerja en Espagne (Jordá Pardo et al., 2003) 
ou de certains niveaux d’Oliveira au Portugal (Zilhão 
et al., 2010) et d’Isturitz en France (Altuna, 1972).

Pour pallier le problème d’entité d’analyse, c’est l’US 
qui constitue l’unité d’analyse primaire  : pour les 
ensembles avec de nombreuses dates, le poids de 
leurs probabilités sera normalisé (cf. Chapitre II.3). 
L’emploi de cette entité d’analyse permet, de plus, 
d’intégrer des sites sans datation absolue. Ceci est 
primordial pour notre période, les sites anciens étant 
particulièrement difficiles à dater, une approche fo-
calisée sur les datations n’est pas envisageable. 

Des calculs s’appuyant sur une somme de nombre 
d’US posent tout de même un problème de taille  : 
à quelle subdivision stratigraphique doit-on s’arrêter 
et à partir de quel moment deux US d’un même site 
doivent être considérées comme reflétant des occu-
pations successives et distinctes, et donc des évé-
nements différents ? Cette question n’ayant pas de 
réponse absolue, les divisions stratigraphiques éta-
blies par les fouilleurs de chaque site ont été conser-
vées comme définitions des US. Néanmoins, dans 
certains cas, les US successives d’une séquence ont 
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Fig. II.3 : Carte de répartition des sites avec présence d’Hyène en Europe (cf. Tabl. II.4). Le tracé en pointil-
lés délimite le cadre géographique de l’étude paléodémographique. 

Pléistocène supérieur
Autres2 

(US)

Total
Total 

(Sites)
Total 
(US)

P 
(US)

R 
(US)

Démo 
(US)

LFQ 
(US) (Sites) (US)

Belgique 29 38 28 10 22 5 21 38 59
Espagne, Gibraltar 52 93 70 23 80 15 44 92 137

France, Monaco 189 321 268 53 249 37 159 284 480
Italie 45 69 58 11 51 9 21 64 90

Portugal 14 16 13 3 10 3 4 16 20
Royaume-Uni, Irelande 46 50 32 18 39 15 36 75 86
Total pays sélectionnés 3751 587 469 118 451 84 285 569 872
Autres pays européens 158 - - - - - - - -

Tabl. II.4 : Sites et US inventoriés dans la base de données «sites à hyènes» par pays, période chronolo-
gique et type d’ensemble osseux selon la classification décrite dans le texte. L’unité de décompte pour 
chaque colonne est précisée entre parenthèses. P : US type « présence d’hyène ». R : US type « repaires 
d’hyènes ». Démo : US intégrées dans les analyses paléodémographiques. LFQ : US R ayant livré une liste 
faunique quantifiée. 1 : la liste de ces 375 sites est disponible en annexe 3. 2 : US du Pléistocène inférieur, 
moyen ou dont l’attribution au Pléistocène supérieur n’est pas certaine. - : données non quantifiées.
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été fusionnées pour compter comme un unique évé-
nement, et ce afin de limiter au maximum la création 
d’ensembles artificiels. Ces choix ont été effectués 
au cas par cas, site par site, quand les subdivisions 
stratigraphiques des séquences étaient particulière-
ment détaillées et que les caractéristiques paléon-
tologiques, archéologiques et chronologiques des 
couches successives étaient extrêmement proches. 

Dans le cas où, sur un même gisement, deux locus 
proches (ou deux campagnes de fouilles) ont tous 
deux livré des restes d’hyènes d’un âge équivalent, 
c’est le locus (ou la campagne de fouille) pour lequel 
l’étude est la plus porteuse d’informations (ou, le 
cas échéant, la plus récente) qui a été conservé. Par 
exemple à Isturitz, pour les périodes moustériennes, 
gravettiennes et magdaléniennes, les études des col-
lections anciennes ont été exploitées (e.g. Lacarrière 
et al., 2011 pour le Gravettien) mais pour l’Aurigna-
cien, ce sont les résultats des fouilles récentes de la 
Salle de Saint-Martin (Normand et al., 2007 ; Soulier 
et al., sous presse) qui ont été pris en compte.

Étendue géographique
Une estimation paléodémographique demande un 
nombre de sites conséquents sur un espace géogra-
phique restreint et des informations chronologiques 
les plus précises et fiables possibles. Les premiers 
inventaires, réalisés à l’échelle européenne, ont rapi-
dement permis d’identifier les zones où l’effort de 
compilation de données devait se concentrer (Fig. 
II.3) : la base de données s’est concentrée sur les 
sites de France (et Principauté de Monaco), Italie, 
Espagne (y compris Gibraltar), Portugal, Belgique, 

Royaume-Uni, Irlande. L’Allemagne et l’Europe cen-
trale n’ont pas été incluses dans les reconstructions 
paléodémographiques, des travaux d’inventaires des 
sites à hyènes étant en cours pour ces zones (Die-
drich, comm. pers.).

Champs de la base de données
Les ensembles ont été intégrés dans une base de 
données relationnelle (Fig. II.4, réalisée sous FileMa-
ker Pro © FileMaker) qui inclut des informations sur :

- la localisation du gisement (pays, commune, lati-
tude et longitude, le plus souvent de la commune) ;

- la position stratigraphique de l’US au sein de la sé-
quence ;

- les datations absolues disponibles pour toute la 
séquence (pour les différents ensembles, planchers 
stalagmitiques, etc) ;

- les autres données de chronologie ou de périodisa-
tion (biostratigraphie, archéostratigraphie, etc) ;

- la caractérisation taphonomique des ensembles 
osseux (pour définir l’origine de l’accumulation) ;

- les listes fauniques quantifiées ;

- les travaux et études réalisés (références bibliogra-
phiques, campagnes de fouilles, etc).

Site / Locus

Assemblage

Datation absolue
Liste faunique quanti�ée

Localisation 
(Pays, Région, Commune, Coordonnées géographiques...)

Références générales

Campagnes de fouilles (directions, méthodes...) *

Type d’US : «P» ou «R» + « Carte / Démo. / LFQ »

Critères taphonomiques
(ex : % os rognés, coprolithes, hyénons...)

Présence humaine
(ex : nombre d’éléments lithiques, restes humains...)

Chronologie
( datations absolues,  archéostratigraphie, biostratigraphie...)

Stratigraphie

plancher stalag.

Méthode de datation
Date, Sigma
Objet daté *

Code laboratoire, Référence
Certitude de la corrélation ?

Nombre de restes par taxon
Nombre d’individus par taxon

Référence

US 2

US 1

US 3

* champs peu renseignées (données souvent lacunaires)

Fig. II.4 : Schéma conceptuel (dit modèle de données relationnel) simplifié de l’organisation de la base de 
données «sites à hyènes». Les rectangles gris clair représentent les différentes tables et les rectangles gris 
foncé les champs clés reliant les tables.* : champs peu renseignés (données souvent lacunaires).



42

Paléodémographie : méthodes et base de données

2

P
a

r
t

ie
 II

Chap.

Chaque site a fait l’objet d’une révision critique à par-
tir des éléments disponibles dans la bibliographie. 
Les ensembles sont intégrés : 

A) Selon des critères taphonomiques (cf. 2.4, infra)  :

- en US « P » (présence d’hyène) ;

- en US « R » (repaires d’hyènes sensu lato).

B) Selon l’abondance et la qualité des informations 
disponibles :

- en sites « Carte » : sites incluant des US P ou R avec 
des informations de localisation ;

- en US « Démo. » : US P ou R avec des informations 
chronologiques qui précisent leur position au sein du 
Pléistocène supérieur ;

- en US « LFQ » : US R pour lesquels une liste faunique 
quantifiée est disponible et exploitable pour une re-
constitution du régime alimentaire des hyènes.

Contenu de la base de données
La base de données «  sites à hyènes  » intègre des 
données issues de 569 sites (872 US) des pays sé-
lectionnés pour l’analyse (Tabl. II.4), auxquelles 
s’ajoutent 158 sites « Carte » d’autres pays euro-
péens uniquement exploités pour les cartes de ré-
partition générale (Allemagne, Autriche, Bulgarie, 
Croatie, Grèce, Hongrie, Pays-Bas, Pologne, Rouma-
nie, Serbie, Slovaquie, Slovénie, Suisse, République 
Tchèque, Ukraine). 

Alors que le territoire français est le plus riche (il 
englobe plus de 50 % des sites et de 55 % des US), il 
ne représente qu’environ 30 % de la superficie de la 
zone étudiée (environ 544 mille km² pour 1787 mille 
km² au total). Parmi les 872 US inventoriées dans les 
pays sélectionnés pour les reconstructions paléodé-
mographiques, 587 US (375 sites) sont attribuables 
avec certitude au Pléistocène supérieur, mais seules 
451 US disposent d’informations chronologiques 
plus précises exploitables pour les reconstructions 
paléodémographiques (« Démo. »). 84 US ont livré 
des listes fauniques quantifiées utilisables (« LFQ »). 

Inventaires utilisés
La base de données a été constituée au travers d’une 
recherche bibliographique la plus exhaustive pos-
sible*.  L’établissement de cette base de données su-
prarégionale a bénéficié des nombreuses synthèses 

régionales disponibles, dont l’intérêt pour le type 
d’approche menée ici doit être souligné. Nous sou-
haitons donc ici en citer les plus importantes :

- pour la Belgique : Ulrix-Closset, 1975 ; Otte, 1979 ; 
Cordy, 1984 ; Dewez, 1987 ;

- pour l’Espagne  et le Portugal : Altuna, 1972  ; Es-
tevez, 1980  ; Cardoso, 1996  ; Vega Toscano et al., 
1999 ; Yravedra Sainz de los Terreros, 2001 ; Castaños 
Ugarte, 2005 ;

- pour la France : Pillard, 1970 ; Bonifay, 1971 ; Phi-
lippe et al., 1980 ; Delpech, 1983 ; Clot, 1983, 1985, 
1986, 1990 ; Clot et Duranthon, 1990 ; Argant, 1991 ; 
Tournepiche, 1996 ; Dujardin et Tymula, 2005 ; Debé-
nath, 2006 ;

- pour l’Italie  : Mussi, 2001  ; Alciati et al., 2005 et 
base de données associée en ligne (http://web.uni-
ba.it/progettiricerca/catalogorestifossili/) ;

- pour le Royaume-Uni et l’Irlande : Turner, 1981  ; 
Stuart, 1982 ; David, 1991 ; Woodman et al., 1997 ; 
Yalden, 1999 ; Currant et Jacobi, 2001, 2011 ;

- à l’échelle Européenne : Gamble, 1986 ; Fosse, 1994, 
1995, 1997 ; van Andel et Davies, 2003 ; base de don-
nées PANGAEA en ligne (http://www.pangaea.de/). 
P.-Y. Demars nous a également communiqué en 2007 
une liste de sites extraite de sa base de données sur 
le Paléolithique supérieur européen. 

Ces inventaires et bases de données ont été utilisés 
comme des bases de travail afin d’identifier les sites 
d’intérêt. Ainsi, la base de données réalisée dans ce 
travail ne constitue pas une simple compilation de 
ces travaux puisqu’elle inclut plus de sites que ceux 
inventoriés dans ces synthèses ; et que pour les sites 
déjà repérés dans ces synthèses, un retour à la lit-
térature princeps a été systématiquement effectué 
afin de juger de la qualité des données publiées et  
de manière à remplir les champs de notre base de 
données. De plus, pour chaque site, des recherches 
bibliographiques ont été systématiquement réalisées 
afin d’identifier les nouveaux travaux publiés après la 
réalisation des dites synthèses. Quand l’Hyène était 
signalée comme présente selon les synthèses régio-
nales, mais non retrouvée dans les listes fauniques 
des publications princeps, les sites n’ont pas été inté-
grés.

Pour le Sud-Ouest de la France, la base de données 
intègre également des informations issues d’obser-
vations et analyses personnelles réalisées sur le ma-
tériel de plusieurs sites (Camiac, La Chauverie, Cas-
senade, Les Plumettes, Bourdette, Heurtebise, Igue 
du Gral…) et des datations absolues obtenues dans 
le cadre de ce travail. 

* Cette recherche a été complétée par la mise en place d’une 
veille numérique de nombreuses revues et plateformes 
éditoriales (pour les trois plus importantes  : ScienceDirect, 
SpringerLink et Wiley Online Library qui permettent des sys-
tèmes d’alertes par mot-clé particulièrement performantes).
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2.4 Critères de distinction des 
agents accumulateurs

Chaque US intégrée dans la base de données « sites 
à hyènes » a été distinguée selon l’agent à l’origine 
de l’accumulation des restes osseux. La revue cri-
tique proposée ici permet de juger de la pertinence 
des critères de reconnaissance des agents accumu-
lateurs. Elle s’appuie sur l’imposante littérature exis-
tante (dont Cruz-Uribe,  1991  ; Fosse, 1994, 1995, 
1997 ; Brugal et al., 1997 ; Fosse et al., 1998 ; Letour-
neux, 2003 ; Marra et al., 2004 ; Villa et al., 2004 ; 
Costamagno et al., 2005  ; Faith et Behrensmeyer, 
2006 ; Egeland et al., 2008 ; Beauval et Morin, 2010) 
et pour partie sur les travaux de synthèse déjà réa-
lisés (Fosse, 1994 ; Brugal et al., 1997 ; Pickering, 
2002 ; Coumont, 2006 ; Pokines et Kerbis Peterhans, 
2007  ; Kuhn et al., 2010). Cette revue critique se 
veut opératoire plutôt qu’exhaustive et vise en prio-
rité à identifier les critères permettant de discuter 
du statut taphonomique d’ensembles osseux où, 
pour l’immense majorité, seules les données issues 
des publications sont disponibles. L’objectif final est 
de dégager une « grille de lecture » des ensembles 
osseux qui permet de discuter des ensembles os-
seux sur la seule base d’une étude bibliographique. 
Quatre critères principaux ont été retenus (Tabl. II.5).

Présence et spectre des carnivores
Dans la littérature, l’abondance de l’Hyène dans un 
ensemble osseux est le plus souvent estimée à l’aide 
des unités de décompte classiques que sont le NRD 
(Nombre de Restes Déterminés) et le NMI (Nombre 
Minimum d’Individus).

Il paraît impossible de fixer une valeur-seuil chiffrée 
qui séparerait les repaires des sites anthropiques 
(contra Cruz-Uribe, 1991) et ce pour plusieurs rai-
sons  dont notamment les différences des résultats 
fournis selon les unités de quantification (NRD, NMI), 
les définitions parfois imprécises de ces unités (par 
exemple, certains auteurs comptabilisent les copro-
lithes dans le NRD Crocuta (crocuta) spelaea, d’autres 
non) et la variabilité des ensembles créés par l’Hyène 
des cavernes selon des facteurs éthologiques ou en-
vironnementaux (Lam, 1992 ; Fosse, 1997  ; Brugal 
et al., 1997). Il faut y ajouter un paramètre essentiel 
qui explique sûrement à lui seul une grande partie 
des différences identifiées en termes de représenta-
tion : les méthodes d’analyse, de fouilles (tamisage, 
récolte sélective) et, à moindre mesure, leur étendue 
(représentativité de l’échantillon). Une récolte sélec-
tive des plus beaux spécimens induira forcément 
une surreprésentation de l’Hyène et des Carnivores 
en général, leurs restes étant «plus prestigieux» et 
moins fragmentés dans les repaires. De façon qua-

« Repaire »
d’hyènes

« Aven-piège » où l’action de 
l’Hyène est Site 

« anthropique »
importante faible

Présence des carnivores Forte Faible

Spectre des carnivores Hyènes dominent Variable

Présence d’hyénons Juvéniles  
importants Adultes dominants

Os rognés Nombreux Rares Rares à inexistant

Os régurgités

Nombreux
Fragments de taille 

importante 
possibles

Rares à inexistant

Coprolithes
(pour l’Hyène, souvent 

gros, ronds et bien 
minéralisés)

Nombreux et 
concentrés

Zonation (latrines)
Rares Rares à inexistant

Tabl. II.5 : Critères taphonomiques de distinction des agents accumulateurs consensuels et utilisables à 
partir d’une simple enquête bibliographique.
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si systématique, les repaires d’hyènes fouillés et 
analysés récemment présentent des pourcentages 
d’hyènes bien moins importants (Villa et al., 2004 
pour Bois Roche, Fourvel, 2008 pour Conives, Beau-
val et Morin, 2010 pour les Rochers de Villeneuve 
et les Plumettes, ce travail pour La Chauverie et Ca-
miac), et sont souvent sous le seuil théorique des 20 
% défini par Cruz-Uribe en 1991. 

Plus qu’un chiffre précis, c’est l’ordre de grandeur 
qui est primordial. Ce critère n’est pas discriminant 
mais il fournit une première information, un repaire 
pouvant difficilement être attribué à l’Hyène si cette 
dernière y est particulièrement rare (moins de 5 % 
des restes par exemple). La présence ou l’importance 
de ces restes est parfois le critère qui permettra 
d’appuyer la différentiation entre action sur un stock 
osseux par des hyénidés ou des canidés.

Présence d’hyénons
La présence d’hyénons est un critère essentiel dans 
l’identification des repaires d’hyènes (Pickering, 
2002). Pour estimer la part des juvéniles, les dents 
sont plus souvent utilisées que les ossements imma-
tures (plus rares, plus fragiles). Les méthodes d’esti-
mation de l’âge de l’Hyène à partir des stades d’usure 
dentaire, une fois corrélés à des données étholo-
giques, permettent de distinguer les classes d’âges 
concernées : les hyénons perdent leur dentition déci-
duale vers 12-15 mois, et ne commencent à quitter 
le repaire pour participer à leur première chasse que 
vers 18-36 mois (Kruuk, 1972 ; Brugal et al., 1997). Il 
existe donc peu de chances de retrouver des dents 
déciduales hors d’un repaire d’hyènes, étant donné 
que ces dernières ne le quittent qu’après les avoir 
perdues (sauf, peut-être pour les dernières déci-
duales perdues par les individus de stade III, Brugal 
et al., 1997). Que les racines soient résorbées ou non 
n’influent que peu sur ce critère, étant donné que les 
déciduales chutent dans le repaire du vivant des indi-
vidus, tout comme elles le feraient dans le cas d’une 
mort prématurée (mortalité juvénile).

La présence significative de déciduales d’hyènes est 
donc un excellent critère de distinction des repaires 
d’hyènes, même s’il faut reconnaître qu’il s’appuie 
sur des bases actualistes. Au contraire, son absence 
n’est pas un critère de rejet : une fouille sans tami-
sage peut l’expliquer ou encore un inventaire non 
détaillé dans les publications. De plus, étant donné la 
répartition spatiale inhérente aux repaires d’hyènes, 
les profils de mortalité dépendent de l’étendue des 
fouilles : si les petits boyaux ne sont pas fouillés, les 
restes des hyénons qui s’y cachaient peut-être ne 
seront pas retrouvés (Brugal et al., 1997). À San Teo-
doro, un repaire d’hyènes peu contestable, aucune 

dent déciduale n’a été retrouvée, et ce probablement 
en raison d’un biais de fouille (Marra et al., 2004)

Abondance des os rognés et digérés
Ces marques sont produites par les dents des hyènes, 
leurs griffes ou leur appareil digestif (pits, punctures, 
scores… cf. Binford, 1981). Il ne s’agit pas ici de s’atta-
cher à des pourcentages d’os digérés ou rognés, c’est 
encore l’ordre de grandeur qui nous renseignera. Les 
pourcentages dépendent effectivement pour grande 
partie de la classe centimétrique des vestiges, et 
donc des méthodes de fouille et d’analyse (les os ro-
gnés étant plutôt de grande taille et les os digérés de 
petite dimension, Beauval et Morin, 2010).

La présence d’os rognés est un bon critère pour 
repérer l’action des hyènes, mais leur proportion 
dépend de nombreux facteurs (taille des proies par 
exemple, cf. Chapitre IV.2) qui rendent l’établisse-
ment de limites chiffrées illusoire. La variabilité selon 
les ensembles est très importante. L’histoire tapho-
nomique d’un ensemble osseux peut rendre la lec-
ture des marques plus ou moins aisée, comme cela 
est également le cas pour les stries de boucherie. 
On notera également que l’Hyène n’est pas la seule 
à rogner des ossements  (Binford, 1981  ; Campmas 
et Beauval, 2008 ; Castel et al., 2011 ; Saladié et al., 
2011). Si des méthodes existent pour différencier 
le responsable de ces traces (e.g. Haynes, 1983  ; 
Domínguez-Rodrigo et Piqueras, 2003), c’est le plus 
souvent sur la base d’autres éléments, de contexte 
notamment, que l’attribution des os rognés à un ac-
cumulateur en particulier est proposée. 

De même, il n’est pas toujours évident de distinguer 
un os digéré d’un os qui a subi une attaque chimique 
à l’issue de processus post-dépôts (Beauval, 2005). 
Canidés et grands rapaces peuvent aussi (en moindre 
mesure) digérer des fragments osseux  (Robert et 
Vigne, 2002 ; Costamagno et al., 2008 ; Marín Arroyo 
et al., 2009) : encore une fois, c’est le contexte qui 
permet de trancher le plus souvent. Les fragments 
osseux digérés de grande taille (décimétriques) sont 
surtout connus pour l’Hyène.

Les proportions d’os rognés et digérés ne distinguent 
pas un repaire d’un autre type de site mais elles ren-
seignent en partie sur l’importance du rôle de l’Hyène 
dans l’accumulation et sont une première étape es-
sentielle avant toute exploitation des listes fauniques 
dans le cadre de reconstructions des proies de cette 
dernière.

Coprolithes
Les coprolithes trouvés en contexte archéologique 
sont le plus souvent attribués à l’Hyène sans déter-
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mination vraiment argumentée. On pourrait se 
demander la justification d’une telle simplification 
« coprolithes = hyènes ». En tant que broyeuses d’os, 
les hyènes produisent des excréments plus miné-
ralisés que les autres carnivores et ces derniers se 
conservent donc mieux (Larkin et al., 2000 ; Brugal 
et Fosse, 2004). Ces coprolithes sont effectivement 
constitués en bonne partie d’une poudre blanche 
très riche en contenu minéral (composante phos-
phatée importante). Les canidés aussi peuvent dévo-
rer des fragments d’os, mais en moindre quantité et 
leurs coprolithes sont donc moins bien conservés.

Selon Brugal et Fosse (2004), on trouve des copro-
lithes d’Hyénidés, de Canidés, d’Ursidés et de Mus-
télidés. Les deux premiers se distinguent par la 
présence de petits fragments d’os ou de dents ; les 
fragments sont plus anguleux chez les Canidés tandis 
qu’ils sont plus corrodés chez les Hyénidés (Larkin et 
al., 2000). Les coprolithes de Félidés, quant à eux, ne 
se conservent pas à cause de leur régime alimentaire 
essentiellement carné. Les critères morphologiques 
précis de reconnaissance des coprolithes d’hyènes 
manquent (mais voir Jouy-Avantin et al., 2003)  : la 
section est typiquement circulaire, formant des pe-
tites «  boulettes  » qui se suivent (particularité du 
tube digestif). La taille est souvent plus imposante 
que pour les autres carnivores. Néanmoins les pro-
cessus taphonomiques agissent sur les coprolithes 
comme sur le reste du matériel archéologique, pou-
vant influencer taille ou forme (ex : piétinement, cf. 
Larkin et al., 2000). À l’échelle du reste, il est donc 
difficile d’être certain d’une détermination « copro-
lithe d’Hyène ». Au Cap de la Bielle, Clot et Marsan 
(1986) identifient l’Hyène à travers seulement 6 co-
prolithes, sans qu’aucun élément squelettique n’ait 
été déterminé  : ce type de site, où la présence de 
l’Hyène n’a été établie qu’à partir de coprolithes, 
n’est pas retenu dans notre analyse.

Bien souvent, ce n’est pas la morphologie des copro-
lithes mais leur répartition spatiale et leur concen-
tration qui sont les indices les plus porteurs d’infor-
mations taxonomiques. L’Hyène est le seul animal 
connu qui produit des accumulations si importantes 
et concentrées de gros coprolithes circulaires, sou-
vent décrits comme des «  lits » de coprolithes. Ces 
niveaux à coprolithes sont parfois d’épaisseur déci-
métrique. Une répartition spatiale particulière en 
zones de latrines peut également être un argument 
supplémentaire, mais une fouille étendue est néces-
saire pour la percevoir. Cependant, que ce soit pour 
des raisons de conservation différentielle ou de va-
riations dans la zonation du repaire, la répartition 
spatiale varie énormément d’une tanière à l’autre. 

Le contexte est aussi utile : il est raisonnable de partir 
du postulat que l’Hyène est l’auteur des coprolithes 
quand dans l’US ses restes sont abondants et que 
son action sur les ossements est identifiée. 

L’abondance de coprolithes est un assez bon critère 
de reconnaissance des repaires, les hyènes ne défé-
quant généralement pas sur les sites de consomma-
tion, préférant leurs latrines. Ces latrines sont, pour 
l’Hyène tachetée actuelle, localisées soit près du 
repaire soit en bordure du territoire du clan (Kruuk, 
1972). Ce dernier type de latrine, à l’air libre, a très 
peu de chances d’être conservé ou découvert, étant 
donné qu’aucun reste osseux de grande taille n’y est 
associé. Par conséquent, les coprolithes que nous 
découvrons ont de grandes chances d’avoir été pro-
duits près des repaires. Cependant, Kruuk (1972) 
précise qu’il est rare que les hyènes défèquent à 
moins de 20 mètres de leur repaire, préférant s’en 
éloigner : peut-être faut-il y voir une différence com-
portementale entre Crocuta (crocuta) spelaea et 
Crocuta crocuta ? Il faut néanmoins souligner que les 
hyènes étudiées par Kruuk n’habitent pas des cavités 
karstiques comme leurs ancêtres pléistocènes.

Comme pour les dents lactéales, l’absence de copro-
lithes n’est pas un critère discriminant. L’importance 
des coprolithes (vis-à-vis du reste du matériel) varie. 
En premier lieu, la collecte des coprolithes est très 
différente selon les chantiers de fouilles, rendant 
les comparaisons inter-sites difficiles. Méthodes et 
étendue de la fouille entrent de nouveau en jeu. 
À ces limites liées aux méthodes des archéologues 
s’ajoute la variabilité naturelle très importante des 
accumulations de coprolithes. Elle peut être induite 
par des différences de conservation (cas de Fonté-
chevade, Tournepiche, comm. pers.), les coprolithes 
étant parmi les restes les plus fragiles. On regrettera 
d’autant plus que les informations publiées concer-
nant les coprolithes soient souvent très limitées, les 
coprolithes n’étant pas considérés comme un maté-
riel à part entière dans le corpus archéologique ou 
paléontologique.

Autres critères
Certains critères n’ont pu être pris en compte que 
pour les sites aux études et publications les plus 
détaillées (« Critères rarement renseignés dans les 
publications » du Tabl. II.6). D’autres ont été exclus  
car largement débattus, trop complexes ou trop va-
riables pour être vraiment porteurs d’informations 
sur l’agent accumulateur (« Critères débattus, peu 
fiables ou trop complexes » du Tabl. II.6). 

Il est important de noter que l’attribution d’un en-
semble osseux à un agent accumulateur s’appuie sur 
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un faisceau d’éléments concordants plutôt que sur 
la base d’un seul critère. Il est également intéressant 
de comparer l’abondance de certains de ces critères 
avec ceux typiques d’autres agents accumulateurs 
(stries de découpe, os brûlés, etc).

Variabilité des accumulations
Si, à l’issue de cette revue, une variabilité importante 
peut effectivement être décrite dans les repaires 
d’hyènes (Lam, 1992  ; Fosse, 1997  ; Brugal et al., 
1997), elle n’empêche que rarement de statuer sur 
l’agent accumulateur d’un ensemble osseux. Cette 
variabilité n’est pas forcément étonnante si l’on 
considère les multiples facteurs qui peuvent y contri-
buer :

a) Les méthodes de collecte influent fortement sur 
le spectre faunique, les profils squelettiques, les pro-
fils de mortalité et l’abondance des coprolithes (e.g. 
Payne, 1972). L’absence de tamisage entraîne une 
sous-représentation des éléments les plus fragiles 
(coprolithes) et les plus petits (dents déciduales, pe-
tits os courts, espèces de taille modeste). La maille 
du tamis est également à prendre en considération 
(Villa et al., 2004, 2010).

b) Les méthodes d’analyse peuvent aussi aboutir 
à des résultats divergents, par exemple selon que 
les diaphyses soient étudiées/déterminées ou non 
(Marean et Spencer, 1991 ; Costamagno et al., 2005) 
ou selon l’utilisation des différentes unités de dé-
compte (NRD, NMI de fréquence, NMI de combinai-
son, NME). Le traitement des indéterminés modifie 
également les pourcentages et proportions de NRD 
calculés, pour les rapports Carnivores/Ongulés, les 
pourcentages d’os rognés, etc. 

c) Moult processus naturels (d’enfouissement ou 
secondaires) peuvent modifier un ensemble osseux : 
palimpsestes d’occupations avec mélange de plu-
sieurs stocks osseux accumulés par des agents diffé-
rents, état de préservation des surfaces pour la lec-
ture des traces (e.g. Fisher, 1995 ; Coumont, 2006), 
disparition des éléments les moins denses pour les 
représentations squelettiques (e.g. Binford, 1981), 
alternances gel/dégel détruisant préférentiellement 
les restes d’immatures (Guadelli et Ozouf, 1994), etc.

d) Une variabilité reliée à la palette comportemen-
tale et environnementale de l’Hyène (Holekamp 
et Dloniak, 2010) : spectre des proies, fonction du 
site (repaire du clan, repaire de naissance, site de 
consommation), durée d’occupation.

Classification taphonomique employée
Les critères détaillés plus haut ont montré qu’il 
pouvait être délicat de distinguer dans le détail un 
aven-piège avec forte activité de l’Hyène d’un véri-
table repaire, et c’est pour éviter ce genre d’écueils 
que la classification choisie demeure simple. Cette 
classification est une simplification de la variabilité 
du corpus paléontologique mais a l’avantage d’être 
opératoire. 

Dans le cadre de ce travail, deux classes d’ensembles 
ont été définies afin de répondre au mieux à notre  
problématique :

- les repaires (codés R) au sens large, incluant com-
munal den (repaire du clan) et nursery (repaire de 
naissance), sans précision sur le rôle du site dans 
l’occupation du territoire par le clan d’hyènes. Il s’agit 
en réalité d’ensembles où l’Hyène est abondante et 
où les critères sont suffisants pour démontrer que 
l’Hyène a occupé durablement la cavité (hyénons, 
coprolithes, etc). Lorsque des listes fauniques quanti-
fiées sont disponibles et s’il peut être démontré que 
les hyènes ont eu un rôle majoritaire à exclusif dans 
l’accumulation des vestiges osseux, les sites codés R 
sont utilisables pour reconstruire le régime alimen-
taire des hyènes (avec certaines réserves en cas de 
perturbations post-dépôts ; US codées « LFQ »).  

- les sites avec présence d’Hyène (codés P) ras-
semblent tous les autres sites, c’est à dire à la fois 
les ensembles où ont été retrouvés quelques restes 
d’hyènes sans autre indice de leur activité, mais éga-
lement tous les sites présentés comme «  repaire  » 
dans la littérature mais dont les arguments exposés 
ne répondent pas aux critères définis pour les attri-
buer avec certitude à la classe R (informations pu-
bliées insuffisantes, signatures taphonomiques com-
plexes, absence d’étude taphonomique).

La distinction entre ces deux types d’US est primor-
diale pour l’étude car elles n’ont pas la même valeur 
paléodémographique : si dans une US R il y a moins 
de doutes sur l’association entre les datations et l’oc-
cupation par l’Hyène, ce n’est pas le cas des US P, qui 
peuvent représenter des restes d’hyènes remaniés 
dans des dépôts plus récents.
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« Repaire »
d’hyènes

Aven-piège où l’action de
l’Hyène est Site 

« anthropique »
importante faible

Critères rarement renseignés dans les publications

Os longs entiers Oui surtout pour les métapodes Oui pour tous 
les os longs

Rares voire 
absents

Cylindres 
diaphysaires Nombreux Rares voire absents

Connexions 
anatomiques Rares* Variable

Squelettes entiers possibles
Rares* voire 

absentes

Morphotypes 
osseux

Séquences de consommation caractéris-
tiques de l’Hyène

Morphotypes typiques de l’action 
de l’Hyène rares

Critères débattus, peu fiables ou trop complexes

Proportion d’os 
longs fracturés Considérée comme faible en général Forte

Spectre des 
Ongulés

Variable, généralement 
assez varié

Ongulés de grande taille 
dominant

Variable (peut être restreint à une 
espèce ou même spectre large)

Variable, peut 
être restreint à 

une espèce

Profil de 
mortalité des 

Ongulés

Variable parfois 
attritionnel

Variable pas attritionnel 
(catastrophique ou dominance 

des adultes)
Variable

Représentation 
anatomique

Importance des restes 
dentaires et des méta-

podes, faiblesse de l’axial 
et des os des ceintures 

Crânien/postcrânien élevé 
mais diminue avec taille 

croissante des proies
Épiphyses moins nom-

breuses que les diaphyses
Esquilles rares et de 

grande taille
Très peu de tarse et carpe

Pas de disparité forte sauf si 
charognage (disparités fortes 
entre parties transportables et 

parties laissées sur place)
Variable

Tabl. II.6 : Autres critères taphonomiques de distinction des agents accumulateurs, non intégrés de façon 
systématique dans la base de données. * : mais possiblement importantes pour les extrémités de pattes.
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3.1 Généralités

Principes et avantages
Pour traiter les données chronologiques, nous avons 
adopté une approche d’analyse statistique bayé-
sienne, une méthode de plus en plus fréquemment 
employée en archéologie (Steier et al., 2001 ; Lanos 
et al., 2005 ; Millard, 2006 a et b ; Buck and Bard, 
2007 ; Whittle et al., 2008 ; Jacobi and Higham, 2009 
; Olsson et al., 2010). 

Les statistiques bayésiennes fournissent un cadre 
mathématique avantageux pour de nombreuses rai-
sons :

a) Elles sont nécessaires à la calibration des datations 
C14. En ce sens, elles sont souvent utilisées sans le 
savoir.

b) Elles permettent l’intégration des véritables dis-
tributions de probabilités associées à chaque data-
tion absolue. En d’autres termes, elles ne reposent  
pas sur les concepts classiques de «  moyenne  » et 
de « sigma » pour le traitement des datations, mais 
exploitent les véritables distributions de probabilités 
(c.a.d. pour une datation, la probabilité que l’âge réel 
soit dans un intervalle de temps donné, et ce pour 
chaque intervalle ; Bronk Ramsey, 2009). Ceci est 
primordial étant donné qu’une datation C14, une 
fois calibrée, n’a pas une distribution de probabilités 
gaussienne, et les statistiques classiques (moyenne, 
écart-type) ne sont alors que de très pauvres descrip-
teurs de la distribution de probabilités. Les chrono-
logies basées sur des modèles statistiques bayésiens 
sont donc plus précises et plus robustes.

Chapitre II.3     Approche bayésienne en 
chronologie et paléodémographie
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Plancher stalagmitique supérieur

Plancher stalagmitique inférieur

Niveau archéologique

Plancher supérieur

Plancher inférieur

Niveau archéologique

Fig. II.5 : Exemple simple d’application de statististiques bayésiennes en chronologie : l’US 8’ de Bourgeois 
Delaunay n’est pas datée mais retrouvée en stratigraphie entre deux planchers stalagmitiques (en haut, 
modifié d’après Bertran, 1999). L’intégration des datations des deux planchers et des contraintes strati-
graphiques dans le modèle bayésien permet de calculer la distribution de probabilités de l’US (en bas).
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c) Les logiciels développés pour les statistiques bayé-
siennes présentent des avantages majeurs dans 
l’analyse de base de données de datations de taille 
conséquente (e.g. plusieurs centaines de datations). 
Par exemple, OxCal permet d’intégrer simultané-
ment dans un même modèle chronologique des âges 
calendaires (datations TL, ESR, U/Th) et des datations 
C14 calibrées.

d) Elles permettent l’intégration dans les modèles 
chronologiques d’informations sur la succession des 
US et donc de contraintes stratigraphiques.

e) Elles permettent de déterminer des probabilités 
à partir d’observations issues d’expériences (dans 
notre cas, les datations absolues) : en combinant des 
connaissances déjà établies (distributions de proba-
bilités a priori) on peut calculer une probabilité d’un 
inconnu (distributions de probabilités a posteriori). 
Par exemple (Fig. II.5), il est possible de calculer, 
par inférence bayésienne, l’ « âge »  d’une US non 
datée mais comprise stratigraphiquement entre ces 
planchers (distribution de probabilités a posteriori) 
si on intègre dans le modèle des datations absolues 
de planchers stalagmitiques (distributions de pro-
babilités a posteriori). Sur le même principe, il est 
également possible de calculer des distributions de 
probabilités pour des événements hypothétiques 
non datables directement car non visibles archéolo-
giquement, comme le début ou la fin d’un techno-
complexe lithique. 

En résumé, les statistiques bayésiennes permettent 
d’intégrer dans un même modèle l’ensemble des 
informations chronologiques (datations C14, ESR, TL, 
U/Th, relations stratigraphiques, attributions chrono-
culturelles…) pour les confronter et pour calculer des 
distributions de probabilité d’évènements non datés.

Tous les modèles bayésiens réalisés dans ce travail 
ont été conçus sous OxCal 4.1 selon la méthodologie 
décrite par Bronk Ramsey (2008, 2009). 

Certains auteurs estiment qu’OxCal est plus fiable  
(Steele, 2010) ou moins fiable (Buchanan et al., 
2010) que d’autres programmes pour les reconstruc-
tions paléodémographiques. Les problèmes iden-
tifiés dans OxCal par Buchanan et collaborateurs 
(2010) n’ont cependant jamais été rencontrés dans 
nos analyses.

Fonctions de base sous OxCal
Pour l’intégration d’informations a priori (Fig. II.6) :

- « R_Date » : datations radiocarbone (calibrées 
automatiquement) 
 
- « C_Date » : datations calendaires types TL, ESR, 
U/Th (non calibrées) 
 
- « U » : distributions de probabilité uniformes type 
« âge compris entre -43 000 et -40 000 »

   Pour l’application de contraintes (Fig. II.7) :

a) « Sum » et « | » : équivalent de l’opérateur logique 
«  OU  ». L’événement (a posteriori) est considéré 
comme pouvant correspondre à n’importe laquelle 
des datations (a priori). Ceci revient à ajouter les dis-
tributions de probabilités.

b) « Combine » et « & » : équivalent de l’opérateur 
logique « ET ». Les datations (a priori) sont considé-
rées comme datant un même et unique événement 
(a posteriori). Ceci revient à multiplier les distribu-
tions de probabilités.

c) «  After  »  : intégration de terminus post quem. 
L’évènement (a posteriori) est plus récent que la da-
tation (a priori).

d) « Before »  : intégration de terminus ante quem. 
L’évènement (a posteriori) est plus ancien que la da-
tation (a priori).

-38000 -36000 -34000 -32000

U()

600007000080000

C_Date()

32000340003600038000

R_Date()

Fig. II.6 : Exemples de distributions de probabi-
lités pour un âge uniforme (U), une date calen-
daire (C_Date) et une date calibrée (R_Date).
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- « Sequence » : chaque élément du groupe est orga-
nisé dans un ordre stratigraphique précis, c’est à dire 
que Sequence (A ; B ; C) implique que A < B < C  (A est 
l’événement le plus ancien, C le plus récent)

- «  Phase »  : les relations chronologiques entre les 
éléments du groupe ne sont pas connues. Fonc-
tion fréquemment utilisée en combinaison avec 
Sequence. Par exemple, Sequence (A ; Phase(B ; C)) 
implique que A < B et A < C, mais l’ordre entre B et C 
est inconnu.

Ces fonctions de base, quand maîtrisées et combi-
nées, permettent de construire des modèles chrono-
logiques complexes et de calculer des événements 
hypothétiques. Il est possible de calculer par exemple 
le début ou la fin d’une phase. 

Quand plusieurs phases sont intégrées au modèle, 
différents types de contraintes supplémentaires 
peuvent être ajoutés :

- modèle type « contiguous » : une phase se termine 
en même temps que la phase suivante démarre, c’est 
à dire que « Fin Phase 1 » = « Début Phase 2 »

- modèle type « sequential »  : une phase doit être 
terminée avant que la suivante ne commence, c’est à 
dire que « Fin Phase 1 » ≤ « Début Phase 2 »

- modèle type «  overlap  »  : les phases peuvent se 
chevaucher (pas de contraintes)

3.2 Calcul de points de 
contrôles pour le S-O de la France

Dans le cadre de la reconstruction des changements 
fauniques dans le Sud-Ouest de la France entre MIS 
5 et 3 (cf. Chapitre III.1), les statistiques bayésiennes 
seront utilisées pour établir des points de contrôles 
chronologiques. Ces derniers permettront de repla-
cer les séquences archéologiques sur une échelle 

Sum

R_Date(30000,500)

R_Date(35000,1000)

35000400004500050000

Combine

R_Date(30000,500)

R_Date(35000,1000)

35000400004500050000

After

C_Date(-48049.5,3000)

Before

C_Date(-68049.5,3000)

400005000060000700008000090000

a)

b)

c)

d)

Fig. II.7 : Exemples de contraintes simples sous OxCal. Le résultat du modèle est présenté sur fond gris : 
a) Sum de 2 datations radiocarbone, b) Combine de ces 2 même datations, c) After et d) Before.
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de temps absolu pour comparer les changements 
fauniques aux données des carottes marines et gla-
ciaires. Ces points de contrôle correspondent aux 
événements hypothétiques de « début » et de « fin » 
de chaque technocomplexe entre Moustérien et Au-
rignacien ancien. 

Les technocomplexes ont été définis comme des 
phases et les événements de début et de fin ont dans 
un premier temps été calculés dans un modèle de 
contraintes type « sequential ». Cependant, même si 
l’archéostratigraphie montre qu’en un point donné, 
la succession des différents technocomplexes est 
toujours la même, elle ne nous renseigne pas sur 

la synchronicité de la transition entre les différents 
technocomplexes à l’échelle régionale. Il est par 
exemple tout à fait possible que le Quina soit plus 
ancien que le MTA à la fois en Périgord et en Quercy, 
mais que la transition Quina - MTA soit plus récente 
en Quercy qu’en Périgord. Pour cette raison, un se-
cond modèle a également été réalisé, cette fois-ci 
avec des contraintes type « overlap ».

Les datations physiques absolues entre Moustérien 
et Aurignacien ancien ont été compilées depuis les 
bases de données existantes (Guibert et al., 2008 et 
Vieillevigne et al., 2008 pour le Moustérien, Michel, 
2010 pour l’Aurignacien, Bachellerie, 2011 et Dis-

Site AnteQuina Quina LevDent MTA DiscoDent Chatel ProtoA AuriA Total

Abri Dubalen 3 3

Artenac 1 1

Barbas III 2 2

Bourgeois Delaunay 4 4

Brassempouy 8 8

Caminade 2 2

Canalettes 3 3

Castanet 2 2

Combe-Grenal 2 1 3

Combe-Saunière 4 1 5

Cottés 2 2

Crouzade 1 1

Espagnac 3 3

Grotte XVI 2 2

Isturitz 8 2 10

Jonzac 2 1 3 6

Mauran 1 1

Pataud 1 1

Pech de l’Azé I 45 45

Pech de l’Azé II 61 61

Pech de l’Azé IV 5 5

Pradelles 1 1

Quina amont 2 2 4

Quina aval 1 3 4

Renardières 1 1

Roc-de-Combe 3 4 7

Rochette 2 2

Rois 4 4

Saint-Césaire 12 6 2 20

Sous les Vignes 3 3

Tuto de Camalhot 2 2

Vaufrey 1 1

Total 77 10 3 52 15 21 10 31 219

Tabl. II.7 : Liste des sites intégrés pour le calcul des points de contrôle, avec le nombre de datations abso-
lues par site et par technocomplexe. Les sites en italique sont ceux exclus de l’échantillon «select».
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camps et al., 2011 pour le Châtelperronien) et en inté-
grant également les résultats obtenus depuis (Dibble 
et al., 2009a ; Maureille, 2010 ; Jaubert, 2010). Cette 
base de données inclut à la fois des datations prove-
nant de sites qui ont livré des restes fauniques (inté-
grés dans la base de données « sites anthropiques », 
cf. Chapitre II.4) mais également de sites de plein 
air (Tabl. II.7). En suivant les recommandations de 
Guibert et collaborateurs (2008), un extrait de cette 
base de données (« Select ») a également été créé 
en retirant les datations absolues jugées comme non 
fiables d’un point de vue méthodologique (Combe-
Grenal, Espagnac, Pech de l’Azé II).

3.3 Approche bayésienne en  
paléodémographie

Nos estimations paléodémographiques reposent sur 
des sommes de distributions de probabilités en sta-
tistiques bayésiennes. Les statistiques bayésiennes 
sont de plus en plus utilisées pour les reconstructions 
paléodémographiques (cf. Chapitre II.2). Cependant, 
à l’inverse de beaucoup d’auteurs (e.g. Vermeersch, 
2005 ; Sommer et al., 2008 ; Buchanan et al., 2010 ; 
Steele, 2010 ; Williams et al., 2010 ; Chiverrell et al., 
2011 ; Bradtmöller et al., sous presse), notre étude 
ne considère pas seulement les datations absolues 
mais l’ensemble des données chronologiques. Cette 
approche est plus fastidieuse, car elle nécessite la 
conception de modèles bayésiens plus complexes, 
mais elle permet de combiner l’ensemble des élé-
ments de chronologie tout en étant plus fiable.

Pour chaque séquence et chaque US, un modèle 
bayésien a été mis en place afin de calculer la distri-
bution de probabilités la plus juste et la plus fiable 
possible. Ces modèles bayésiens intègrent à la fois 
des datations absolues, mais aussi des informations 
stratigraphiques et des attributions archéostratigra-
phiques et biostratigraphiques. Un schéma simplifié 
de ces modèles bayésiens sera fourni au lecteur pour 
chaque US afin qu’il lui soit possible de distinguer 
l’ensemble des informations chronologiques qui ont 
été prises en compte*.

Les datations absolues ont été insérées grâce aux 
fonctions R_Date (C14) et C_Date (ESR, TL, U/Th) 
et les attributions archéostratigraphiques et bios-
tratigraphiques en temps que distribution uniforme 
(fonction U). Les terminus post quem et ante quem 
ont été intégrés grâce aux fonctions After et Before. 
D’une manière générale, la distribution de probabili-
tés de chaque US a été calculée :

- comme la somme des datations absolues quand 
elles étaient les seules disponibles (fonction « | ») ;

- comme une distribution uniforme quand seules des 
attributions archéostratigraphiques ou biostratigra-
phiques étaient disponibles ;

- quand plusieurs types d’informations chronolo-
giques étaient disponibles, comme la combinaison 
de la somme des datations absolues, contraintes 
stratigraphiques, attributions archéostratigraphiques 
et biostratigraphiques (fonction « &»). Par exemple (, 
pour un ensemble attribué à l’Aurignacien avec deux 
dates radiocarbone  : U(«  Auri  ») & (R_Date(«  Date 
1 ») | R_Date(« Date 2 »). 

Quelques précisions sont importantes à apporter :

1) Le fait d’additionner les distributions de probabi-
lités des datations absolues par la fonction «  |  » a 
pour effet de diviser la somme des probabilités de 
chaque datation par le nombre de datations. De 
cette manière, une US, qu’elle soit pourvue d’une ou 
de 10 datations, a toujours une probabilité totale de 
1, et non de 1 et de 10. C’est un avantage considé-
rable pour réduire le biais de surreprésentation des 
sites bien datés dans les estimations paléodémogra-
phiques (Chapitre II.2).

2) Additionner plutôt que combiner les datations ab-
solues rajoute une incertitude supérieure au modèle 
bayésien car l’hypothèse est faite que les différents 
vestiges datés correspondent à des faits différents. Il 
n’est à notre sens quasiment jamais possible d’affir-
mer que les datations absolues obtenues sur une US 
sont systématiquement à relier à un même fait. Les 
ensembles s’accumulent en un certain temps et la 
présence d’éléments remaniés est toujours possible. 

3) La combinaison des informations a pour consé-
quence que lorsqu’un groupe d’informations est plus 
précis (qu’un autre), c’est alors le seul qui participe à 
la distribution de probabilités. Par exemple, pour un 
site Moustérien daté à 50 000 ± 1000 la distribution 
de probabilités de l’US sera équivalente à celle de 
la datation. Au contraire, si un site Magdalénien est 
daté à 13 000 ± 10 000, la distribution de probabilités 
de l’US sera équivalente à celle de l’attribution chro-

* Ces informations sont fournies par souci de transparence. 
Dans les statistiques bayésiennes, les choix faits par l’ana-
lyste, notamment dans les types de contraintes appliquées 
aux datations, influencent les résultats des modèles. Dans 
ce travail, nous présenterons pour chaque US l’ensemble 
des informations a priori et le résultat du modèle bayésien 
a posteriori ; ce qui permet au lecteur de juger de la perti-
nence des modèles réalisés.
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- des corrélations atteintes entre changements fau-
niques et carottes marines (Chapitre III.1) ;

- de la littérature pour les phases plus récentes du 
Paléolithique supérieur, en suivant les consensus 
établis (e.g. Langlais, 2007 ; Ducasse, 2010 ; Michel, 
2010).

Elles sont définies comme telles :

- Moustérien : 128 à 43 ka cal. BP, subdivisé quand 
cela est possible en AnteQuina (128 – 65), Quina 
(65 – 60) et PostQuina (60-43), pour les détails de ce 
découpage, se reporter au Chapitre III.1.

- Châtelperronien : 43 à 40 ka cal. BP

- Aurignacien : 40 à 32 ka cal. BP  

- Gravettien : 32 à 26 ka cal. BP

- Solutréen : 26 à 23 ka cal. BP

- Badegoulien : 23 à 21 ka cal. BP

- Magdalénien : 21 à 13 ka cal. BP

Ces chiffres ne sont que des approximations mais de 
telles estimations sont nécessaires pour l’intégration 
des données archéostratigraphiques dans les mo-
dèles bayésiens.

noculturelle. Cette approche a l’avantage de ne pas 
retirer d’informations chronologiques a priori avant 
d’analyser et de pouvoir repérer les éléments de 
chronologie qui se contredisent ou se corroborent.

4) Dans le cas où la combinaison renvoyait une dis-
tribution de probabilités nulle, c’est à dire que les in-
formations chronologiques se contredisaient totale-
ment (par exemple un site Moustérien avec une date 
C14 à 10 000 ± 200), nous avons alors sélectionné 
le groupe d’informations chronologiques qui nous 
paraissait le plus pertinent. Par exemple, dans le cas 
d’un repaire d’hyènes avec des vestiges moustériens 
avec une date anormalement récente, c’est le plus 
souvent la date qui a été retirée, alors que dans le cas 
d’un site magdalénien avec un reste d’hyène daté di-
rectement d’un âge plus ancien, c’est la date qui a été 
conservée et l’attribution chronoculturelle ignorée.

3.4 Calage des découpages  
archéostratigraphiques

L’intégration des attributions chronoculturelles dans 
les modèles bayésiens nécessite que pour chaque 
technocomplexe une date de début et de fin soit  
établie afin de définir les distributions uniformes.

Sud-Ouest de la France
Pour le Sud-Ouest de la France, ces estimations sont 
dérivées :

- du modèle bayésien de phases réalisé en Chapitre 
III.1 ;

R_Date(32000,500)

R_Date(35000,1000)

350004000045000 cal. BP

Sum

U(“Aurignacien”)

Combine

Fig. II.8 : Exemple de calcul bayésien pour un site attribué à l’Aurignacien avec deux dates radiocarbone. 
Modèle de type  U(« Auri ») & (R_Date(« Date 1 ») | R_Date(« Date 2 »).
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Fig. II.9 : Sommes des datations radiocarbone (comptage conventionnel et AMS) pour les différents tech-
nocomplexes du Paléolithique moyen et supérieur dans quatre régions européennes, à partir de la base de 
données de dates de d’Errico et al., 2011. Les barres verticales grisées représentent les dates de « transi-
tion » entre technocomplexes utilisées dans ce travail pour l’intégration des attributions chronoculturelles 
dans les modèles bayésiens.
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Europe de l’Ouest
Dans le Sud-Ouest de la France, la définition des li-
mites chronologiques entre technocomplexes est fa-
cilitée par le nombre important de sites aux longues 
séquences datées et par les corrélations établies 
entre le registre archéologique et la chronologie 
absolue des carottes marines et glaciaires (Chapitre 
III.1). Pour le reste de l’Europe, il est bien plus difficile 
d’établir de telles limites. 

En s’appuyant sur la base de données de dates PA-
CEA (d’Errico et al., 2011), il peut être montré que les 
datations absolues des technocomplexes se recou-
vrent pour partie, et ce même en ne considérant que 
les datations AMS, et y compris à une échelle régio-
nale (Fig. II.9). Ce constat est en contradiction avec 
l’absence d’interstratification entre les différents 
technocomplexes (y compris entre Châtelperronien 
et Aurignacien, cf. Zilhão et d’Errico, 1999 ; Bordes, 
2002, 2006 ; Zilhão et al., 2006). Cette inadéquation 
entre données stratigraphiques et radiométriques est 
probablement imputable aux problèmes de contami-
nation des datations radiocarbone (Higham, 2011). 
Toute exploitation brute des datations absolues pour 
la définition de découpages chronologiques entre 
technocomplexes est donc particulièrement délicate.

Si la chronologie fournie par les datations absolues 
est a priori loin d’être satisfaisante, plusieurs auteurs 
ont montré qu’en analysant plus finement les data-
tions et les sites qui les ont délivrées (notamment 
dans une perspective taphonomique), une meilleure 
lecture de la chronologie des technocomplexes du 
Paléolithique supérieur pouvait être atteinte (d’Erri-
co et al., 1998 ; Zilhão et d’Errico, 1999, 2003 ; Mus-
si, 2001 ; Djindjian et al., 2003 ; Jöris et al., 2003 ; 
Kozlowski, 2005 ; Zilhão, 2006, 2009, 2011 ; Langlais, 
2007 ; Higham et al., 2009, 2010 ; Jöris et Street, 
2008 ; Pesesse, 2008 ; Ducasse, 2010 ; Michel, 2010 
; Renard, 2010 ; White et Pettitt, 2011 ; Jacobi et 
Higham, 2011a, 2011b). 

Si les traditions techniques sont très variables au sein 
de chaque technocomplexe à l’échelle européenne, 
une constance remarquable peut être démontrée 
quant à l’organisation archéostratigraphique des 
technocomplexes, pour peu que l’on considère des 
regroupements relativement larges (e.g. Aurignacien 
plutôt que Aurignacien ancien). Les limites chrono-
logiques entre les grands groupes de technocom-
plexes apparaissent globalement contemporaines en 
Europe, à l’échelle de quelques millénaires, pour le 
Moustérien, l’Aurignacien, le Gravettien et le Magda-
lénien, avec quelques exceptions régionales (cf. réfé-
rences citées dans le paragraphe précédent). En s’ap-
puyant sur ces travaux, des consensus se dégagent, 

et il devient possible de proposer une chronologie 
simplifiée qui sera utilisée dans ce travail (Fig. II.10). 
On notera quelques caractéristiques importantes 
dans l’établissement des limites des différents tech-
nocomplexes :

-	 Le Châtelperronien est présent en France 
(exception faite du Sud-Est) et dans le nord de la pé-
ninsule Ibérique. Malgré l’étalement important des 
datations disponibles, il peut être placé entre 43 et 
40 ka cal. BP avec un degré de confiance raisonnable 
(Jöris et al., 2003 ; Jöris et Street, 2008 ; Higham et 
al., 2010 ; Bachellerie, 2011 ; Chapitre III.1). 

-	 Dans le Sud-Est de la France, des groupes de 
tradition moustérienne (Néronien et post-Néronien) 
précèdent directement le Protoaurignacien (Slimak, 
2007).

-	 Dans la péninsule Ibérique, au sud de la val-
lée de l’Èbre, des dates très récentes (jusqu’à 28 ka 
non calibré) ont été obtenues dans plusieurs sites 
moustériens (e.g. Finlayson et al., 2006 ; Walker 
et al., 2008). Parmi ces datations, plusieurs appa-
raissent comme peu fiables et semblent devoir être 
rejetées (Zilhão et Pettitt, 2006). Malgré les intenses 
débats sur la réalité de l’existence d’un Moustérien 
très récent dans le sud de la péninsule Ibérique (Jöris 
et al., 2003 ; Jöris et Street, 2008), une persistance 
du Moustérien légérement plus tardive que dans les 
autres régions européennes semble appuyée par les 
données actuelles, au moins jusqu’à 36 ka cal. BP (Zil-
hão, 1993, 2006, 2009, 2011 ; Zilhão et d’Errico, 1999, 
2003). Ces données radiométriques sont notamment 
confortées par l’absence des phases anciennes de 
l’Aurignacien (Protoaurignacien, Aurignacien ancien) 
dans le sud de la péninsule Ibérique, alors qu’elles 
sont attestées plus au nord. 

-	 L’Uluzzien, placé autour de 43-40 ka cal. BP 
par divers auteurs, semble plus ou moins contem-
porain du Châtelperronien (Jöris et Street, 2008 ; 
Higham et al., 2009 ; d’Errico et al., sous presse). Ce 
technocomplexe se retrouve essentiellement dans le 
sud de la péninsule italienne, mais il est également 
connu au nord, à Fumane (Peresani, 2008).

-	 Le passage de l’Aurignacien au Gravettien 
s’effectue de façon plus ou moins synchrone pour 
l’ensemble de Europe de l’Ouest, autour de 32 ka 
cal. BP. Quelques sites gravettiens plus anciens sont 
connus, mais uniquement plus à l’est (Pesesse, 2008).

-	 En Italie, l’Épigravettien succède au Gravet-
tien et semble contemporain des technocomplexes 
Solutréen, Badegoulien et Magdalénien qui se re-
trouvent plus à l’ouest, en France, en Belgique et en 
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Fig. II.10 : Limites chronologiques simplifiées des technocomplexes du Paléolithique moyen et supérieur 
selon les régions d’Europe de l’Ouest. Ce sont ces limites qui ont été utilisées pour l’intégration des attri-
butions chronoculturelles dans les modèles bayésiens. M : Moustérien ; C : Châtelperronien ; U : Uluzzien ; 
A : Aurignacien ; G : Gravettien ; S : Solutréen ; B : Badegoulien ; Ma : Magdalénien ; E : Épigravettien ; NI 
: « non inclus », technocomplexes dont la chronologie n’a pas été estimée (cf. texte).

Espagne (Mussi, 2001 ; Kozlowski, 2005 ; Langlais, 
2007).

Les limites proposées en Fig. II.10 ne sont que des 
estimations approximatives, visant à exprimer avec 
le plus de justesse possible les consensus établis par 
les différents chercheurs. Elles n’ont été établies que 
lorsque cela était strictement nécessaire à l’analyse, 
c’est à dire quand au moins une US de la base de don-
nées était attribuée au technocomplexe concerné. 
Par conséquent, les limites chronologiques de plu-
sieurs technocomplexes ne sont ici pas appréciées : 
ils sont notés « NI » sur la Fig. II.10. C’est le cas par 
exemple du LRJ (Lincombien-Ranisien-Jerzmanowi-
cien), ou du Badegoulien en dehors du Sud-Ouest de 
la France. 

Pour le Nord de la France, un seul site à hyène a été 
intégré dans les analyses paléodémographiques. Ce 
site disposant de datations absolues, il n’a pas été 
jugé nécessaire de se prononcer sur la chronologie 
des technocomplexes dans cette région (par ailleurs 
peu documentée) et le découpage archéostratigra-
phique n’a donc pas été utilisé comme élément de 
datation. De même, dans les îles britanniques, en 
raison des difficultés d’établissement de la chrono-
logie des occupations humaines (Jacobi et Higham, 
2011a, 2011b), le découpage archéostratigraphique 
ne sera pas utilisé ici comme méthode de datation 
pour cette région. 
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	 APARTÉ : OÙ PLACER LE DÉBUT DE L’AURIGNACIEN ?
	

	 Dans ce travail, le début de l’Aurignacien a été placé à 40 ka cal. BP, soit 1 ou 2 millénaires plus tôt 
que la limite inférieure du Protoaurignacien telle que définie par plusieurs auteurs (Zilhão, 2006, 2011 ; Jöris 
et Street, 2008 ; Szmidt et al., 2010). Ce choix a été guidé par certains résultats obtenus dans le cadre de cette 
étude, notamment en ce qui concerne les corrélations établies entre changements fauniques et enregistre-
ment marin dans le Sud-Ouest de la France en Chapitre III.1. Nous en fournissons ici, dans cet aparté, une 
lecture légérement différente car ces résultats sont importants pour les débats sur la chronologie de l’Auri-
gnacien, et ils sont à la base de nos choix méthodologiques.

Dans le nord du Bassin aquitain, les sites protoaurignaciens sont, à l’instar de la majorité des US de l’Aurigna-
cien ancien, nettement dominés par le Renne. Le Protoaurignacien semble corrélable, au moins pour cette 
région, à l’évènement de Heinrich 4 (ca. 40 ka cal. BP) plutôt qu’antérieur à celui-ci (41-42 ka cal. BP). Il est 
a priori cependant possible que le Protoaurignacien soit plus ancien dans certaines régions, soit antérieur à 
l’H4, notamment au sud du Bassin aquitain comme semblent le montrer les dates relativement anciennes 
obtenues récemment à Isturitz (autour de 41-42 ka cal. BP ; Szmidt et al., 2010). 

En termes de faunes chassées, les sites attribués au Protoaurignacien localisés dans le sud du Bassin aquitain 
ne sont pas dominés par le Renne. Ceci pourrait relever d’une différence chronologique : ainsi, on pourrait 
imaginer que, quelques millénaires avant le H4, le Protoaurignacien se développerait le long des Pyrénées, en 
parallèle du Châtelperronien qui perdurerait au nord. Néanmoins, cette différence de faunes chassées entre 
sud et nord du Bassin aquitain se retrouve également à l’Aurignacien ancien : il est probable qu’elle soit impu-
table à une variabilité géographique plutôt qu’à une diachronie entre les occupations protoaurignaciennes du 
nord et du sud (ce point sera davantage détaillé en Chapitre III.1).

L’existence de circulations de matières premières entre sud et nord du Bassin aquitain au Protoaurignacien 
(Discamps et al., sous presse) n’appuie pas une hypothèse de dichotomie des territoires. Bien que l’homogé-
néité chronologique du Protoaurignacien dans le Sud-Ouest de la France n’est pas clairement démontrée, elle 
reste l’hypothèse de travail la plus raisonnable au regard des éléments actuellement disponibles. 

La limite chronologique inférieure ici utilisée pour l’Aurignacien (40 ka cal. BP), légèrement plus récente que 
ce qui est couramment admis, reste compatible avec les datations absolues disponibles si l’on considère les 
forts écarts types (Chapitre III.1). 

En Italie, le positionnement stratigraphique de plusieurs US du Protoaurignacien sous l’ignimbrite campa-
nienne (en anglais : « CI ») résultant de l’éruption des champs Phlégréens datée autour de 39-40 ka cal. BP 
(Fedele et al., 2008 ; Giaccio et al., 2008) placerait le Protoaurignacien autour de 40-41 ka cal. BP (Higham et 
al., 2009). Le début de l’Heinrich event 4 précède légérement cette éruption (Fedele et al., 2008). Ces don-
nées sont donc conciliables avec la limite chronologique adoptée ici. 
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4.1 Quel(s) registre(s) pour des  
reconstructions fauniques ?

Les études menées sur les carottes glaciaires et ma-
rines permettent aujourd’hui de décrire avec préci-
sion les changements climatiques et environnemen-
taux du Pléistocène supérieur (e.g. Voelker, 2002 
; Sánchez Goñi et al., 2008 ; Harrison et Sánchez 
Goñi, 2010). Les corrélations entre domaines marin 
et continental sont cependant particulièrement déli-
cates, et cette précision acquise par les paléoclima-
tologues dans la description de la variabilité clima-
tique millénaire reste inaccessible aux archéologues. 
Il est également difficile, sur la base des pollens, de 
distinguer les différentes espèces au sein de cer-
tains genres (e.g. Artemisia) ou familles (e.g. Gra-
minées), alors que ces espèces peuvent représenter 
des écosystèmes variés (Guthrie, 2001). De plus, si 
climat, flore et faune sont effectivement intiment 
liés, leurs relations sont très complexes. Les chan-
gements dans les faunes terrestres ne peuvent pas 
être directement établis à partir des registres paléo-
climatiques et paléoenvironnementaux glaciaires et 
marins, notamment parce que nous ne savons pas 
quelle fut la réponse des faunes à des fluctuations 
climatiques rapides ou de faible amplitude. De plus, 
le temps de réponse des communautés animales aux 
changements climatiques est inconnu. Les registres 
paléontologiques et archéologiques restent les seuls 
à même de nous renseigner sur les changements 
dans les zoocénoses passées.

Les sites naturels type avens-pièges sont à même 
de fournir une image des paléoenvironnements dis-
tincte de celle disponible dans les autres gisements, 
car la faune qui y est accumulée n’est pas issue d’une 
sélection des proies effectuée par les hommes ou les 
hyènes. Néanmoins, pour la période considérée, ils 
sont bien trop rares pour une reconstruction com-
plète des zoocénoses. Les études de microfaune sont 
intéressantes pour confronter les signaux climatiques 
enregistrés par la micro- et la macrofaune (e.g. Mo-
rin, 2004, 2008), mais elles ne fournissent pas d’in-
formations directes sur les populations d’herbivores. 
Afin de reconstituer les changements dans les zoocé-

noses, nous avons donc utilisé les US qui contiennent 
des ensembles osseux accumulés par les groupes 
humains : elles présentent l’avantage d’être très 
nombreuses, parfois intégrées dans de longues sé-
quences stratigraphiques, bien étudiées et publiées, 
et disposent souvent de datations physiques et/ou 
archéostratigraphiques. Elles fournissent une image 
paléoenvironnementale indépendante qui pourra 
par la suite être confrontée au registre paléontolo-
gique des repaires d’hyènes.

4.2 Le problème des archéofaunes : 
choix humain et contraintes 

environnementales

Dans le Sud-Ouest, de nombreux changements dans 
les faunes chassées par les groupes humains ont été 
documentés entre Paléolithique moyen et supérieur 
ancien (e.g. Laquay, 1981 ; Delpech, 1983 ; Guadelli, 
1987). De nombreuses études archéozoologiques 
montrent que les préhistoriques ont été capables de 
chasser plus d’une douzaine d’Ongulés* différents, 
mais souvent dans des proportions très variables 
(e.g., Brugal et al., 1999 ; Chase, 1999 ; Boyle, 2000 
; Burke, 2000, 2004 ; Grayson et al., 2001 ; Grayson 
et Delpech, 2002, 2003, 2006, 2008 ; Costamagno et 
al., 2006 ; Letourneux, 2007 ; Morin, 2008 ; Rendu, 
2010a).

Cette variabilité importante de la diète humaine 
pourrait correspondre à un signal paléoenvironne-
mental : des changements dans les proies chassées 
seraient attendus comme conséquence de l’adapta-
tion des groupes humains à de nouveaux environ-
nements. Des paramètres climatiques et géogra-
phiques sont souvent évoqués comme moteur des 
recompositions dans les peuplements d’Ongulés au 
Pléistocène, et ce notamment en raison de leur rôle 
structurant dans les communautés végétales (e.g. 
Guthrie, 1990). L’abondance d’un taxon peut fluctuer 
selon les régions (en fonction de l’hydrographie, de 

Chapitre II.4     Méthodes des reconstructions 
fauniques

* Le terme « Ongulés » est utilisé dans le cadre de ce travail 
dans sa définition large, incluant à la fois Artiodactyles,  
Périssodactyles et Proboscidiens.
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la topographie, etc), au fil des changements clima-
tiques ou encore des saisons (surtout pour les es-
pèces migratrices).

Néanmoins, certains modèles d’évolution des straté-
gies de subsistance rappellent que des changements 
dans les faunes chassées peuvent avoir lieu par une 
sélection différente des proies, sans modification des 
écosystèmes (e.g. Mellars, 1996, 2004 ; Klein, 1998). 

Les changements fauniques enregistrés dans les sé-
quences archéologiques peuvent donc correspondre 
à une adaptation à des fluctuations dans la disponibi-
lité des proies comme à un changement « délibéré » 
dans les stratégies de subsistance, contraint par des 
moteurs internes aux sociétés humaines.

Pour exemple, certains voient dans l’augmentation 
du pourcentage de Renne à l’Aurignacien les indices 
de l’établissement d’une économie spécialisée (Mel-
lars, 1996, 2004), alors que d’autres l’attribuent à des 
variations climatiques ayant affecté l’abondance des 
différents taxons dans l’environnement (Grayson et 
al., 2001 ; Grayson et Delpech, 2002, 2003 ; Morin, 
2004).

L’essentiel du corpus disponible est donc potentielle-
ment entaché d’un biais majeur qui empêche d’esti-
mer directement la disponibilité naturelle des proies 
dans les écosystèmes passés : il est primordial, avant 
toute reconstruction environnementale faunique à 
partir des sites anthropiques, de vérifier que ce re-
gistre reflète bien, au moins pour partie, un signal 
paléoenvironnemental.

4.3 Comparaisons faune chassée - 
données paléoclimatiques

Afin de reconstituer les changements dans les com-
munautés d’Ongulés à partir des sites anthropiques, 
il est donc au préalable nécessaire d’estimer à quel 
point les modifications dans les proies chassées sont 
corrélables à des fluctuations climatiques. 

Pour répondre à cette question, les changements 
perceptibles dans les sites archéologiques en termes 
de proies chassées ont été confrontés avec des don-
nées paléoclimatiques et paléoenvironnementales 
indépendantes issues de carottes glaciaires et ma-
rines. 

Les deux types d’enregistrement étant chacun 
construits sur la base de chronologies différentes 
et difficilement comparables, des corrélations sont 
nécessaires. De plus, étant donné que les séquences 
continentales sont souvent courtes et discontinues, 

il est également nécessaire de corréler les sites ar-
chéologiques entre-eux.

Ce type de corrélations est généralement le plus faci-
lement réalisé par l’exploitation de datations abso-
lues, mais la période concernée (env. 115 – 30 ka cal. 
BP) s’étend bien au-delà des limites de la datation au 
radiocarbone (Pettitt et al., 2003). Les datations ESR, 
OSL et TL offrent souvent de précieuses informa-
tions sur la chronologie des sites, mais leurs marges 
d’erreur (généralement entre 5 et 10 ka) sont trop 
importantes pour être comparées aux changements 
climatiques rapides (se reporter à Sánchez Goñi et 
Harrison, 2010 pour une estimation des durées des 
événements de Heinrich par exemple). Les datations 
U/Th de spéléothèmes par comptage TIMS sont bien 
plus précises, mais ne sont disponibles que pour de 
très rares séquences (Couchoud et al., 2009). D’une 
manière générale, un nombre important de gise-
ments moustériens manque encore de dates abso-
lues, et quand elles sont disponibles, leur fiabilité 
est fréquemment remise en cause. Pour exemple, 
les nouvelles dates TL obtenues au Pech de l’Azé IV 
(99.9±5.4 ka BP, Dibble et al., 2009a) remettent en 
cause les résultats obtenus précédemment sur le 
même niveau (46.6±5 ka BP, Bowman et al., 1982). 
Une revue récente de l’ensemble des datations obte-
nues sur le Paléolithique moyen du Sud-Ouest de la 
France estime que seules 29 % de ces dates peuvent 
être jugées strictement fiables sur le plan méthodo-
logique (indice de qualité 3/3 ; Guibert et al., 2008), 
suite aux énormes progrès réalisés dans les datations 
par luminescence ces dernières décennies.

Par conséquent, l’intercorrélation entre séquences 
archéologiques a dû s’appuyer sur d’autres mé-
thodes. L’archéostratigraphie permet de telles cor-
rélations entre séquences sur la base de caractères 
totalement indépendants du contenu faunique des 
US. Les attributions technotypologiques révisées de 
chaque US (Jaubert et Bachellerie in Discamps et 
al., 2011  ; Chapitre II.1) permettent l’établissement 
d’une chronologie relative robuste. 

Une fois l’évolution en termes de proies chassées 
documentée selon cette chronologie relative, les 
changements identifiés dans les faunes chassées 
seront comparés à des données paléoclimatiques 
et paléoenvironnementales obtenues indépendam-
ment. Plusieurs auteurs ont souligné que dans des 
régions distinctes il pouvait exister des différences 
dans la réponse de la végétation à des changements 
climatiques globaux (Voelker, 2002 ; Sánchez Goñi 
et al., 2008 ; Harrison et Sánchez Goñi, 2010). Ainsi, 
les corrélations entre signaux climatiques globaux 
(e.g., carottes glaciaires NGRIP, chronologie GICC05) 
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et réponse locale de la végétation sont hasardeuses, 
et un enregistrement régional est primordial. L’étude 
multiproxies de la carotte marine MD04-2845 forée 
dans le Golfe de Gascogne (Fig. II.12) offre un enre-
gistrement régional haute résolution des change-
ments environnementaux de l’Ouest de la France 
(Sánchez Goñi et al., 2008 ; Fletcher et al., 2010). Les 
études polliniques permettent de reconstituer les 
changements de végétation, les foraminifères (fonc-
tions de transferts) permettent des estimations de 
salinité et de température de surface et les IRD (ice 
rafted debris) la distinction précise des événements 
de Heinrich. 

Afin de comparer les changements fauniques (chro-
nologie relative établie par archéostratigraphie) et 
les proxies paléoclimatiques (chronologie absolue), 
nous utiliserons des points de contrôle tels que four-
nis par l’analyse bayésienne des datations physiques 
absolues disponibles par technocomplexe (cf. Cha-
pitre II.3).

4.4 Signification écologique et  
environnementale des Ongulés

Afin de comparer les données sur les faunes chas-
sées avec les données paléoenvironmentales, il est 
nécessaire de savoir si, et comment, les Ongulés 
peuvent refléter des changements environnemen-
taux. Les préhistoriens reconstruisent fréquemment 
le contexte environnemental des occupations hu-
maines au travers de l’analyse des restes fauniques, 
et essentiellement ceux d’Ongulés. Deux problèmes 
majeurs s’opposent pourtant a priori à cet emploi  : 
la plasticité écologique des Ongulés et la fiabilité dis-
cutable des analogies* établies entre écosystèmes 
modernes et passés.

Plasticité écologique des Ongulés
Une espèce donnée peut potentiellement exister 
dans différents types d’écosystèmes et sous des 
conditions climatiques variables. À cause de leur to-
lérance à un large spectre de conditions climatiques, 
les Ongulés ne constituent pas un proxy paléoenvi-
ronnemental optimal (Guthrie, 1982). Les recons-
tructions paléoclimatiques établies à partir des 
communautés d’Ongulés passées ont été remises en 
cause par de nombreuses études, dont des travaux 

récents sur la micro- et méso-usure dentaire (Rivals 
et al., 2009). Un exemple type est celui du Cerf qui, 
s’il est classiquement assimilé à des milieux fores-
tiers, peut parfaitement vivre dans des environne-
ments ouverts (Straus, 1981). 

La plasticité écologique d’une espèce peut effecti-
vement être particulièrement importante, mais la 
présence discrète (quelques restes) et l’abondance 
d’un taxon dans un ensemble archéologique peuvent 
potentiellement représenter des conditions environ-
nementales et écologiques très différentes. Ceci est 
la conséquence du principe écologique dit « loi de 
tolérance de Shelford » (Fig. II.11). Un taxon repré-
senté par des restes épars, en marge de sa distri-
bution géographique, est donc moins représentatif 
des conditions environnementales passées que les 
taxons dont les restes sont abondants. Des restes 
d’espèces rares peuvent également être retrouvés à 
l’issu de remaniements post-dépositionnels. En ex-
ploitant des données quantitatives, notre approche 
permet de limiter l’impact de ces taxons rares, peu 
représentatifs, sur les reconstructions paléoenviron-
nementales.

Le Tabl. II.8 souligne les principales caractéristiques 
écologiques des cinq taxons les plus représentés 
dans notre étude à partir d’une revue de l’abon-
dante littérature existante. Cette compilation montre 
que les cerfs, chevreuils, rennes, bisons et chevaux 
modernes ne répondent pas aux mêmes exigences 
écologiques. Quelques facteurs limitants clés ont su-
rement contribué à façonner les communautés d’On-

N
om

br
e 

d’
in

di
vi

du
s

Facteur environnemental (e.g. température)

présence d’un taxon

abondance d’un taxon

Fig. II.11 : Relation théorique entre un facteur 
environnemental et la réponse d’une population 
animale selon la loi de tolérance de Shelford (mo-
difié d’après Ramade, 1994). Les lignes en poin-
tillés soulignent la différence entre les conditions 
environnementales qui peuvent être déduites de 
la présence ou de l’abondance d’un taxon.

* Le terme d’analogies est ici préféré à celui d’actualisme. Il 
est parfaitement possible que les processus en jeu dans les 
dynamiques des communautés animales étaient similaires 
dans le passé (actualisme) sans que pour autant les associa-
tions d’espèces ou les niches écologiques des taxons aient 
été strictement identiques à celles connues aujourd’hui, 
pour des raisons historiques (analogie).
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gulés passées : la tolérance à la couverture neigeuse 
(Renne contre les autres), l’exploitation d’herbes à 
faible contenu protéique (Bison et Cheval contre les 
autres), etc. 

Bison et Cheval sont des spécialistes des environne-
ments steppiques et des prairies ouvertes ; le Renne 
est le seul capable de survivre aux conditions ex-
trêmes de la toundra (climat, rareté des ressources) ; 
si Cerf et Chevreuil sont adaptés à une variété de 
biotopes, ils sont les seuls à véritablement prospérer 
dans et autour des forêts tempérées. Il est intéres-
sant de noter que la température n’est pas un facteur 
clé.

L’Aurochs (Bos primigenius) n’a pas été inclus dans le 
Tabl. II.8, car les données écologiques le concernant 
sont particulièrement rares, au point que plusieurs 
auteurs lui ont donné des significations environ-
nementales différentes (e.g., Delpech et al., 1983 ; 
Griggo, 1995, 1996 ; Turq et al., 1999 mais voir les 
progrès récents réalisés sur cette question dans Hall, 
2008). Cependant, il a été précedemment établi que 
l’Aurochs est particulièrement rare dans le Sud-Ouest 
de la France avant le MIS 2 (Brugal, 1983 ; Delpech, 
1999). Ceci est vérifié dans notre base de données : 
quand les Bovinés représentent une part significative 
des proies consommées (> 25 % du NRD Ongulés, 
soit 39 US), et quand des déterminations précises 
sont disponibles (11 de ces 39 US), le Bison est soit 
dominant (5 US) soit exclusif (6 US). L’Aurochs est 
effectivement présent durant l’AnteQuina, mais qua-
siment absent de tous les autres technocomplexes.

Analogies avec les écosystèmes modernes
L’existence, au Pléistocène, de communautés d’On-
gulés qui n’avaient pas d’équivalents modernes évi-
dents remettent en cause les principes de stabilité 
des niches écologiques et sèment le doute sur la fia-
bilité des analogies établies entre écosystèmes pas-
sés et actuels (Guthrie, 1982, 1990 ; Stewart et Lis-
ter, 2001 ; Stewart, 2005). L’écologie des populations 
actuelles a pu être modifiée suite à des changements 
dans leurs niches écologiques à l’Holocène (gestion 
des espèces sauvages, domestication, impacts an-
thropiques sur les écosystèmes, disparition de cer-
tains grands prédateurs). 

Cependant, les analyses isotopiques menées sur le 
Renne, le Bison et le Cheval montrent que ces taxons 
restent clairement distinguables entre les MIS 3 et 2 
du point de vue de leur signature isotopique (Boche-
rens et al., 1997 ; Drucker et al., 2003). Les résultats 
de ces analyses isotopiques sont compatibles avec 
un régime alimentaire globalement stable pour cha-
cun de ces taxons, et ce malgré des changements 

environnementaux importants (e.g., Bocherens et 
al., 1997 ; Drucker et al., 2003 ; Garcia Garcia et al., 
2009). 

De plus, les modélisations écologiques ont montré 
qu’il n’y a apparemment pas eu de changements ma-
jeurs dans les enveloppes climatiques du Renne et du 
Cerf en Europe (Banks et al., 2008a), ni de 31 autres 
mammifères en Amérique du Nord (Martinez Meyer 
et al., 2004), entre le Dernier Maximum Glaciaire et 
aujourd’hui.

En raison de la plasticité écologique des Ongulés et 
du désaccord persistant entre chercheurs sur l’em-
ploi des analogues modernes, nous avons décidé 
de ne pas utiliser de groupes écologiques prédéfinis 
(Delpech et al., 1983 ; Gamble, 1986 ; Griggo, 1995). 
En utilisant les groupes définis par les analyses statis-
tiques multivariées, notre méthode n’est pas affec-
tée par des présuppositions sur la signification envi-
ronnementale de tel ou tel Ongulé, aucun a priori 
n’étant posé avant analyse. 

Dans notre étude, seules les données de présence/
absence et d’abondance des différents taxons ont 
été exploitées, mais des études paléontologiques et 
ostéologiques détaillées pourraient apporter de pré-
cieuses informations sur les paléoenvironnements. 
Plusieurs espèces s’adaptent à leur environnement 
par des modifications de leur taille corporelle (Cerf, 
Chevreuil, Renne, etc  ; cf. Delpech, 1983 ; Geist, 
1998), dans les proportions de leurs membres, ou 
dans la configuration de leurs appendices frontaux 
(Renne, Bison, etc.  ; McDonald, 1981  ; Guthrie, 
1990 ; Geist, 1998). Ce type de données est encore 
trop rare pour la majorité des sites archéologiques et 
n’est par conséquent, pour l’heure, pas exploitable.

4.5 Construction de la base de  
données « sites anthropiques »

Pour mener à bien notre analyse, une autre base de 
données a été créé, appelée « base de données sites 
anthropiques » (par opposition à la base de données  
« sites à hyènes », cf. Chapitre II.2). Elle intègre des 
sites archéologiques du Sud-Ouest de la France du 
Pléistocène supérieur, entre Moustérien et Auri-
gnacien, et inclut 166 US issues de 40 séquences ar-
chéologiques (Fig. II.12, Tabl. II.9), avec pour chaque 
US une liste faunique quantifiée et une attribution 
technotypologique révisée (cf. Chapitre II.1, 1.3). 
Chaque site est enregistré selon ses coordonnées 
géographiques et chaque US selon sa position stra-
tigraphique et son attribution chronoculturelle (Fig. 
II.13). Les technocomplexes lithiques concernés 
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Méthodes des reconstructions fauniques
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sont : les moustériens « AnteQuina », Quina, à den-
ticulés de débitage Levallois (LevDent), de tradition 
acheuléenne (MTA), à denticulés de débitage Dis-
coïde (DiscoDent), le Châtelperronien (Chatelp), le 
Protoaurignacien (ProtoA), l’Aurignacien ancien (Au-
riA) et l’Aurignacien plus récent (US post Aurignacien 
ancien, notés ici AuriPA, moyen et récent réunis sans 
les distinctions de Michel, 2010).

Seuls les ensembles osseux accumulés par l’Homme 
ont été conservés dans la base de données (cf. cri-
tères taphonomiques, Chapitre II.2, 2.4). Les en-
sembles osseux pour lesquels la distinction entre 
agents accumulateurs (homme, carnivores, etc) est 
complexe n’ont pas été inclus (e.g. Portel Ouest, Gar-
deisen, 1999 ; grotte de Tournal, Magniez, 2009 ; Fré-
chet / grotte du Noisetier, Costamagno et al., 2008).

Des études géoarchéologiques et taphonomiques 
complètes ne sont pas disponibles pour toutes les 
séquences. Nous avons néanmoins décidé d’inté-
grer le maximum d’US en gardant à l’esprit que les 
résultats obtenus pourraient être biaisés à la suite 
de mélanges post-dépositionnels entre différents ni-
veaux. Cette décision est motivée par le nombre très 
limité d’études archéostratigraphiques complètes 
des séquences concernées (incluant entre autre des 
remontages inter-niveaux systématisés). L’intégrité 
stratigraphique des séquences n’a été testée que 
pour une poignée de sites (Bordes, 2003 pour le 
Piage et Roc-de-Combe ; Beauval in Maureille, 2006 
pour Marillac / Les Pradelles  ; Morin et al., 2005 
et Bachellerie, 2011 pour Saint-Césaire  ; Dibble et 
al., 2009b pour Combe-Grenal  ; Michel, 2010 pour 

BD

Gat

Ist

Ram

Can
Bat

SLV
Esp
MasRDC

Pia

Bra

RDM
PatFer

Reg

CPN
Qui

Art

MaurAbei

Puyc

FieuGXVI
&

Vau
&

CG

Cast

Trou

AbCh
Prad

StCe

Quin

Pech

Fon
&

Haut

Flag

50 km

MD04-2845

Garonne

Adour

Dordogne

Lot

Charente

V
ien

n
e

Ta
rn

Fig. II.12 : Sites archéologiques inclus dans la base de données «sites anthropiques» et, en médaillon, 
position de la carotte marine MD06-2845 utilisée comme registre paléoenvironnemental indépendant.



65

Méthodes des reconstructions fauniques

Site Code Nombre d’US Principales références 
Abeilles Abei 2 Laplace et al., 2006 ; Soulier, comm. pers.

Abri du chasseur AbCh 2 Paletta, 2005
Artenac Art 1 Armand et Rasson in Rasson, 2009
Battuts Bat 1 Delpech, 1983

Bourgeois Delaunay BD 5 David et Prat, 1965 ; Armand, 1998
Brassempouy Bra 2 Letourneux, 2003

Canalettes Can 2 Brugal et Patou-Mathis in Meignen, 1993
Castanet Cast 1 Villa et al., 2004

Combe-Grenal CG 35 Guadelli, 1987 ; Laquay, 1981
Espagnac Esp 4 Brugal in Jaubert, 2001
Ferrassie Fer 7 Delpech, 2007

Fieux Fieu 2 Guadelli, inédit in Grayson et Delpech 2006
Flageolet I Flag 3 Delpech et al., 2000
Fontaury Fon 2 Lavaud, 1980
Gatzarria Gat 1 Lavaud, 1980

Grotte XVI GXVI 3 Grayson et Delpech, 2003
Hauteroche Haut 2 Paletta, 2005

Isturitz Ist 3 Normand et al., 2007 ; Soulier et al., sous presse
Jonzac CPN 10 Beauval in Airvaux, 2004 ; Jaubert et al., 2008 ; Richards et al., 2008

Mas Viel Mas 1 Turq et al., 1999 ; Guadelli, comm. pers.
Mauran Maur 1 Farizy et al., 1994 ; David et Farizy, 1999 ; David et Fosse, 1999
Pataud Pat 8 Sekhr, 1998 ; Patou Mathis in Chiotti et al., 2003

Pech de l’Azé I PechI 3 Rendu, 2007 ; Soressi et al., 2008 ; Rendu, 2010a
Pech de l’Azé II PechII 6 Laquay, 1981
Pech de l’Azé IV PechIV 9 Laquay, 1981 ; Dibble et al., 2009a

Piage Pia 3 Beckouche in Champagne et al., 1981
Pradelles Prad 3 Costamagno et al., 2005
Puycelci Puy 4 Birki-Heriech et al., 2005

Quina Aval QuiA 1 Armand in Dujardin et al., 1998
Quina Amont Qui 6 Armand in Debénath et Jelinek, 1990

Quinçay Quin 2 Lavaud-Girard, 1987
Ramandils Ram 2 Banes et Dorigny, 2005
Regourdou Reg 6 Delpech, 1996 ; Cavanhié, 2007

Roc-de-Combe RDC 4 Grayson et Delpech 2008 ; Soulier et Mallye, sous presse
Roc-de-Marsal RDM 4 Soulier, 2007 ; Turq et al., 2008 ; Castel, comm. pers.

Rois Roi 2 Michel et al., 2008
Saint-Césaire StCe 8 Morin, 2008 ; Ferrié, 2001

Sous les Vignes SLV 1 Turq et al., 1999 ; Guadelli, comm. pers.
Trou de la Chèvre Trou 2 Bouchud in Arambourou et Jude, 1964

Vaufrey Vau 2 Delpech, 1996

Tabl. II.9 : Liste des sites archéologiques inclus dans la base de données «sites anthropiques» avec le code 
d’identification utilisé, le nombre d’US intégrées et les références bibliographiques principales des études 
fauniques.
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le Flageolet et la Ferrassie  ; Beauval et al., 2004 et 
Rendu, 2010b pour la Chapelle-aux-Saints). Cepen-
dant, la connaissance des contextes géologiques et 
des méthodes de fouilles de certains sites, couplée 
avec l’observation directe de certains des ensembles 
lithiques (Jaubert et Bachellerie in Discamps et al., 
2011), ont permis de distinguer certaines séquences 
potentiellement problématiques et dont l’intégrité 
stratigraphique est parfois discutable. Les US pour 
lesquelles nous avions des doutes sur l’intégrité stra-
tigraphique des dépôts ou l’attribution technotypo-
logique des industries lithiques sont représentées en 
pointillés (Fig. II.13). Les cas clairs de séquences stra-
tigraphiques complexes et remaniées n’ont pas été 
inclus dans l’analyse (e.g. certains niveaux du Piage, 
Bordes, 2003 ; La Chapelle-aux-Saints, Beauval et al., 
2004 et Rendu, 2010b).

Nos résultats sont donc susceptibles d’être modifiés, 
mais la prise en compte de l’ensemble des US per-
met d’isoler les sites et ensembles potentiellement 
problématiques. En théorie, l’intégration d’un large 
nombre d’US réduit ainsi l’impact de séquences re-
maniées sur nos interprétations. Comme déjà sou-
ligné par d’autres auteurs (e.g. Higham et al., 2010), 
la reprise des séquences clés paraît primordiale, en 

termes d’intégrité stratigraphique d’abord mais aussi 
pour l’établissement de chronologies locales plus 
robustes (nouvelles datations absolues).

4.6 Méthodes analytiques

Pour la période considérée, l’essentiel de la variabilité 
des archéofaunes est davantage caractérisée par des 
fluctuations dans les abondances des taxons plutôt 
que des différences de spectre faunique. Des appa-
ritions et disparitions de certains taxons ont bien eu 
lieu durant cette période, mais de nombreux autres 
sont présents tout au long de la période d’étude  : 
Bovinés, Cheval, Renne et Cerf sont fréquents dans 
l’ensemble des technocomplexes (Fig. II.14). Les 
données de présence/absence ne constituent donc 
pas une base suffisante pour la description des zoo-
cénoses, bien qu’elles soient particulièrement ap-
propriées pour les études paléoécologiques à plus 
grande échelle (e.g., Brugal et Fosse, 2004 ; Pazonyi, 
2004 ; Stewart, 2004 ; Brugal et Yravedra Sainz de los 
Terreros, 2005 ; Jousse et Escarguel, 2006 ; Raia et 
al., 2007 ; Palombo et Mussi, 2006 ; Croitor et Brugal, 
2010 ; van der Made, 2011).
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Fig. II.13 : Représentation schématique des séquences archéologiques incluses, une fois corrélées par ar-
chéostratigraphie. Chaque ligne représente une séquence et chaque bloc une US, représentée selon sa 
position stratigraphique et son attribution technotypologique. Les blocs en pointillés représentent les US 
avec des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou leur attribution technotypologique.
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52Nombre d’US

Equus caballus 
88%100%100%100%100%100%97%96%

Bovinae
88%100%100%100%100%100%85%98%

Rangifer tarandus 
100%100%100%93%88%100%100%71%

Cervus elaphus
48%100%100%87%75%100%71%98%

Capreolus capreolus 
8%25%50%0%50%50%21%79%

Equus hydruntinus 
16%50%67%53%63%50%15%50%

Capra sp.
36%25%33%33%0%0%44%35%

Sus scrofa 
28%75%50%13%38%0%12%56%

Rhinocerotidae
16%50%67%27%38%100%6%35%

Rupicapra rupicapra 
24%25%83%27%13%0%18%19%

Megaceros giganteus 
24%25%0%20%38%50%12%19%

Proboscidea
12%75%33%20%0%0%6%13%

Dama dama
0%0%0%0%0%0%0%6%

100%

100%

94%

94%

67%

28%

53%

67%

22%

74%

22%

28%

0%

18

AuriPA

Fig. II.14 : Données de présence / absence des différents taxons : pourcentage d’US où un taxon donné 
(lignes) est présent pour chaque technocomplexe (colonnes). Par exemple, Sus scrofa est présent dans 38 
% des 8 US MTA.

Par conséquent, ce sont des listes fauniques quan-
tifiées qui ont été compilées. Elles concernent 13 
taxons herbivores (Fig. II.14). Bovinae (genres Bos 
et Bison), Proboscidae et Rhinocerotidae ont été 
regroupés sachant que les auteurs fournissent rare-
ment des déterminations spécifiques, leur distinc-
tion étant plus ardue pour ces taxons sur des pièces 
fragmentées. 

L’abondance relative des différents herbivores a été 
calculée sur la base du nombre de restes déterminés 

(NRD) plutôt que sur les nombres minimums d’indivi-
dus (NMI) : une exploitation exclusive des NMI aurait 
grandement réduit le nombre d’US intégrables dans 
la base de données, les NMI étant plus rarement 
disponibles que les NRD. Grayson (1984) a, de plus, 
montré que le NMI était une mesure inappropriée 
aux mesures d’abondance relative de taxons. Parmi 
de nombreux biais, le NMI est soumis aux problèmes 
d’agrégation, il exagère l’importance des taxons rares 
et les méthodes de calcul diffèrent selon les auteurs, 
ce qui réduit la fiabilité des comparaisons inter-sites. 
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Le NMI est fonction du NRD, de sorte que tous les 
biais qui affectent le NRD affectent également le 
NMI. Pour ces multiples raisons, de nombreux au-
teurs privilègient l’utilisation du NRD au NMI pour les 
mesures d’abondance relative des taxons (e.g. Gray-
son, 1984 ; Lyman, 2008).

Définir une valeur-seuil de taille d’échantillon mini-
mum nécessaire pour fournir une image fiable des 
abondances taxonomiques est une question com-
plexe. La taille de l’échantillon peut influencer les 
mesures d’abondance et les indices de diversité 
(Grayson, 1984). Dans notre étude, nous n’avons 
intégré que les US dont le nombre total de restes 
d’Ongulés déterminés était supérieur à 50, une li-
mite arbitraire qui nous semble raisonnable. La cor-
rélation entre le NRD total d’Ongulés et l’indice de 
dominance de Simpson1, linéaire ou logarithmique, 
est significative mais faible (r = 0,334 et r = 0,343; p 
< 0,05 pour les deux). La taille de l’échantillon n’est 
donc pas à même d’expliquer les différences entre 
US en termes de faune dominante pour notre base 
de données. 

Afin de décrire la variabilité des archéofaunes, deux 
types d’analyses statistiques multivariées2 ont été 
réalisées sur ces listes fauniques quantifiées  : une 
analyse en composantes principales (ACP) et une 
analyse de classification ascendante hiérarchique 
(CAH) en utilisant la méthode Ward, une règle de 
liaison très fréquemment utilisée en écologie, même 
lorsqu’elle est couplée à des méthodes statistiques 
plus complexes (e.g., Park et al., 2006). Comme nous 
sommes essentiellement intéressé par les propor-
tions relatives des différents taxons, les analyses sta-
tistiques ont été réalisées sur les pourcentages de 
NRD (par rapport au NRD total d’Ongulés). Ces tests 
statistiques ont été réalisés sous Statitistica (© Stat-
soft) et Past (http://folk.uio.no/ohammer/past/, © 
O. Hammer, D.A.T. Harper et P.D. Ryan), comme pour 
l’ensemble des tests statistisques présentés dans ce 
travail («χ2» pour test de chi-carré ; «F» pour test de 
Fisher ; «t» pour test de Student).

Une fois les différents types d’associations fauniques 
identifiés par les analyses multivariées, leur réparti-
tion a été analysée en détails pour chaque période 

et pour chaque région d’un point de vue stratigra-
phique grâce à la suite logicielle Philcarto (http://
philcarto.free.fr/, © P. Waniez) et d’un point de vue 
géographique par la mise en place d’un SIG sous Arc-
GIS (© ESRI). Au travers de cette double analyse, il 
sera au final possible de décrire pour chaque période 
la variabilité inter- et intra-technocomplexe des 
archéofaunes et d’expliquer si elle résulte de para-
mètres chronologiques, géographiques ou autres 
(saisonnalité, etc).

Un schéma conceptuel résume l’ensemble de la pro-
cédure d’analyse (Fig. II.15).

1 L’indice de dominance de Simpson (1949) est un index com-
pris entre 0, quand tous les taxons sont également abondants, 
et 1, quand un taxon domine l’ensemble de la communauté. Il 
s’exprime comme : D = Σ ( ni / n ) 2 où ni est le NRD du taxon i.

2 Ce type de statistiques est essentiel pour analyser des don-
nées complexes, ici des effectifs pour 13 variables (13 taxons) 
et 166 échantillons (166 US).

http://philcarto.free.fr/
http://philcarto.free.fr/
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CAH

Analyses statistiques multivariées

ACP

Dé�nition grands types d’associations fauniques

Type de faune chassée selon les périodes chronologiques 
et les régions géographiques

Faune chassée = signal environnemental ?

Constitution base de données

 Listes fauniques 
quanti�ées

Attribution 
technotypologique

Successions 
stratigraphiques

Description variabilité géographique et chronologique 
inter- et intratechnocomplexe

SIG
Répartition 

stratigraphique

Points de contrôle
(datations absolues)

Données carottes
marines et glaciaires

Confrontation changements 
faune chassée / changements environnementaux

Fig. II.15 : Schéma synthétique des grandes étapes d’analyse pour la reconstruction des changements fau-
niques dans le cadre de ce travail. Les blocs à trait continu représentent les méthodes ou les types de don-
nées exploitées à chaque étape. Le type de résultats attendu de chacune des étapes est indiqué en gras.
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5.1 Changements environnementaux, 
type de biomasses et prédateurs

La biomasse et la diversité des espèces disponibles 
sont d’importants paramètres de caractérisation des 
écosystèmes car, même s’ils ne sont pas les seuls 
facteurs, ils ont pu directement influer dans le passé 
sur la démographie des prédateurs (Delpech, 1999 ; 
Morin, 2008) ou sur les sociétés humaines (e.g. 
rythme d’apparition et de propagation d’innovations 
culturelles  : Henrich, 2004 ; Stiner et Kuhn, 2006  ; 
Richerson et al., 2009). Des changements environne-
mentaux peuvent mener au développement d’éco-
systèmes dont la capacité de support peut grande-
ment varier (Bliss et Richards, 1982 ; Redmann, 1982 
; Ramade, 1994  ; Delpech, 1999  ; Binford, 2001). 
Cette capacité s’estime essentiellement au travers de 
calculs de biomasse, végétale (productivité primaire) 
ou animale selon le niveau tropique auquel on s’inté-
resse. 

Plusieurs auteurs ont souligné que les liens entre la 
démographie des chasseurs-cueilleurs d’une part, 
et la productivité primaire ou la biomasse animale 
totale d’autre part, étaient complexes (Kelly, 1983 ; 
Keeley, 1988 ; Delpech, 1999 ; Binford, 2001). Effecti-
vement, les grands prédateurs, tels que les derniers 
néandertaliens ou l’Hyène des cavernes, dépen-
daient majoritairement des populations d’Ongulés 
pour leur subsistance (Bocherens et al., 2005  ; Ri-
chards et Trinkaus, 2009) ; il n’y a pas de lien simple 
et direct entre productivité primaire et biomasse 
d’Ongulés. Par exemple, dans les écosystèmes de 
forêt une large part de la biomasse végétale n’est pas 
accessible aux grands herbivores et ce sont d’autres 
animaux (insectes, petits mammifères, etc) qui proli-
fèrent (Guthrie, 1990 ; Ramade, 1994 ; Crête et Man-
seau, 1996). Plutôt que la productivité primaire ou 
la biomasse animale totale, la biomasse d’Ongulés 
apparaît comme un paramètre plus pertinent pour 
notre réflexion. 

5.2 Quel registre pour estimer la 
biomasse d’Ongulés ?

Binford (2001) a établi, au travers d’une analyse dé-
taillée du registre actuel, une relation empirique qui 
relie différents paramètres abiotiques et biotiques 
à la biomasse d’Ongulés. Selon l’équation proposée 
par cet auteur, la biomasse d’Ongulés dépend de la 
productivité primaire mais également de paramètres 
géographiques (altitude, latitude), hydriques (déficit 
annuel total en eau, saisonnalité des précipitations) 
et pédologiques (nombre de mois de la saison de 
croissance où de l’eau est encore présente dans le 
sol à la fin du mois, capacité du sol à retenir l’eau de 
pluie). Tous ces paramètres ne sont pas forcément 
connus pour les périodes pléistocènes, et si certains 
sont estimables par le biais de modélisations paléo-
climatiques (e.g. précipitations, saisonnalité dans 
certains cas), d’autres restent peu documentés (no-
tamment les paramètres pédologiques). Les données 
paléoclimatiques et paléoenvironnementales indé-
pendantes disponibles à l’heure actuelle (carottes 
glaciaires et marines, modélisations) permettent 
difficilement d’estimer des biomasses d’Ongulés pas-
sées. 

Le registre continental paléontologique reste une 
source d’informations capitale sur les populations 
d’Ongulés. Les modifications perçues dans les cor-
tèges de faune peuvent potentiellement renseigner 
sur les fluctuations de la biomasse d’Ongulés dispo-
nible pour les prédateurs. Dans le cadre de ce travail, 
les biomasses d’Ongulés seront estimées à partir des 
changements fauniques identifiés dans les archéo-
faunes. La paléodémographie des hyènes pourra en-
suite être comparée aux estimations établies à partir 
des sites anthropiques car ces derniers fournissent 
une image indépendante des faunes. 

Chapitre II.5     Estimation de la capacité de support 
des écosystèmes passés
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5.3 L’exploitation des données 
fossiles ?

Parmi les données fauniques fossiles, le nombre 
minimum d’individus peut être, a priori, considéré 
comme une mesure utilisable pour des estimations 
de biomasse.  Effectivement, une fois multipliés par 
la masse des différents taxons, les NMI fournissent 
une estimation de la biomasse « chassée » (cf. Stiner, 
2005 p. ex.). Ce calcul n’est pourtant pas utilisable 
pour notre problématique  : il estime une biomasse 
«  chassée  » alors que nous sommes intéressés par 
la biomasse «  paysage  » (la biomasse disponible 
dans l’écosystème). Cette limite n’est pas liée à un 
problème dans l’unité de quantification elle-même 
(NMI) mais aux incertitudes existantes sur ce que 
représentent exactement les ensembles osseux.

De nombreux obstacles s’opposent à l’exploitation 
du NMI comme mesure de biomasse environnemen-
tale (c.a.d. dans l’optique d’estimation de la capacité 
de support de l’écosystème) ; ils sont liés aux incerti-
tudes inhérentes aux populations fossiles : quelle du-
rée d’occupation pour le site ?  Quelle étendue pour 
le territoire de chasse ? Que représente l’ensemble 
osseux échantillonné (par la fouille et l’analyse) par 
rapport à l’occupation originelle ? Si les analyses 
de provenance des matières premières lithiques 
fournissent des informations sur les territoires des 
groupes humains passés (e.g. Demars, 1994 ; Bon, 
2002 ; Bordes, 2002 ; Thiébaut, 2005 ; Park, 2007), 
ces reconstitutions ne sont pas directement trans-
férables de la sphère lithique à la sphère cynégé-
tique : des expéditions différenciées pour la chasse 
et l’acquisition de matières premières sont possibles, 
ou bien des échanges de matières premières sans 

Densité : 10/km2 ; Poids : 500kg Densité : 5/km2 ; Poids : 100kg

NMI 1 : 500 kg NMI 5 : 500 kg

t t

b) Durée d’occupation plus longue

a) Territoire de chasse plus grand

Écosystème riche :
100% Bison, biomasse de 5 t/km2

Écosystème pauvre :
100% Renne, biomasse de 0,5 t/km2

Écosystème riche :
Rencontres fréquentes

Écosystème pauvre :
Rencontres rares

NMI 1 : 500 kg
NMI 5 : 500 kg

Fig. II.16 : Exemples de problèmes posés par une estimation de biomasse basée sur les NMI. Pour deux 
écosystèmes de biomasse différente, une même biomasse peut être estimée dans le cas de différences 
dans la taille du territoire de chasse (a) ou dans la durée d’occupation du site (b).
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déplacement. La Fig. II.16 montre comment un éco-
système à biomasse d’Ongulés faible peut aboutir à 
des ensembles osseux que les analyses en NMI pour-
raient confondre avec un écosystème beaucoup plus 
riche, soit en agrandissant le territoire d’approvision-
nement, soit en allongeant la durée d’occupation. 

La biomasse d’Ongulés dépend de la représentati-
vité des différents taxons dans l’écosystème, de la 
taille des individus et de leur densité : si le premier 
de ces facteurs peut être estimé par des calculs de 
pourcentages de nombres de restes, le second par 
des analyses paléontologiques et biométriques, le 
dernier est plus délicat à approcher par le registre 
fossile. Pour les densités (et donc les biomasses), 
l’exploitation de référentiels actuels est à ce jour iné-
vitable. Les études biométriques, en fournissant des 
informations sur les fluctuations de taille des indivi-
dus, sont de précieux indicateurs de la condition des 
populations d’Ongulés, mais pour le Paléolithique 
moyen, ces données sont trop rares pour être exploi-
tées (contrairement à Delpech, 1999 pour le Paléoli-
thique supérieur).

Afin d’exploiter au mieux les analogues modernes, 
nous avons compilé les chiffres disponibles dans la 
littérature (essentiellement écologique) pour, d’une 
part, les biomasses d’Ongulés par type de biotope et, 
d’autre part, les densités et masses des cinq princi-
paux taxons retrouvés dans les archéofaunes (Bison, 
Cerf, Cheval, Chevreuil, Renne).

5.4 Analogues modernes :  
biomasse d’Ongulés par biotope

Le Tabl. II.10 résume les informations compilées de-
puis la littérature pour les biomasses d’Ongulés par 
biotope. Les différents écosystèmes sont rassemblés 
par grand type de biome  : forêts (caducifoliée, bo-
réale, tropicale…), environnements steppiques tro-
picaux et subtropicaux, prairies/steppes à graminées 
tempérées, toundra, environnements composites et 
autres. L’essentiel des données provient du continent 
africain et les données pour les régions tempérées 
sont plus rares, ce qui complique les comparaisons 
avec le registre fossile européen. 

Les estimations de biomasse actuelle varient forte-
ment selon les études et les écosystèmes, mais de 
grandes tendances semblent néanmoins apparaître : 
si les biotopes de toundra et de forêt ne peuvent 
supporter qu’une très faible biomasse d’Ongulés, 
les grands herbivores sont bien plus abondants dans 
les prairies, steppes à graminées et savanes. Les bio-
topes de forêts et de steppes froides type toundra 

abritent des biomasses d’Ongulés inférieures à 1 t/
km² (respectivement dans 13 cas sur 15 et dans 12 
cas sur 12 ; Fig. II.17, Tabl. II.10 et références in-
cluses) alors que les steppes à graminées et savanes 
dépassent les 3 t/km² (dans 24 cas sur 24 ; Fig. II.17, 
Tabl. II.10 et références incluses). 

Quelques exceptions existent néanmoins, comme 
certains milieux boisés d’Afrique où la biomasse 
d’herbivores est supérieure à 3 t/km². Ces écosys-
tèmes sont relativement exceptionnels et souvent 
composites, comme le Tsavo east national park au 
Kenya qui abrite éléphants, rhinocéros et girafes 
dans un paysage mosaïque de savane, forêt et steppe 
arborée (Leuthold et Leuthold, 1976 in Redmann, 
1982). La situation est similaire au Parc national des 
volcans du Rwanda où si, en moyenne, l’écosystème 
de forêt-prairies représente une biomasse d’Ongu-
lés de 3,1 t/km², c’est en réalité dans les prairies 
que les biomasses fortes sont rencontrées (4,5 – 5 
t/km² ; Plumptre et Harris, 1995). Dans l’écosystème 
de forêt-savane de la réserve du Petit Loango (Mor-
gan, 2007) et dans la forêt tropicale de Lopé (White, 
1994 in Morgan, 2007), la biomasse d’herbivores est 
également importante, mais elle est constituée res-
pectivement à 67% et 80% par l’Éléphant, et certains 
auteurs estiment que ces biomasses devraient être 
revues à la baisse en utilisant un poids moyen d’Élé-
phant moins élevé (Morgan, 2007). Sans l’Éléphant, 
la forêt tropicale de Lopé n’abrite que 620 kg/km² de 
mammifères (Morgan, op. cit.). Enfin, dans les forêts 
et prairies du Banff national park (Flook, 1970 in Red-
mann, 1982), la biomasse d’Ongulés frôle les 3 t/km² 
mais ceci semble s’expliquer par le développement 
record des populations de Wapiti après l’extermina-
tion de leur seul prédateur (le Loup) par l’Homme, 
réintroduit par la suite afin de réguler le nombre 
d’herbivores (Redmann, 1982).

Les données compilées montrent que d’une manière 
générale les prairies et steppes à graminées sont 
bien plus riches en Ongulés que les forêts et la toun-
dra. Ces résultats sont à nuancer, notamment en rai-
son de la variabilité en termes de biomasse d’Ongu-
lés au sein même des grands biomes (e.g. Crête et 
Manseau, 1996). Néanmoins, de telles conclusions 
ont déjà été obtenues par d’autres auteurs qui ont 
montré que, pour les Ongulés, la capacité de support 
des forêts et écosystèmes steppiques de type toun-
dra est 10 à 1000 fois plus faible que celle des éco-
systèmes steppiques à graminées type prairies (Bliss 
et Richards, 1982 ; Redmann, 1982 ; Guthrie, 1990 ; 
Ramade, 1994 ; Delpech, 1999 ; Binford, 2001). 
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Fig. II.17 : Biomasses d’Ongulés de différents écosystèmes classées par grand type de biotope  
(d’après les données issues du Tabl. II.10).
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Type de 
biotope

Biomasse  
(kg par km²) Notes Référence

Fo
rê

ts
0,7 Forêt boréale (Ontario, Canada) Winterhalder, 1981

5 Forêt tropicale, réserve Tano Nimri (Ghana) Bourlière, 1962

100 Forêt ombrophile (Ghana), ensemble des mammi-
fères Ramade, 1965 in Delpech, 1999

120 Forêt caducifoliée ardennaise (France) Duvigneaud in Delpech, 1999

142 Centre de la Norvège Hetherington et Gorman, 2007

500 Forêt caducifoliée Ramade, 1965 in Delpech, 1999

500 Forêt primaire, montagne Pol’ana (Slovaquie) Turcek, 1953 in Bourlières, 1962

517 Forêt tempérée, Bialowieza (Pologne) Hetherington et Gorman, 2007

1000 Forêt caducifoliée (Écosse) Lowe, 1961 in Bourlières, 1962

1020 Forêt tropicale de Rabi-Koumaga (Gabon) Prins et Reitsma, 1989 in Morgan, 2007

3100 Forêt tropicale de Lopé (Gabon) White, 1994 in Morgan, 2007

<1000 Moyenne mondiale taïga Whittaker et Likens, 1973

<1000 Moyenne mondiale forêt caducifoliée Whittaker et Likens, 1973

62 et 299 Moyennes forêts boréales et mixtes (Canada), 
avec et sans prédateurs Crête et al., 2001

Sa
va

ne
s e
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te

pp
es

 /
 p
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 tr
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es
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t s
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3189 Savane arbustive, Kruger national park (Afrique du 
Sud) Owen-smith et Mills, 2008

4270 Savane boisée, Tsavo east national park (Kenya) Leuthold et Leuthold, 1976 in Redmann, 1982

4320 Steppe boisée (Zimbabwe) Dasmann et Mossmann, 1961 in Redmann, 1982

4692 Savane, Tanganyika (Serengeti, Tanzanie) Bourlière, 1962

5282 Savane semi-aride (Kenya), sans le bétail Augustine, 2010

6355 Savane, Katavi–Rukwa National park (Tanzanie) Waltert et al., 2009

13100 Kenya Ellis in Redmann, 1982

13215 Steppe, Nairobi national park (Kenya) Bourlière, 1962

14670 Moyenne mondiale savane Whittaker et Likens, 1973

15760 Savane (Kenya) Bourlière, 1962

18795 Queen Elizabeth national park (Ouganda) Bourlière, 1962

20100 Tanzanie Sinclair, 1975 in Redmann, 1982

23139 Savane arborée, Katavi national park (Tanzanie) Caro, 1999

23556 North kivu, albert park (Congo) Bourlière, 1962

>12261 Savane, Tanganyika (Tarangire, Tanzanie) Bourlière, 1962

>4855 Savane, Tanganyika keny (Serengeti mara, Tanzanie) Bourlière, 1962

23500 - 
33600

Écotone entre forêts et plaines, Rwenzori park 
(Ouganda) Bourlière et Verschuren, 1960 in Redmann, 1982

4000 et 6500 Forêt/Savane (Afrique du Sud), 
saison humide et saison sèche Hirst, 1975 in Redmann, 1982

4500 - 5000 Prairies, parc national des volcans (Rwanda) Plumptre et Harris, 1995

St
ep

pe
s /

 p
ra

iri
es

  
te

m
pé

ré
es

3360 Steppe tempérée/prairie, Bison Range National 
Reserve (Wyoming, USA) Bourlière, 1963 in Redmann, 1982

3500 Prairies nord américaines, estimation moyenne Bourlière, 1962

3640 Steppe tempérée/prairie, South Dakota (USA) Drury et Calahane in Redmann, 1982

6000 Prairie, Amérique du Nord avant extinction du Bison Redmann, 1982

6670 Moyenne mondiale steppe tempérée/prairies Whittaker et Likens, 1973

Tabl. II.10 : Biomasses d’Ongulés (en kg par km²) de quelques écosystèmes classées par grand type de 
biotope, telles que compilées depuis la littérature.
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Type de 
biotope

Biomasse  
(kg par km²) Notes Référence

St
ep

pe
s  

se
m

i-d
és

er
tiq

ue
s 80 Steppe semi désertique (Tchad) Bourlière, 1962

350 Steppe à Saïga, concentrations hivernales (Russie) Bannikov, 1961 in Bourlière, 1962

5200 Semi désert à antilopes saïgas (Russie),  
artificieillement protégées des prédateurs per l’Homme Bannikov, 1967 in Redmann, 1982

0,3 et 190 Semi désert, Sahara, avant et après la pluie Bourlière, 1962

5 a 20 Semi-désert/Erg, Sahara Bourlière, 1962

To
un

dr
a

17 Toundra (Amérique du nord) Klein, 1970 in Bliss et Richards, 1982

36 Toundra (Territoires du Nord-Ouest, Canada) Parker, 1975 in Redmann, 1982

80 Toundra (Yukon, Canada) Geist, 1978 in Redmann, 1982

81 Toundra sibérienne (Russie) Vassiljevskaja et al., 1975 in Redmann, 1982

89 Toundra, montagne Saint Elias (Yukon, Canada) Geist, 1978 in Redmann, 1982

233 Toundra (Norvège) Ostbye, 1975 in Redmann, 1982

298 Toundra (Alaska) Guthrie, 1968 in Redmann, 1982

300 Toundra, Nelchina bassin (Alaska) Guthrie, 1968 in Bliss et Richards, 1982

430 Toundra (Finlande) Kallio, 1975 in Redmann, 1982

440 Moyenne mondiale toundra Whittaker et Likens, 1973

800 Toundra Banfield, 1954 in Bourlière, 1962

300-400 Toundra, Devon island (Alaska) Hubert, 1977 in Bliss et Richards, 1982

Au
tr

es 289 Domaine alpin, Alpes suisses Hetherington et Gorman, 2007

4710 Moyenne mondiale formations arbustives et buisson-
nantes Whittaker et Likens, 1973

M
ix

te
s

192 Forêt et domaine alpin, Jura suisse Hetherington et Gorman, 2007

2250-9800 Forêt/prairie, Elk island national park (Alberta, Canada) Telfer et Scotter, 1975 in Bliss et Richards, 1982

183 Forêt et prairies, Southern Uplands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

453 Forêt et prairies, Highlands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

2530 Forêt de conifères et prairies, Banff National Park 
(Alberta, Canada) Flook, 1970 in Redmann, 1982

3100 Forêt tropicale et prairies, parc national des volcans 
(Rwanda) Plumptre et Harris, 1995

4418 Forêt et steppe (Zimbabwe) Bourlière, 1962

2607 Forêt/savane miombo, Katavi–Rukwa Game reserve 
(Tanzanie) Waltert et al., 2009

>5600 Forêt/savane, South kivu (Luama, Congo) Bourlière, 1962

2101-3288 Forêt/savane, Petit Loango (Gabon) Morgan, 2007

502-26092 Forêts/savanes africaines Celesia et al., 2009

Tabl. II.10 (suite)
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5.5 Analogues modernes :  
biomasse par taxon

L’exploitation des référentiels actuels par type de 
biotope est limitée du fait qu’elle écarte la possibilité 
d’environnements passés différents des environne-
ments actuels. Pour cette raison, une approche de la 
biomasse par taxon est complémentaire, dans le sens 
qu’elle permet pour partie de prédire les biomasses 
d’Ongulés passées d’environnements non analogu-
es. Les biomasses par taxon sont calculées en multi-
pliant la masse moyenne par la densité des individus, 
deux types de données qui sont ici résumées pour 
cinq taxons : Bison, Cerf, Cheval, Chevreuil et Renne.

Masse des individus
Le premier paramètre est la masse moyenne des 
individus. Le Tabl. II.11 fournit les masses moyennes 
utilisées par différents auteurs pour les cinq taxons. 
S’il existe des différences notables, des valeurs 
moyennes consensuelles peuvent être établies : en-
viron 687 kg pour le Bison, 300 pour le Cheval, 150 
pour le Cerf, 100 pour le Renne et 25 pour le Che-
vreuil. Ces valeurs seront utilisées par la suite dans 
les calculs de biomasse par taxon.

Densité des individus : relation théorique
Le second paramètre est la densité des individus. 
Afin d’estimer la densité passée des mammifères 
dans le cadre d’études paléoécologiques, certains 
auteurs se sont appuyés sur la relation théorique 
qui existe entre masse et densité (Thackeray et Rey-
nolds, 1997  ; Palombo, 2010  ; Dusseldorp, 2008). 
Parfois appelée « règle de Damuth », cette équation 
relie, pour l’ensemble du règne animal, la densité 
maximale d’un taxon avec sa masse (Damuth, 1981). 
Selon cette équation théorique, la biomasse d’Ongu-
lés augmente du Chevreuil au Bison, proportionnel-
lement au poids de l’animal (Fig. II.18).

Néanmoins, cette relation est intensément contestée 
en écologie (Marquet et al., 1995 ; Silva et Downing, 
1994, 1995 ; Blackburn et Gaston, 1997 ; Silva et al., 
1997, 2001 ; Makarieva et al., 2004) : elle n’est pas 
forcément applicable à toutes les espèces, la relation 
entre masse et densité varie beaucoup selon les com-
munautés, elle présente des valeurs résiduelles très 
importantes (pour un même poids, la densité peut 
varier de 3 à 4 degrés de magnitude) et différentes 
équations existent. Ces critiques soulignent notam-
ment que d’autres paramètres que la masse influent 
sur la densité d’un taxon donné, l’un des facteurs 
les plus importants étant le niveau trophique (Silva 
et Downing, 1994, 1995  ; Silva et al., 1997, 2001). 
Hayward et collaborateurs (2010) ont montré que 

la relation entre masse et densité ne pouvait être 
démontrée qu’à grande échelle (e.g. l’ensemble du 
règne animal) et qu’elle était inexistante à une petite 
échelle (ce qui est le cas ici, puisqu’appliquée à seu-
lement quelques Ongulés). Il n’est donc pas possible 
d’utiliser cette équation théorique pour estimer la 
densité des Ongulés.

Densité des individus : données modernes
S’il existe pour toute espèce un gradient de densi-
té selon que les environnements lui soient plus ou 
moins propices (abondance des ressources, compé-
tition interspécifique, etc), la densité d’une espèce 
peut théoriquement être estimée pour une popu-
lation stable car elle dépend pour grande partie de 
contraintes métaboliques (Silva et Downing, 1994, 
1995 ; Silva et al., 1997, 2001). Une population na-
turelle ne peut se maintenir à des densités ni trop 
faibles, ni trop fortes (Ramade, 1994). Il n’y a pas 

Masse (kg) Référence

Bi
so

n

450 Redmann, 1982

450 Bliss et Richards, 1982

450 Plumb et al., 2009

500 Soffer, 1985 in Fosse, 1994

551 Silva et Downing, 1994

687 Dusseldorp, 2008

900 Navarro, 1992 in Fosse, 1994

900 Griggo, 1995

1500 Spiess, 1979

318-545 (femelle), 
544-907 (mâle) Meagher, 1986

330 (femelle) 
500/850-1000+ (mâle) Gamble, 1986

450-650 Coughenour, 2005

500 (B. bonasus) 
579 (B. bison) 

900 (B. priscus)
Smith et al., 2003

500-1400, moyenne : 500 Castel, 1999
Ce

rf
137,5 Varela et al., 2010

150 Griggo, 1995

180 Navarro, 1992 in Fosse, 1994

220 Soffer, 1985 in Fosse, 1994

230 Makarieva et al., 2004

100-350, moyenne : 150 Castel, 1999

167 (Cerf, Eurasie) 
218 (Wapiti, Amérique du Nord) Smith et al., 2003

240-330 (Elk, Amérique du Nord) Coughenour, 2005

70-150 (femelle) 
100-250 (mâle) Gamble, 1986

80-90 Hetherington et Gorman, 2007

Tabl. II.11 : Masses de cinq taxons telles que défi-
nies par différents auteurs. En gras : masse utili-
sée pour les calculs de biomasse d’Ongulés.
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forcément de relation entre densité de population et 
taille de la population  : dans le cas d’une augmen-
tation des effectifs, les nouveaux individus ont ten-
dance à se disperser (Berger, 1986).

En pratique pourtant, établir une densité moyenne 
par taxon s’avère être une tâche ardue  : les popu-
lations d’Ongulés stables en équilibre avec leur éco-
système sont rares des suites de l’anthropisation des 
milieux. Par exemple, la suppression par l’Homme 
de nombreux prédateurs a entraîné dans certaines 
régions le développement de populations d’herbi-
vores avec des densités d’individus jamais atteintes 
auparavant dans des écosystèmes non perturbés, 
notamment pour le Chevreuil et le Cerf. L’extinction 
de la majorité des populations sauvages de bisons 
et de chevaux suite aux activités humaines limite 
les études populationnelles sur ces taxons. Pour 
exemple, seule une centaine de chevaux sauvages 
existent encore dans les plaines mongoles (ce taxon 
est « critically endangered » selon l’IUCN).

La comparaison des densités entre espèces est par-
ticulièrement difficile car elle s’heurte à de nom-
breux obstacles : caractéristiques des zones étudiées 
(réserves de chasses, parcs naturels, zones anthro-
pisées, etc), influences des zones adjacentes non 
étudiées (dans le cas de migrations et de dispersions 
par exemple, e.g. Crête et Manseau, 1996), saison 
d’étude, problèmes d’ordre méthodologique  tels 
que les techniques de décompte et la surface totale 
étudiée, etc (Kie, 1988 ; Blackburn et Gaston, 1997 ; 
Borkowski et al., 2011 ; Putman et al., 2011).

Le Tabl. II.12 présente les densités d’individus des 
cinq taxons dans des écosystèmes différents telles 
que fournies dans la littérature, en individus par 
km². Par la suite, chaque densité est multipliée par la 
masse moyenne du taxon (cf. supra), ce qui permet 
une comparaison plus directe des biomasses entre 
taxons (Fig. II.19). Dans notre échantillon, les popu-
lations de Bison et Cheval atteignent toujours des 
biomasses supérieures à 450 kg/km² et le plus sou-
vent des biomasses supérieures à 900 kg/km²  (dans 
9 cas sur 10 pour le Bison et dans 6 cas sur 8 pour le 
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Fig. II.18 : Rapport théorique entre la masse et la biomasse selon la règle de Damuth (courbe grise). Les 
biomasses sont calculées à partir des densités théoriques de l’équation de Silva et al., 2001. Les cercles 
grisés représentent sur la courbe les cinq taxons principaux de notre étude.

Masse (kg) Référence
Ch

ev
al

150 Bliss et Richards, 1982

250 Smith et al., 2003

290 Soffer, 1985 in Fosse, 1994

300 Griggo, 1995

315 Navarro, 1992 in Fosse, 1994

454 Berger, 1986

150-350, moyenne : 250 Castel, 1999

200-300 Bennett et Hoffmann, 1999

200-350 Gamble, 1986

311-418 Grange, 2006

Ch
ev

re
ui

l

20 Hetherington et Gorman, 2007

22 Makarieva et al., 2004

23 Smith et al., 2003

25 Griggo, 1995

32,5 Navarro, 1992 in Fosse, 1994

22-32 (C. capreolus) 
32-48 (C. pygargus) Sempéré et al., 1996

Re
nn

e

65 Hetherington et Gorman, 2007

86 Smith et al., 2003

100 Soffer, 1985 in Fosse, 1994

100 Bliss et Richards, 1982

100 Spiess, 1979

117 Crête et Manseau, 1996

130 Griggo, 1995

140 Winterhalder, 1981

80-100 (femelle) 
120-150 (mâle) Gamble, 1986

80-300, moyenne : 90 Castel, 1999

Tabl. II.11 (suite)
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Densité (individu par km²) Notes Référence
Bi

so
n

0,94 Yellowstone national park (USA), 2009 Plumb et al., 2009

1,58 Yellowstone national park (USA), 2005 Plumb et al., 2009

4 Gardiner basin (USA) Gates et al., 2005

13,33 Plaines nord américaines avant extinction Redmann, 1982

>7,5 Elk island national park (Alberta, Canada) Blood, 1973 in Bliss et Richards, 1982

1,17-5,36 
moyenne : 3,17 Yellowstone national park (USA), Northern herd Taper et al., 2000

1,2-1,5 (densité hivernale) 
4-5 (zones de concentration) Bison de forêt, Caucase Borowski et al., 1967 in Spiess, 1979

1,35-7,89 
moyenne : 4,20 Yellowstone national park (USA), Central herd Taper et al., 2000

1,95  
(capacité de support estimée) Yellowstone national park (USA) Plumb et al., 2009

Ce
rf

0,9 S. Uplands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

2 Moyenne forêt caducifoliée Ramade, 1994 et Delpech, 1999

3,1 Highlands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

3,5 Parc naturel Sierra de Baza (Espagne) Varela et al., 2010

4,7 Pologne Hetherington et Gorman, 2007

7,2 Rudy (Pologne) Borkowski et al., 2011

7,8 Pszczyna (Pologne) Borkowski et al., 2011

10,7 Ilawa (Pologne) Borkowski et al., 2011

12,7 Strzalowo (Pologne) Borkowski et al., 2011

1,3-2,7 Elk island national park (Alberta, Canada) Blood, 1973 in Bliss et Richards, 1982

2-10 typiquement 
jusqu’à 25 au maximum Moyenne mondiale IUCN Lovari et al., 2008

4,1-20,1 (densités  
artificiellement maintenues) Zone expérimentale de la forêt de Starkey (USA) Stewart et al., 2009

5,1-7,2 Bialowieza (Pologne) Borkowski et al., 2011

6-10 Italie du nord Jarman, 1971 in Rozoy, 2001

Ch
ev

al

5 Hautapu (Nouvelle Zélande) Cameron et al., 2001

5,2 Moawhango (Nouvelle Zélande) Cameron et al., 2001

1,5 (mauvaises conditions),  
4-7 (bonnes conditions) Granite basin (USA) Berger, 1986

2,8 (avril), 3,6 (octobre) Auahitorata (Nouvelle Zélande) Cameron et al., 2001

7,2-26 Camargue (France) Grange, 2006

8,45 Poneys en liberté, Hampshire (Angleterre) Tyler, 1972 in Spiess, 1979

Tabl. II.12 : Densités populationnelles pour cinq taxons dans différents écosystèmes, telles que compilées 
depuis la littérature. Densités exprimées en individus par km², sauf pour les cas marqués d’un astérisque.
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Densité (individu par km²) Notes Référence
Ch

ev
re

ui
l

0,08 Forêt caducifoliée et prairie, région de Novosibirsk (Russie) Makarieva et al., 2004

0,11 Forêt de caducifoliés/pins, région de Novosibirsk (Russie) Makarieva et al., 2004

0,12 Plateau du Vitim (Russie) Makarieva et al., 2004

0,2 Centre de la Norvège Hetherington et Gorman, 2007

0,34 Région d’Irkutsk (Russie) Makarieva et al., 2004

0,4 Forêt boréale (Altai, Asie Centrale) Makarieva et al., 2004

1 Forêt boréale, moyenne en Eurasie Makarieva et al., 2004

1 Forêts de bouleaux/sapins (Altai, Asie Centrale) Makarieva et al., 2004

2 Forêts de pins/bouleaux (Altai, Asie Centrale) Makarieva et al., 2004

3,5 Forêts de bouleaux/sapins (Altai, Asie Centrale) Makarieva et al., 2004

4,7 Forêt boréale, réserve Alma-Ata (Kazakhstan) Makarieva et al., 2004

4,7 Pologne Hetherington et Gorman, 2007

5,4 Ilawa (Pologne) Borkowski et al., 2011

5,5 Southern Uplands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

6 Pszczyna (Pologne) Borkowski et al., 2011

7,2 Jura suisse Hetherington et Gorman, 2007

7,4 Highlands (Ecosse) Hetherington et Gorman, 2007

7,4 Strzalowo (Pologne) Borkowski et al., 2011

7,7 Alpes suisses Hetherington et Gorman, 2007

10,1 Rudy (Pologne) Borkowski et al., 2011

30 Danemark Andersen, 1953 in Rozoy, 2001

0,05 Forêt et steppe, région de Novosibirsk (Russie) Makarieva et al., 2004

0,17 ; 0,22 ; 0,72 Réserve de chasse de Sumultinsky (Altaysky, Russie) Makarieva et al., 2004

0,2-1,3 Sikhote-Alin State Reserve (Russie), Chevreuil de Sibérie Myslenkov, 1990 in Gonzalez et Tsytsulina, 2008

0,22 Réserve de chasse de Ininsky (Altaysky, Russie) Makarieva et al., 2004

0,72 Réserve de chasse de Kosh-Agachsky (Altaysky, Russie) Makarieva et al., 2004

1,17-1,25 Moyenne Europe Sempéré et al., 1996

16-21 Italie du nord Jarman, 1971 in Rozoy, 2001

7-15 Moyenne forêt caducifoliée Ramade, 1994 et Delpech, 1999

Re
nn

e

0,005 Forêt boréale, northern Ontario (USA) Winterhalder, 1981

0,01 Forêt boréale (Québec-Labrador) Crête et Manseau, 1996

0,07 Kaniksu National Forest (Idaho/Montana, USA) Evans, 1964 in Spiess, 1979

0,25 îles Western Queen elizabeth (Canada) Gunn et al., 2000

0,3 Moyenne Canada arctique Calef, 1974 in Bliss et Richards, 1982

0,33 Fortymile herd (Alaska/Yukon) Hemming, 1971 in Spiess, 1979

0,5 Porcupine herd (Alaska-Canada) Calef, 1974 in Bliss et Richards, 1982

0,64 Delta Herd, 1964 (Alaska) Hemming, 1971 in Spiess, 1979

0,74 Arctic herd (Alaska) Hemming, 1971 in Spiess, 1979

1 Moyenne Alaska Calef, 1974 in Bliss et Richards, 1982

1,15 Nelchina herd (Amérique du Nord) Spiess, 1979

1,6 Centre de la Norvège Hetherington et Gorman, 2007

1,6 Nord Québec Crête et Manseau, 1996

0,001-0,003 Réserve de l’Ellesmere island national park Gunn et al., 1998

0,22-0,49 île Kaminuriak (baie d’Hudson) Parker, 1972 in Spiess, 1979

0,3 (hiver), 0,75-3,75 (été) Victoria island (Canada) Manning, 1960 in Spiess, 1979

0,7 kg/km² * Moyenne hautes latitudes de l’Arctique (Amérique du Nord) Crête, 1999

1,55 (hiver), 30,88 (été) Toundra/forêt (Québec-Labrador) Crête et Manseau, 1996

16 kg/km² * Moyenne archipel du sud Arctique (Amérique du Nord) Crête, 1999

2,3 (capacité de  
support estimée) Domaine alpin (Norvège) Skogland, 1986 in Crête et Manseau, 1996

Tabl. II.12 (suite)
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biomasses d’Ongulés plus importantes (> 900 kg/
km²) que les populations de chevreuils, de cerfs ou 
de rennes (< 900 kg/km²). La variabilité est cepen-
dant importante, notamment selon les saisons pour 
le Renne (cf. infra), ce qui empêche de définir une 
valeur moyenne de densité par taxon.

L’importance de la saisonnalité
La biomasse d’Ongulés peut largement fluctuer 
selon les saisons. Il est possible que d’une saison à 
l’autre, après des migrations ou des dispersions, la 
représentativité et/ou la densité de certains Ongulés 
changent, ce qui a un impact sur la biomasse d’On-
gulés disponible pour un prédateur. Dans la savane 
arborée d’Afrique du Sud, la biomasse passe de 4 à 
6,5 t/km² entre la saison humide et la saison sèche 
(Hirst, 1975 in Redmann, 1982). Ces dynamiques 
saisonnières sont particulièrement importantes car 
la démographie d’une espèce est plus souvent limi-
tée par l’abondance saisonnière qu’annuelle des res-
sources (Fig. II.20  ; Read et LeBlanc, 2003). C’est le 
cas pour les herbivores (fourrage d’hiver ; Redmann, 
1982) comme pour les grands prédateurs (biomasse 
d’Ongulés).

Des fluctuations saisonnières de biomasse sont 
connues pour de nombreux écosystèmes et taxons 

Cheval). Les populations de Chevreuil représentent 
des biomasses toujours inférieures à 800 kg/km² et 
le plus souvent inférieures à 300 kg/km² (27 cas sur 
29.) Les populations de Renne n’atteignent des bio-
masses importantes que dans un seul cas (densité 
d’été au Québec-Labrador), et le reste du temps, la 
biomasse de Renne est très faible, inférieure à 300 
kg/km² (21 cas sur 22). Le Cerf représente des bio-
masses supérieures à 900 kg/km² dans 6 cas, mais 5 
de ces cas concernent les forêts commerciales polo-
naises (étude de Borkowski et al., 2011) où les den-
sités sont potentiellement surestimées par rapport à 
un écosystème non perturbé. Si on exclut ces forêts, 
les populations de Cerf atteignent des biomasses 
inférieures à 900 kg/km² dans 7 cas sur 8. Comme 
détaillé précédemment, il est probable que les den-
sités de Bison et de Cheval soient sous-estimées 
(populations non stables, en voie d’extinction) et que 
les densités de Cerf et de Chevreuil atteignent des 
valeurs bien plus importantes que ce qui était pos-
sible au Pléistocène à cause des activités humaines 
qui leur profitent (agriculture, élimination des préda-
teurs, fragmentation des paysages de forêt au profit 
des cervidés qui habitent les lisières, etc).

En conclusion, il apparaît qu’en règle générale les 
populations de bisons et de chevaux atteignent des 
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Fig. II.19 : Biomasses pour cinq taxons (de gauche à droite : Bison, Cheval, Cerf, Renne, Chevreuil) dans 
différents écosystèmes (d’après les données issues du Tabl. II.12). Cercles gris : populations de Cerf des 
forêts polonaises (étude de Borkowski et al., 2011).
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5.6 Application au fossile

À l’issue de l’analyse des référentiels actuels, deux 
conclusions s’imposent  : 1) D’une manière géné-
rale, les biotopes de prairie/steppe à graminées et 
les populations de bisons et de chevaux (Ongulés de 
grande taille, adaptés aux prairies/steppes à grami-
nées) représentent des biomasses d’Ongulés plus im-
portantes que les biotopes de forêts et de toundra et 
les populations de cerfs, chevreuils et rennes (Ongu-
lés de taille moyenne, adaptés aux forêts/toundra). 
2) La saisonnalité est un facteur important pour la 
biomasse d’Ongulés, et ce essentiellement pour les 
environnements dominés par le Renne.

Étant donné qu’il est particulièrement difficile d’éta-
blir des estimations chiffrées, nous avons décidé 
d’utiliser comme estimation de la biomasse d’Ongu-
lés passée un indice simple qui compare les deux 
types de biotopes. Cet indice de biomasse d’Ongulés 
est défini comme tel :

(White et al., 2011 pour le Bison par exemple), mais 
elles sont particulièrement prononcées pour le 
Renne. Si la biomasse de Cheval d’Auahitorata (Nou-
velle Zélande) passe de 840 à 1080 kg/km² selon les 
saisons (soit x 1,3 ; Cameron et al., 2001), la biomasse 
de Renne à Victoria Island (Canada) est multipliée par 
un facteur de 2,5 à 12,5 en été par rapport à l’hiver 
(Manning, 1960 in Spiess, 1979). Encore plus signifi-
catif, au Québec-Labrador, la biomasse de Renne est 
20 fois supérieure en été (3088 kg/km² contre 155 
en hiver  ; Crête et Manseau, 1996). Les migrations 
de certaines populations de rennes regroupés en de 
larges troupeaux aboutissent à des densités d’indivi-
dus importantes sur des périodes de temps courtes : 
ce comportement est utilisé comme mécanisme de 
défense face à certains prédateurs (Loup  ; Spiess, 
1979), mais peut être un avantage pour d’autres 
quand ils sont capables de tirer profit de telles agré-
gations (chasseurs paléolithiques ?). 

Les populations de rennes sont connues pour des 
fluctuations dans leur taille qui sont à la fois rapides, 
importantes et souvent synchrones à des échelles ré-
gionales : par exemple, dans le complexe des îles Bar-
thust, l’hiver 1996/97 (particulièrement rigoureux et 
avec des chutes de neige importantes) a vu une ré-
duction des effectifs de 83% (Gunn et al., 2000 ; Mil-
ler et Gunn, 2003 ; Morin, 2008). Les rennes repré-
sentent en ce sens une ressource particulièrement 
instable (Morin, 2008). La biomasse de Renne est à 
même de fluctuer de façon importante à la fois sur 
des bases saisonnières et annuelles.

Biomasse locale : agrégations
L’agrégation est également un paramètre important. 
Rennes, bisons et, en moindre mesure, chevaux sont 
plus susceptibles de se regrouper en larges groupes 
que les cerfs et chevreuils (Gamble, 1986), ce qui 
augmente la biomasse à un niveau local et impose 
des stratégies de chasse différentes. 

Il faut souligner néanmoins qu’il est particulièrement 
difficile de savoir si ce type de comportements exis-
tait au Pléistocène : le comportement migratoire du 
Renne est très variable (Spiess, 1979), toutes les po-
pulations de Bison ne migrent pas forcément (McDo-
nald, 1981) et si le Chevreuil occupe les forêts euro-
péennes en petits groupes, certaines populations de 
Sibérie peuvent se rassembler en troupeaux de plus 
de 500 têtes et migrent sur près de 300 km (Geist, 
1998).
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Fig. II.20 : Illustration de l’importance des  
fluctuations saisonnières de biomasse pour 
la capacité de support d’un écosystème. Dans 
cet exemple, deux écosystèmes théoriques 
ont une biomasse annuelle identique, mais les  
fluctuations saisonnières sont soit faibles 
(courbe continue) soit importantes (courbe en  
pointillés). Les capacités de support des deux 
écosystèmes sont différentes (saisonnalité 
faible : ligne continue ; saisonnalité forte : ligne  
discontinue ; K > K’). Figure adaptée d’après Read 
et LeBlanc, 2003.
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Quand cet indice est proche de 1, la biomasse d’On-
gulés est proche de ce qui est connu actuellement 
pour les prairies/steppes à graminées (plus de 3 t/
km²), et quand il est proche de 0 de ce qui est connu 
pour les forêts et la toundra (moins de 1 t/km²)*. Ce 
calcul présente l’avantage de ne pas exclure la possi-
bilité d’associations composites. 

Pour les variations saisonnières de biomasse, étant 
donné que les données de saisonnalité sont rares et 
que les fluctuations saisonnières concernent surtout 
le Renne, l’indice de biomasse sera mis en parallèle 
avec le pourcentage du nombre de restes de Renne.

5.7 Le problème des  
environnements composites

L’exploitation de cet indice de biomasse présente 
une limite importante dans le cas d’environnements 
en mosaïque qui associent des populations d’Ongu-
lés dont les densités sont différentes et les aires de 
répartition mutuellement exclusives. 

Ce biais n’est perceptible que lorsque le système est 
mis en équation (Fig. II.21). Cette équation est im-
portante parce qu’elle montre que la biomasse réelle 
n’est pas strictement proportionnelle à l’indice de 
biomasse (Fig. II.22b). Si l’indice de biomasse fournit 
une mesure ordinale fiable, l’importance des fluctua-
tions dans leur détail, c’est-à-dire en termes quanti-
tatifs, n’est pas accessible par cet indice. 

La Fig. II.22 fournit un exemple pratique de ce type 
de cas  : l’indice de biomasse permet de distinguer 
quel environnement a la biomasse la plus forte, mais 
le pourcentage d’augmentation en lui-même est  
erroné.
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Fig. II.21 : Mise en équation d’un écosystème 
composite théorique simple.

* Ici, l’indice de biomasse est basé sur des proportions 
d’abondance taxonomique exprimées en % NR, conformé-
ment au choix effectué en Chapitre II.4. Conçu pour les sites 
anthropiques du Sud-Ouest de la France entre MIS 5 et 3, 
cet indice ne prend en compte que cinq taxons, et n’est donc 
applicable que pour les faunes où ces mêmes espèces sont 
dominantes. Une extension de cet indice à d’autres régions 
nécessiterait d’effectuer un travail d’inventaire et d’analyse 
des données écologiques par taxon équivalent à celui pré-
senté ici pour les cinq espèces dominantes du Sud-Ouest.
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Densité : 4/km2 ; Poids : 687 kg Densité : 1/km2 ; Poids : 100 kg

20 % de Renne
80% de Bison

Biomasse réelle :
1424 kg/km2

Indice de biomasse :
0,8

Aire steppe à graminées : 50%

Aire toundra : 50%
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Biomasse réelle :
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Fig. II.22 : Illustrations de la non-proportionnalité entre indice de biomasse et biomasse réelle dans le cas 
d’un écosystème composite théorique simple. a) Exemple de changement environnemental où la steppe à 
graminées s’étend au détriment de la toundra. La biomasse réelle est multipliée par 2,26 alors que l’indice 
de biomasse n’est multiplié que par 1,6. Partie supérieure : paramètres du modèle. b) Exemple de relation 
non linéaire entre la biomasse (calculée à partir de l’équation en Fig. II.21) et l’indice de biomasse dans le 
cas d’un écosystème composite simple composé de populations de Renne et de Bison dont les proportions 
varient (partie inférieure gauche de la courbe : 100% de Renne ; partie supérieure droite de la courbe : 
100% de Bison). La relation n’est pas linéaire mais curvilinéaire.
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5.8 Diversité des espèces

La diversité des espèces est également fréquemment 
considérée comme un paramètre important dans la 
capacité de support des écosystèmes car elle peut 
influer sur la démographie des prédateurs (Morin, 
2008 ; Verpootre, 2009).

Il existe, d’une façon générale, une relation positive 
entre biomasse et diversité : une communauté plus 
diversifiée est en théorie plus à même d’exploiter 
efficacement un biotope ; les transferts énergétiques 
de biomasse entre niveaux trophiques sont plus effi-
caces quand le nombre d’espèces (de producteurs 
comme de consommateurs) augmente (Prins et Fritz, 
2008). 

Redmann (1982) a montré que cette relation entre 
diversité et biomasse était vérifiée pour les Ongulés, 
mais qu’elle était associée à une grande variabilité 
et qu’il existait des écosystèmes à forte biomasse 
et faible diversité (certaines savanes) et d’autres à 
faible biomasse et forte diversité (certains environ-
nements de toundra). Ceci s’explique par le fait que 
la diversité des espèces est dépendante de l’abon-
dance des ressources, mais aussi d’autres facteurs 
comme la compétition interspécifique et la stabilité 
des conditions environnementales (Redmann, 1982). 
La compétition interspécifique a tendance à réduire 
la diversité des espèces (par exclusion compétitive) 
jusqu’à ce que l’écosystème arrive à stabilité. La re-
lation entre stabilité des conditions environnemen-
tales et diversité n’est pas linéaire : une fréquence 
importante de perturbations limite la compétition 
interspécifique en réduisant les populations et donc 
augmente la diversité (en éloignant l’écosystème de 
l’équilibre), mais à partir d’une certaine fréquence, 
quelques espèces ne supportent plus les perturba-
tions et la diversité diminue. 

Les facteurs qui expliquent la diversité des écosys-
tèmes sont donc complexes, et une diversité impor-
tante n’est pas forcément à relier à une capacité de 
support plus importante. C’est par exemple le cas 
d’écosystèmes à faible biomasse qui maintiennent 
une forte diversité par la fréquence des perturba-
tions (Redmann, 1982). 

De plus, Grange et Duncan (2006) ont montré que 
l’abondance des lions africains n’est pas reliée à la 
diversité des Ongulés mais plutôt à leur biomasse, ce 
que ces auteurs expliquent par le régime alimentaire 
éclectique des lions. Cette remarque s’applique sûre-
ment également à l’Hyène des cavernes, autre pré-
dateur généraliste, et la biomasse d’Ongulés paraît 
donc plus pertinente pour approcher la capacité de 
support des écosystèmes.

À ces problèmes d’interprétation écologique de la 
diversité spécifique s’ajoutent des problèmes d’ordre 
méthodologique inhérents aux calculs d’indices de 
diversité en archéologie :

a) Les indices de diversité calculés sur la base des NR 
sont influencés de façon importante par l’échantillon 
analysé (NR total : Grayson, 1984 ; Lyman, 2008). Cela 
n’est cependant pas le cas pour notre échantillon, 
l’indice de diversité de Shannon étant peu corrélé au 
NR total d’Ongulés déterminés (corrélation linéaire : 
r = -0,3147 ; p < 0,01).

b) Quand calculés sur des archéofaunes, ces indices 
de diversité ne représentent pas forcément la diver-
sité écologique, mais potentiellement des choix 
humains. La fonction du site archéologique peut par 
exemple influencer de manière majeure l’indice de 
diversité, dans le cas de sites d’abattage monospé-
cifiques.

Dans le cadre de ce travail,  l’indice de biomasse 
d’Ongulés et le pourcentage de Renne seront présen-
tés aux côtés de deux indices de diversité (le nombre 
de taxons d’Ongulés et l’indice de diversité de  
Shannon*), tout en sachant que ces indices doivent 
être considérés avec prudence.

 * L’indice de diversité de Shannon est un indice qui présente l’avantage de prendre en compte la  
représentativité des taxons mais également le nombre de taxons (contrairement à l’indice de Simpson).  
Il s’exprime comme : H = - Σ ( ni / n ) ln (ni / n) où ni est le NRD du taxon i.
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6.1 Choix du corpus

Afin de documenter les relations de compétition et 
d’interactions entre hommes et hyènes, il semblait 
nécessaire d’étudier des repaires d’hyènes présen-
tant des indices de fréquentation humaine pour ten-
ter de : a) documenter les stratégies de subsistance 
des hyènes pour pouvoir les confronter à celles des 
groupes humains contemporains (estimation de la 
compétition inter-spécifique dans le domaine ali-
mentaire) et b) apporter des éléments de réflexion 
quant à l’origine et la signification de la présence 
d’indices de fréquentation humaine dans les repaires 
d’hyènes (estimation de l’importance des rencontres 
et interactions entre hommes et hyènes). Les gise-
ments retenus pour cette étude devaient ainsi satis-
faire de multiples critères :

- contenir un ensemble osseux suffisamment consé-
quent (environ un millier de pièces déterminables) 
pour que les analyses des stratégies de subsistance 
des hyènes puissent reposer sur des échantillons 
significatifs ;

- présenter des traces d’intervention humaine au 

sein du repaire, afin de documenter de possibles 
interactions entre hommes et hyènes ou des phases 
d’occupations successives du site ;

- avoir bénéficié de méthodes de collecte avec prise 
de coordonnées en 3 dimensions des vestiges, afin 
de permettre l’établissement d’une stratigraphie 
indépendante de la lithostratigraphie et la conduite 
d’analyses spatiales pour les indices de fréquentation 
humaine ;

- correspondre à une même période de temps afin 
de constituer un corpus chronologiquement homo-
gène, permettant ainsi des discussions à l’échelle 
régionale ;

- être localisés dans un même espace régional, sans 
être géographiquement trop proches, de manière à 
documenter de potentielles différences régionales.

Deux sites du Sud-Ouest de la France, Camiac et la 
Chauverie (Fig. II.23), tous deux datés de la première 
moitié du MIS 3 (fin du Moustérien) remplissent l’en-
semble de ces exigences.

6.2 Présentation du site 
de la Chauverie

La grotte de La Chauverie (Ronsenac, Charente) est 
constituée d’un réseau de petits conduits karstiques 
qui s’ouvrent dans les calcaires du Coniacien moyen, 
au pied du versant d’un vallon drainé par un affluent 
du ruisseau de Ronsenac (Tournepiche, 2004). Les 
premières découvertes en 1998, par C. Marteau et 
sa fille, de restes osseux rejetés par un terrier de 
blaireau, furent rapidement suivies de fouilles systé-
matiques dirigées par J.-F. Tournepiche en 1999 puis 
de 2003 à 2006 (Tournepiche, 2004 ; Tournepiche et 
Ferrier, 2004 ; Tournepiche et al., 2005). Le remplis-
sage sédimentaire s’étend entre une partie interne 
(petite cavité) et une partie externe qui a concentré 
les efforts de fouille (Fig. II.24). Cette zone externe 
est constituée de petits couloirs à ciel ouvert  (Fig. 
II.25) : l’absence de blocs d’effondrement plaide en 
faveur d’un démantèlement des plafonds antérieur 
au comblement. 

Chapitre II.6     Études de sites : corpus et méthodes
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Fig. II.23 : Répartition géographique de Camiac 
et la Chauverie.
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Fig. II.24 : Plan général du site de La Chauverie avec localisation des différents secteurs fouillés
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Fig. II.25 : Vue du gisement de La Chauverie en cours de fouille lors de l’été 2003 (depuis le nord en regar-
dant vers le sud). On distingue, au centre, le couloir karstique principal, à ciel ouvert. Modifié d’après 
Tournepiche et Ferrier, 2004, photographie de J.-F. Tournepiche.
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Stratigraphie générale
Après une campagne de sondages (en 1999) essen-
tiellement focalisée sur le secteur de l’entrée (tran-
chées 9 et 10), les campagnes de fouilles suivantes 
(2003-2006) ont permis de distinguer plusieurs ni-
veaux fossilifères, tous attribués au MIS 3 (Fig. II.26 ; 
données compilées d’après Tournepiche, 2004 ; Tour-
nepiche et Ferrier, 2004 ; Tournepiche et al., 2005) :

- à la base du remplissage, la couche C2 comble les 
rigoles creusées dans le substrat calcaire, et ce vrai-
semblablement sur l’ensemble du gisement. Les 
indices d’une fréquentation par l’Hyène sont nom-
breux, avec notamment des lits de coprolithes en-
tiers relativement bien conservés. Le sédiment, une 
argile limoneuse brune de texture fine, semble indi-
quer un mode d’accumulation par décantation.

- dans les tranchées 14 et 15 du secteur « central » 
un ensemble de couches ont été distinguées (de bas 
en haut : SJC, ABN, CJS), surmontant la C2. La couche 
ABN correspond à une mince lentille d’argile limo-
neuse déposée par décantation entre les couches SJC 
et CJS, plus caillouteuses, où la dynamique de sédi-
mentation est dominée par l’éboulisation (démantè-
lement des parois). Alors que la couche SJC est pour 
grande partie stérile, les couches supérieures (ABN 
et CJS) semblent renfermer des phases d’occupation 
de la cavité par l’Hyène postérieures à la C2, dans un 
environnement plus froid (El Albani et al., 2011). 

- dans le secteur « nord », la couche CCI correspond 
à un cailloutis qui a livré un squelette presque com-
plet d’Aurochs et un de Bison. Les ossements, repo-
sant sur une surface inclinée, sont presque tous 
complets, bien que mal préservés et souvent défor-

més ou fragmentés par la pression sédimentaire. De 
nombreux éléments anatomiques ont été retrouvés 
en connexion. Ces deux bovinés ont semble-t-il été 
piégés par le petit aven que formait alors le couloir, 
et ne sont pas à relier aux occupations de la grotte 
par les hyènes.

- au-dessus de l’ensemble de ces dépôts un à deux 
mètres de sédiments ont été retirés, en partie à la 
pelle mécanique et par décapage manuel sans repé-
rage des vestiges. Ce sédiment de couverture corres-
pond à un limon brun humique pratiquement stérile, 
mais dans lequel plusieurs pièces lithiques, dont des 
bifaces, ont été retrouvées.

Quelques précisions sont importantes à souligner :

1) Les rapports stratigraphiques entre la couche 
CCI et les différentes couches de la zone centrale 
restent difficiles à établir, notamment parce qu’une 
bonne partie du gisement (tranchées 16 à 18, sec-
teur « connexion ») a été intensément remaniée par 
des terriers de blaireaux. En 2006, la poursuite de la 
fouille sous les deux bovinés a néanmoins permis de 
retrouver des nappes de vestiges, sous la couche CCI. 
Ces niveaux pourraient s’apparenter aux couches 
CJS, SJC et C2. 

2) Dans certains secteurs, et notamment dans les 
tranchées 11 à 13, la stratigraphie sédimentaire n’a 
pas permis d’isoler d’ensemble clair au-dessus de la 
couche C2, laissant une large partie du matériel sans 
attribution stratigraphique à la fin de la fouille.

3) Les nappes de vestiges sont quasi horizontales sur 
l’ensemble du site, à l’exception de celles identifiées 
dans la couche CCI qui présentent un fort pendage 
(20° environ vers le sud).

4) Seule la couche C2 est présente dans le secteur 
« sud », où elle est surmontée par des dépôts quasi 
stériles.

Méthodes de fouille
Les méthodes de fouilles employées ont évolué 
selon les campagnes (e.g. sondage vs fouille pro-
grammée) afin de prendre pleinement en compte les 
contraintes de fouille et l’intégrité des dépôts selon 
les différents secteurs (e.g. zone centrale vs secteurs 
remaniés).

Dans le cadre du sondage de 1999 (zone d’entrée), 
les objets ont été coordonnés uniquement en deux 
dimensions, sans prise d’altitude, empêchant de fait 
leur intégration dans une analyse spatiale en trois di-
mensions. Exception faite des petits couloirs 7 et 19 
difficiles d’accès et des zones remaniées, les autres 

lien stratigraphique incertain

CJS

SJC

C2

ABN

CCI

limon supérieur

Fig. II.26 : Représentation schématique de la 
stratigraphie du gisement de La Chauverie telle 
que décrite par Tournepiche, 2004 ; Tournepiche 
et Ferrier, 2004 ; Tournepiche et al., 2005
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secteurs ont été fouillés par décapages d’épaisseur 
variable, avec prise de coordonnées à l’aide d’une 
station totale pour une grande partie des ossements 
déterminables ou supérieur à 3 cm, des coprolithes 
entiers et des éléments lithiques. Néanmoins, pour 
chaque décapage une partie des esquilles supé-
rieures à 3 cm, souvent les fragments indétermi-
nables, n’a pas été coordonnée mais rassemblée 
avec les refus de tamis correspondants après lavage. 
Il est important de noter qu’à La Chauverie, et ce 
contrairement à de nombreux gisements, les alti-
tudes s’expriment par rapport à un point 0 situé sous 
le niveau de la fouille : les « z » ne sont pas donc pas 
des profondeurs mais bien des altitudes. 

Les sédiments des secteurs fouillés entre 2003 et 
2006 ont été tamisés à l’eau, avec une maille de 5 
puis 2 mm (Tournepiche et Ferrier, 2004 ; Tourne-
piche et al., 2005). Malgré un tamisage systéma-
tique, le traitement des refus de tamis en post-fouille 
a imposé de lourdes contraintes à l’étude spatiale. 
Les sachets de tamis n’ont pas systématiquement 
été identifiés d’une manière consistante. En effet, 
si la majorité porte une indication de carré, certains 
présentent uniquement une indication de couche 
sans information d’altitude. D’autres ne contiennent 
aucune information sur la provenance verticale.

Ces pertes d’informations post-fouille sont moins 
importantes pour la zone centrale (tranchées 11 à 
15), où l’effort de fouille s’était concentré et pour 
laquelle les refus de tamis sont plus abondants et 
mieux annotés. L’altitude notée sur les sachets ne 
correspond pas à une altitude fixée (par exemple, 
altitude inférieure ou supérieure du décapage), mais 
à une altitude moyenne (Tournepiche, comm. pers.), 
ce qui réduit les comparaisons possibles au sein d’un 
même décapage entre pièces coordonnées et pièces 
issues des refus de tamis. 

Les techniques de fouille et notamment de tami-
sage répondaient à des objectifs différents de ceux 
fixés ici. En conséquence, les méthodes de fouille 
employées à la Chauverie n’étaient pas pleinement 
adaptées aux problématiques que nous tenterons de 
développer ici, car elles limitent pour partie le poten-
tiel des analyses spatiales. Néanmoins, la qualité des 
informations enregistrées sur le terrain, si rares pour 
les repaires d’hyènes, permet d’envisager une étude 
spatiale détaillée du secteur central.

Matériel étudié
Les fouilles ont permis de récolter une quantité 
importante de matériel faunique (Tabl. II.13), de co-
prolithes, mais également une petite quantité d’élé-
ments lithiques (n = 136), de facture moustérienne 

pour l’essentiel (vraisemblablement attribuable au 
MTA), exception faite d’une potentielle portion dis-
tale de pointe de Châtelperron et de quelques lames 
ou fragments de lames (Delagnes in Tournepiche et 
Ferrier, 2004 ; Delagnes, cf. Annexe 1).

Dans le cadre de ce travail, l’ensemble des pièces 
fauniques coordonnées a été analysé, à l’exception 
des deux squelettes de bovinés de la couche CCI qui 
n’ont pas été accumulés par l’Hyène (cf. supra). À ces 
pièces a été rajoutée une grande partie, mais pas la 
totalité, des pièces non coordonnées provenant des 
secteurs remaniés, des petits couloirs 7 et 19 et des 
différentes zones de sondages. 

L’analyse sera, après une étude globale de l’ensemble 
du matériel, concentrée sur la zone centrale car :
- C’est la zone qui a concentré les efforts de fouille et 
pour laquelle les refus de tamis sont les mieux anno-
tés.
- Il s’agit de la zone pour laquelle plusieurs niveaux 
d’occupations d’hyènes ont été identifiés.
- La zone centrale est coupée de ses liens stratigra-
phiques avec les autres secteurs, au sud par le son-
dage et au nord par la zone remaniée par les blai-
reaux, deux zones où la majorité des pièces n’ont pas 
été coordonnées.

Par conséquent, seuls les refus de tamis du secteur 
central ont fait l’objet d’une analyse détaillée (soit 
les tranchées 11 à 15). De ces refus, tous les frag-
ments macrofauniques déterminables et les pièces 
lithiques ont été isolés pour analyse. Les fragments 
indéterminables supérieurs à 3 cm ont été décomp-

C2 CJS/
ABN/
SJC

CCI

Equus caballus
Equus hydruntinus

Elephantidae
Bovinae

Cervus elaphus
Rangifer tarandus

Megaloceros giganteus
Crocuta crocuta spelaea

Ursus cf. spelaeus
Canis lupus

Panthera spelaea

Tabl. II.13 : Liste faunique disponible avant notre 
étude par couche (case grisée = présence, modi-
fié d’après Tournepiche et al., 2005)
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tés et la présence de fragments de coprolithes et/ou 
de microfaune a été notée. En raison des problèmes 
d’identification de la provenance des refus de tamis 
(altitude moyenne voire uniquement indication de 
couche) et du volume initial de sédiment fouillé par 
décapage (épaisseur de décapage variable et absence 
de relevé des altitudes inférieures et supérieures des 
décapages), aucune quantification détaillée n’a été 
tentée pour les petits fragments, les os digérés et 
les coprolithes, puisque de telles quantifications se 
seraient avérées fortement biaisées.

Datations absolues
Quatre datations C14 AMS sont disponibles pour La 
Chauverie (Tabl. II.14). Aux deux dates obtenues pré-
cédemment se rajoutent de nouvelles dates effec-
tuées dans le cadre de ce travail (2 résultats pour 
4 tentatives, financées par le PCR «  Paléolithique 
moyen du bassin de la Charente » dirigé par A. De-
lagnes). Toutes les dates s’accordent avec les don-
nées biostratigraphiques pour attribuer l’ensemble 
du remplissage au début du MIS 3 (Tournepiche et 
al., 2005). Trois de ces dates sont en bon accord et 
placent l’ensemble de la séquence vers 50 ka cal. 
BP. La date à 36 700 ± 3100, aux premiers abords 
en désaccord, se recouvre avec les autres quand les 
fortes marges d’erreur sont prises en compte (Fig. 
II.27). Ces dates doivent être considérées avec pru-
dence puisque bien qu’obtenues récemment et par 
ultrafiltration, elles sont situées en limite de mé-
thode. De plus, aucune courbe de calibration com-
plète n’est disponible pour cette période (IntCal09 
s’arrêtant à 50 ka cal. BP ; Reimer et al., 2009).

6.3 Présentation du  
site de Camiac

Le gisement de Camiac, aujourd’hui disparu, était 
situé en rive gauche du ruisseau affluent de la Dor-
dogne du même nom (ruisseau de Camiac). Il a été 
découvert par R. Bergère et H. Gros en 1973 à la 
faveur de l’exploitation de la carrière de la cimen-
terie d’Espiet à Camiac et Saint Denis (Gironde). La 
fouille s’est déroulée dans les mois qui ont suivi la 
découverte, dans le cadre d’une opération de sau-
vetage sur une trentaine de mètres carrés (Fig. II.28, 
Fig. II.29). Le remplissage correspondait vraisembla-
blement à une petite cavité effondrée prolongée par 
une terrasse rocheuse (Lenoir, 1980, 1990).

Stratigraphie générale
La stratigraphie du site était de haut en bas : « A. dé-
blais de carrière récents ; B. éboulis constitué d’élé-
ments peu volumineux, la plupart altérés, alternant 
avec des lentilles argilo-terreuses (épaisseur 20-50 
cm) ; C. niveau de blocs calcaires friables (épaisseur 
50 cm) ; D. limon argileux brun plus ou moins foncé, 
à rares éboulis décomposés, qui garnit les irrégulari-
tés du substratum rocheux (épaisseur inconstante) » 
(Lenoir, 1990 ; Fig. II.30).  

L’US « D » constitue l’unique couche archéologique 
définie sur le site. Elle intègre à la fois des vestiges 
fauniques abondants et quelques pièces lithiques. 
Aucune étude géoarchéologique détaillée n’a été 
réalisée lors des fouilles, et aucune ne fût possible 
par la suite, le site ayant été détruit par les activités 
des carriers.

Méthode de fouilles
Camiac a été fouillé par M. Lenoir dans des condi-
tions particulières puisqu’il s’agissait d’une fouille de 
sauvetage de courte durée (les opérations de terrain 
se sont étalées entre décembre 1973 et mars 1974) 
et le tamisage des sédiments était impossible sur le 
site (Lenoir, 1980, 1983, comm. pers.). Les méthodes 
de récolte sont loin d’être idéales pour une étude ta-Fig. II.27 : Distribution calibrée de trois des dates 

disponibles pour la Chauverie

Age calibré (cal. BP)

Code Date δ13C Secteur, Couche (Numéro) Taxon

OxA-16997 > 48800 -19,2 Nord, CCI (?) Boviné
OxA-23693    49000 ± 3400 -17,8 Central, CJS (CH71) Renne

OxA-10480 (LYON-1383)    36700 ± 3100 -20,8 Sondage entrée, C2 (?) Boviné
OxA-24096    50000 ± 3900 -19,6 Central, C2 (CH208) Boviné

Tabl. II.14 : Datations 14C AMS (par ultrafiltration) du site de La Chauverie : en grisé, datations inédites 
obtenues dans le cadre de ce travail.
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phonomique car, en l’absence de tamisage et dans le 
cadre de fouilles rapides, la collection ostéologique 
aujourd’hui disponible est très certainement biaisée. 
Les interprétations devront donc être prudentes, 
notamment en ce qui concerne les représentations 
squelettiques, particulièrement affectées par l’ab-
sence de tamisage (cf. Payne, 1972).

À la fouille, les vestiges ont été prélevés par mètre 
carré, et les coordonnées des pièces notées dans des 
carnets de terrain (Fig. II.28). Cependant, une partie 
des pièces coordonnées ne se sont pas systémati-
quement vues attribuer un numéro d’inventaire . En 
effet, dans les carnets, ces pièces sont notées par 
un « en  ... » (pour « pièce trouvée en X Y Z ») plu-
tôt que par un chiffre, et le plus souvent seule une 
détermination générale de terrain est précisée (du 
type « faune » ou « silex »). Ces pièces sans numéro 
n’ont été annotées que d’une indication de carré, et 
il est donc impossible de leur réattribuer leurs coor-
données : cette particularité de l’enregistrement de 
terrain ne permet pas d’intégrer les caractéristiques 
de ces pièces dans les répartitions spatiales. Les ana-
lyses spatiales reposent donc, pour une partie des 
pièces, uniquement sur les déterminations de ter-
rain (étant donné que celles-ci ne sont aujourd’hui 
pas vérifiables). Afin de minimiser ce problème dans 
l’étude spatiale, seuls des termes génériques ont été 
retenus (e.g. « faune », « lithique ») et non les déter-
minations anatomiques et taxonomiques faites sur le 
terrain.

Études précédentes et matériel étudié
Les restes fauniques ont été précédemment décrits 
(Guadelli, 1987 ; Tabl. II.15) aux côtés d’une industrie 

Fig. II.28 : Vue du gisement de Camiac en cours de fouille le 9 mars 1974 (depuis le nord en regardant vers 
le sud). Au premier plan, Michel Lenoir en train de coter un objet (fonds photographique M. Lenoir).

Taxon NR NMI

Bison priscus 39 10
Bos primigenius 5 1

Bovinés indéterminés 293 -
Cervus elaphus 12 1

Coelodonta antiquitatis 200 26
Equus caballus 337 12

Equus hydruntinus 8 2
Mammuthus primigenius 22 5
Megaloceros giganteus 19 4

Rangifer tarandus 2 1
Sus scrofa 2 1

Alopex lagopus 2 1
Canis lupus 2 2

Crocuta crocuta spelaea 76 9
Panthera spelaea 5 2

Panthera spelaea var. cloueti ? 2 1
Ursus spelaeus 4 2
Vulpes vulpes 5 1

Total 1035 81

Tabl. II.15 : Liste faunique quantifiée disponible 
avant reprise étude (d’après Guadelli et al., 1988).
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lithique pauvre (une centaine de pièces). L’ensemble 
osseux a été interprété comme reflétant une occupa-
tion de la cavité par les hyènes des cavernes, aucune 
trace d’activité anthropique n’ayant été identifiée sur 
les restes fauniques (Guadelli, 1989). 

L’industrie lithique (n = 120) associe des vestiges 
majoritairement attribuables au Moustérien avec 
quelques éléments Paléolithique supérieur dont 
une « pointe de Châtelperron » (Lenoir, 1980, 1983, 
1990). Ce « mélange » de caractéristiques s’est tra-
duit par une certaine confusion dans les attribu-
tions chronoculturelles puisque l’industrie a d’abord 
été décrite comme appartenant à la « transition entre 
paléolithique moyen et supérieur  » (Lenoir, 1980) 
puis comme un « Moustérien tardif à caractères évo-
lués » (Guadelli et al., 1988) tout en précisant que les 
caractéristiques de l’industrie demeurent «  encore 
très moustériennes » (Lenoir, 1990). Les travaux les 

plus récents sur le Châtelperronien ont montré que 
la composante moustérienne parfois décrite pour ce 
technocomplexe serait liée à des mélanges de ma-
tériel archéologique avec les niveaux moustériens 
sous-jacents (Rigaud, 1996 ; Bachellerie, 2011). 

L’industrie lithique de Camiac semble finalement 
essentiellement attribuable au Moustérien, et non 
au Châtelperronien, technocomplexe qui n’est repré-
senté que par une unique pièce. C’est néanmoins la 
première attribution (Lenoir, 1980) qui semble avoir 
été retenue par de nombreux auteurs de travaux syn-
thétiques, à l’étranger comme en France, attribuant 
à tort l’industrie lithique de Camiac au Châtelperro-
nien, et ce même récemment (e.g. Boyle, 2007).

Plusieurs analyses ont d’ores et déjà été conduites 
sur les vestiges mis au jour à Camiac :
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Fig. II.29 : Plan général du site de Camiac avec, en gris, le relevé approximatif de la morphologie topogra-
phique du substrat rocheux (digitalisé d’après Lenoir, 1980).

Fig. II.30 : Coupe stratigraphique sagittale schématique de Camiac avec, en lettres blanches sur fond noir, 
les unités stratigraphiques (modifié d’après Lenoir, 1983).
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- pour les vestiges fauniques : études paléontolo-
giques détaillées (Guadelli, 1987  ; Guadelli et al., 
1988) et étude taphonomique concentrée sur l’ana-
lyse des représentations squelettiques (Guadelli, 
1989) ;

- pour les coprolithes : étude palynologique (Vivent, 
1988) ;

- pour le matériel lithique : études typologiques (Le-
noir, 1980, 1983, 1990) et technologiques (données 
inédites de la réanalyse du matériel par Delagnes et 
Lenoir in Discamps et al., en prép. ; actes du congrès 
international de Salou d’octobre 2011) ;

- une première analyse spatiale en deux dimensions 
(répartition des vestiges par carré ; Lenoir, 1983) ;

- auxquelles s’ajoutent quelques analyses isoto-
piques plus tardives (Balter et al., 2002 ; Bocherens 
et al., 2005). 

Malgré l’intérêt porté par de nombreux chercheurs à 
ce site, aucune étude taphonomique plus complète 

des restes osseux et aucune analyse spatiale en trois 
dimensions de l’ensemble des vestiges n’avaient 
jusqu’alors été entreprises.

Dans le cadre de ce travail, l’ensemble des vestiges 
osseux de Camiac a été analysé afin de compléter 
l’étude effectuée précédemment par Guadelli (1987, 
1989). Le matériel étudié ici inclut les restes analysés 
par Guadelli et plusieurs caisses d’« esquilles » qui 
n’avaient pas été traitées. La documentation de ter-
rain, jamais véritablement exploitée, a été informati-
sée et analysée afin de permettre une étude spatiale.

Datations absolues
Camiac a été daté de l’ « interstade würmien » sur 
la base de critères biostratigraphiques et archéos-
tratigraphiques (Guadelli et al., 1988) et d’une data-
tion radiocarbone conventionnelle réalisée en 1974. 
Dans le cadre de ce travail, cinq nouvelles datations 
radiocarbone AMS ont été obtenues (Tabl. II.16). Ces 
dernières s’accordent avec l’ancienne date conven-
tionnelle pour dater le gisement autour de 45-40 ka 
cal. BP (Fig. II.31).

35000400004500050000 cal. BP

Code laboratoire Date δ13C Carré et Numéro Taxon
OxA-23087 35600 ± 700 -19,86 D7-16 Mégacéros
OxA-23088 38000 ± 900 -19,05 D2-2 Mégacéros

Ly-6981 40000 ± 1600 N.C. B2-72 Cheval
Ly-6982 37600 ± 1200 N.C. D2-19 Rhinocéros
Ly-6983 39400 ± 1500 N.C. E4-80 Boviné
Ly-1104 35100 ± 2000 N.C. effectuée sur plus de 2 kg d’ossements

Fig. II.31 : Distribution calibrée des cinq datations AMS (en noir) et de la datation radiocarbone conven-
tionnelle (en gris) de Camiac.

Tabl. II.16 : Datations 14C du site de Camiac. Fond blanc : datation conventionnelle obtenue précédemment 
; fond gris : datations AMS inédites obtenues dans le cadre de ce travail (N.C. : non communiqué).
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6.4 Méthodes d’analyse

La détermination de l’ensemble des restes a été 
réalisée à partir de la collection de comparaison du 
laboratoire PACEA (Université Bordeaux 1) ; plusieurs 
ouvrages de référence ont également été sollici-
tés (Lavocat, 1966  ; Prat, 1970-75  ; Schmid, 1972  ; 
Pales et Lambert, 1981 ; Breda, 2005). Les objets ont 
été enregistrés dans une base de données avec les 
champs de détermination classiquement utilisés en 
archéozoologie  : taxon, élément squelettique, por-
tion, fragment (avec plusieurs sous-champs), latéra-
lisation et âge (Gifford et Crader, 1977 ; Costamagno, 
1999a). 

Chaque fragment a été mesuré (longueur et largeur) 
et observé à la loupe x20 puis à la loupe binoculaire 
quand cela était nécessaire. Les différentes altéra-
tions biologiques et physico-chimiques ont été enre-
gistrées, en s’appuyant pour leur distinction sur les 
nombreux référentiels disponibles (Behrensmeyer, 
1978 ; Binford, 1981 ; Haynes, 1983 ; Olsen et Ship-
man, 1988 ; Guadelli et Ozouf, 1994 ; Fisher, 1995 ; 
Blumenschine et al., 1996  ; Fernández-Jalvo et An-
drews, 2003 ; Castel, 2004 ; Guadelli, 2008 ; Lepretre, 
2008 ; Domínguez-Rodrigo et al., 2009). La lisibi-
lité des surfaces corticales a été codifiée en quatre 
classes selon le pourcentage de la surface jugée cor-
rectement préservée (adapté depuis Mallye, 2007 ; 
Rendu, 2007) : 1 (0-25%), 2 (25-50 %), 3 (50-75%), 4 
(75-100 %). Cet indicateur est particulièrement utile 
pour estimer si l’absence de stries de découpe an-
thropiques peut s’expliquer par la rareté des surfaces 
corticales bien préservées.

Ont été enregistrés dans la base de données pour 
chaque pièce la présence ou l’absence de : 
- stigmates de l’action des dents de carnivores (os 
rognés) ;
- traces anthropiques (stries de découpe, de raclage 
et plages de retouche) ;
- marques de racines* (0  : absentes  ; 1  :  dépôts 
d’oxydes sans altération ; 2  : creusement de la sur-
face corticale ; cf. Beauval in Airvaux, 2004) ;
- concrétionnement (0 : absent ; 1 : léger ; 2 : impor-
tant, recouvrant une bonne partie de la surface du 
fragment) ;
- surfaces abrasées ou émoussées* ;
- cupules de dissolution, fissures longitudinales* (0 : 

absentes ; 1 : fines ; 2 : larges et profondes) ;
- desquamations* ;
- dépôts de manganèse* (0 : absents ; 1  : rares, en 
ponctuations ; 2 : importants, recouvrant une bonne 
partie de la surface du fragment) ;
- altération chimique et os/dents digérés. Les os pré-
sentant une attaque chimique ont été codés CHIM 
(altération chimique) et seulement décomptés 
comme os digérés (CHIM + DIG) quand leur morpho-
logie était suffisamment typique pour les attribuer 
à une attaque acide de sucs gastriques (atteinte sur 
l’ensemble de la surface osseuse, bords très amincis, 
présence de perforations  ; Sutcliffe, 1970  ; d’Errico 
et Villa, 1997). Cette distinction est préconisée par 
Beauval (2005).

Les proportions des longueurs et circonférences des 
fragments diaphysaires ont été codifiées respective-
ment de 1 à 4 et de 1 à 3 selon le degré de complé-
tude des ossements (Bunn, 1983  ; Villa et Mahieu, 
1991). L’observation des angles, contours et bords de 
fracture a permis de distinguer les cassures récentes, 
sur os frais et sur os sec (Villa et Mahieu, op. cit.). 
Les bords de fracture portant des marques de dents 
(«  crenulated edge  ») ont été classés comme cas-
sures sur os frais.

Pour Camiac, la totalité des pièces a été intégrée dans 
la base de données (coordonnées et « esquilles »). 
Pour la Chauverie toutes les pièces coordonnées et 
uniquement les pièces déterminables issues des re-
fus de tamis ont été enregistrées. Les pièces indéter-
minables des refus ont été traitées séparément : une 
fois les pièces déterminables et les vestiges lithiques 
isolés, les restes supérieurs à 3 cm ont été décomp-
tés, et la présence ou l’absence  de  fragments de 
coprolithes ou d’éléments de microfaune a été ren-
seignée.

Les unités quantitatives utilisées dans ce travail sont 
communes en archéozoologie (pour une synthèse, se 
référer à Brugal et al., 1994 ou Costamagno, 1999a) 
: NR (nombre de restes), NRD (nombre de restes dé-
terminés), NME (nombre minimal d’éléments), NMI 
(nombre minimal d’individus), MAU (minimal animal 
unit), auxquels s’ajoute le NNISP (normed number 
of identified specimens) défini par Grayson et Frey 
(2004). Après détermination, le NR a été directement 
calculé à partir de la base de données, mais pour le 
calcul des NMI et des NME, le matériel a été étalé 
sur tables. Cette étape a l’avantage de permettre une 
meilleure précision dans l’établissement des NME 
et NMI, une vérification des déterminations et la re-
cherche d’éventuels remontages osseux. 

* Pour Camiac, ces champs n’ont dans un premier temps 
pas été renseignés et l’information n’est donc pas disponible 
pour l’ensemble des pièces. Ces atteintes sont cependant 
très rares, ce qui n’a pas semblé justifier un réexamen du 
matériel pour compléter la base de données.
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Les fragments indéterminés ont été attribués à une 
classe de taille. Différentes classifications ont été 
proposées dans la littérature pour les espèces du 
Paléarctique pléistocène (Fosse, 1994 ; Castel, 1999 ; 
Costamagno, 1999a ; Morin, 2004). Elles ne diffèrent 
pas uniquement par le nom donné aux classes, mais 
aussi par la position de certains taxons, et notam-
ment pour le Bouquetin, le Chamois, le Chevreuil, 
le Cerf, l’Élan, le Rhinocéros et l’Antilope Saïga (Tabl. 
II.17). De ces quatre auteurs, seuls Castel (1999) et 
Morin (2004) intègrent les carnivores. Il n’est pas 
possible de définir des classes de taille sur des cri-
tères objectifs tel le poids des taxons, car ce para-
mètre ne peut pas être utilisé directement lors de 
l’analyse. L’identification des classes de taille sur le 
matériel paléontologique repose essentiellement sur 
des critères d’épaisseur corticale des fragments, cri-
tères dont la relation précise avec le poids n’est pas 
documentée. Dans le cadre de ce travail, nous avons 
conservé un système à 5 classes, en intégrant les car-
nivores (Tabl. II.18), et en conservant des attributions 
de classe plastiques (à cheval entre deux classes) 
pour le Cerf, l’Hydruntin (tous deux classe MAM 3/4) 
et le Rhinocéros (classe MAM 4/5).

Taxon Costamagno, 1999a Fosse, 1994 Castel, 1999 Morin, 2004
Renard, Blaireau - - TPV 1

Loup - - PMAM 1
Thar - I - -

Chevreuil I I PMAM 1
Chamois, Saïga II I PMAM -

Isard, Daim II I - -
Bouquetin III I MED -

Hyène - - MED 2
Renne III - MED 2

Sanglier, Hydruntin III II MED 2
Cerf III II MED 3
Lion - - - 3
Ours - - GMAM 3

Cheval IVa III GMAM 3
Boeuf musqué IVa III - -

Élan IVb III - -
Mégacéros IVb IV - 4

Bovinés IVb IV GMAM 4
Rhinocéros V V TGMAM 4
Mammouth V V TGMAM 5

Hippopotame, Éléphant - V - -

MAM1 Mustélidés, Vulpinés

MAM2 Hyène, Lion, Loup, 
Renne, Sanglier Cerf, Hydruntin 

(MAM 2/3)
MAM3 Cheval, Ours

MAM4 Bovinés, Mégacéros
Rhinocéros 
(MAM 4/5)

MAM5 Mammouth

Tabl. II.17 : Classes de taille utilisées par différents auteurs. (« - » : taxon non inclu par l’auteur).

Tabl. II.18 : Définition des classes de taille utili-
sées dans ce travail.
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6.5 Analyses spatiales et  
réévaluations stratigraphiques

Avant toute interprétation des ensembles osseux 
étudiés, une analyse spatiale détaillée a été réalisée 
afin de définir des ensembles stratigraphiques cohé-
rents. Cette étape est primordiale car elle permet 
de vérifier l’homogénéité des séries étudiées, mais 
également de définir des ensembles indépendants 
de la lithostratigraphie. La construction d’ensembles 
indépendants des autres disciplines est essentielle à 
une meilleure compréhension des gisements (Texier, 
2000 ; Delpech, 2007). Les analyses spatiales peuvent 
également être porteuses d’informations sur la na-
ture et la chronologie des occupations des différents 
agents accumulateurs (e.g. hyènes, hommes). 

Bien que leur application reste rare, les outils mé-
thodologiques nécessaires à l’établissement d’une 
archéostratigraphie* sur la base d’analyses spatiales 
ont été décrits dans une abondante littérature, dont 
nous ne citerons ici que quelques exemples : Cahen, 
1976 ; Villa, 1976, 1982, 2004 ; Schiffer, 1983 ; Villa 
et Courtin, 1983 ; Schick, 1986 ; Le Grand, 1994 ; La-
crampe-Cuyaubère, 1997  ; Bordes, 2002  ; Morin et 
al., 2005 ; Beauval in Maureille, 2006 ; Mallye, 2007, 
2011  ; Michel, 2010  ; Bachellerie, 2011 (se repor-
ter à Villa, 2004 pour une bibliographie plus consé-
quente). Ces méthodes se sont développées autour 

de deux principes majeurs que sont l’exploitation des 
provenances spatiales des vestiges en trois dimen-
sions et la recherche systématique de remontages 
ou raccords. Projections spatiales et remontages 
permettent de définir des ensembles dont la com-
position est homogène et dont l’intégrité peut être 
testée lorsqu’aucune étude géoarchéologique n’est 
disponible. 

Pour Camiac et la Chauverie, la définition d’en-
sembles stratigraphiques a été abordée par l’analyse 
(d’abord indépendante, puis combinée) des nappes 
de vestiges et de la répartition spatiale thématique 
par catégorie de vestiges (faune, lithique, coprolithe, 
etc), par espèces et par atteintes taphonomiques 
(e.g. distribution des éléments concrétionnés). Lors 
du calcul des NME et NMI, une fois le matériel étalé 
sur tables, des remontages systématiques ont été 
tentés sur tous les fragments déterminés. Seuls les 
remontages les plus fiables, ceux sur cassure (c’est-
à-dire par liaison de deux fragments jointifs), ont été 
conservés dans les projections spatiales. À Camiac, 
afin de compléter les informations fournies par ces 
remontages, des séries dentaires ont été reconsti-
tuées pour les dents jugales supérieures de Cheval. 
Pour ces dents, les surfaces de contact (antérieures 
et postérieures) entre jugales sont suffisamment im-
portantes pour que des appariements puissent être 
proposés avec un degré de confiance assez élevé, 
surtout quand d’autres critères sont utilisés en com-
binaison (dessins des surfaces occlusales, degrés 
d’usure, formes des couronnes). Le nombre de dents 
de chevaux n’était pas suffisamment conséquent à la 
Chauverie pour y appliquer cette même méthode.

* Ce travail portant sur des sites non anthropiques, le terme de 
découpage « archéostratigraphique » ne peut pas être retenu 
pour désigner la réévalutation des ensembles stratigraphiques 
sur la base de critères indépendants de la lithostratigraphie.

Fig. II.32 : Extrait d’un des carnets de terrain de Camiac. La première colonne à gauche est le numéro de 
pièce : les sept premières pièces de cette page font partie des pièces « en » (cotées mais non numérotées).
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Ces analyses spatiales ont été combinées à une 
étude de l’ensemble de la documentation de ter-
rain récupérée pour les deux sites (carnets de fouille, 
plans, relevés de décapages et de coupes, notes de 
terrain, photographies). Ceci a permis de confronter 
les répartitions spatiales et les hypothèses d’explica-
tion de l’organisation des vestiges aux notes de ter-
rain et de repérer les erreurs. Pour la Chauverie, les 
coordonnées spatiales des vestiges ont été mises à 
dispoistion par J.F. Tournepiche sous format électro-
nique ; pour Camiac les carnets de terrain ont dû être 
entièrement informatisés (Fig. II.32). Dans ce dernier 
cas, sur 1482 coordonnées prises sur le terrain, 16 
n’ont pas pu être intégrées car les notes de terrain 
étaient illisibles.

L’ensemble des projections spatiales a été réalisé 
sous Datadesk. Bien plus qu’un outil de représen-
tation, Datadesk présente l’immense avantage de 
permettre des analyses spatiales «  à la volée  » en 
fournissant une gamme d’outils qui facilite la mani-
pulation et l’observation des projections (Lacrampe-
Cuyaubère, 1996, 1997). Des projections peuvent 
être unies par des liens dynamiques, entre elles, 
avec d’autres diagrammes ou avec des outils statis-
tiques  : chaque modification effectuée dans l’une 
des fenêtres sera immédiatement répercutée sur les 
autres représentations. Par exemple, en affichant 
une projection sagittale et une projection frontale 
côte à côte, il est possible de sélectionner des objets 
en vue sagittale et d’observer leur répartition spa-
tiale en vue frontale. De même, en reliant une pro-
jection à un diagramme en camembert représentant 
l’abondance de différentes espèces, il est possible, 
en sélectionnant un sous-ensemble de vestiges sur 
la projection, d’observer automatiquement la pro-
portion des différents taxons au sein de ce sous-en-
semble. L’environnement de travail dynamique et 
performant fourni par Datadesk facilite donc grande-
ment les analyses spatiales.

6.6 Établissement et analyse des 
profils de mortalité

Des profils de mortalité ont été construits pour 
l’Hyène à partir des stades d’usure et d’éruption den-
taire (Clot, 1987 ; Fosse, 1994 ; Brugal et al., 1997). 
Des profils ont également été réalisés pour les taxons 
d’Ongulés principaux : Bovinés, Cheval et Rhinocéros 
à Camiac ; Bovinés et Renne à la Chauverie.

Méthodes d’estimation de l’âge
Pour le Renne, le référentiel des stades d’éruption 
et d’usure dentaire des jugales inférieures de Miller 
(1974) a été utilisé, comme préconisé par Soulier 

(2008) dans sa revue des méthodes d’estimation de 
l’âge. Pour le Rhinocéros laineux, ce sont les stades 
d’éruption et d’usure dentaire définis par Louguet-
Lefebvre (2005) sur la base des travaux de Goddard 
(1970) qui ont été utilisés. L’estimation de l’âge des 
Bovinés a été effectuée à partir de divers travaux réa-
lisés sur les jugales inférieures (Reher, 1974 ; Frison 
et al., 1976 ; Brugal et David, 1993 ; Bement, 1999). 
Pour le Cheval, les âges ont été estimés en combinant 
les données sur les stades d’usure et d’éruption den-
taire avec des mesures de hauteur de couronne (Le-
vine, 1979 ; Guadelli, 1998 ; Fernandez et Legendre, 
2003 ; Bignon, 2006, 2008). Cependant, étant donné 
les critiques importantes sur ces méthodes d’estima-
tion de l’âge très précises (Guadelli, 1998), les âges 
exacts n’ont pas été conservés et seules des classes 
larges ont été utilisées. Ces classes ont été définies 
sur des bases éthologiques par Bignon (2008)  : 0-2 
ans, 2-5 ans, 5-10 ans, 10-15 ans, plus de 15 ans. 

L’exploitation des profils de mortalité n’est pas 
exempt de biais importants. Par exemple, la sous-re-
présentation des individus juvéniles peut être causée 
par des méthodes de fouille inappropriées, par l’ac-
tion de processus post-dépôt comme la gélifraction 
(Guadelli et Ozouf, 1994 ; Guadelli, 2008) et probable-
ment à la suite de la digestion des dents lactéales par 
les sucs gastriques des hyènes. De plus, les faiblesses 
des référentiels existants ont souvent été soulignées, 
que ce soit pour le Renne (e.g. Soulier, 2008), les 
Bovinés (e.g. Gifford-Gonzalez, 1991  ; Whittaker et 
Enloe, 2001) ou le Cheval (Guadelli, 1998 ; Coumont, 
2006). Pour exemple, les cinétiques d’usure et la 
hauteur de couronne initiale sont rarement connues 
pour les populations passées, et la pertinence de 
l’exploitation de populations de référence actuelles 
peut être remise en cause. Soulier (2008) a montré 
que pour le Renne, sur deux dents d’un même indi-
vidu, des écarts de 118 mois pouvaient être consta-
tés avec l’emploi de la QCHM (hauteur de couronne). 
Ces limites doivent être conservées à l’esprit dans 
l’interprétation des profils de mortalité.

Diagrammes ternaires : en théorie
Pour faciliter les comparaisons entre études, les pro-
fils de mortalité ont été généralisés en trois classes 
d’âge (jeunes, adultes et adultes âgés) représentés 
sur un diagramme ternaire, comme préconisé par 
Stiner (1990, 1994). Les diagrammes ternaires sont 
divisés en aires (Fig. II.34) qui rassemblent des profils 
aux caractéristiques particulières renseignant sur la 
sélection des proies par les prédateurs : adultes do-
minants, jeunes dominants, vieux dominants, mor-
talité catastrophique (ou profil « en L ») et mortalité 
attritionnelle (ou profil « en U »). 
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Dans ce travail, nous avons utilisé des diagrammes 
redéfinis à la suite des modifications proposées par 
Costamagno (1999a) aux aires définies par Stiner 
(1990, 1994). Costamagno (1999a) a souligné d’une 
part plusieurs problèmes dans la définition des aires 
de Stiner (1990, 1994 ; cf. exemple dans la Fig. II.33), 
et d’autre part l’importance de la prise en compte de 
la durée de chaque classe par rapport au potentiel de 
longévité de l’animal. 

Effectivement, les trois classes ne représentent pas 
forcément les mêmes fractions de durée de vie, ce 
qui peut avoir des répercussions sur les interpréta-
tions : par exemple, dans le cas où la classe « jeunes » 
est définie comme les individus de moins de 2 ans 
(soit 2 ans) et la classe adultes comme les individus 
entre 2 et 6 ans (soit 4 ans), il est parfaitement nor-
mal d’avoir un nombre plus important d’adultes que 
de jeunes, et le profil ne doit pas être interprété à 
tort comme le témoin d’une sélection préférentielle 
des adultes (profil type « adultes dominants »). Ce 
problème est illustré par la Fig. II.33 qui montre com-

10 classes d’âge égales
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10 classes d’âge égales 3 classes d’âge inégales

Jeunes Adultes Vieux

1

Vieux

Jeunes Adultes

Vieux dominants

Adultes
dominants

Jeunes
dominants

en U en L

Fig. II.33 : Exemple de problèmes d’interprétation des profils de mortalité. En haut : impact de l’exploi-
tation de classes d’âge de durées inégales sur l’analyse de profils de mortalité. Ici, dans le cas théorique 
d’une population où les jeunes représentent 20% de la longévité, les adultes 40 % et les individus âgés 
40%, le profil de mortalité est « en L » lorsque des classes d’âge de durée égale sont utilisées (diagramme 
de gauche) mais est dominé par les adultes lorsque les classes d’âge (J : jeunes, A : adultes, V : vieux) ne 
sont pas de durée égale (diagramme de droite). En bas : exemple de problème de définition des aires  
« classiques » de Stiner (1990) souligné par Costamagno (1999a). Ici, le profil de mortalité (« en L ») est 
situé sur un diagramme ternaire dans la zone « profil en U ».

Vieux
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Vieux dominants

Adultes
dominants

Jeunes
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en U en L

Fig. II.34 : Définition « classique » des aires de 
profils de mortalité sur un diagramme ternaire 
selon Stiner,  1990, 1994.
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ment l’exploitation de classes d’âge de durée de vie 
inégales induit des profils qui ne sont plus caracté-
ristiques et dont l’interprétation est plus difficile au 
premier abord (ici, dans le cas d’un profil « en L »).

De manière à définir les aires de types de profils, 
Costamagno (1999a) détaille une série de calculs 
qui utilisent des proportions de classes « corrigées » 
selon la durée de vie représentée par chaque classe 
: proportion corrigée = proportion réelle divisée par 
la fraction de durée de vie représentée par la classe.

La Fig. II.35 résume cette série de calculs pour une 
population théorique où les jeunes représentent 
20% de la longévité, les adultes 40 % et les individus 
âgés 40% :

- On calcule les rapports existants entre les propor-
tions réelles des trois classes (Pj, Pa, Pv ; sans prendre 
en compte la durée de chaque classe) pour que les 
proportions corrigées soient égales (Pjc, Pac, Pvc ; en 
prenant en compte la durée de chaque classe). Pour 
qu’il y ait autant de jeunes que d’adultes, il faut que 
Pjc = Pac, soit Pj / 20% = Pa / 40%, soit Pj/Pa = 20/40 
= 0,5. De même, pour que Pac = Pvc il faut que Pa/
Pv = 40/40 = 1 et pour que Pjc = Pvc il faut Pj/Pv = 
20/40 = 0,5.

- Les rapports calculés précédemment permettent 
de placer le point où les proportions corrigées des 3 
classes sont égales, c’est-à-dire pour qu’il y ait autant 
de jeunes, d’adultes et de vieux. Pour notre popu-
lation théorique, le point est situé en 20% jeunes / 
40% adultes / 40% vieux (Pj/Pa = 20/40 = 0,5 ; Pj/Pv 
= 20/40 = 1 ; Pa/Pv = 40/40 = 1). 

- On place également, grâce à ces mêmes rapports, 
les trois points pour lesquels Pjc = Pac et Pv = 0 (sa-
chant que Pj / Pa = 0,5 et Pj + Pa = 1 alors Pj = 1/3 et 
Pa = 2/3), Pjc = Pvc et Pa = 0 (soit Pj = 1/3 et Pv = 2/3), 
Pac = Pvc et Pj = 0 (soit Pa = 0,5 et Pv = 0,5).

- On trace les trois droites passant par ces points qui 
représentent respectivement des proportions corri-
gées égales d’adultes et de jeunes (a), d’adultes et 
de vieux (b) et de vieux et de jeunes (c). Sur la base 
de ces trois droites, on peut définir les zones où Pjc 
> Pac et Pac > Pjc (a), Pac > Pvc et Pvc > Pac (b), Pjc > 
Pvc et Pvc > Pjc (c).

- En combinant ces trois droites, les aires des profils 
en U (Pjc > Pvc > Pac) et en L (Pjc > Pac > Pvc) peuvent 
finalement être déterminées (d).

Vieux

AdultesJeunes

en réel : 50% d’adultes, 50% de vieux
en proportionnel : 50/50 = 1 

donc autant d’adultes que de vieux

en réel : 40% d’adultes, 40% de vieux
en proportionnel : 40/40 = 1 

donc autant d’adultes que de vieux

Pvc > Pac

Pac > Pvc

Vieux

AdultesJeunes
Pac > Pjc > Pvc

Pac > Pvc > Pjc

Pjc > Pac > Pvc
= en L

Pjc > Pvc > Pac
= en U

Pvc > Pjc > Pac

Pvc > Pac > Pjc

Vieux

AdultesJeunes

en réel : 1/3 de jeunes, 2/3 de vieux
en proportionnel : (1/3)/(2/3) = 0,5 
donc autant de vieux que de jeunes

en réel : 20% de jeunes, 40% de vieux 
en proportionnel : 20/40 = 0,5

donc autant d’adultes que de jeunes

Pjc > Pvc

Pvc > Pjc

Vieux

AdultesJeunes
en réel : 1/3 de jeunes, 2/3 d’adultes
en proportionnel : (1/3)/(2/3) = 0,5 

donc autant d’adultes que de jeunes

en réel : 20% de jeunes, 40% d’adultes 
en proportionnel : 20/40 = 0,5 

donc autant d’adultes que de jeunes

Pjc > Pac
Pac > Pjc

a)

d)c)

b)

Fig. II.35 : Schéma simplifié de la définition des aires sur un diagramme ternaire de profils de mortalité 
selon les calculs proposés par Costamagno (1999a). Calcul des trois droites (a, b et c) et détermination des 
types de profils selon la combinaison de ces trois droites (d). L’étoile représente le point où les trois classes 
sont proportionnellement égales. Les calculs pour deux points sont détaillés (a, b, c) ; se reporter au texte 
pour plus de détails.
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Diagrammes ternaires : en pratique
Les proportions de durée de vie des différentes 
classes varient légèrement selon les espèces. Pour 
chaque espèce il est donc nécessaire d’estimer la 
fraction de longévité représentée par chaque classe 
d’âge afin de construire les diagrammes ternaires ap-
propriés. Ce type de correction a d’ailleurs déjà été 
proposé pour le Renne (Soulier, 2008 ; Rendu et al., 
sous presse ; Soulier et Mallye, sous presse), le Che-
val et l’Antilope Saïga (Costamagno, 1999a).

Pour le Renne, la longévité est d’environ 204 mois. 
Les jeunes (individus sexuellement immâtures et qui 
n’ont pas acquis leurs taille et poids adultes) sont les 
individus de moins de 36 mois (soit 18% de la durée 
de vie) et les rennes sont considérés comme âgés 
à partir de 10 ans (Soulier, 2008). Pour le Cheval, la 
longévité est d’environ 25 ans, les jeunes représen-
tent 20% de la durée de vie (0 à 5 ans) et les vieux 
40% (15-25 ans).

L’espérance de vie du Bison varie selon les popula-
tions (entre 12 et 18 ans selon Brugal et David, 1993) 
mais une valeur moyenne de 17 ans est préconisée 
par Brugal et David (op. cit.) et Armand (2005). Les 
individus avec des dents déciduales ou des prémo-
laires non usées correspondent aux trois premiers 
stades de Frison et collaborateurs (1976) soit des 
individus âgés en moyenne de 0,7, 1,7 et 2,7 ans. Les 
jeunes correspondent donc aux individus de moins 
de 3 ans, et ils représentent environ 20% de la longé-
vité. Les deux derniers stades d’usure correspondent 
aux individus aux dents très usées, âgés de plus de 
10-11 ans. Cet âge correspond également à 61-65 % 
de la longévité, soit la limite communément admise 
pour la classe des individus âgés (Stiner, 1990). Les 
individus d’âge supérieur à 10 ans peuvent donc être 
considérés comme âgés, et cette classe représente 
alors 39 % de la durée de vie totale.

Sur la base de ces données, les diagrammes ter-
naires à aires modifiées (Fig. II.36) peuvent être 
élaborés pour le Renne (avec des proportions de 
jeunes/adultes/vieux de respectivement 18% / 43% 
/ 39%), pour le Cheval (20% / 40% / 40%) et pour le 
Bison (20% / 41% / 39%). Les aires de profils catas-
trophiques et attritionnels sont calculées selon les 
fractions de durée de vie des différentes espèces (cf. 
supra et équations de Costamagno, 1999a). Les aires 
«  jeunes dominants  » et «  vieux dominants  » sont 
définies arbitrairement respectivement par une pro-
portion de plus de 71% de jeunes, et de plus de 41% 
de vieux ; et l’aire « adultes dominants » comme le 
coin inférieur droit du diagramme ternaire (Costama-
gno, 1999a).

Traitement statistique des  
diagrammes ternaires

La comparaison des profils de mortalité issus d’études 
différentes se heurte au problème des différences de 
taille d’échantillon. Des hétérogénéités dans le NMI 
total des profils de mortalité pourraient expliquer 
à elles seules les différences identifiées entre sites 
(Lyman, 1987). 

Pour compenser ces problèmes de taille d’échan-
tillon, nous avons utilisé le programme informatique 
« Triangle » mis au point par Steele et Weaver (2002 ; 
Weaver et al., 2011) qui permet de construire sur les 
diagrammes ternaires des ellipses de confiance à 95 
% par des méthodes statistiques de rééchantillonage 
(bootstraping).
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Fig. II.36 : Diagrammes ternaires à aires révisées pour les profils de mortalité de Renne (a), Bovinés (b) et 
Cheval (c).
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Changements fauniques et évolution de la capacité de support

1.1 Types d’associations fauniques : 
analyses statistiques multivariées

La reconstruction des changements fauniques entre 
Moustérien et Aurignacien dans le Sud-Ouest de la 
France repose ici sur l’analyse des listes fauniques 
quantifiées des archéofaunes. Ces listes fauniques 
concernant 13 taxons différents (soit 13 variables), 
des analyses statistiques appropriées sont néces-
saires afin de faciliter l’analyse des données. Deux 
types d’approches statistiques multivariées ont été 
effectués : une analyse de classification ascendante 
hiérarchique (CAH) et une analyse en composantes 
principales (ACP).

Pour la CAH, le diagramme de niveaux des noeuds 
(distances en fonction du niveau d’agrégation, 
« amalgamation schedule » en anglais) présente un 
plateau à une distance d’environ 300 et permet ainsi 
de déterminer le nombre de clusters à conserver (Fig. 
III.1 b). En appliquant une césure à cette distance sur 
le dendrogramme, 5 clusters sont retenus. Des boîtes 
à moustaches représentant les abondances relatives 
de différents taxons permettent de visualiser la com-
position de chacun de ces clusters (Fig. III.1 c). Le 
premier cluster est formé d’US dont les ensembles 
osseux sont essentiellement dominés par le Cheval, 
le deuxième par les Bovinés, le troisième par le Cerf 
ou le Chevreuil et le quatrième par le Renne. Le der-
nier cluster regroupe des US dont la faune est plus 
diversifiée, avec toute de même une abondance 
du Renne. Ce cinquième groupe est composé d’US 
« mixtes » dans lesquelles les différents taxons sont 
plus équiabondants.

L’ACP identifie trois principaux facteurs qui expriment 
à eux seuls 97% de la variance totale (Fig. III.2). Ces 
axes sont essentiellement définis par l’abondance 
de 5 taxons parmi les 13 inclus dans la base de don-
nées ; il s’agit du Renne, des Bovinés, du Cheval, du 
Cerf et du Chevreuil.

La CAH comme l’ACP identifie les mêmes grands types 
d’associations fauniques (Fig. III.2). Les US peuvent 
être séparées en 5 grands groupes définis selon le 

taxon dominant : dominance Renne, dominance Cerf 
ou Chevreuil, dominance Bovinés, dominance Cheval 
et des associations plus composites.

1.2 Variabilité inter- et  
intra-technocomplexe 

La Fig. III.3 représente chaque US (blocs) de chaque 
séquence (lignes) selon leur type d’associations 
fauniques tel que défini par la CAH. Chaque US est 
représentée au sein de sa séquence en accord avec 
sa position stratigraphique et par rapport aux sé-
quences d’autres gisements archéologiques selon 
son attribution technotypologique.

Des tendances nettes se dessinent : certains techno-
complexes semblent fréquemment associés avec un 
certain type de faune chassée. L’AnteQuina est sou-
vent caractérisé par des faunes dominées par le Cerf 
ou le Chevreuil (32 US sur 52 ; Fig. III.3), le Quina et 
l’Aurignacien ancien par des faunes à Renne (respec-
tivement 22 US sur 34 et 21 US sur 25 ; Fig. III.3). 
Le Moustérien à denticulés de débitage Discoïde 
est quant à lui associé soit au Bison, soit au Cheval 
(respectivement 8 US sur 15 et 7 sur 15 ; Fig. III.3). 
Cependant, au sein de chaque technocomplexe, une 
certaine variabilité dans les faunes chassées est per-
ceptible. Aucun technocomplexe n’est strictement 
associé à un type unique d’associations fauniques. 
Afin de décrire dans le détail les caractéristiques 
d’une telle variabilité intra-technocomplexe, chaque 
période a fait l’objet d’une analyse de répartition 
stratigraphique et géographique. Plusieurs para-
mètres (non exclusifs et potentiellement combinés) 
peuvent induire une variabilité des archéofaunes : la 
chronologie, la géographie, la saisonnalité et enfin 
les choix humains.

AnteQuina et Aurignacien récent :  
variabilité chronologique ?

La variabilité des archéofaunes de l’AnteQuina peut 
difficilement être expliquée par des paramètres 
géographiques, étant donné que les associations 
fauniques changent le long de plusieurs séquences 
(Fig. III.4 a). Il est possible d’organiser les US selon un 

Chapitre III.1     Changements fauniques et évolution 
de la capacité de support
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(Ward). (b) Diagramme de niveaux des noeuds. (c) Boîtes à moustaches pour chaque cluster identifié.

Fig. III.2 : Analyse en composantes principales des listes fauniques quantifiées. Gauche : facteurs 1 et 2. 
Droite : facteurs 1 et 3. Les US sont représentées selon leur attribution au cluster défini par la CAH.
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découpage chronologique en groupes hypothétiques 
qui présentent une succession cohérente de change-
ments fauniques. 

La majorité des US AnteQuina est dominée par le 
Cerf et le Chevreuil (32 US sur 52), mais il semble 
possible d’isoler deux épisodes de dominance par le 
Cheval (5 US) et les Bovinés (1 US). À la fin de l’An-
teQuina, le sommet de six séquences indiquent un 
pattern similaire  : à la transition entre AnteQuina 
et Quina, la proportion de Renne dans les archéo-
faunes augmente plus ou moins progressivement 
avant d’atteindre son maximum au Quina (Fig. III.4 
b), alors que dans le même temps la proportion de 
Cerf diminue. Il est difficile d’établir si ces US à faune 
mixte Renne/Cerf correspondent à une véritable 
réalité écologique et environnementale. En effet, la 
résolution des séquences continentales est problé-
matique puisqu’un unique niveau peut représenter 
des centaines d’années d’accumulation et donc enre-
gistrer des conditions climatiques et environnemen-
tales différentes. La contemporanéité des restes de 
Cerf et de Renne ne peut par conséquent que diffi-
cilement être testée. Renne et Cerf ont pu cohabiter 
dans les mêmes écosystèmes, comme actuellement 
en Scandinavie (Geist, 1998) ou comme montré dans 
le registre fossile par exemple par Currant et Jacobi 
(2011, p. 176) pour l’Angleterre via des datations di-
rectes. Un mélange de deux niveaux (dont un serait 
dominé par le Cerf, et l’autre par le Renne) pourrait 
également expliquer cette association. Cependant, 

ce pattern se retrouve dans six séquences strati-
graphiques différentes qui présentent des dépôts 
relativement dilatés. La variabilité intra-technocom-
plexe de l’AnteQuina semble donc essentiellement 
expliquée par des paramètres chronologiques, ce qui 
n’est pas étonnant quand on considère sa large défi-
nition technotypologique et chronologique (selon les 
corrélations en 1.5, entre 128 et 65 ka cal. BP).

La variabilité est du même type pour l’Aurignacien 
« post ancien » : les sites sont peu dispersés géogra-
phiquement et les associations fauniques changent 
le long de la séquence de La Ferrassie (Fig. III.5). Les 
faunes chassées se répartissent en deux groupes 
principaux. À une période où les Bovinés dominent 
(Aurochs ? cf. Delpech et al., 2000) semble succéder 
une phase où le Renne est toujours abondant, sou-
vent dominant, et accompagné par une proportion 
plus ou moins importante de Cerf (jusqu’à 30 %). Le 
Cerf ne devient dominant que par la suite, comme 
dans l’ensemble F de la séquence de La Ferrassie (64 
% ; Delpech, 2007), ensemble dont l’attribution chro-
noculturelle est problématique (mélange d’éléments 
aurignaciens et gravettiens ? ; cf. Michel, 2010). Le 
découpage retrouvé est très proche de celui pro-
posé par Delpech et collaborateurs (2000) et Michel 
(2010) mais il reste discutable au regard des pro-
blèmes d’intégrité stratigraphique des séquences de 
La Ferrassie et du Flageolet I (Michel, 2010). 
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Fig. III.4 : Répartition stratigraphique des archéofaunes à l’AnteQuina (a) et évolution du pourcentage de 
Renne le long des mêmes séquences (b). Chaque ligne représente une séquence et chaque bloc une US, 
représentée selon sa position stratigraphique et le type de faune (clusters identifiés par la CAH). Les blocs 
en pointillés représentent les US avec des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou leur attribution 
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Quina, MTA et Protoaurignacien :  
variabilité géographique ?

Pour le Quina, un pattern géographique fort se dé-
gage : en Charentes et en Périgord, les néandertaliens 
ont essentiellement chassé le Renne alors que sur les 
plateaux du Quercy, le Bison et le Cheval dominent 
les archéofaunes (Fig. III.6). Plusieurs facteurs pour-
raient expliquer cette configuration : une différence 
géographique des biotopes (paysages contrastés), 
une différence dans la saisonnalité des occupations 
et/ou un écart chronologique entre les deux types 
d’archéofaunes. Concernant ce dernier point, il est 
effectivement possible que les chasseurs Quina aient 
occupé le Quercy à une période distincte (par rapport 
aux autres régions). Dans ce cas, ils auraient pu vivre 
dans des conditions climatiques différentes, dans 
des écosystèmes différents et auraient pu chasser 
des proies différentes. Par exemple, une population 
de chasseurs Quina a pu chasser bisons et chevaux 
pendant le MIS 3 et une autre des rennes pendant le 
MIS 4. Si tel était le cas, nous nous attendrions à re-
trouver les deux populations, et donc les deux types 
d’archéofaunes, sur l’ensemble du Bassin aquitain. 
Cependant, les US avec des proportions importantes 
de Bovinés et de Cheval ne sont retrouvées que sur 
les plateaux du Quercy (en Périgord et en Charentes, 
25 des 25 US sont dominées par le Renne). Pour que 
cette hypothèse chronologique soit viable, il faudrait 
donc imaginer que les populations Quina aient habi-
té uniquement le Quercy au MIS 3, et uniquement 
Périgord et Charentes au MIS 4. Cette hypothèse est 
en contradiction avec l’évidence de circulation de 
matières premières lithiques (et donc de contacts) 

entre Périgord et Quercy à Espagnac (Jaubert, 2001). 
Ce pattern géographique fort peut donc difficilement 
être expliqué par un écart chronologique entre Qui-
na du Quercy et Quina du Périgord et des Charentes.

Alternativement, les groupes humains Quina ont pu 
exploiter des biotopes différents (paysages contras-
tés) entre les plaines et les plateaux (le Quercy étant 
une région aride de plateaux calcaires bien drainés) 
ou/et habiter les deux régions à des périodes diffé-
rentes à l’échelle annuelle (saisons) ; un scénario qui 
semble bien plus crédible.

Le même type de pattern géographique se retrouve 
pour le Protoaurignacien et le MTA, mais le nombre 
d’US plus réduit rend la définition des groupes moins 
robuste. Au MTA, les US sont particulièrement rares 
et les interprétations d’autant plus ardues  : les ar-
chéofaunes de Charentes sont dominées par les 
Bovinés (et le Cheval) alors qu’en Périgord le seul 
site qui fournit des listes fauniques quantifiées (Pech 
de l’Azé I) montre une dominance du Cerf (Fig. III.7 ; 
Rendu, 2007, 2010a).

Au Protoaurignacien, le Renne est le taxon le mieux 
représenté dans les sites du nord du Bassin aquitain, 
alors que les sites des Pyrénées sont dominés par le 
Cheval ou le Bison (Fig. III.9). Une séparation géogra-
phique nette semble donc apparaître entre les deux 
types de faunes chassées. Les données de saisonna-
lité (compilées dans le cadre d’un travail collectif cf. 
Discamps et al., sous presse) sont rares, mais on peut 
noter que le Renne à Saint-Césaire est chassé à la 
même saison que le Cheval à Isturitz (Fig. III.8 ; Mo-
rin, 2004 ; Soulier et al., sous presse), ce qui semble 
contredire l’idée d’une complémentarité saisonnière 
des occupations entre ces deux régions selon la proie 
convoitée. La dichotomie nord – sud perçue dans les 
faunes chassées ne semble donc pas relever d’une 
organisation saisonnière des épisodes de chasse (oc-
cupations exclusives de certaines régions à certaines 
saisons) mais bien de différences de biotope.

Discoïde à denticulés :  
variabilité ni géographique ni chronologique ?
Au Moustérien à denticulés de débitage Discoïde, les 
faunes chassées sont systématiquement dominées 
par les Bovinés et/ou le Cheval. Ces deux espèces sont 
prépondérantes, tour à tour dominante, sans qu’au-
cune organisation géographique particulière n’appa-
raisse (Fig. III.10). Le Renne semble légèrement plus 
abondant en Charente (25 à 33 % à Saint-Césaire cf. 
Morin, 2004 ; 25 % à la Quina 6d cf. Armand in Debé-
nath et Jelinek, 1990 ; 38 % à Hauteroche cf. Paletta, 
2005), mais cette différence apparaît mineure (sur-
tout quand on considère Combe-Grenal, où le Renne 
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Fig. III.5 : Répartition stratigraphique des archéo-
faunes à l’Aurignacien «post ancien». Chaque 
ligne représente une séquence et chaque bloc une 
US, représentée selon sa position stratigraphique 
et le type de faune (clusters identifiés par la CAH). 
Les blocs en pointillés représentent les US avec 
des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou 
leur attribution technotypologique.
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Fig. III.6 : Répartition géographique des archéofaunes au Quina. Les séquences sont représentées par une 
barre blanche (chaque US selon sa position stratigraphique). Les diagrammes en transparence représen-
tent les US avec des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou leur attribution technotypologique.
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représente 9 à 20 % des restes d’Ongulés cf. Guadelli, 
1987). Les proportions des deux taxons majoritaires 
changent dans plusieurs séquences, mais les sé-
quences de La Quina et de Combe-Grenal montrent 
des fluctuations opposées  : alors que la proportion 
de Bovinés augmente avec le temps à Combe-Grenal 
(Guadelli, 1987), c’est le pourcentage de Cheval qui 
s’accroît à La Quina (Armand in Debénath et Jelinek, 
1990). Si l’on exclut la possibilité d’un changement 
chronologique complexe et pauvrement documenté 
(e.g. augmentation puis diminution du Cheval), il est 
possible de considérer cette variabilité intra-techno-
complexe comme résultant d’un changement dans 
la sélection des proies ou comme une différence en 
termes de saisons d’occupations. 

Les travaux récents en cémentochronologie et en ar-
chéozoologie indiquent, pour 2 des US dominées par 
les Bovinés, l’existence d’occupations saisonnières 
liées notamment à l’abattage de bisons pendant leur 
migration (Mauran et La Quina 6c : Rendu, 2007 ; 
Rendu et Armand, 2009). Aucune organisation géo-
graphique particulière en termes de gestion du terri-
toire n’apparaît pour autant : le Bison est chassé aux 
mêmes saisons au nord du Bassin aquitain (La Quina) 
et au sud (Mauran). Actuellement, Bison et Cheval 
peuvent cohabiter dans les mêmes écosystèmes ; ils 
ont des exigences écologiques très proches, et sont 
même, sur certains aspects, interdépendants, les bi-
sons bénéficiant d’une première pâture par des che-
vaux qui consomment les herbes hautes pour accé-
der aux petites graminées (cf. Chapitre II.4, Tabl. II.8). 
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Fig. III.10 : Répartition géographique des archéofaunes au Moustérien à denticulés de débitage Discoïde. 
Les séquences sont représentées par une barre blanche (chaque US selon sa position stratigraphique). Les 
diagrammes en transparence représentent les US avec des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou 
leur attribution technotypologique.
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Fig. III.13 : Répartition géographique des archéofaunes au Châtelperronien. Les séquences sont représen-
tées par une barre blanche (chaque US selon sa position stratigraphique). Les diagrammes en transpa-
rence représentent les US avec des doutes sur leur intégrité stratigraphique ou attribution culturelle.
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Il est donc difficile de concevoir des conditions cli-
matiques qui favoriseraient drastiquement l’un sans 
favoriser l’autre. Cependant, les bisons et chevaux 
actuels ont des cycles de vie saisonniers relativement 
différents (McDonald, 1981  ; Berger, 1986). Il est 
possible que les populations passées de bisons et de 
chevaux aient migré (en latitude ou en altitude) , ce 
qui impliquerait des dynamiques saisonnières dans 
les communautés d’Ongulés. Pour un prédateur, il 
est possible qu’à un certain moment de l’année, l’une 
des deux espèces devienne plus facile à chasser, plus 
abondant dans l’environnement immédiat (cas des 
bisons lors des migrations ?) ou que l’autre devienne 
moins visible dans le paysage (cas des chevaux à la 
mauvaise saison ?). Les groupes humains ont pu tirer 
avantage de cette configuration en chassant Bison et 
Cheval à des périodes de l’année différentes, exploi-
tant plusieurs taxons au lieu de suivre les troupeaux. 
Des variations saisonnières dans le régime alimen-
taire ne sont pas rares chez les prédateurs ; par 
exemple, Kruuk (1972) a montré que les hyènes du 
Serengeti modifient leur régime alimentaire selon la 
saison, profitant avantageusement des migrations de 
zèbres ou des périodes de naissances des gazelles.

Aurignacien ancien : variabilité combinée ?
Pour l’Aurignacien ancien, même si une différence 
géographique semble se dégager, elle paraît bien 
moins nette qu’au Protoaurignacien. La majorité des 
assemblages du Bassin aquitain sont dominés par 
le Renne (21 US sur 25), mais les rares assemblages 
du Pays basque contiennent de fortes proportions 
de Cheval ou de Bison (Fig. III.12). À cette variabi-
lité géographique éventuelle s’ajoute une variabi-
lité chronologique : dans les séquences du Piage 
(Beckouche in Champagne et al., 1981), de Pataud 
(Sekhr, 1998 ; Patou Mathis in Chiotti et al., 2003) 
et de Brassempouy (Letourneux, 2003), la proportion 
de Renne diminue progressivement au profit du Che-
val et du Bison, sans que pour autant ces derniers 
ne deviennent clairement majoritaires comme au 
sud. Ce constat est encore plus frappant lorsque l’on 
prend en compte la partie supérieure de la séquence 
de Brassempouy, où l’Homme n’est plus le seul accu-
mulateur (en pointillés sur la Fig. III.12) : le Renne di-
minue progressivement tout au long de la séquence, 
cédant la place au Cheval et au Bison (Letourneux, 
2003). 

Les données de saisonnalité (compilées dans le cadre 
d’un travail collectif cf. Discamps et al., sous presse), 
plus abondantes, isolent également deux groupes 
géographiques (Fig. III.11). Le nord du Bassin aqui-
tain apparaît occupé durant une large partie de l’an-
née (Sekhr, 1998 ; Patou Mathis in Chiotti et al., 2003 

; Morin, 2004 ; Paletta, 2005 ; Renou, 2007 ; Michel 
et al., 2008 ; Soulier et Mallye, sous presse). Au Pays 
basque, les données, quoique limitées, indiquent des 
occupations plus courtes et concentrées pendant la 
bonne saison (Soulier et al., sous presse). La zone 
des Landes montre un schéma similaire, avec des pé-
riodes de chasse documentées essentiellement à la 
fin de la bonne saison et au début de la mauvaise (Le-
tourneux, 2003). Les sites du sud du Bassin aquitain 
semblent donc plus saisonniers que ceux du nord. 
Le faible nombre d’assemblages disponibles pour les 
Pyrénées peut cependant expliquer en partie ces dif-
férences. L’Aurignacien ancien semble combiner une 
varibilité intra-technocomplexe géographique, chro-
nologique et saisonnière.

Levallois à denticulés, Châtelperronien :  
variabilité incertaine ?

Pour le Moustérien à denticulés de débitage Leval-
lois, seules 2 US ont livré des listes fauniques quan-
tifiées, l’une dominée par le Renne (90%, Qui8 cf. 
Armand in Debénath et Jelinek, 1990) et l’autre par 
les Bovinés et le Cheval (61% et 15% respectivement, 
CPN8 cf. Jaubert et al., 2008). Il est impossible de 
discuter de la variabilité intra-technocomplexe avec 
seulement 2 US ; mais, les deux sites étant en Cha-
rentes, il est tentant d’y voir une variabilité chrono-
logique, à la transition entre deux phases.  La Quina 
couche 8 pourrait effectivement être rapprochée 
de ce que l’on retrouve antérieurement au Quina 
(faunes à Renne) et Chez-Pinaud couche 8 des faunes 
à Bovinés/Cheval connues par la suite au MTA.

Pour le Châtelperronien, la faiblesse du corpus fau-
nique limite grandement nos interprétations. Les 
faunes sont très diversifiées (Fig. III.13), avec des 
proportions importantes :
- de Renne [autour de 40 % des restes d’Ongulés, 
à Quinçay (Lavaud-Girard, 1987), à Roc-de-Combe 
(Grayson et Delpech, 2008 ; Soulier et Mallye, sous 
presse) et à la Grotte XVI (Grayson et Delpech, 2003) 
; jusqu’à 55 % à la Ferrassie (Delpech, 2007)] 
- de Bovinés (jusqu’à 49 % à Saint-Césaire cf. Morin, 
2004) 
- de Cheval (jusqu’à 35 % à Quinçay cf. Lavaud-Girard, 
1987).
Aucune organisation géographique ou chronolo-
gique n’est perceptible. Par ailleurs, sur les 6 US 
intégrées, 4 présentent des problèmes d’intégrité 
stratigraphique (en pointillés sur la Fig. III.3). Il est 
probable qu’une large partie des archéofaunes attri-
buées actuellement au Châtelperronien reflètent en 
réalité des ensembles osseux mélangés intégrant des 
éléments moustériens et aurignaciens (voir, pour les 
éléments lithiques, Rigaud, 1996 ; Bachellerie, 2011).
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1.3 Changements fauniques :  
résumé et zones ODA

Après avoir décrit et analysé la variabilité intra-tech-
nocomplexe, il est dès lors possible de synthétiser 
l’information dans un diagramme qui présente l’évo-
lution en termes de proies chassées par régions géo-
graphiques et par technocomplexes (Fig. III.14). Mis 
à part pour le Moustérien à denticulés de débitage 
Discoïde, la variabilité intra-technocomplexe peut 
être expliquée par des paramètres géographiques 
(Quina, MTA, Protoaurignacien), chronologiques 
(AnteQuina, Aurignacien «  post ancien  ») ou par 
une combinaison des deux (Aurignacien ancien). Les 
variations géographiques sont consistantes avec les 
effets attendus des gradients topographiques et lati-
tudinaux. Variabilité géographique exclue, des chan-
gements chronologiques importants ont eu lieu dans 
les proies chassées par les groupes humains

Pour simplifier les analyses suivantes, les change-
ments identifiés dans les faunes chassées (chrono-
logiques et géographiques) ont été synthétisés en  
«zones d’Ongulés dominants dans les archéofaunes», 
dites « zones ODA ». Si au premier abord ces « zones 
ODA » semblent correspondre à un découpage 
biostratigraphique climatique, elles ne peuvent pas 
être dénommées « biozones ». Les « zones ODA » 
ne résultent pas d’un véritable travail biostratigra-
phique : elles ne sont pas indépendantes du décou-
page archéostratigraphique, ne s’appuient que sur 
le registre archéofaunique et ne sont pas basées sur 

de vrais marqueurs biostratigraphiques tels que le 
degré d’évolution des lignées guides. 

Les zones ODA ont été définies sur la base des ana-
lyses précédentes, numérotées par un chiffre pour la 
variabilité inter-technocomplexe, et des lettres pour 
l’intra-technocomplexe (Tabl. III.1). Les définitions de 
ces zones ODA sont exploratoires et ne constituent 
que des premiers éléments de réflexion qui devront 
être plus amplement discutés et testés dans le futur. 

Dans le Sud-Ouest de la France, un type de faune 
bien particulier, non rencontré dans notre étude, 
existe dans quelques sites naturels : ces faunes, non 
accumulées anthropiquement, sont caractérisées par 
l’abondance du Daim et se retrouvent notamment 
dans les niveaux de base de Fontéchevade (Paletta, 
2005) et dans l’ensemble moyen de Coudoulous II 
(Brugal, 2006). Les éléments biostratigraphiques pla-
ceraient cette zone ODA à l’Éemien (Tournepiche, 
2009)  : par conséquent, une zone ODA «  0  ?  » est 
intégrée dans le Tabl. III.1 sur la base de ces élé-
ments, sans qu’elle soit pour autant inclue dans la 
suite de nos analyses, aucune liste faunique quan-
tifiée d’archéofaunes n’étant disponible pour cette 
zone ODA. De la même manière, la zone ODA « 6 ? » 
représente le Moustérien final de débitage Levallois 
à grands racloirs, retrouvé au dessus du Moustérien 
à denticulés de débitage Discoïde (cf. Chapitre II.1, 
page 29). Ce technocomplexe n’a pas été intégré 
dans notre analyse car aucune faune accumulée an-
thropiquement ne lui a clairement été attribuée dans 
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Fig. III.14 : Diagramme synthétique représentant la succession chronologique des types de faune chassée 
selon les technocomplexes et les régions géographiques (a). Résumé des changements chronologiques 
majeurs (« zones ODA majeures ») et des variations chronologiques et géographiques moins importantes 
(« zones ODA mineures ») (b). ODA : Ongulés dominants dans les archéofaunes.
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Technocomplexe Zone ODA Type Région Ongulés dominants

AnteQuina

0 ? ? C + Q ? Daim
1A Maj. C + Pé Cerf/Chevreuil (avant et après 1B)
1B Chrono. C + Pé Cheval
1C Chrono. Pé Bovinés
1D Chrono. Pé Renne/Cerf (= transition vers 2A)

Quina
2A Maj. C + Pé Renne
2B Géo. Q Bovinés/Cheval

LevDent 3 ? C Renne (= 2A ?) ou Bovinés/Cheval (= 4A ?)

MTA
4A Maj. C Bovinés/Cheval
4B Géo. Pé Cerf

DiscoDent 5 Unique C + Pé + Pc Bovinés/Cheval (= continuité 4A ?)
LevRacl ? 6 ? ? Vienne ? Bovinés/Cheval (= continuité 5 ?)

Chatel 7 ? C + Q Associations mixtes

ProtoA
8A Maj. C + Q Renne
8B Géo. Pc + Pa Bovinés/Cheval

AuriA
9A Maj. C + Pé + Q + Pc Renne (= continuité 8A ?)
9B Géo. Pa Bovinés/Cheval (= continuité 8B ?)
9C Chrono. Pé + Q + Pa ? Cheval/Renne (= transition 9A – 10A ?)

AuriPA
10A Chrono. Pé Bovinés
10B Maj. C + Pé + Q Renne/Cerf

US par zone ODA :
1A : Art8, Can2, Can3, CG35, CG36, CG37, CG38, CG4039, 
CG41, CG4342, CG4746, CG4948, CG50, CG50A, CG51, 
CG52, CG54, PechII2Ga, PechII3, PechII4B, PechII4C, Pe-
chIV8, PechIVJ3ab, PechIVJ3c, PechIVX, Reg5, Reg6, Reg7
1B : BD10, BD8b, BD9a, BD9b, PechII4A
1C : CG33
1D : CG27, CG28, CG29, CG30, CG31, CG32, PechII2E, Pe-
chIVI2, PechIVJ1, PechIVJ23, RDM5, RDM7, Reg2, Reg3, 
Reg4, Vau2
2A : CG17, CG19, CG20, CG21, CG22, CG23, CG24, CG25, 
CG26, CPN09, CPN10, CPN14, CPN18, CPN20, CPN22, 
CPN24, Haut1, PechIVGH, PechIVI1, Prad10, Prad11, 
Prad9, RDM2, RDM4, Vau1
2B : Esp2, Esp3, Esp4A, Mas, PuycB, PuycBb, PuycC, PuycD, 
SLV
3 : CPN8, Qui8

4A : AbChC, CPN06, CPN07, Qui6d, StCe1315
4B : PechI4, PechI6, PechI7
5 : CG11, CG12, CG13, CG14, CG1615, FieuJ, FieuK, Haut3, 
Maur, Qui2, Qui4, Qui6a, Qui6c, StCe10, StCe9
7 : Fer13, GXVI3, QuinEj, QuinEm, RDC8, StCe8
8A : PiaK, StCe6
8B : Abei2, Ist4d1
9A : Bat3, Bra2F, Cast, Fer12, Pat12, Pat1213, Pat13, 
Pat1314, Pat14, PiaGI, QuiA, RDC7, Roi3, StCe5, Trou1
9B : Gat2, Ist4b1, Ist4b2
9C : AbChB, Abei1, Bra2DE, Fonta2, Fonta3, Pat11, PiaF
10A : Fer10, Fer8, Fer9, Pat7, Pat8, Trou2
10B : Fer6, Fer7, Flag11, Flag8, Flag9, GXVI1, GXVI2, RDC5, 
RDC6, Roi2, StCe3, StCe4

Pas d’attribution de zone ODA : BD2, Esp4B, Ram2, Ram3

Tabl. III.1 : Proposition de zones ODA (Ongulés dominants dans les archéofaunes) hypothétiques. Résumés 
des caractéristiques de chaque zone ODA (haut) et ensemble des US attribuées à chaque zone ODA (bas). 
Type de zone ODA : Maj. = zone ODA majoritaire (en grisé), Chrono. = zone ODA de variabilité intra-tech-
nocomplexe chronologique, Géo. = zone ODA de variabilité intra-technocomplexe géographique. Régions : 
C = Charentes, Pé = Périgord, Q = Quercy, Pa = Pyrénées atlantiques, Pc = Pyrénées centrales. Sont repré-
sentées en italique les zones sans archéofaune, intégrées par soucis d’exhaustivité mais non exploitées 
dans nos analyses (cf. texte).
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le Sud-Ouest de la France, mais des listes fauniques 
quantifiées (faune dominée par Bovinés/Cheval, 
similaire à ce qui se retrouve en zone ODA 5) sont 
disponibles pour le repaire d’hyènes des Rochers de 
Villeneuve (Beauval et Morin, 2010).

1.4 Calcul des points de contrôles

Afin de comparer les changements fauniques chro-
nologiques aux données des carottes marines et gla-
ciaires, il faut replacer les séquences archéologiques 
sur une échelle de temps absolu. Ceci est possible, 
en s’appuyant sur les datations absolues, par le calcul 
en statistiques bayésiennes de points de contrôle 

correspondant aux événements hypothétiques de 
« début » et de « fin » de chaque technocomplexe 
(Chapitre II.3).

Les datations absolues disponibles sont particuliè-
rement étalées pour tous les technocomplexes et il 
est particulièrement difficile de percevoir les limites 
chronologiques entre eux, et ce même en ne consi-
dérant que les datations jugées comme fiables d’un 
point de vue méthodologique (Fig. III.15). Les forts 
recouvrements observés, y compris entre les tech-
nocomplexes du Paléolithique supérieur, sont incom-
patibles avec les très nombreuses séquences où la 
succession stratigraphique des technocomplexes 
est toujours respectée. Ils sont probablement impu-

Fig. III.15 : Somme des datations absolues (calendaires et radiocarbone calibrées) utilisées dans les mo-
dèles bayésiens de points de contrôle pour chaque technocomplexe (avec les échantillons «select» pour 
l’AnteQuina et le Quina). Il est important de noter que ce diagramme ne reflète aucune réalité archéolo-
gique particulière et n’est utile que pour observer l’étalement des datations par technocomplexe.
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Fig. III.16 : Représentation graphique de l’étendue chronologique des différents technocomplexes selon les 
événements hypothétiques calculés (cf. Tabl. III.2). Gauche : modèles de contraintes «sequential». Droite : 
modèles de contraintes «overlap». Noir : échantillon «select». Gris : échantillon complet.
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Technocomplexe
Sequential (all)

(16,128,000 runs)

Overlap (all)

(125,952,000 runs)

Sequential (select)

(32,256,000 runs)

Overlap (select)

(125,952,000 runs)

AnteQuina
Début 94441 – 83051 BP 98500 – 85530 BP 108931 – 80431 BP 131261  – 88600 BP

Fin 49490 – 46720 BP 47410 – 39410 BP 88220 – 64910 BP 85840  – 49300 BP

Quina
Début 48480 – 46460 BP 84810 – 54060 BP 78660 – 49730 BP 100480  – 57930 BP

Fin 47960 – 46270 BP 42800 – 27180 BP 50710 – 46900 BP 46890  – 16740 BP

LevDent
Début 47720 – 46110 BP 90110 – 42450 BP 49900 – 46570 BP 91310  – 42490 BP

Fin 47390 – 45990 BP 54070 – 8020 BP 49070 – 46240 BP 54050  – 6960 BP

MTA
Début 47060 – 45870 BP 53781 – 47991 BP 48100 – 46000 BP 53841  – 47991 BP

Fin 43270 – 42650 BP 39600 – 32990 BP 43240 – 42640 BP 39610  – 33050 BP

DiscoDent
Début 43170 – 42590 BP 47290 – 38810 BP 43150 – 42580 BP 47260  – 38810 BP

Fin 43140 – 42550 BP 41740 – 33950 BP 43130 – 42550 BP 41740  – 33960 BP

Chatel
Début 43020 – 42500 BP 48500 – 44200 BP 43000 – 42500 BP 48500  – 44210 BP

Fin 39600 – 39250 BP 36990 – 33040 BP 39600 – 39250 BP 36980  – 33050 BP

ProtoA
Début 39550 – 39170 BP 44750 – 41300 BP 39550 – 39170 BP 44810  – 41300 BP

Fin 39530 – 39130 BP 41850 – 35850 BP 39530  – 39130 BP 41850  – 35640 BP

AuriA
Début 39480 – 38960 BP 42700 – 39680 BP 39480 – 38960 BP 42700  – 39680 BP

Fin 31250 – 29050 BP 31160 – 28680 BP 31240 – 29030 BP 31160  – 28670 BP

Tabl. III.2 : Age (à 2 σ) des événements hypothétiques de début et de fin de technocomplexe calculés par 
les quatre modèles bayésiens (en années cal. BP). Les limites en gras sont celles qui ont principalement été 
exploitées pour la définition des points de contrôle.

tables aux incertitudes importantes des datations TL 
et ESR et aux problèmes de calibration.

Les résultats des quatre modèles bayésiens (Tabl. 
III.2, Fig. III.16) sont hautement variables pour les 
phases anciennes, essentiellement à cause de l’in-
certitude importante des datations disponibles. 

Trois points de contrôles correspondant aux périodes 
de changements importants dans les faunes chas-
sées ont été définis : la fin AnteQuina – début Quina ; 
la fin Quina – début LevDent/début MTA  ; et la fin 
DiscoDent/fin Chatel – début ProtoA. 

Le point de contrôle 1 (« AnteQuina » - Quina) est le 
moins fiable, autour de 88 – 50 ka BP selon les mo-
dèles. Le point de contrôle 2 (Quina-LevDent/MTA) 
est placé autour de 54 – 46 ka BP pour la plupart des 
modèles, mais il existe de très fortes disparités entre 
les modèles qui font douter de sa fiabilité. Le dernier 
point de contrôle (DiscoDent/Chatel – ProtoA) est le 
plus fiable, autour de 43 – 39 ka BP. Les statistiques 
bayésiennes sont très sensibles aux paramètres 
a priori, et dans notre cas, la forte incertitude des 
dates absolues réduit considérablement la fiabilité 
des probabilités calculées. Elles fournissent néan-
moins des points de contrôles, certes larges, mais 
utiles.

1.5 Confrontation aux données  
paléoenvironnementales et  

paléoclimatiques

Dans leur étude de la carotte marine MD04-2845, 
Sánchez Gõni et collaborateurs (2008) ont isolé des 
grandes tendances (plus d’essences forestières au 
MIS 5, plus de graminées aux MIS 4 et 3) mais éga-
lement de nombreuses fluctuations de plus courte 
fréquence au sein des grands ensembles qui corres-
pondent à la variabilité climatique rapide (cycles de 
Dansgaard-Oeschger, événements d’Heinrich). Les 
informations issues de l’étude multiproxies de cette 
carotte les plus pertinentes pour notre analyse sont 
résumées dans la partie supérieure de la Fig. III.17.

La comparaison des changements fauniques à ce 
registre paléoenvironnemental indépendant montre 
des parallèles intéressants (Fig. III.17). Bien qu’au-
cune corrélation stricte et précise ne soit réalisable 
en raison de nos points de contrôle lâches, il est 
possible de proposer des corrélations entre chan-
gements fauniques et histoire paléoenvironnemen-
tale telle que décrite dans la carotte marine. L’Ante-
Quina dominé par le Cerf et le Chevreuil (zone ODA 
1A) pourrait être corrélé avec le MIS 5 où la forêt 
atlantique est abondante. Les faunes mixtes Renne/
Cerf de la fin de l’AnteQuina (zone ODA 1D) pour-
raient correspondre au développement d’une forêt 
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Fig. III.17 : Corrélations proposées entre les enregistrements paléoclimatiques et paléoenvironnementaux 
de la carotte marine MD04-2845 (en haut, températures des eaux de surface et proportions des grands 
types de pollens par biotope) et les changements fauniques (en bas, zones ODA majeures et mineures). La 
chronologie absolue et les trois points de contrôle sont représentés au milieu du diagramme.

boréale tel qu’identifié au début du MIS 4. L’augmen-
tation de la proportion des bovinés et des chevaux 
au MTA et au Moustérien à denticulés de débitage 
Discoïde (zones ODA 4A et 5) semble correspondre 
au développement d’une steppe à graminées au 
MIS 3. Les faunes à Renne du Quina (zone ODA 2A) 
et des débuts de l’Aurignacien (zones ODA 8A et 9A) 
pourraient être corrélées respectivement aux évé-
nements d’Heinrich 6 et 4, périodes où des environ-
nements steppiques froids se développent. Même 
si aucune corrélation robuste ne peut être mise en 
avant, les parallèles entre les deux registres (archéo-
faunes et carotte marine) sont saisissants (Fig. III.17). 
Nos corrélations, clairement spéculatives, bénéficie-
raient de futurs tests.

Les changements chronologiques mineurs peuvent 
également être expliqués. Les faunes dominées par le 
Cerf au MTA (zone ODA 4B) pourraient être corrélées 
avec le Dansgaard-Oeschger 14 (D-O 14), période qui 
voit une forte expansion de la forêt atlantique avec 
des valeurs polliniques proches de ce qui est connu 
pour le MIS 5 (corrélé avec la zone ODA 1A, à Cerf 
dominant également). Les deux épisodes à Cheval/

Bovinés de l’AnteQuina (zones ODA 1B et 1C) pour-
raient correspondre, eux, aux périodes plus froides 
du MIS 5. Basée seulement sur une US (Combe-Gre-
nal couche 33), l’existence de ce deuxième épisode 
(zone ODA 1C) paraît peu robuste ; cependant, des 
ensembles osseux avec des proportions importantes 
de Bovinés ont été retrouvés dans des séquences 
naturelles (Coudoulous II, Costamagno, 1999b ; Bois 
Roche, Villa et al., 2004) datées plus ou moins de la 
même période (fin MIS 5 début MIS 4), ce qui pour-
rait supporter l’existence de cet épisode.

Aucun impact important de l’événement d’Heinrich 5 
n’est décelable dans les faunes chassées, et les corré-
lations pour les phases les plus anciennes sont parti-
culièrement ardues (MIS 5 à 4, zones ODA 1A à 1D). 
Bien que spéculatives, nos corrélations montrent que 
l’évolution dans les proies chassées peut principale-
ment s’expliquer par une adaptation des groupes 
humains face à des changements de l’abondance des 
différents taxons dans leur environnement. Cela si-
gnifie que les changements fauniques identifiés dans 
les archéofaunes sont, au moins pour partie, corré-
lés à des changements environnementaux et donc 
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utilisables en tant que tel comme un proxy paléoen-
vironnemental. Ces résultats ont également des im-
plications sur un autre débat, plus anthropologique  
(cf. aparté en fin de chapitre). 

Ils permettent de plus de proposer un calage chro-
nologique de l’archéostratigraphie pour les recons-
tructions paléodémographiques (cf. Chapitre III.2). 
Parmi les technocomplexes moustériens, seul le 
Quina est relativement bien calé chronologiquement 
suite aux corrélations avec les carottes marines et 
glaciaires. Les technocomplexes moustériens posté-
rieurs (Levallois à denticulés, MTA, Discoïde à den-
ticulés, Levallois à grands racloirs) ont des faunes 
trop similaires pour pouvoir être distingués dans les 
corrélations faune/climat (zones ODA 4A, 5 et 6) et 
aucune précision chronologique ne peut donc être 
apportée. Ils ont donc été rassemblés sous la déno-
mination « PostQuina », qui n’a, comme l’« AnteQui-
na », qu’un sens stratigraphique et non culturel. De 
même, la similitude entre les zones ODA des phases 
anciennes de l’Aurignacien (zones ODA 8A et 9A) ne 
permet pas de caler chronologiquement le passage 
Protoaurignacien - Aurignacien ancien. Les résultats 

des modèles bayésiens permettent de replacer chro-
nologiquement le Châtelperronien de façon approxi-
mative mais pas le Protoaurignacien pour lequel les 
datations sont trop rares.

La position chronologique des différents groupes de 
technocomplexes archéostratigraphiques est ainsi 
estimée à la suite de nos corrélations :
- « AnteQuina » : 128 - 65 ka cal. BP
- Quina : 65 - 60 ka cal. BP
- « PostQuina » : 60 - 43 ka cal. BP
- Châtelperronien : 43 - 40 ka cal. BP
- Aurignacien : 40 - 32 ka cal. BP

1.6 Prémices de comparaison avec 
les sites naturels (et mixtes)

Les tentatives de corrélations faune/climat formulées 
précédemment peuvent et doivent être confrontées 
aux précieuses informations fournies par les sites 
naturels. En effet, la comparaison entre les archéo-
faunes et des accumulations naturelles peut appor-
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Fig. III.18 : Propositions de corrélations possibles entre les zones ODA (« Ongulés dominants dans les ar-
chéofaunes », établies sur la base des archéofaunes) avec les faunes d’autres séquences à accumulation 
naturelle (avens-pièges, repaires d’hyènes) ou mixte (naturelle et anthropique, e.g. Portel-Ouest).
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ter des résultats intéressants dans les discussions sur 
l’importance du choix humain pour les proies chas-
sées (comme montré par exemple par Castel et al., 
2008 pour le Paléolithique supérieur récent). Deux 
obstacles majeurs, les difficultés de corrélation et 
l’échantillon disponible, empêchent pourtant leur 
utilisation pour la période ici concernée. Pour cette 
période, l’incertitude importante des datations phy-
siques absolues rend les corrélations entre registres 
archéologiques et paléontologiques particulière-
ment délicates. L’archéostratigraphie peut difficile-
ment aider dans ce cas, puisque les accumulations 
naturelles présentent rarement des industries li-
thiques suffisamment abondantes pour permettre 
un diagnostic technotypologique pertinent. Enfin, le 
nombre de sites naturels ayant livré des listes fau-
niques quantifiées est particulièrement faible pour 
cette période : durant la constitution de la base de 
donnée, seuls 14 sites naturels ont été inventoriés et 
ils sont souvent délicats à corréler au registre archéo-
logique.

La Fig. III.18 présente les associations fauniques des 
US de sites « naturels » ou « mixtes » pour lesquelles 
sont disponibles des listes fauniques quantifiées avec 
un NRD d’Ongulés supérieur à 50. Ces ensembles 
osseux correspondent à une variété de types d’accu-
mulation, incluant des avens-pièges, des repaires 
d’hyènes et des US où l’ensemble osseux semble 
résulter d’un mélange d’occupations de différents 
agents, y compris humains pour certains. On peut 
noter que :

1) Les US de repaires d’hyènes de Fontéchevade (Font 
; Paletta, 2005), attribuées au MIS 5 sur la base d’ar-
guments biostratigraphiques (Tournepiche, 2009), 
sont dominées par le Daim en base de séquence (= 
zone ODA « 0 ? ») puis par le Cerf (= zone ODA 1A ?).

2) Le repaire de Bois Roche (BR ; Villa et al., 2004, 
2010), daté entre la fin MIS 5 et le début MIS 4, est 
dominé par les Bovinés, et semble ainsi pouvoir cor-
respondre à la zone ODA 1C. Coudoulous II (Coud 
; Costamagno, 1999b), également daté autour de 
la fin du MIS 5 et le début du MIS 4, présente une 
association faunique plus composite, et pourrait cor-
respondre aux zones ODA 1C et 1D (Bovinés, Cerf et 
Renne).

3) L’ensemble inférieur des Rochers de Villeneuve 
(RdV ; Beauval, 2005), n’est pas daté mais, placé sous 
des niveaux d’âge début stade 3, il pourrait corres-
pondre à la zone ODA 1D. La faune y est effective-
ment dominée par le Cerf (61 %), avec 27% de Che-
vreuil et 14 % de Renne (Beauval, 2005).

4) La séquence du Portel-Ouest (Port ; Gardeisen, 
1994, 1999) présente une succession de niveaux à 
dominance Chevreuil (US K = zone ODA 1D ? Le Renne 
est relativement abondant avec 22 % des restes d’On-
gulés) puis Renne (US G, F3 et F2 = zone ODA 2A ?) 
puis Bovinés/Cheval avec du Renne abondant (US 
F1, F et D = zones ODA 4A/5/6 avec plus de Renne ?) 
puis Bovinés dominants (B = zones ODA 4A/5/6 ?). 
Les niveaux sommitaux B et D correspondent essen-
tiellement à des occupations d’hyènes, mais pour les 
autres niveaux, il est beaucoup plus délicat de dis-
tinguer les agents accumulateurs, l’Homme ayant 
parfois joué un rôle non négligeable (Gardeisen, 
1994, 1999). Cette séquence, entièrement attribuée 
au Moustérien (Prince et al., 2005), n’est pas en dé-
saccord avec les archéofaunes même si les faunes y 
semblent plus composites.

5) Le sommet de la séquence des Pradelles  (Prad), 
où l’action des Carnivores est plus importante que 
celle de l’Homme, a délivré d’abord des faunes domi-
nées par le Renne, puis par les Bovinés et le Cheval 
(Costamagno et al., 2005). Le niveau 8 est associé à 
une industrie moustérienne Quina (Maureille et al., 
2004), mais pour les autres niveaux, vraisemblable-
ment d’âge moustérien également, le calage chro-
nologique est plus lâche. Une date au sommet des 
dépôts place cependant ces US comme vraisembla-
blement antérieures à 45 ka uncal. BP (Maureille, 
2010). Ces éléments de datations sont compatibles 
avec la corrélation proposée (Fig. III.18 ; couches 8 
à 6 = zone ODA 2A ? ; couches 5 et 3 = zone ODA 
4A/5/6 ?).

6) Les nombreux repaires d’hyènes datés de la pre-
mière moitié du MIS 3 présentent tous des associa-
tions fauniques dominées par les Bovinés et le Che-
val, comme pour les zones ODA 4A/5 [Camiac (Cam) 
et Chauverie (Chauv), ce travail  ; Rochers de Ville-
neuve (RdV) et Plumettes (Plu), Beauval et Morin, 
2010 ; Pradelles galerie aux poules (PradGP), Beauval 
in Maureille, 2006 ; Tournal (Tou) 2BC et 2D, Magniez 
2009].

7) La séquence de Tournal (Tou ; Magniez, 2009) pré-
sente des US Moustérien (final ?) dominées par le 
Cheval (ensembles 1, 2BC et 2D1D2) surmontées de 
deux US attribuées aux phases anciennes de l’Auri-
gnacien avec d’abord une dominance du Cheval (en-
semble 3F1F2, Protoaurignacien incertain) et ensuite 
une dominance du Renne (ensemble 3F3F4, Aurigna-
cien ancien). Cette succession est parfaitement com-
patible avec ce qui est connu pour le sud du Bassin 
aquitain, et ressemble beaucoup à celle des Abeilles  
(Laplace et al., 2006 ; Soulier, comm. pers.) pour les 
débuts de l’Aurignacien : à la fin du Moustérien zones 
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ODA 5/6 à Bovinés/Cheval (DiscoDent, LevRacl) et 
pour les phases anciennes de l’Aurignacien zone 
ODA 8B à Bovinés/Cheval (ProtoA) puis zone ODA 9A 
à Renne (AuriA).

8) Les niveaux de repaires d’hyènes du sommet de la 
séquence Aurignacien ancien de Brassempouy (Bra 
; Letourneux, 2003) sont concordants avec la zone 
ODA 9C (cf. supra).

9) Le sommet de la séquence des Rois (Roi ; en-
semble 1, Renou, 2007 ; Michel et al., 2008) présente 
un repaire d’hyènes attribué à l’Aurignacien «  post 
ancien » où le Renne est abondant, ce qui semble en 
accord avec la zone ODA 10B.

10) Les séquences de la Berbie (Ber ; Madelaine, 
1999) et de Jaurens (Jaur ; Guérin, 2002) sont par-
ticulièrement délicates à replacer d’un point de vue 
chronologique. Les datations C14 disponibles placent 
la Berbie autour de 40 ka cal. BP (Madelaine, op. cit.) 
et Jaurens autour de 32-40 ka cal. BP (Guérin, op. 
cit.), mais on peut se demander si ces datations, en 
marge du champ d’application des datations radio-
carbone, ne devraient pas être sensiblement vieillies. 
Effectivement, les Bovinés sont dominants à la Ber-
bie, ce qui semble plutôt confirmer une attribution 
au Moustérien final plutôt qu’à l’Aurignacien (zones 
ODA 4A/5/6). Jaurens présente une association fau-
nique composite avec une abondance de nombreux 
taxons (Renne, Bovinés, Cheval). Il est possible que 
cette « diversité » résulte de la fusion en un seul en-
semble d’accumulations correspondant à plusieurs 
environnements différents. Il serait ainsi tentant de 
placer Jaurens à cheval entre les zones ODA 4A/5/6 
(Bovinés, Cheval) et les zones ODA 8A/9A (Renne). 
Cette hypothèse pourrait être testée en datant di-
rectement des restes de Cheval, de Bovinés (d’âge 
moustérien ?) et de Renne (d’âge aurignacien ?). 

Bien que délicates à corréler au registre archéolo-
gique, les données disponibles pour les accumula-
tions naturelles et mixtes ne semblent a priori pas 
contredire les zones ODA proposées à partir des ar-
chéofaunes, et paraissent même les appuyer.

Microfaune vs. macrofaune
Additionnellement, l’analyse conjointe des restes de 
macro- et micro-faune permet parfois d’apporter des 
éléments de discussion supplémentaires : en effet, 
l’accumulation des micro-mammifères étant géné-
ralement indépendante de celle de la macrofaune 
(origine naturelle), ils peuvent être utilisés comme 
« contrôles » climatiques (Chaline, 1970 ; Marquet, 
1993). 

Dans la séquence de Saint-Césaire (Marquet, 1988 
et 1993 ; Morin, 2004, 2008) et du Roc-de-Combe 
(Grayson et Delpech, 2008), de fortes correspon-
dances ont été observées entre les pourcentages de 
Renne et de Campagnol des hauteurs dont l’aire de 
répartition est actuellement concentrée sur les ré-
gions froides du globe (Sibérie, cf. Wilson et Reeder, 
1993). 

Ces résultats suggèrent que l’augmentation du Renne 
dans les faunes chassées au début de l’Aurignacien 
(zones ODA 8A et 9A) serait liée à des facteurs clima-
tiques, et non à une volonté de spécialisation.

1.7 Fluctuations de la capacité de 
support (biomasse et diversité)

Biomasse d’Ongulés 
Pour chaque US, l’indice de biomasse d’Ongulés et 
le pourcentage de Renne (utilisé comme proxy de 
la saisonnalité de la biomasse, cf. Chapitre II.5) ont 
été calculés, et les valeurs de ces indices ont ensuite 
été rassemblées par technocomplexe et par zone 
ODA (Fig. III.19). Des fluctuations importantes dans 
la biomasse d’Ongulés sont décelables. Durant la 
majorité de l’AnteQuina, du Quina et de l’Aurigna-
cien, les biomasses d’Ongulés sont faibles. Certaines 
régions géographiques présentent néanmoins des 
biomasses plus importantes au Quina (Quercy, zone 
ODA 2B) et durant les phases anciennes de l’Aurigna-
cien (Pyrénées, zones ODA 8B et 9B) et à certaines 
courtes périodes pendant l’AnteQuina et l’Aurigna-
cien « post ancien » (zones ODA 1B, 1C et 10A).

D’une manière générale, ce n’est qu’à la fin du Mous-
térien que des biomasses importantes d’Ongulés 
perdurent sur une longue période de temps (zones 
ODA 4A et 5). Au MTA, le Périgord présente néan-
moins des biomasses plus faibles (zone ODA 4B) 
mais potentiellement sans fluctuations saisonnières 
importantes (pourcentage de Renne faible). 

Dans le nord du Bassin aquitain, le Moustérien final 
est une période de biomasse d’Ongulés potentielle-
ment plus importante qu’au Protoaurignacien et au 
début de l’Aurignacien ancien, mais cette différence 
s’atténue dans les Pyrénées. L’augmentation de la 
proportion du Renne dans l’environnement au Pro-
toaurignacien dans le nord du Bassin aquitain se tra-
duit en conséquence par une chute dans la biomasse 
d’Ongulés disponible, et peut-être par une augmen-
tation dans l’importance des fluctuations saison-
nières de biomasse. 
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Fig. III.19 : Évolution de l’indice de biomasse d’Ongulés (a) et du pourcentage de Renne (b) selon les tech-
nocomplexes (TCL) et zones ODA (« Ongulés dominants dans les archéofaunes »). Les boîtes à moustaches 
à fond gris correspondent aux zones ODA chronologiques et celles à fond blanc aux zones ODA de varia-
tions géographiques quand elles existent (zones ODA 2B, 4B, 8B et 9B). Cercles pour les «outliers», boîtes 
à moustaches avec médiane, premier et quatrième quartiles, premier et neuvième déciles.
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Fig. III.20 : Évolution du nombre de taxons d’Ongulés (a) et de l’indice de diversité de Shannon (b) selon les 
technocomplexes (TCL) et zones ODA (« Ongulés dominants dans les archéofaunes »). Les boîtes à mous-
taches à fond gris correspondent aux zones ODA chronologiques et celles à fond blanc aux zones ODA de 
variations géographiques quand elles existent (zones ODA 2B, 4B, 8B et 9B). Cercles pour les «outliers», 
boîtes à moustaches avec médiane, premier et quatrième quartiles, premier et neuvième déciles.
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Les zones ODA 2B, 8A, 9A et 10B (Quina et Aurigna-
cien, Nord du Bassin aquitain) associent de faibles 
valeurs d’indice de biomasse à de forts pourcentages 
de Renne. Les écosystèmes à ces périodes étaient, 
en plus de leur pauvreté annuelle, potentiellement 
sujets à des fluctuations saisonnières importantes 
dans la biomasse d’Ongulés ; ils devaient être par-
ticulièrement contraignants pour les populations de 
prédateurs. D’autres zones ODA ont des biomasses 
d’Ongulés faibles (1A et 4B), mais leurs pourcentages 
de Renne plus modestes laissent à penser que les 
fluctuations saisonnières de biomasse étaient poten-
tiellement peu importantes.

En termes de pourcentage de Renne comme de bio-
masse d’Ongulés, le Châtelperronien est en position 
plus ou moins intermédiaire. Si on considère toutes 
les US, les biomasses d’Ongulés sont très variables 
(Fig. III.19) mais les deux US dont l’intégrité strati-
graphique est moins problématique ont des valeurs 
proches et qui sont intermédiaires (indices de bio-
masse de 0,52 pour Roc de Combe couche 8 et de 
0,56 pour Quinçay ensemble Em). 

Par conséquent, soit les assemblages châtelperro-
niens représentent  : 1) des palimpsestes d’occupa-
tions correspondant à deux environnements diffé-
rents (un à dominance Bovinés/Cheval et un second 
à dominance Renne), 2) un environnement en mo-
saïque, à faune composite (avec une proportion 
de Renne plus importante qu’au Moustérien mais 
avec encore beaucoup de bovinés et de chevaux). 
Dans les deux cas, l’établissement d’un écosystème 
à faible biomasse d’Ongulés a lieu après l’apparition 
du Châtelperronien ; soit pendant ce dernier, soit au 
Protoaurignacien.

Une contraction significative de la biomasse d’Ongu-
lés disponible est documentée entre le Châtelperro-
nien et le Protoaurignacien dans le nord du Bassin 
aquitain. Elle semble être corrélée avec des varia-
tions climatiques (événement d’Heinrich 4). 

Diversité des espèces
Les indices de diversité (nombre de taxons d’Ongu-
lés et indice de Shannon ; Fig. III.20) sont plus diffi-
ciles à interpréter que les indices de biomasse. D’une 
manière générale, la variabilité en termes de diver-
sité est importante pour tous les technocomplexes, 
avec pour chaque zone ODA un nombre d’espèces le 
plus souvent entre 4 et 8 et un indice de Shannon 
entre 0,5 et 1,3. Aucune fluctuation nette n’apparaît, 
les valeurs de chaque zone ODA se recouvrant large-
ment.

On peut néanmoins noter que : l’indice de Shannon 
est très légèrement plus élévé au Châtelperronien 
(zone ODA 7) ; le nombre d’espèces semble légére-
ment plus faible au Quina (zones ODA 2A et 2B) et 
dans le sud du Bassin aquitain à l’Aurignacien ancien 
(zones ODA 9A et 9C) ; l’indice de Shannon est légé-
rement plus faible pour le Quina (zones ODA 2A et 
2B) et les phases anciennes de l’Aurignacien dans le 
nord du Bassin aquitain (zones ODA 8A et 9A). 

Il est particulièrement difficile d’interpréter ces diffé-
rences car il est probable que les indices de diversité 
calculés à partir des archéofaunes reflètent davan-
tage les choix humains (et notamment la fonction 
des sites) que la véritable diversité écologique des 
écosystèmes passés.

	 Des changements fauniques chronologiques sont perceptibles dans 
les archéofaunes. Ils sont associés pour certaines périodes à une variabilité 
géographique. 

	 Les changements chronologiques sont corrélables aux fluctuations 
climatiques et le registre archéofaunique peut donc être utilisé comme proxy 
paléoenvironnemental pour des reconstructions paléoécologiques. 

	 Ces changements ont, de plus, induit des fluctuations importantes dans la 
biomasse d’Ongulés disponible, qui augmente à la fin du Moustérien et diminue 
fortement au début de l’Aurignacien.
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	 La façon dont nous interprétons les changements 
dans les proies chassées par les groupes humains passés a 
des implications importantes sur notre compréhension des 
sociétés préhistoriques. Des changements dans les straté-
gies de subsistance sont souvent interprétés en termes de 
capacités cognitives, techniques, sociales ou organisation-
nelles. La possibilité d’une évolution dans la sélection des 
proies par les groupes humains passés a été intensément 
débattue pour les derniers néandertaliens et les premiers 
hommes modernes, souvent en participant aux débats sur 
la définition et l’extension de la « modernité culturelle » 
(Mellars, 1996, 2004 ; Marean et Assefa 1999 ; Burke, 
2000, 2004 ; McBrearty and Brooks, 2000 ; Stiner, 2001 
; Grayson et al., 2001 ; Grayson et Delpech, 2002, 2006 ; 
d’Errico, 2003 ; Bar-Yosef, 2004 ; Münzel et Conard, 2004 ; 
Speth, 2004 ; Gaudzinski, 2006 ; Straus, sous presse). Par 
exemple, les variations observées dans les proportions 
des proies chassées ont poussé Klein (1998) à dépeindre 
les population Middle Stone Age comme des chasseurs 
moins efficaces se concentrant sur des proies moins dan-
gereuses.

En Europe, l’apparition supposée de la chasse spécialisée 
a été corrélée avec des changements dans les types hu-
mains, des néandertaliens aux hommes anatomiquement 
modernes (e.g. Mellars, 1996) ou avec des innovations 
dans les technologies lithiques (comme discuté par Chase, 
1986). La définition de la chasse spécialisée est souvent 
intimement liée aux ensembles fauniques monospéci-
fiques sensés représenter des stratégies de subsistance 
complexes. La définition exacte de la «  chasse spéciali-
sée » reste cependant obscure, changeante selon les au-
teurs, passant d’une définition quantitative (Mellars, op. 
cit. ; White, 1982) à d’autres plus complexes qui associent 
au terme « chasse spécialisée » une série de critères qui 
la relie intimement à la chasse communautaire (David et 
Enloe, 1993 ; Costamagno et al., 2006 ; Rendu et al., sous 
presse). Plusieurs faiblesses résident pourtant dans ces 
définitions (la plupart ayant été déjà soulignées par divers 
auteurs dont Speth, 2004 et Costamagno et al., 2006).

La sélection délibérée d’un certain type de proie n’est 
pas particulièrement significative en termes de capacités 
cognitives ou sociales. Beaucoup de prédateurs non-hu-
mains sélectionnent leurs proies (e.g., Stanford, 1996) et 
ne sont pour autant pas considérés comme « modernes » 
d’un point de vue comportemental. De plus, ces préda-
teurs ne basent pas forcément leur stratégies de sub-
sistances sur l’abattage en masse de large troupeaux, et 
n’utilisent donc pas des stratégies de chasse particulière-
ment complexes. Un palimpseste de multiples épisodes 
de chasse sélectifs peut aboutir à un ensemble osseux 
dit «  monospécifique  ». La «  spécialisation  » est donc 
un concept fragile qui a plus de racines dans les débats 
archéologiques que dans les théories écologiques (Speth, 
2004). Une définition quantitative de la chasse spécialisée 
semble donc avoir peu d’intérêt pour les débats en cours 
sur la modernité culturelle (Speth, 2004 ; Costamagno et 
al., 2006).

 
Néanmoins, la chasse communautaire, quand elle est dé-
montrée, peut facilement être reliée à des capacités orga-
nisationnelles particulières. En effet, la chasse communau-
taire requiert un ensemble de techniques caractérisant 
une stratégie de subsistance complexe, avec notamment 
la nécessité d’une collaboration active entre des chasseurs 
qui suivent un plan préconçu (Driver, 1990). Encore une 
fois, ces stratégies complexes ne sont pas le propre de 
l’Homme, et de nombreux prédateurs non humains sont 
connus pour chasser en meute (e.g. les hyènes, Kruuk, 
1972). Il est parfois admis que la chasse communautaire 
implique une capacité « complexe » : le stockage des den-
rées (e.g., David et Enloe, 1993 ; Marean and Assefa, 1999 
; Costamagno et al., 2006). Pourtant, le stockage est un 
comportement particulièrement commun dans le règne 
animal (insectes, oiseaux et mammifères, y compris des 
grands carnivores comme l’Hyène, Kruuk, 1972). De plus, 
une chasse communautaire n’est pas forcément caractéri-
sée par l’abattage en masse d’un grand nombre d’individus 
(Driver, 1990). Des épisodes de chasses communautaires 
passés peuvent donc produire des palimpsestes d’occu-
pations qui ne sont pas « monospécifiques ». Par consé-
quence, l’absence de chasse communautaire ne peut être 
prouvée sur la base de faunes diversifiées.

La sélection des proies est un problème complexe qu’il est 
difficile de corréler à des capacités cognitives, techniques 
ou sociales. De plus, la sélection des proies et le spectre 
de la diète sont influencés par des paramètres démogra-
phiques (e.g., Marean et Assefa, 1999 ; Stiner, 2001) et 
sont sujets à des variations saisonnières (e.g., Driver, 1990 
; Rendu et al., sous presse). Certains types de stratégies 
de subsistance, comme l’abattage en masse de grands 
troupeaux et l’anticipation des mouvements des proies, 
peuvent effectivement être corrélés à des comportements 
complexes, mais la « modernité » de la chasse spécialisée 
et de la chasse communautaire reste incertaine (Speth, 
2004).

Il est très probable que les changements dans les ar-
chéofaunes résultent d’une combinaison entre sélection 
délibérée des proies et variations dans l’abondance natu-
relle des différents taxons. Néanmoins, dans le cadre de 
notre étude, nous avons montré que les changements 
fauniques observés peuvent être essentiellement expli-
qués par une adaptation des groupes humains à des 
changements environnementaux. Les néandertaliens et 
les premiers hommes anatomiquement modernes du 
sud-ouest de la France étaient bien intégrés dans leurs 
écosystèmes, au point qu’ils ne se sont pas affranchis 
des changements environnementaux dans le sens où ils 
semblent avoir chassé les proies les plus abondantes dans 
leur environnement. La sélection délibérée des proies 
peut être particulièrement difficile à repérer (cf. supra) 
mais il n’y a, à l’heure actuelle, aucune preuve d’une 
sélection des proies particulière par les hommes du Pa-
léolithique moyen et supérieur ancien. Les proportions 
importantes de Renne dans certaines US peuvent être 
 

	 APARTÉ : 				    STRATÉGIES DE SUBSISTANCE ET...
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entièrement expliquées par les changements climatiques, 
un argument déjà développé par Grayson et Delpech  
(Grayson et al., 2001 ; Grayson et Delpech, 2002, 2006).  
 
Le Moustérien à denticulés de débitage Discoïde montre 
néanmoins comment les groupes humains ont pu, d’une 
certaine manière, sélectionner leurs proies en s’adaptant 
à des dynamiques saisonnières dans les communautés 
d’Ongulés.

Nous pensons que la complexité des stratégies de subsis-
tance mises en œuvre par les groupes humains est condi-
tionnée par les propriétés des écosystèmes  : la chasse 
communautaire est plus efficace dans des écosystèmes 
hautement saisonniers et l’abattage en masse de larges 
troupeaux n’est possible que si des espèces grégaires sont 
présentes en abondance. L’absence de telles stratégies de 
subsistance ne peut être considérée comme une infériori-
té technique ou cognitive des groupes humains. En réalité, 
Rendu et collaborateurs (sous presse) ont même souligné 
récemment que la chasse communautaire de larges trou-
peaux est prouvée pour plusieurs ensembles moustériens, 
mais jamais pour le Paléolithique supérieur ancien (contra 
Mellars, 1996, 2004).

Les groupes humains du Paléolithique moyen et supérieur 
ancien ont su s’adapter à des environnements différents 
et à des paysages contrastés, sans nécessairement modi-
fier les caractéristiques principales de leurs productions 
lithiques, comme le montre la variabilité intra-techno-
complexe des faunes. Cependant notre étude n’inclut 
pas de véritables technocomplexes culturels, mais seule-
ment stratigraphiques, et n’inclut que la sphère technique 
lithique : elle ne fait donc qu’effleurer la complexité des 
systèmes techniques passés et la question de l’interac-
tion entre changements environnementaux et techniques 
reste ouverte (mais voir Discamps et al., sous presse pour 
la transition Paléolithique moyen – supérieur).

Nous espérons que l’investigation menée dans ce travail 
sur la composante environnementale des faunes chassées 
contribuera dans le futur à mieux comprendre l’évolution 
des stratégies de subsistance des groupes humains.

... « MODERNITÉ CULTURELLE »
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Paléodémographie des hyènes dans le Sud-Ouest de la France

2.1 Description générale

La paléodémographie des hyènes est estimée par 
l’analyse de la distribution chronologique des sites à 
hyènes (classifiés en tant que repaires « R » ou sites 
de présence « P », cf. Chapitre II.2). Pour un grand 
quart sud-ouest de la France, parmi l’ensemble des 
sites inventoriés, 189 US (de 86 sites) fournissent des 
informations chronologiques qui permettent de les 
placer plus précisément au sein du Pléistocène supé-
rieur (Fig. III.21).

Afin de faciliter l’analyse, les US sont rassemblées 
par grandes régions géographiques. Ces dernières 
ont été définies arbitrairement selon les zones de 
concentration en sites à hyènes tout en veillant à 
conserver un découpage le plus cohérent possible 
avec les caractéristiques topographiques et géogra-
phiques générales des régions (Fig. III.21) :

- F1 (≈ Poitou, Anjou, Touraine) 
- F2 (≈ Charentes) 
- F3 (≈ Gironde, Entre-deux-Mers) 
- F4 (≈ Périgord) 
- F5 (≈ Causses du Quercy, Agenais) 
- F6 (≈ Landes, Chalosse)  
- F7 (≈ Pyrénées occidentales, Pays basque) 
- F8 (≈ Pyrénées centrales, Ariège) 
- F9 (≈ Languedoc)

La répartition géographie des zones de concentra-
tions en sites à hyènes est peu porteuse d’informa-
tions : elle est essentiellement fonction de l’extension 
des zones karstiques (cf. Discamps, 2008) et de l’his-
torique des recherches menées dans les différentes 
régions. Par exemple, la forte concentration de sites 
à hyènes en Charentes est probablement à relier à 
la fois aux propriétés géomorphologiques du karst 
charentais (petites cavités ?) mais aussi à l’intensité 
des prospections menées dans cette région par J.-F. 
Tournepiche (Musée d’Angoulême). Par conséquent, 
notre analyse de l’histoire des populations d’hyènes 
se concentrera sur la dimension temporelle plutôt 
que spatiale. Les informations chronologiques ex-
ploitées sont issues de nombreux travaux antérieurs, 

mais seule une sélection des principaux sera ici ci-
tée pour chaque site, en privilégiant les références 
à caractère monographique où le lecteur pourra se 
reporter pour une bibliographie plus exhaustive. À 
ces données bibliographiques se sont ajoutées dix 
nouvelles datations radiocarbone obtenues dans le 
cadre de ce travail sur plusieurs gisements clés du 
Sud-Ouest de la France (Tabl. III.3).

Dans les pages suivantes, la chronologie de chaque 
US sera évaluée, pour chaque région, sous la forme 
de figures résumées :

A) Sur les pages de gauche (page 132 à page 160), 
sont fournies l’ensemble des données chronolo-
giques à disposition pour chaque US (attribution 
chronoculturelle des industries associées, datations 
physiques absolues, etc). Ces figures ont toutes été 
construites sur le même modèle dont les clés de 
lecture sont données en Fig. III.22. Ces schémas syn-
thétiques offrent au lecteur une vision des données 
chronologiques intégrées dans les modèles bayé-
siens (informations a priori). 

B) Sur les pages de droite (page 133 à page 161), 
est exposée la distribution de probabilités de chaque 
US à l’issue des modélisations bayésiennes (informa-
tions a posteriori). Ce sont ces distributions de pro-
babilités qui seront par la suite exploitées pour les 
estimations paléodémographiques.

Chapitre III.2     Paléodémographie des hyènes dans 
le Sud-Ouest de la France
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F1

F2

F3

F4

F9

F7 F8

F6

F5
25 km

Site (position) Code laboratoire Date δ13C Taxon
Camiac (D7-16) OxA-23087 35600 ± 700 -19,86 Mégacéros
Camiac (D2-2) OxA-23088 38000 ± 900 -19,05 Mégacéros
Camiac (B2-72) Ly-6981 40000 ± 1600 N.C. Cheval
Camiac (D2-19) Ly-6982 37600 ± 1200 N.C. Rhinocéros
Camiac (E4-80) Ly-6983 39400 ± 1500 N.C. Boviné
Chauverie (sup.) OxA-23693 49000 ± 3400 -17,8 Renne
Chauverie (inf.) OxA-24096 50000 ± 3900 -19,6 Boviné
Igue du Gral (z = 205) OxA-20763 31990 ± 240 -18,8 Hyène
Plumettes (c. II) OxA-23085 40600 ± 1200 -19,23 Mégacéros
Plumettes (c. IV) OxA-23086 48700 ± 3300 -17,38 Mégacéros

Fig. III.21 : Carte de répartition des sites à hyènes dans le Sud-Ouest, avec (cercles gris) ou sans (cercles 
blancs) éléments de datations. Les pointillés délimitent les différentes régions arbitraires (numérotées de 
F1 à F9) utilisées pour l’analyse paléodémographique.

Tabl. III.3 : Datations de repaires d’hyènes obtenues dans le cadre de ce travail. Financements : PCR A. 
Delagnes (dates de la Chauverie OxA-), Artemis/PACEA (dates de Camiac Ly-), programme Oxford A. Stuart 
et A. Lister (autres dates OxA-). N.C = non communiqué.
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2.2 Chronologie des US par régions

Région F1
La région F1 inclut 11 sites (Tabl. III.4 et Fig. III.23) qui ont livré 6 US R et 11 US P (Fig. III.24 et Fig. III.25). Elle 
contient un nombre conséquent de repaires bien datés. Les sites les plus au Nord sont isolés géographique-
ment (Vall, Pail, REP), ce qui pourrait être problématique, mais leur positionnement chronologique est trop 
peu précis pour véritablement influencer notre vision du peuplement de la région. Pour la séquence des 
Cottés, les datations disponibles ont été réalisées sur les anciennes collections et la concordance entre les 
couches définies anciennement (fouilles Pradel) et les US des nouvelles fouilles (fouilles Soressi) est incer-
taine.

Q

Catégories d’informations :
en noir = éléments de datations concernant l’US
en gris = éléments de datations concernant une autre US, ou dont la corrélation avec l’US est incertaine
en pointillés = attributions chronoculturelles incertaines

Flèches : terminus post et ante quem

PQ

AMS (1)

Blocs : attribution chronoculturelle des industries associées
(texte en blanc : M = Moustérien indéterminé ; AQ = Moustérien AnteQuina ; Q = Moustérien Quina ; PQ = Moustérien PostQuina ; 
C = Châtelperronien ; A = Aurignacien ; G = Gravettien ; S = Solutréen ; B = Badegoulien ; Ma = Magdalénien)
ou biostratigraphie (texte en blanc : MIS attribué) 

Distribution de probabilités : somme des datations physiques absolues 
en noir : méthode ; ESR, TL, U/Th, ESR, AMS, CONV = C14 comptage conventionnel, C14 = C14 comptage inconnu
entre parenthèses : nombre de dates

Points avec flèche : datations C14 de type “> 35000”

Chaque site est représenté par un rectangle grisé. Chaque US est représentée par un rectangle clair
selon sa position stratigraphique (en ordre chronologique, vers le haut de page = base de séquence).

S
iteA

S
iteB

U
S

Inf.
U

S
Sup.

G

TL (3)

U/Th (1)

Exemple A : industrie moustérienne PostQuina associée
Trait continu = attribution chronoculturelle certaine

Couleur noire = corrélation avec l’US certaine

Exemple B : éléments Quina potentiellement remaniés
Trait continu = attribution chronoculturelle certaine

Couleur grise = corrélation avec l’US incertaine

Exemple C : industrie associée, peut-être gravettienne  ?
Trait discontinu = attribution chronoculturelle incertaine

Couleur noire = corrélation avec l’US certaine

Exemple D : somme de 3 dates TL
Couleur noire : corrélation avec l’US certaine

Exemple E : plancher stalagmitique daté sous l’US
Couleur grise = corrélation avec l’US incertaine

Flèche vers la droite = terminus post quem

Exemple F : datation C14 type “> 45000” 
Couleur noire = corrélation avec l’US certaine
Flèche vers la gauche = terminus ante quem

ordre 
stratigraphique

A

CF

D

E

B

Représentation des attributions chronoculturelles : Représentation des datations absolues :

Fig. III.22 : Légende détaillée des figures paléodémographiques des pages de gauche (Fig. III.27, Fig. III.29, 
Fig. III.32, Fig. III.35, Fig. III.37, Fig. III.39, Fig. III.42, Fig. III.45).
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Région F1

Plu
&

RdV

REP
Vall

Quin
Pail

Mont

RoCot

Coniv
Fonten
& Cot

10 km

Code Site Principales références

Coniv Conives Fourvel, 2007, 2008

Cot Cottés (Les) Bouchud, 1961 ;  Soressi et al., 2010

Fonten Fontenioux Pradel, 1952 ; Dujardin et Tymula, 2005

Mont Montmorillon ou Piscine (la) Delpech, 1983

Pail Pailler (grotte), La vieille grange, Merigny Marquet, 1982

Plu Plumettes (Les) Airvaux, 1987 ; Beauval, 1997 ; Beauval et Morin, 
2010

Quin Quinçay ou Grande Roche de la Plématrie (la) Lavaud-Girard, 1987 ; Lévêque, 1987

REP Roc en Pail Joly, 1961 ; Marquet, 1982

RoCot Roche Cotard I (Grotte Francois d’Achon) Marquet et al., 1997

RdV Rochers-de-Villeneuve (Les) Beauval et al., 2005, 2006 ; Beauval et Morin, 
2010

Vall Vallières-Les-Grandes Marquet, 1982

Fig. III.23 : Carte de répartition des sites de la région F1. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. III.4 : Liste des sites à hyènes de la région F1 avec des éléments de datations.
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Fig. III.24 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F1, rectangles clairs pour 
les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète.
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Fig. III.25 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F1. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. 
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BD

TDC

Roi

Qui

CPN

Dup

ArtRoch

Font

StCe
Prad

AbCh

Chauv

CaveC

Barro

ACharn

10 km

Région F2

BR

Région F2
La région F2 est la plus riche en repaires d’hyènes. Elle inclut 18 sites (Tabl. III.5 et Fig. III.26) qui ont livré 12 
US R et 37 US P (Fig. III.27, Fig. III.28, Fig. III.29 et Fig. III.30). La datation de plusieurs repaires reste peu précise 
(BD4, FontO, Roch). 

Même si certains arguments biostratigraphiques pourraient être avancés pour placer Rochelot dans le stade 
5, ils reposent essentiellement sur le caractère tempéré de la faune plutôt que sur le degré d’évolution des 
taxons (Tournepiche et al., 1996 ; Tournepiche et Couture, 1999 ; mais voir Discamps, 2008 pour une compa-
raison des données biométriques sur le Cheval et l’Hyène avec d’autres gisements). Ces informations ne sont 
donc pas incluses dans les modèles bayésiens (cf. Chapitre II.1). 

Les restes d’Hyène de la carrière de Barro et la grotte de la Cave Chaude manquent d’informations sur leurs 
contextes stratigraphiques, mais les datations ont été directement réalisées sur des ossements d’Hyène. 

Il est difficile d’estimer la contemporanéité entre les restes d’Hyène de l’Aven du Charnier et l’occupation gra-
vettienne de cette grotte, mais des dates directes sur ossements d’Hyène sont disponibles. 

Pour Fontéchevade E1, les datations absolues ne sont que peu en accord avec l’attribution chrono-culturelle. 
L’une des datations AMS est également nettement plus vieille que les autres datations AMS et que la datation 
ESR. Au final, seule la datation ESR LU a été utilisée dans le modèle bayésien, mais au regard de ces problèmes 
de datations, le positionnement chronologique de cette US semble peu fiable. Le résultat du modèle bayésien 
pour l’US C, en partie conditionné par le positionnement chronologique de l’US E1, est également discutable.

Fig. III.26 : Carte de répartition des sites de la région F2. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références

AbCh Abri du chasseur Paletta, 2005 ; Debénath, 2006

Art Artenac Delagnes et al., 1999 ; Rasson, 2009

Barro Barro (carrière de) Tournepiche, 1996 ; Dujardin et Tymula, 2005

BR Bois-Roche Villa et Soressi, 2000 ; Villa et al., 2004, 2010 ; Bourdillat, 
2008

BD Bourgeois-Delaunay (La Chaise) David et Prat, 1965 ; Armand, 1998 ; Bertran, 1999 ; Cou-
choud, 2006 ; Debénath, 2006

CaveC Cave chaude (grotte de la), Bois-
du-Roc Dujardin et Tymula, 2005

ACharn Charnier (aven du) ou Les Garennes 
ou Vilhonneur Airvaux et al., 2006

Chauv Chauverie (La) Tournepiche, 2004 ; ce travail ; Delagnes, Annexe 1

Dup Duport (Grotte) (La Chaise) Bouvier et al., 1969

Font Fontechevade Paletta, 2005 ; Dujardin et Tymula, 2005 ; Dibble et al., 2006 
; Chase et al., 2007, 2009

CPN Jonzac (Chez Pinaud) Airvaux, 2004 ; Jaubert et al., 2008 ; Richards et al., 2008

Prad Pradelles (Les) ou Marillac Maureille et al., 2004 ; Costamagno et al., 2005, 2006 ; 
Beauval in Maureille, 2006 ; Maureille, 2010

Qui Quina (La) - amont Debénath et Jelinek, 1990

Roch Rochelot (grotte de) ou grotte de 
Saint-Angeau Tournepiche et al., 1996 ; Tournepiche et Couture, 1999

Roi Rois (Les) Renou, 2007 ; Michel et al., 2008 ; Ramirez Rozzi et al., 2009

StCe Saint-Césaire ou La Roche à Pierrot Lévêque, 1987 ; Ferrié, 2001 ; Morin, 2004, 2008 ; Morin et 
al., 2005 ; Thiébaut, 2005 ; Bachellerie, 2011

TDC Trou du Cluzeau (le) Coiffard, 1913 ; Tournepiche et al., 1995 ; Dujardin et Ty-
mula, 2005

Tabl. III.5 : Liste des sites à hyènes de la région F2 avec des éléments de datations.
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Fig. III.27 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F2, partie 1/2, rectangles 
clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète.
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Fig. III.28 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F2, partie 1/2. US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Fig. III.29 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F2, partie 2/2, rectangles 
clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète.
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Fig. III.30 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F2, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles 
les résultats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Code Site Principales références

Cam Camiac ou cimenterie d’Espiet Lenoir, 1980, 1990 ; Guadelli, 1987, 1989 ; Guadelli et al., 
1988 ; ce travail

Hau Haurets Malvesin-Fabre, 1948 ; Lenoir, 1983, 1990

PnP Pair-non-Pair Cheynier et al., 1963 ; Suire, 1969 ; Lenoir, 1983, 1990 ; 
Lenoir et al., 2006

RocMarc Roc de Marcamps ou grotte des Fées Delpech, 1983 ; Slott-Moller, 1988 ; Lenoir, 1993

Région F3
La région F3 est pauvre en nombre de sites (n = 4, Tabl. III.6 et Fig. III.31), mais ils ont livré un nombre 
important de repaires d’hyènes (5 US) et 4 US P (Fig. III.32 et Fig. III.33). La séquence de Pair-non-Pair est 
particulièrement intéressante : elle a livré une succession d’occupations humaines (moustériennes, châtel-
perroniennes, aurignaciennes, gravettiennes…) avec des niveaux de repaires d’hyènes, retrouvés essentielle-
ment en base de séquence. Cependant, chaque US intègre des éléments lithiques de toutes les périodes et 
aucune information chronologique robuste et précise ne peut donc en être tirée. Les niveaux d’occupations 
par l’Hyène sont plus vraisemblablement d’âge Moustérien et Châtelperronien, mais sans aucune certitude 
possible.

Fig. III.31 : Carte de répartition des sites de la région F3. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. III.6 : Liste des sites à hyènes de la région F3 avec des éléments de datations.
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Fig. III.32 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F3, rectangles clairs pour 
les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète.

Fig. III.33 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F3. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Les régions F4 et F5 sont riches en nombre de sites (respectivement 19 et 11, Tabl. III.7, Tabl. III.8 et Fig. III.34) 
et en nombre d’US P (39 et 13) mais très peu de niveaux de repaires d’hyènes y sont connus (1 et 2, Fig. III.35, 
Fig. III.36, Fig. III.37, Fig. III.38, Fig. III.39 et Fig. III.40). En Périgord et en Quercy, l’occupation paraît donc dif-
férente : l’Hyène n’y est représentée le plus souvent que par quelques restes (dans des sites anthropiques) 
et quand elle est plus abondante, son action sur le stock osseux paraît limité (avens-pièges de la Berbie cf. 
Madelaine, 1999 ; Jaurens cf. Guérin, 1999, 2002 ; Coudoulous II cf. Costamagno, 1999b). Il est difficile de 
savoir s’il faut voir dans les caractéristiques de ce peuplement la conséquence d’une présence humaine plus 
importante, d’une différence géomorphologique (moins de petites cavités ?) ou le résultat d’une orientation 
différente des recherches et prospections entreprises dans ces régions.

Les datations AMS disponibles pour la couche 6 du Roc-de-Combe semblent légérement trop récentes pour 
de l’Aurignacien. En conséquence, le résultat des modèles bayésiens est discutable, la distribution de probabi-
lités des dates étant anormalement « tronquée » (US marquée d’un astérisque sur la Fig. III.40). Néanmoins, 
l’industrie lithique de la couche 6 du Roc-de-Combe est attribuée à l’Aurignacien récent classique (Michel, 
2010), ce qui n’est pas en désaccord avec une position chronologique autour de 33 ka cal. BP (Michel, op. cit.).

Fig. III.34 : Carte de répartition des sites des régions F4 et F5. Cercles gris : sites contenant au moins une 
US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références
Brou Brouillaud Lacorre, 1936 ; Geneste, 1985
Cass Cassenade Bordes, 1974 ; Bolo, 2004 ; Streit, 2004
Cast Castanet (abri) Villa et al., 2004
Clo Clos du prieur (le) Madelaine, 2001
CombeC Combe Capelle bas Peyrony, 1943 ; Dibble et Lenoir, 1995 ; Valladas et al., 2003
CG Combe-Grenal Laquay, 1981 ; Guadelli, 1987 ; Dibble et al., 2009b
CS Combe-Saunière Castel, 1999, comm. pers. ; Villa et al., 2004
Fer Ferrassie (La) Delpech, 1983 ; Delpech et al., 2000 ; Bertran et al., 2008
Four Fourneau du Diable (le) Madelaine, 1989 ; Fontana, 2001
Grav Gravette (la) Lacorre, 1960 ; Delporte, 1972
Moust Moustier (le) Lacorre, 1936 ; Soressi, 2002
Pat Pataud (abri) Vercoutère, 2004
PechI Pech de l’Azé I Soressi et al., 2007, 2008 ; Rendu, 2010a

PechII Pech de l’Azé II Laquay, 1981 ; Grün et al., 1999 ; McPherron et al., 2001 ; 
Texier, 2006

PechIV Pech de l’Azé IV Laquay, 1981 ; McPherron et al., 2001 ; Dibble et al., 2009a
Reg Regourdou Delpech, 1996 ; Cavanhié, 2007
Tro Trou de la Chèvre (le) Arambourou et Jude, 1964
Tur Turq (grotte de la) lieu dit l’abeille Madelaine, 1991
Vau Vaufrey (Grotte) Rigaud et al., 1988 ; Delpech, 1996

Code Site Principales références

Ber Berbie (La) Madelaine, 1999

Bourd Bourdette Chagneau, 1980, 1982 ; Le Tensorer, 1979 ; Discamps et al., en prép.

LCAS Chapelle aux Saints (La) Guadelli, 1990b ; Beauval et al., 2004 ; Beauval et Rendu, comm. pers.

Coud Coudoulous II Costamagno, 1999b ; Brugal, 2006 ; Théry-Parisot et al., 2008

Crozo Crozo Bastido Watté, 2008

Gral Igue du Gral Castel et al., 2008

Jau Jaurens Guérin, 1999, 2002

Pia Piage (Le) Champagne et al., 1981 ; Bordes, 2002 ; Bordes et al., 2008

Pron Pronquière (La) Le Tensorer, 1979 ; Turq et al., 1999

RDC Roc de Combe Bordes, 2002, 2003, 2006 ; Grayson et Delpech, 2008 ; Michel, 2010 ; 
Soulier et Mallye, sous presse

SLV Sous les Vignes Turq et al., 1999

Tabl. III.7 : Liste des sites à hyènes de la région F4 avec des éléments de datations.

Tabl. III.8 : Liste des sites à hyènes de la région F5 avec des éléments de datations.
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Fig. III.36 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
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Fig. III.38 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F4, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Fig. III.40 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F5. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.* = US pour laquelle le résultat 
des modèles bayésiens est peu fiable (cf. texte).
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Les régions F6 et F7 incluent respectivement 1 et 4 sites (Tabl. III.9 et Fig. III.41) qui ont livré respectivement 
3 et 1 US R ; 2 et 16 US P (Fig. III.42 et Fig. III.43). La séquence de Brassempouy montre une succession 
d’occupations par les hyènes et les hommes bien calée dans le temps (Aurignacien ancien). Faute de publica-
tions détaillées, il n’a pas été possible de prendre en compte la possible présence de repaires d’Hyène dans 
d’autres locus de Brassempouy, dont le positionnement chronologique est différent (e.g. Abri Dubalen, Châ-
telperronien ? ; Bon, comm. pers.). 

Les datations AMS disponibles pour la couche 4d d’Isturitz (Protoaurignacien) sont relativement anciennes 
(autour de 41-42 ka cal. BP) par rapport à l’attribution chrono-culturelle de l’US. Des datations, légérement 
plus anciennes que celles obtenues en 4d (autour de 42 ka cal. BP), ont également été obtenues sur la couche 
4c4, qui surmonte la 4d (Szmidt et al., 2010). Le résultat des modèles bayésiens est, en conséquence, peu 
fiable. L’US est ici positionnée chronologiquement autour de 40 ka cal. BP (Fig. III.43), en accord avec la limite 
chronologique inférieure établie pour le Protoaurignacien (cf. discussion dans l’aparté du Chapitre II.3 pour la 
justification de ce choix méthodologique).

Pour les régions F6 à F8, un découpage archéostratigraphique détaillé du Moustérien n’a pas été forcément 
réalisé pour toutes les périodes, les travaux menés sur les archéoséquences concernant essentiellement la 
partie septentrionale du Bassin aquitain (Jaubert, 2010 ; Jaubert, sous presse ; Jaubert et al., sous presse ; cf. 
Chapitre II.1). En l’absence de datations absolues, la fourchette chronologique des US moustériennes de Gat-
zarria et de Olha est donc très large, entre 128 ka et 43 ka cal. BP. Il est important de souligner cette différence 
de résolution chronologique du Moustérien entre le nord et le sud du Bassin aquitain. Il est effectivement 
beaucoup plus délicat de discuter des dynamiques démographiques au Moustérien dans les régions F6 à F8, 
sauf lorsqu’une part significative des US dispose de datations absolues.

Fig. III.41 : Carte de répartition des sites des régions F6 et F7. Cercles gris : sites contenant au moins une 
US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références

Bra Brassempouy  
(Grotte des Hyènes ou de Cro-Magnon)

Bon, 2002 ; Letourneux, 2003, 2005, 2007 ; Henry-
Gambier et al., 2004

Gat Gatzarria (grotte de) Lavaud, 1980 ; Ready, 2010

Ist Isturitz
Bouchud, 1951 in Altuna, 1972 ; Normand et al., 2007 
; Szmidt et al., 2010 ; Lacarrière et al., 2011 ; Soulier et 
al., sous presse

Olh Olha (abri) Passemard, 1920, 1921, 1936 in Altuna, 1972

Uni Unikoté II Michel, 2004, 2005 ; Anselmo, 2007 ; Mallye, 2007, 
comm. pers.

Tabl. III.9 : Liste des sites à hyènes des régions F6 (Brassempouy) et F7 (autres gisements) avec des élé-
ments de datations.
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Fig. III.43 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes des 
régions F6 et F7. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.* = US pour laquelle le 
résultat des modèles bayésiens est peu fiable (cf. texte).
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La région F8 inclut 10 sites (Tabl. III.10 et Fig. III.44) qui ont livré 4 US R et 16 US P (Fig. III.45 et Fig. III.46). La 
grotte de Gerde, bien que publiée en détails, est difficile à replacer chronologiquement. 

La séquence du Portel-Ouest montre une succession intéressante de niveaux d’occupations par l’Hyène et 
l’Homme, mais les datations fiables et précises manquent et l’histoire taphonomique des ensembles osseux 
y est complexe (nombreux agents accumulateurs). Pour le niveau B du Portel-Ouest, attribué au Moustérien 
(Prince et al., 2005), le résultat des modèles bayésiens semble discutable, les datations ESR U/Th étant visi-
blement trop récentes. Néanmoins, le positionnement chronologique de cette US vers la fin du Moustérien 
est plutôt appuyé par les 2 dates ESR U/Th des niveaux F2 et F1 (Fig. III.45).

Comme en F7, l’archéostratigraphie du Moustérien est moins précise dans cette région, mais la majorité des 
US moustériennes (3 des 4 US R et 3 des 5 US P) peuvent être placées chronologiquement grâce aux datations 
ESR U/Th disponibles (Fig. III.46).

Fig. III.44 : Carte de répartition des sites de la région F8. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références

Abei Abeilles (les) (Montmaurin) Laplace et al., 2006 ; Soulier, comm. pers.

Cara Carane-3 (la) (Foix) Foucher et al., 1999

Coup Coupe-Gorge (Montmaurin) Guadelli, 1990a

EDG Enlène Fosse, 1992 ; David et Fosse, 1999 ; Foucher et San 
Juan-Foucher, 2008 ; Foucher et al., 2008

Gar Gargas (grotte de), les Oubliettes Foucher, 2005 ; Vercoutère et al., 2006 ; Foucher et 
al., 2008, 2011 ; Vercoutère, 2009

Ger Gerde (Grotte de la Carrière) Clot, 1980, 1987

Har Harpons (grotte des) (Lespugue) Saint-Périer, 1920, 1921 ; San Juan-Foucher, 2005

Mas Mas d’Azil (Galerie Rive Droite) Patou, 1984

Port Portel Ouest (Le) ou grotte du Cap del Saut Gardeisen, 1994, 1999 ; Prince et al., 2005

Tut Tuto ou Tutto de Camalhot (la) Astre, 1939 ; Bon, 2002

Tabl. III.10 : Liste des sites à hyènes de la région F8 avec des éléments de datations.
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Fig. III.46 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F8. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour laquelle le résultat 
des modèles bayésiens est peu fiable (cf. texte).
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La région F9 inclut 8 sites (Tabl. III.11 et Fig. III.47) qui ont livré 4 US R et 13 US P (Fig. III.48 et Fig. III.49). 
Comme pour le Portel-Ouest (région F8), la séquence très intéressante de Tournal présente une succession 
d’ensembles osseux accumulés pour partie par l’Hyène et l’Homme, mais l’histoire taphonomique des dépôts 
y est complexe (différents agents accumulateurs). De plus, les datations disponibles pour ce gisement sont 
rares et peu fiables. La datation ESR du niveau 2BC n’est compatible avec une attribution techno-typologique 
au Moustérien que du fait de son large écart-type, et la datation C14 du niveau 2D semble trop récente. Seule 
la datation ESR a été incluse dans les modèles bayésiens pour ces 2 US.

Le caractère tempéré de la faune de Peyre II et la taille relativement importante du Cheval (aff. germanicus) 
plaideraient plutôt pour un positionnement chronologique de ce gisement au sein du MIS 5 (Brugal, 1993 
; Vernet et al., 2008). Cependant, conformément aux choix méthodologiques justifiés en Chapitre II.1, ces 
informations biostratigraphiques ne sont pas incluses dans les modèles bayésiens. 

Fig. III.47 : Carte de répartition des sites de la région F9. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références

Can Canalettes (abri des) Meignen, 1993 ; Meignen et Brugal, 2001

Canec Canecaude I Fontana, 1998

Crou Crouzade (La) Gerber, 1973 ; Testu, 2006

Embu Embulla Sacchi, 1990

Gaz Gazel Fontana, 1998

Pey Peyre II Brugal, 1993 ; Vernet et al., 2008

Ram Ramandils Gerber, 1973 ; Banes et Dorigny, 2005 ; Moles et Bou-
tié, 2009

Tou Tournal (Ouest) de Bize (ou Bize Grande) Tavoso, 1987 ; Patou-Mathis, 1994 ; Magniez, 2009, 
2010

Tabl. III.11 : Liste des sites à hyènes de la région F9 avec des éléments de datations.
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2.3 Distributions chronologiques 
sommées

Afin d’estimer la paléodémographie des hyènes, les 
distributions de probabilités de chaque US sont addi-
tionnées par type d’ensemble osseux (R et P) et par 
région (Fig. III.51). Les distributions sommées sont 
très variables selon les régions, mais d’une manière 
générale, le nombre d’US semble plus important 
entre 60 et 30 ka cal. BP notamment pour les régions 
F1, F2, F5, F7, F8. L’essentiel des variations entre ré-
gions est certainement imputable aux faibles échan-
tillons  : les régions qui présentent des distributions 
très différentes sont aussi celles où le nombre d’US 
est faible (F3 et F6).

Quand les distributions sont sommées par grandes 
périodes (AnteQuina, Quina, PostQuina, Châtel-
perronien, Aurignacien, Post Aurignacien) et proje-
tées sur une carte par régions (Fig. III.52), aucune 
dynamique régionale importante ne s’individualise. 
Les différences géographiques déjà observées sont 
essentiellement transchronologiques, comme par 
exemple la rareté des repaires en F4 et F5 (Périgord, 
Quercy) durant tout le Pléistocène supérieur. Les 
grands changements chronologiques (augmentation 
ou diminution du nombre de sites) semblent se pro-
duire d’une manière générale dans toutes les régions 
simultanément. Par exemple, après l’Aurignacien, 

les repaires sont virtuellement absents de toutes 
les régions et les sites P sont présents dans toutes 
les régions  : il n’est donc pas possible d’isoler une 
zone refuge (comme on aurait pu le penser pour les 
Pyrénées). Néanmoins, il existe peut-être une diffé-
rence géographique de répartition des repaires entre  
PostQuina et Aurignacien : au PostQuina les repaires 
d’hyènes sont abondants partout et surtout en Cha-
rentes et Vienne (F2 et F1) alors qu’à l’Aurignacien, 
c’est plutôt au sud du Bassin aquitain, en Chalosse 
(F6) et en Languedoc (F9), que les repaires sont un 
peu plus fréquents (4 US au sud contre 2 au nord).

Il est par conséquent raisonnable d’additionner l’en-
semble des distributions de probabilités de toutes 
les régions pour obtenir une estimation de la dyna-
mique populationnelle des hyènes dans le Sud-Ouest 
de la France (Fig. III.50). Une telle opération permet 
de réduire les problèmes de taille d’échantillon. La 
distribution géographique des repaires à l’Aurigna-
cien devra, dans un second temps, être analysée plus 
finement. Comme déjà observé à l’échelle régionale, 
les US R et P semblent plus nombreuses entre 60 et 
30 ka cal. BP (Fig. III.50). Les repaires sont plus abon-
dants à la fin du Moustérien et à l’Aurignacien, alors 
que les sites P sont essentiellement aurignaciens. 
Après l’Aurignacien, il n’y a virtuellement plus aucun 
repaire d’hyènes et seules des sites P demeurent.
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Cette abondance des sites à hyènes à la transition 
entre Paléolithique moyen et supérieur dans le 
Sud-Ouest de la France n’est pas une nouveauté et 
a déjà été notée par de nombreux auteurs (David, 
1954 ; Delpech et Guadelli, 1992 ; Fosse, 1995 ; Tour-
nepiche, 1996, 2004  ; Fosse et al., 1998  ; Delpech, 
1999) avant d’être démontrée plus récemment (Dis-
camps, 2008, 2010). Par exemple, Ph. Fosse écrit en 
1995  : «  Dans les sites archéologiques, la présence 
de l’hyène est toujours forte soit dans les niveaux 
moustériens tardifs […] soit dans des niveaux du 
Paléolithique supérieur ancien, châtelperroniens […] 
ou aurignaciens ». L’interprétation de cet « épisode à 
hyènes » reste cependant particulièrement délicate. 
Comme détaillé en Chapitre II.2, de nombreux biais 
influent sur les distributions chronologiques de sites, 
et il est parfaitement possible que le patron observé 
ne relève que de l’action combinée de certains biais 
taphonomiques. Une meilleure analyse des données 
passant par la prise en compte de ces biais est donc 
nécessaire avant toute interprétation paléodémo-
graphique ou paléoécologique.

2.4 Correction des biais  
(taphonomique et assimilés)

De nombreux facteurs non reliés à la paléodémogra-
phie influent sur la distribution chronologique des 
sites (cf. Chapitre II.2) : biais taphonomique (destruc-
tion préférentielle des sites les plus anciens), calibra-
tion des datations radiocarbone, limite d’applicabi-
lité des méthodes de datations absolues, historique 
des recherches…

Pour limiter l’effet de la courbe de calibration, les 
distributions sommées sont d’abord réalisées par 
tranche de 1000 ans puis par grandes périodes (Ante-
Quina, Quina, PostQuina, Châtelperronien, Aurigna-
cien, Post Aurignacien), en prenant soin de diviser les 
sommes par la durée de chaque période (on obtient 
ainsi un nombre moyen d’US par ka par période).

Biais taphonomique : équation théorique 
Afin d’estimer l’importance du biais taphonomique 
sur la distribution chronologique des sites à hyènes, 
les distributions de probabilités sommées ont été cor-
rigées selon l’équation théorique établie par Surovell 
et collaborateurs (2009, cf. explications en Chapitre 
II.2). Cette correction montre que le nombre de sites 
aurignaciens est probablement surestimé et que 
c’est à la fin du Moustérien que les repaires d’hyènes 
sont les plus abondants, plutôt qu’à la transition 
(Moustérien, Châtelperronien, Aurignacien) dans 
son ensemble (Fig. III.53 et Fig. III.54). Une diminu-
tion du nombre d’US R est perceptible au Quina dans 

les chiffres corrigés, ce qui n’était pas visible aupara-
vant. Les nombres d’US R et d’US P montrent cepen-
dant des dynamiques radicalement différentes : c’est 
à l’Aurignacien et non au PostQuina que les US P sont 
les plus abondants. Cette équation n’a cependant a 
priori pas été conçue pour être appliquée ni à une 
période de temps si étendue, ni à des contextes de 
grottes, et les résultats atteints restent donc incer-
tains.

Comparaison au nombre de sites 
anthropiques

Afin de corriger le biais taphonomique de manière 
appropriée, il convient d’utiliser des registres indé-
pendants, mais soumis aux mêmes types de biais. 
Dans notre cas, aucun registre géologique indépen-
dant (type nombre d’éruptions volcaniques, Surovell 
et al., 2009) n’est disponible, et nous avons donc uti-
lisé le nombre de sites anthropiques comme élément 
de comparaison. La confrontation avec le registre ar-
chéologique général (c.a.d. sites sans Hyène inclus) 
permet de corriger nos estimations pour le biais 
taphonomique mais également, si l’on considère 
que sites à hyène et sites sans hyènes sont soumis 
aux mêmes types de biais, les biais d’historique de 
recherche et de limites de méthodes de datations. 

Pour l’historique des recherches, si la répartition 
géographique peut être influencée par des prospec-
tions focalisées sur un type de site selon les régions 
(e.g. sites à hyènes en Charentes, cf. supra), il est dif-
ficile pour les chercheurs de privilégier la découverte 
de sites d’une certaine période chronologique et, en 
ce sens, sites anthropiques et repaires d’hyènes sont 
plus ou moins soumis au même type de biais de dé-
couverte d’un point de vue chronologique. 

Il est également possible que les données concer-
nant certaines périodes chronologiques soient plus 
facilement publiées parce que ces périodes inté-
ressent plus particulièrement les archéologues (e.g. 
transition Paléolithique moyen-supérieur, cf. Cha-
pitre II.2), mais dans ces cas, il est probable que sites 
anthropiques et paléontologiques soient contraints 
de la même manière.

L’augmentation du nombre de sites à hyènes après 
45 000 ans est peut-être en partie due à la limite 
de datation du C14 (méthode la plus couramment 
employée). Encore une fois, concernant l’impact des 
limites de méthodes de datations, la comparaison 
avec les sites anthropiques, soumis au même pro-
blème, permet de corriger l’impact de ce bais.

Pour toutes ces raisons, la comparaison avec le 
nombre de sites anthropiques présente plusieurs 
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avantages majeurs car elle permet de réduire consi-
dérablement l’impact de nombreux biais, qu’ils 
soient taphonomiques, de découverte, de recherche 
ou de datation.

Le nombre d’US anthropiques par période est estimé 
à partir de la base de données présentée en Chapitre 
II.4 et exploitée en Chapitre III.1. Les sites Quina et 
aurignaciens semblent 2 à 3 fois plus abondants par 
unité de temps, que ce soit en termes de nombre 
d’US, nombre de sites et même en nombre de restes 
d’Ongulés accumulés par période (Tabl. III.12).

Il est difficile de savoir si cette distribution reflète ou 
non la démographie humaine ou des changements 
dans les modalités d’occupation du territoire (mobi-
lité, etc).

D’une manière générale, on peut considérer que 
le nombre d’US accumulées par un prédateur par 
tranche de temps est proportionnel à sa démogra-
phie, à sa mobilité (une population plus mobile aura 
tendance à créer plus de sites archéologiques) et 
aux différents biais qui affectent les distributions 
chronologiques (taphonomique, de découverte, de 
recherche, etc).
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Fig. III.53 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour le Sud-Ouest pour les US R (en noir) 
et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.
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Fig. III.54 : Distributions de probabilités sommées par grandes périodes pour les US R (en noir) et P (en 
clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.

Grande période
Limites  

chronologiques 
(ka cal. BP)

Durée  
(ka)

Nombre d’US Nombre  
de sites

NRD d’Ongulés  
accumulés

Total Par ka Total Par ka Total Par ka

AnteQuina 128-65 63 53 0,84 11 0,17 14380 228

Quina 65-60 5 34 6,80 11 2,20 17481 3496

PostQuina 60-43 17 25 1,47 9 0,53 13908 818

Châtelperronien 43-40 3 6 2,00 5 1,67 1990 663

Aurignacien 40-32 8 48 6,00 19 2,38 29335 3667

Tabl. III.12 : Décomptes des sites anthropiques (US, sites et NRD d’Ongulés) par grandes périodes.
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Par conséquent, il est possible d’établir l’équation de proportionnalité suivante :

Si l’on estime que la mobilité des hyènes n’a que peu changé au sein du Pléistocène supérieur, et que les biais 
agissant sur les sites à hyènes et les sites anthropiques sont comparables (cf. supra), alors :
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Le calcul des nombres de sites à hyènes par site anthropique est avantageux car il permet efficacement de 
réduire l’impact de nombreux biais sur les distributions chronologiques. 

Fig. III.55 : Distributions de probabilités sommées par grandes périodes pour les US R (en noir) et P (en 
clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par comparaison au nombre de sites anthropiques.
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Néanmoins, il faut garder à l’esprit que le rapport 
ainsi calculé n’est pas directement proportionnel à 
la démographie des hyènes, mais dépend également 
de la démographie humaine et de leur degré de mo-
bilité.

En divisant le nombre de sites à hyènes par le 
nombre de sites anthropiques, les tendances rele-
vées par la correction théorique (cf. supra) sont 
encore plus marquées  : les repaires d’hyènes sont 
nettement plus abondants à la fin du Moustérien et 
plus rares pour les autres périodes, notamment au 
Quina (Fig. III.55). Avec cette « correction », les sites 
de présence sont nettement plus en accord avec les 
repaires d’hyènes  : ils sont plus nombreux au Post-
Quina et rares au Quina. 

Présence d’Hyène dans le registre  
anthropique

Une troisième méthode qui permet de s’affranchir 
des biais taphonomiques, de recherche et de data-
tion consiste à analyser la répartition des restes 
d’Hyène au sein des sites anthropiques (inventoriés 
par ailleurs pour la reconstitution des changements 
fauniques  cf. Chapitre II.4 et Chapitre III.1). La Fig. 
III.56 présente par grandes périodes, d’une part le 
pourcentage d’US où l’Hyène est présente, et d’autre 
part le nombre de restes d’hyènes total pour chaque 
période sur le nombre de restes d’Ongulés total 
(toutes US confondues). Les tendances perçues sont 
très différentes de celles observées d’après les ana-
lyses intégrant les sites paléontologiques. L’Hyène 
semble plus abondante à l’AnteQuina et au Châtel-
perronien et très rare au Quina. Les deux indices sont 
contradictoires pour le PostQuina. 

Ces calculs restent des indicateurs paléodémogra-
phiques contestables, la présence d’Hyène dans un 
site archéologique n’étant pas forcément à relier à la 

paléodémographie de cette dernière : des différences 
pourraient tout aussi bien être expliquées dans le 
cas de modalités d’occupations du territoire par les 
hommes distinctes (occupations plus ou moins lon-
gues ? défense plus active des lieux de vie face aux 
charognards  ?) ou par une fréquence plus impor-
tante de mélanges avec des ensembles paléontolo-
giques (type repaires). Les analyses qui s’appuient 
sur le registre paléontologique paraissent, malgré 
leurs biais, bien plus adaptées aux reconstructions 
paléodémographiques.

2.5 Ouverture, comblement et  
vidange des cavités

Au delà des biais taphonomiques, de recherche ou 
de découverte, le rôle de certains phénomènes géo-
logiques ne doit pas être négligé. Les caractéristiques 
géomorphologiques (qui varient selon les régions et 
ont potentiellement évolué dans le temps) peuvent 
influencer les distributions de sites paléontologiques 
et archéologiques, notamment quand elles touchent 
aux processus de dépôt et d’érosion des remplis-
sages sédimentaires.

L’un de ces phénomènes géologiques est la «  vi-
dange » des cavités. Laville a attribué en 1969 à l’ « 
interstade Würm II/III » (soit environ entre 45 et 35 ka 
cal. BP), la récurrence de processus géologiques par-
ticuliers  : selon cet auteur cette période verrait, en 
raison d’une humidité accrue, la répétition de phé-
nomènes de ravinement important des remplissages 
sédimentaires de grottes. Des « vidanges » de cavité 
pourraient être causées par des crues catastrophes, 
des remises en charge de réseau karstique ou une 
remontée rapide de la nappe phréatique. Cette hy-
pothèse de «  vidange  » des cavités n’a semble-t-il 
pas été testée depuis par des travaux plus récents. 

10% 
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0,4% 

0,6% 

0,8% 

AnteQuina Quina PostQuina Chatel Auri 

%NR %P 

Fig. III.56 : Représentativité de l’Hyène dans les sites anthropiques par grandes périodes en pourcentage 
de NR total (NRD Hyène / NRD Ongulés total par période) et en pourcentage d’US où l’Hyène est présente.
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Selon J.-F. Tournepiche (comm. pers.), dans le karst 
charentais de nombreux niveaux ossifères du MIS 3 
se retrouveraient soit en base de séquence soit sur 
des niveaux sablo-argileux stériles, une observation 
qui pourrait conforter l’hypothèse d’une « vidange » 
des cavités à l’échelle régionale. C’est effectivement 
le cas à la Chauverie où l’ensemble osseux accumu-
lé par les hyènes repose directement dans le fond 
d’une petite rigole creusée vraisemblablement avant 
le Quaternaire et qui aurait dû se remplir de sédi-
ments avant le MIS 3 (cf. Chapitre IV.1). S’il y a bien 
eu une « vidange » des cavités à la fin du stade 3 
à grande échelle, les conséquences pourraient être 
importantes, puisque tous les dépôts antérieurs à 
cette période seraient potentiellement détruits ou 
remaniés, amputant les registres archéologiques et 
paléontologiques d’une large part de l’enregistre-
ment des peuplements humains et animaux. Cette 
question mériterait un travail géomorphologique 
plus approfondi, notamment afin de déterminer si 
ce phénomène est véritablement récurrent et s’il 
traduit des dynamiques locales (à l’échelle du site ?), 
régionales (à l’échelle du réseau karstique ?) ou su-
pra-régionales. Cependant, l’abondance des sites 
anthropiques pré-MIS 3 (surtout au Quina) empêche 
d’envisager qu’une « vidange » des cavités à échelle 
supra-régionale pourrait à elle seule expliquer la ra-
reté des sites à hyènes avant le MIS 3 et leur abon-
dance par la suite à la fin du Moustérien. Il y a donc 
peu de risques que ce phénomène ait eu un impact 
réel sur les estimations paléodémographiques réa-
lisées à l’échelle supra-régionale (grand quart sud-
ouest de la France) même si, dans le cas où son exis-
tence devait être confirmée, cela pourrait expliquer 
certaines particularités régionales (e.g. karst charen-
tais, cf. supra).

L’abondance et la taille des cavités karstiques a éga-
lement pu varier au cours du temps et ainsi influen-
cer le peuplement du Sud-Ouest par les hyènes. Il 
est possible que le MIS 3 corresponde à une période 
d’ouvertures de nouvelles cavités karstiques, et donc 
de nouveaux espaces pour les espèces cavernicoles 
telles que l’Hyène des cavernes, ou au contraire à 
une phase de comblement des cavités dont la taille 
deviendrait plus propice à l’occupation carnivore 
qu’humaine. Encore une fois, les données géomor-
phologiques sont particulièrement rares et il est 
difficile de se prononcer. Les associations classiques 
« petites cavités = repaires d’hyènes », « grandes ca-
vités = occupation humaine » sont souvent considé-
rées comme des évidences. Ces associations ne sont 
pourtant pas universelles, des occupations d’hyènes 
dans de grandes cavités étant connues dans le re-
gistre paléontologique (e.g. Lunel-Viel, Fosse, 1994) 

et pour les hyènes actuelles (e.g. au Kenya, Egeland et 
al., 2008). Les caractéristiques des cavités karstiques 
dépendent pour grande partie de la géomorphologie 
locale des réseaux ; les paramètres locaux sont plus à 
même de définir la taille d’une cavité (comblement, 
ouverture, etc) et il paraît difficile d’imaginer que des 
changements climatiques puissent entraîner, à une 
échelle supra-régionale, des ouvertures ou des rétré-
cissements de cavités karstiques si fréquents qu’ils 
pourraient expliquer les tendances observées dans 
les distributions chronologiques de sites à hyènes.

Vidange, ouverture ou rétrécissement des cavités 
karstiques ne peuvent pas à l’heure actuelle être 
considérés comme des facteurs explicatifs des ten-
dances observées dans les distributions de sites à 
hyènes. De futurs travaux en géomorphologie sont 
néanmoins nécessaires à l’éclaircissement de ces 
questions importantes pour estimer la qualité de 
l’enregistrement qui nous parvient.

2.6 Le problème du Paléolithique 
supérieur récent

Après l’Aurignacien, plus aucun repaire n’est connu : 
les faibles chiffres retrouvés dans les distributions de 
sommes de probabilités (Fig. III.50) résultent unique-
ment des incertitudes des datations de sites plus an-
ciens (notamment sur la séquence de Pair-non-Pair, 
Fig. III.32). Cependant, de nombreuses US P sont 
encore retrouvées après l’Aurignacien jusqu’à la fin 
du Paléolithique supérieur.

Quelques restes d’Hyène ont ainsi été décrits dans 
plusieurs sites (le plus souvent anthropiques) : pour 
le Gravettien à l’Aven du charnier, à l’Abri du chasseur 
(c. A), à Pair-non-Pair (c. D, C, B ?), à Pataud (c. 5), à 
la Gravette, à Roc de Combe (c. 4), à Isturitz (c. IV), 
à Gargas (c. 6/7) et à Enlène (EDG c.5) ; au Solutréen 
à Combe-Saunière (c. 4), au Fourneau du Diable et 
peut-être à Embulla ; au Badegoulien à Enlène (EDG 
c. 4) et à la grotte des Harpons (c. C) ; au Magdalé-
nien à Montmorillon, à Roc de Marcamps (C3 locus 
2), à Crozo Bastido, à Isturitz (c. SI), au Mas Viel, peut-
être à Coupe-Gorge (c. 2), à Canecaude (c. II et son-
dage B), à Gazel (C7) et au sommet de la séquence de 
Tournal (c. 4G et 4H).

Cette présence, toujours discrète, pose question. À 
l’Aven du Charnier, la présence de l’Hyène est incon-
testable (5 squelettes quasi complets) et les data-
tions directes de ses ossements semblent confirmer 
sa présence au Gravettien. Pour les périodes plus 
récentes du Paléolithique supérieur, il est néanmoins 
permis de se poser des questions sur la réalité de 
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la persistance de l’Hyène dans les zoocénoses. Tout 
d’abord, il est possible que les restes n’aient pas été 
correctement déterminés  : l’abondance de l’Hyène 
au Pléistocène supérieur a sûrement poussé à attri-
buer trop hâtivement des restes de grand carnivore 
à l’Hyène des cavernes. C’est vraisemblablement le 
cas du site magdalénien de Rochereil où l’unique 
reste précédemment attribué à l’Hyène (Astre, 1950) 
semble attribuable au Loup (Mallye, comm. pers.). 
Ce type d’erreur de détermination est également 
connu pour des sites anglais (Turner, 1981, p. 129).

Il peut également s’agir de restes remaniés, d’épiphé-
nomènes dont l’importance est exagérée par l’explo-
sion du nombre de sites après le Dernier Maximum 
Glaciaire (meilleure conservation des sites). Ces 
« remaniements » peuvent être causés par des pro-
cessus géologiques, anthropiques (ramassage d’os-
sements fossiles par des magdaléniens ?) ou même 
des raccourcis éditoriaux : pour le site des Battants/
Blassac, l’Hyène est parfois décrite comme présente 
dans les niveaux magdaléniens (Fontana, 1996) alors 
qu’en réalité, ses restes proviennent d’un ramassage 
annexe, dans une portion de la cavité où l’association 
entre restes fauniques et industrie lithique magdalé-
nienne est douteuse (Bouchud, 1955). Les publica-
tions ne fournissant que rarement des détermina-
tions squelettiques, il n’a pas été possible de tester 
plus en avant l’hypothèse d’une récolte de restes 
fossiles par les magdaléniens, hypothèse qui pourrait 
être appuyée par la redondance de restes dentaires. 
Dans le cadre de notre travail, une datation absolue 
a été obtenue sur un reste d’Hyène retrouvé à l’Igue 
du Gral à la base de dépôts datés entre 13 et 16 ka 
cal. BP (Castel et al., 2008)  : la datation obtenue 
(31990 ± 240  ; Tabl. III.3) est compatible avec une 
présence de l’Hyène antérieure au Gravettien. Une 
survivance de l’Hyène après l’Aurignacien dans des 
régions refuges (comme les Pyrénées) n’est de plus 
pas supportée par la distribution géographique des 
sites (cf. 2.3, Fig. III.52).

Les restes d’Hyène retrouvés dans les niveaux du Pa-
léolithique supérieur récent doivent être considérés 
avec une extrême prudence : aucun repaire d’Hyène 
n’est connu après l’Aurignacien et les datations 
directes absolues placent la disparition de l’Hyène 
d’Europe vers 26 ka cal. BP (Stuart et Lister, 2007). 
Quand des restes d’Hyène sont retrouvés dans des 
niveaux holocènes, les auteurs n’hésitent pas à les 
considérer comme remaniés, comme par exemple 
dans les niveaux datés de l’Âge du Bronze d’Urtiaga 
(Altuna, 1972) ou du Moyen-Âge de l’Hortus (Pillard, 
1970).

2.7 Conclusions  
paléodémographiques

À l’issue de notre analyse, les sites de présence 
semblent bien plus difficiles à exploiter en termes 
paléodémographiques que les repaires d’hyènes   
(lien réel avec la démographie ? restes remaniés ?). 
La distribution chronologique des repaires, plus in-
téressante, ne peut cependant pas être exploitée 
directement. Deux types de corrections ont été ten-
tées, présentant chacune leurs avantages et incon-
vénients. Bien que l’équation théorique n’ait pas été 
conçue pour être appliquée à notre registre et qu’elle 
ne corrige que le biais taphonomique, elle permet 
néanmoins de conserver une approche qui estime di-
rectement la démographie des hyènes. La comparai-
son aux sites anthropiques permet de mieux corriger 
les différents types de biais, mais elle aboutit à des 
estimations qui sont dépendantes de la démogra-
phie et de la mobilité des groupes humains. Les deux 
types de corrections tentées aboutissent cependant 
à des conclusions très proches en ce qui concerne 
la distribution chronologique des repaires d’hyènes 
(Fig. III.57) : il est donc probable que les chiffres cor-
rigés correspondent à des estimations paléodémo-
graphiques des hyènes des cavernes fiables (main-
tien d’une estimation directe de la démographie des 
hyènes via l’équation théorique + bonne correction 
des biais via la comparaison aux sites anthropiques).

Quelques repaires sont connus pour l’AnteQuina 
(MIS 5, début MIS 4) : pour les plus importants Bois 
Roche, Artenac (c. 10) et Fontéchevade (c. E2) aux-
quels il faudrait potentiellement rajouté Rochelot et 
Peyre II. Au PostQuina, les repaires sont très nom-
breux  : pour les plus importants Rochers de Ville-
neuve (ensembles moyen et supérieur), Chauverie 
(ensemble inférieur), Unikoté II, Tournal (2BC et 2D), 
Plumettes (c. IV), et selon les datations Roche Cotard 
I et Pradelles galerie aux poules ; auxquels il faudrait 
potentiellement rajouter Bourgeois-Delaunay (c. 4) 
et Portel-Ouest (c. D, C et B). 

De nombreux repaires présentent des composantes 
Moustérien final associées à quelques témoins châ-
telperroniens  : c’est le cas des Plumettes (c. II), de 
la Chauverie (ensemble supérieur), du Trou du Clu-
zeau, de Camiac, d’Haurets, de Pair-non-Pair et de 
Cassenade. Il est très difficile pour ces sites de savoir 
si l’occupation par les hyènes est à replacer à la fin du 
Moustérien (PostQuina) ou au Châtelperronien, et 
par conséquent la distribution de probabilités de ces 
US est étalée entre PostQuina et Châtelperronien (cf. 
2.2). En conséquence, il est probable que le nombre 
de repaires d’hyènes châtelperroniens en Fig. III.57 
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Fig. III.57 : Résumé des principales estimations paléodémographiques pour le Sud-Ouest. Distributions de 
probabilités sommées non corrigées par millénaire pour les US R (a) et P (b), distributions de probabilités 
sommées des US R, par grandes périodes, corrigées par équation théorique (c) et par comparaison au 
nombre de sites anthropiques (d).
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	 L’Hyène est présente mais rare au MIS 5 et au début du MIS 4 (AnteQuina) 
et virtuellement absente à l’H6 (fin MIS 4, Quina). 

	 Elle est extrêmement abondante durant la première moitié du MIS 
3, particulièrement à la fin du Moustérien (PostQuina) mais aussi peut-être 
également au Châtelperronien. 

	 Elle devient de nouveau plus rare à l’Aurignacien, où elle se retrouve 
exclusivement au sud du Bassin aquitain et pendant les phases anciennes 
(Protoaurignacien  et Aurignacien ancien)  ; exception faite d’un repaire en 
Charente à l’Aurignacien récent.

soit sous-estimé, et que l’Hyène soit encore relative-
ment abondante au Châtelperronien. L’ « épisode à 
hyènes » est probablement caractéristique du Mous-
térien final et, à moindre mesure, peut-être du Châ-
telperronien. 

Aucun repaire ne peut clairement être attribué au 
Quina, les faibles chiffres des distributions de proba-
bilités n’étant que la conséquence du bruit de fond 
causé par l’incertitude des datations. 

À l’Aurignacien, les repaires d’hyènes sont plus rares ; 
ils sont attribuables le plus souvent aux phases an-
ciennes  (Protoaurignacien incertain  : Tournal 3F12, 
Aurignacien ancien : Brassempouy 2C, 2A et 1), et ne 
se retrouvent que dans le sud du Bassin aquitain, le 
long des Pyrénées. S’y ajoute le repaire de Conives 
(Indre) que les datations placent dans l’Aurignacien : 
néanmoins les datations C14 ont été obtenues pour 
partie anciennement (1974 pour Ly-981), sont peu 
compatibles entre elles et retrouvées en inversion 
stratigraphique (Fourvel, 2008). Il est probable que 
ces datations soient à vieillir : le repaire de Conives 
est-il contemporain du Moustérien final ? 

Les Rois (unité 1) reste une exception, en raison 
de sa position chronologique (Aurignacien récent) 
comme géographique (Charente) : il s’agit du repaire 
d’hyènes le plus récent du Sud-Ouest. 

Après l’Aurignacien, l’Hyène est bien plus discrète, 
plus aucun véritable repaire n’est connu, et si sa 
présence est vérifiée par des datations directes 
pour le Gravettien (Aven du Charnier), elle semble 
disparaître par la suite, même si ses restes, poten-
tiellement remaniés, sont retrouvés dans un certain 
nombre de sites magdaléniens.
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Bilan sur les paléozoocénoses : biomasse d’Ongulés, démographie des hyènes et des hommes

3.1 Démographie, capacité porteuse 
et compétition interspécifique

L’analyse des distributions chronologiques de sites à 
hyènes a montré que, une fois corrigé, le nombre de 
repaires d’hyènes pouvait être utilisé comme proxy 
paléodémographique. Les tendances observées dans 
les nombres de repaires d’hyènes corrigés reflètent 
des pulsations démographiques passées dans les 
populations d’Hyène des cavernes.

Plusieurs auteurs ont proposé de relier l’augmen-
tation du nombre d’hyènes durant le MIS 3, phé-
nomène parfois dénommé « épisode à hyènes », à 
une augmentation record de la biomasse d’Ongulés 
(Delpech, 1999) ou à une chute dans la démographie 
des groupes humains à la transition Paléolithique 
moyen-supérieur potentiellement en lien avec la 
disparition des néandertaliens (Tournepiche, 2004). 
En écologie, ce sont effectivement ces deux facteurs, 
capacité de support des écosystèmes et compétition 
interspécifique, qui sont les plus cités pour expliquer 
des dynamiques démographiques populationnelles. 

Les relations entre démographie des proies et des 
prédateurs sont en écologie théorique régies par 
l’équation de Lotka-Volterra, un modèle mathé-
matique d’interaction entre populations (Ramade, 
1994). Ce modèle prédit notamment l’augmentation, 
légèrement décalée dans le temps, des effectifs du 
prédateur dans le cas d’un accroissement du nombre 
de proies disponibles (Fig. III.58 a). 

La réalité du modèle théorique de Lotka-Volterra a 
été vérifiée par de nombreuses observations empi-
riques dans les milieux naturels, l’exemple le plus 
connu étant les relations démographiques avérées 
pour le couple prédateur-proie Lièvre d’Amérique 
/ Lynx au Canada (Ramade, 1994). Carbone et Gitt-
leman (2002) ont depuis établi une relation entre 
biomasse des proies et biomasse des prédateurs en 
analysant les populations actuelles de carnivores 
terrestres  : ces auteurs estiment que 10 000 kg de 
proies sont nécessaires pour supporter 89,1 kg de 
prédateurs, qu’il s’agisse de nombreux petits carni-
vores ou d’un seul grand carnivore. 

Des corrélations significatives ont été démontrées 
entre biomasse des herbivores et densité des préda-
teurs pour le Lion (Ogutu et Dublin, 2004 ; Hayward 
et al., 2007 ; Celesia et al., 2009), le Lycaon, le Gué-
pard, le Léopard (Hayward et al., 2007) et le Lynx eu-
ropéen (Hetherington et Gorman, 2007 ; Fig. III.58 b), 
ou entre biomasse des herbivores et biomasse des 
prédateurs pour le Lion (Grange et Duncan, 2006  ; 
Fig. III.58 c). De telles corrélations entre nombre de 
proies et de prédateurs ont également été démon-
trées pour plusieurs populations d’Hyène tachetée 
(Trinkel et al., 2004  ; Höner et al., 2005  ; Fig. III.58 
d et e).

La relation forte entre biomasse d’Ongulés et démo-
graphie des grands carnivores peut donc être vérifiée 
dans de nombreux cas, mais la capacité de support 
n’est pas le seul facteur à prendre en compte. Dans 
leur étude populationnelle du Serengeti, Kelly et col-
laborateurs (1998) ont démontré que la fécondité 
des guépards était inversement corrélée avec l’abon-
dance des lions, en partie parce que ces derniers 
tuent les petits guépards : dans ce cas, la compétition 
interspécifique agit d’une façon importante sur les 
dynamiques démographiques. De manière similaire, 
une corrélation négative significative existe entre la 
densité des hyènes et des lycaons sur le continent 
africain (Shorrocks et Simon, 2001 ; Fig. III.59). 

Watts et Holekamp (2008) considèrent, eux, que la 
démographie des populations d’hyènes tachetées du 
Masai Mara est influencée à la fois par la disponibili-
té des proies mais également de manière importante 
par la compétition interspécifique entre hyènes et 
lions. L’importance de la compétition interspécifique 
sur les dynamiques populationnelles dépend, selon 
ces auteurs, de la densité des différents compétiteurs 
(deux prédateurs peuvent cohabiter sans interac-
tions négatives à de faibles densités) mais également 
de la capacité porteuse des écosystèmes. Dans le cas 
d’une capacité de support faible, c’est cette dernière 
qui limite la démographie des prédateurs, alors qu’au 
contraire, quand la biomasse de proies est impor-
tante, la compétition interspécifique joue un plus 
grand rôle dans les processus démographiques. 

Chapitre III.3     Bilan sur les paléozoocénoses : 
biomasse d’Ongulés, démographie 
des hyènes et des hommes
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Fig. III.60 : Comparaison entre l’indice de biomasse (a) et le nombre de repaires d’hyènes corrigé par 
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3.2 Corrélations entre biomasse 
d’Ongulés estimée et  

paléodémographie des hyènes

Il est particulièrement difficile de distinguer l’impor-
tance qu’ont pu avoir les facteurs biomasse d’Ongu-
lés et compétition interspécifique sur les fluctuations 
démographiques dans le passé. La comparaison 
entre les estimations obtenues pour les variations 
de la biomasse d’Ongulés (Chapitre III.1) et de la pa-
léodémographie des hyènes (Chapitre III.2) apporte 
cependant des éléments de discussion intéressants. 
D’un point de vue général, il semble exister une 
bonne corrélation entre l’indice de biomasse d’On-
gulés et les nombres corrigés de repaires d’hyènes 
par grande période (Fig. III.60) : au PostQuina, quand 
l’indice de biomasse est particulièrement important, 
les nombres de repaires corrigés sont conséquents, 
et quand les indices de biomasse sont plus faibles, 
les nombres de repaires le sont également.

Il est intéressant de noter que les plus faibles nombres 
d’hyènes (au Quina) semblent coïncider avec l’exis-
tence d’un écosystème qui combine une biomasse 
d’Ongulés annuelle faible avec des fluctuations sai-
sonnières de biomasse potentiellement importantes 
(dues à l’abondance du Renne, Chapitre III.1). 

À l’Aurignacien, les quelques repaires d’hyènes sont 
concentrés durant les phases anciennes (Tournal 
Ouest, Protoaurignacien  incertain et Brassempouy, 
Aurignacien ancien) et dans le sud du Bassin aqui-
tain (Chapitre III.2, Fig. III.52). Les hyènes semblent 
donc occuper essentiellement les écosystèmes à 
forte biomasse d’Ongulés qui persistent à l’H4 dans 
le sud du Bassin aquitain (Tournal, zone ODA 8B) ou 
qui se redéveloppent en Chalosse juste après celui-
ci, à la fin de l’Aurignacien ancien. Ce deuxième cas 
pourrait être documenté par le haut de la séquence 
de Brassempouy, où les faunes se rapprochent de 
la zone ODA 9C, avec toutefois une proportion de 
Bovinés et de Cheval supérieure à ce qui est connu 
dans le nord du Bassin aquitain lors de cette même 
zone (55 à 86 % des restes d’Ongulés contre 29 à 50 
% ; cf. Chapitre III.1, Fig. III.12, page 113). Au Proto-
aurignacien et au début de l’Aurignacien ancien, les 
hyènes semblent absentes des écosystèmes combi-
nant faible biomasse et fluctuations saisonnières im-
portantes (abondance du Renne) qui se développent 
dans le nord du Bassin aquitain (zones ODA 8A et 
9A). Même dans le détail donc, la corrélation entre 
biomasse d’Ongulés et nombre d’hyènes semble 
vérifiée.
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Fig. III.61 : Corrélations linéaires (traits conti-
nus) entre l’indice de biomasse et le nombre de 
repaires d’hyènes corrigé par comparaison aux 
sites anthropiques (a) ou par équation théorique 
(b). Les coefficients de corrélations (indiqués au-
dessus de chaque diagramme) sont élevés et  
significatifs dans les deux cas. Les traits disconti-
nus représentent les intervalles de confiance des 
prédictions à 95 %.

Quand moyennés par grandes périodes, indice de 
biomasse et nombres corrigés de repaires d’hyène 
montrent des corrélations fortes et significatives ; 
que le nombre de repaires soit corrigé par équation 
théorique ou par comparaison aux sites anthropiques 
(Fig. III.61). Le petit nombre de points et la concen-
tration de 4 des 5 valeurs dans une même partie du 
diagramme (Fig. III.61) font néanmoins douter de la 
pertinence de ces corrélations.



178

Bilan sur les paléozoocénoses : biomasse d’Ongulés, démographie des hyènes et des hommes

3

P
a

r
t

ie
 II

I
Chap.

3.3 Démographie humaine et  
compétition interspécifique

La compétition interspécifique peut être un facteur 
limitant pour la démographie d’un prédateur si les 
densités des deux compétiteurs sont importantes. 
Par extension, la réduction ou la disparition d’une 
population d’un prédateur peut provoquer une aug-
mentation des effectifs de son compétiteur direct. 
De nombreux auteurs établissent un lien entre la dé-
mographie des hyènes et celle des groupes humains, 
estimant que tout changement dans la démogra-
phie de l’un sera reflété dans les effectifs de l’autre 
(Straus, 1982 ; Gamble, 1983). L’abondance des 
hyènes à la fin du Moustérien serait alors liée à une 
densité humaine particulièrement faible. 

La corrélation forte entre nombre de repaires 
d’hyènes et indice de biomasse (cf. supra) montre 
que, dans notre cas, la compétition interspécifique 
n’est pas le seul facteur et que la capacité porteuse 
des écosystèmes était sûrement elle-aussi impor-
tante. Ces résultats ne permettent cependant pas de 
se prononcer sur la démographie humaine : il est pos-
sible que l’augmentation de la biomasse d’Ongulés à 
la fin du Moustérien ait provoqué un accroissement 
démographique des hommes comme des hyènes, ou 
au contraire seulement des hyènes (cette dernière 
hypothèse est privilégiée par Delpech, 1999).

Le nombre de sites anthropiques fluctue de manière 
importante entre AnteQuina et Aurignacien, mais il 
est difficile de savoir si ces variations sont imputables 
à des dynamiques démographiques ou à d’autres fac-
teurs, tels que des changements dans les modalités 
d’occupation du territoire par les groupes humains. 
Comparé aux autres périodes, deux à trois fois plus 
de sites Quina et aurignaciens sont connus (Fig. 
III.62) ; ce nombre élevé de sites pourrait refléter 
une population plus importante (comme défendu 
par Mellars et French, 2011 pour l’Aurignacien) ou 
une mobilité des groupes plus importante (comme 
proposé pour le Quina par Delagnes et Rendu, 2011). 
Pour l’Aurignacien, le nombre élévé de sites est peut-
être également dû au biais taphonomique, comme le 
montre la comparaison avec les valeurs corrigées par 
l’équation de Surovell et al., 2009 (Fig. III.62 b)

Les informations sur les densités des populations 
humaines pour ces périodes sont encore trop rares, 
et  le registre paléontologique des sites à hyènes ne 
peut pas apporter d’informations indépendantes. 
Ce sont les travaux des préhistoriens, généticiens 
et anthropologues qui doivent déterminer si, oui ou 
non, la densité des groupes humains a diminué à la 
fin du Moustérien dans le Sud-Ouest de la France. 
Alors seulement les possibilités de corrélation avec la 
démographie des hyènes pourront être examinées.
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Fig. III.62 : Nombres d’US anthropiques par grandes périodes. Valeurs non corrigées (a, cf. données du 
Tabl. III.12, Chapitre III.2) et corrigées par équation théorique de Surovell et al., 2009 (b).
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3.4 Une extension de la  
steppe à mammouths ?

Le développement à la fin du Moustérien de steppes 
à graminées riches en grands Ongulés (bisons, che-
vaux) est selon Delpech (1999) à rapprocher du bio-
tope «  steppe à mammouths  » décrit par Guthrie 
(1990) en Béringie  ; que ce dernier avait proposé 
d’étendre du Yukon jusqu’au Golfe de Gascogne. La 
« steppe à mammouths » est considérée comme un 
groupe d’écosystèmes passés sans analogues mo-
dernes, caractérisés par un milieu hétérogène com-
posé d’une mosaïque d’habitats (toundra, steppe, 
forêt). Y prédomineraient des steppes froides à gra-
minées très riches où Bison, Cheval et Mammouth 
domineraient les faunes mais dont la richesse et la 
diversité des herbivores ne seraient comparables 
qu’avec les savanes actuelles (Guthrie, op. cit.).

L’abondance de graminées favoriserait une large bio-
masse d’Ongulés, car ces herbes adoptent face aux 
herbivores une stratégie de création de biomasse 
(ce qui profite aux herbivores) plutôt que la mise en 
place de défenses anti-herbivores (ce qui nuit aux 
herbivores, cas de la toundra). Les plantes steppiques 
sont bien plus productives, et tolèrent parfaitement 
d’importants troupeaux de « brouteurs » (grazers), 
car la majorité de leur biomasse est située sous le 
niveau du sol (racines profondes). La persistance 
de cette steppe à mammouth serait selon Guthrie 
(2001) expliquée par une aridité extrême, elle-même 
induite par la rareté du couvert nuageux. C’est la 
configuration mégacontinentale du Nord de l’Eura-
sie et du Nord-Ouest de l’Amérique qui aurait main-
tenu les précipitations à un niveau minimal (hautes 
montagnes, importants glaciers continentaux, larges 
étendues d’eau glacée).

La définition de la « steppe à mammouths » est par-
ticulièrement large, tant d’un point de vue chrono-
logique (à la base définie pour le Dernier Maximum 
Glaciaire, étendue au Pléistocène supérieur, voire 
à tout le Pléistocène cf. Kahlke, 1999) que géogra-
phique (de la Béringie à l’Europe de l’Ouest) mais 
également dans ses caractéristiques, qui sont défi-
nies comme hautement variables selon les régions. 
En ce sens, la « steppe à mammouths » constitue une 
dénomination de biome au sens large, dont la défi-
nition est si plastique que l’utilisation récurrente de 
ce concept dans de nombreux champs disciplinaires 
doit être, selon nous, évitée. Si les développements 
issus des recherches et débats sur la steppe à mam-
mouths sont particulièrement utiles aux reconstruc-
tions paléoécologiques (y compris dans ce travail, cf. 
notamment travaux cités en Chapitre II.4 et Chapitre 

II.5), la dénomination « steppe à mammouths » ne 
constitue pas un terme de description environne-
mental approprié car il ne définit qu’un biome très 
variable plutôt qu’un type précis d’environnement. 

Dans le Sud-Ouest de la France, les associations fau-
niques de la fin du Moustérien ne sont pas particu-
lièrement plus diversifiées que dans les autres zones 
ODA (Chapitre III.1, 1.7), pas forcément composites 
ni nécessairement caractéristiques de milieux parti-
culièrement arides ; dans la zone ODA 5 (PostQuina), 
le Cerf est présent dans 13 des 15 US, le Sanglier aux 
Fieux et à Saint-Césaire et le Mégacéros à La Quina et 
à Saint-Césaire. Les écosystèmes riches en biomasse 
d’Ongulés et en hyènes de la fin du Moustérien pour-
raient être attribués à la steppe à mammouths, mais 
alors seulement comme une variante régionale qui 
ne présente pas toutes les caractéristiques des asso-
ciations fauniques décrites en Béringie.
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3.5 Discussion

	 À l’issue de cette partie, nous avons souligné les dynamiques écologiques importantes 
qui ont concerné les peuplements animaux entre les MIS 5 et 3 dans le Sud-Ouest de la 
France. Des fluctuations importantes peuvent être décrites dans la capacité de support des 
écosystèmes pour les grands prédateurs, et ces variations sont hautement corrélées avec 
l’histoire paléodémographique des hyènes des cavernes (Fig. III.63). 

	 Au Quina et pendant les phases anciennes de l’Aurignacien (dans le Nord du Bassin 
aquitain uniquement), le Renne domine les faunes et les écosystèmes combinent des 
biomasses d’Ongulés annuelles faibles avec des fluctuations saisonnières de biomasse 
potentiellement importantes. Les hyènes sont virtuellement absentes à ces périodes, 
alors que le nombre de sites anthropiques est lui très élevé. Il est possible que, profitant 
de l’absence des hyènes et donc potentiellement sous des conditions de compétition 
interspécifique faible, les groupes humains aient profité de ces écosystèmes particulièrement 
contraignants pour se développer. Selon Gamble (1986), les grands carnivores ne sont pas 
capables de stocker des quantités importantes de nourriture pour des périodes de temps 
prolongées : les hommes, s’ils ont développé des stratégies de stockage (potentiellement 
couplées à des chasses par abattage en masse), ont peut-être su exploiter ces écosystèmes 
pauvres et contraignants, à l’inverse des hyènes. 

	 Ce scénario se retrouve aux débuts de l’Aurignacien (H4 ? premiers hommes 
modernes  ?) mais, fait intéressant, également bien auparavant, au Quina (H6 ? 
néandertaliens ?), période pour laquelle la situation paléoécologique semble très proche. 
Les néandertaliens avaient donc déjà, avant leur disparition, su exploiter des écosystèmes 
à faible biomasse d’Ongulés ; dans des environnements où l’Hyène était particulièrement 
rare. 

	 Il faut également souligner qu’au début de l’Aurignacien, une importante contraction 
de la biomasse d’Ongulés a lieu, mais que des écosystèmes à forte biomasse persistent dans 
le sud du Bassin aquitain. Les hyènes ont su exploiter ces écosystèmes et survivre à cette 
contraction de la biomasse d’Ongulés : elles ne disparaîtront du Sud-Ouest de la France que 
bien plus tard,  vers 25 ka cal. BP, contrairement aux néandertaliens (si l’on considère que 
les artisans des phases anciennes de l’Aurignacien sont les premiers hommes modernes).

	 À la fin du Moustérien, la biomasse d’Ongulés était élevée, tout comme les 
populations d’hyènes, mais il est difficile d’estimer la démographie humaine et donc 
l’importance de la compétition interspécifique entre hommes et hyènes. De plus, 
la compétition interspécifique dépend également du recouvrement de niches entre 
compétiteurs. L’investigation plus détaillée en partie IV des relations de compétition 
(alimentaire et non alimentaire) entre hyènes et derniers néandertaliens permettra de 
pousser nos interprétations et de mieux cerner les rapports entre derniers néandertaliens 
et hyènes des cavernes.
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Fig. III.63 : Schéma résumé de la reconstruction paléoécologique en termes de fluctuations de biomasse 
d’Ongulés et de démographie des hyènes. Les grandes tendances sont simplifiées, se reporter au texte 
pour plus de détails.
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Réévaluation stratigraphique du gisement de La Chauverie

1.1 Biais potentiels dus à la fouille

L’hypothèse que ce niveau stérile résulte en réalité 
de biais d’enregistrement à la fouille semble appuyée 
par le fait que ce niveau stérile «  disparaît  » près 
d’une limite de carrés, entre les tranchées 13 et 14. 

Sur le terrain, les vestiges ont été coordonnés à l’aide 
d’une station totale, un équipement qui requiert 
un calibrage après chaque déplacement de l’appa-
reil afin de le replacer avec précision par rapport au 
point repère du gisement. Des erreurs importantes 
et des décalages peuvent apparaître dans le cas d’un 
mauvais calibrage ou d’un déplacement inopportun 
des points repères. Cette hypothèse est confortée 
par l’analyse des projections : si une zone stérile de 
20 cm s’isole effectivement entre deux ensembles 
dans les tranchées 14 et 15 (et semble-t-il également 
dans la tranchée 19), il est étonnant de constater que 
ce même décalage d’une vingtaine de centimètres 
se retrouve pour le sommet des nappes de vestiges 
coordonnés, entre les tranchées 14 et 15 d’une part, 
et les tranchées 11 à 13 et 16 et 17 d’autre part (Fig. 
IV.3). Ceci laisse à penser que les restes des tranchées 
14 et 15 visibles au-dessus du niveau « stérile » pour-
raient en réalité être décalés artificiellement d’envi-
ron 20 cm vers le haut.

Ce type d’erreurs de calibrage peut avoir lieu à 
chaque arrêt de la fouille : entre deux demi-jour-
nées, journées, semaines ou campagnes. Entre les 
interruptions de fouille, divers évènements peuvent 
également induire des décalages et produire sur les 
projections des niveaux stériles artificiels, comme un 
nettoyage de surface prononcé après d’éventuelles 
dégradations de la surface fouillée (e.g. opérations 
clandestines, intempéries) ou un arrêt de prise d’in-
formation de la localisation des vestiges.

Pour La Chauverie, la vérification de telles erreurs est 
limitée car nous disposons uniquement, pour chaque 
mesure enregistrée par la station totale, de l’année 
sans information précise sur l’heure, le jour ou le 
mois de fouille. La répartition des vestiges coordon-
nés par année montre néanmoins que le niveau sté-
rile n’est pas placé à la limite entre deux campagnes 
de fouilles (Fig. IV.4).

Fig. IV.2 : Projection sagittale générale des ves-
tiges du secteur « central ». La ligne pointillée 
matérialise la limite de carré discutée dans le 
texte.
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À la Chauverie, comme évoqué précédem-
ment (Chapitre II.6), les arguments lithostratigra-
phiques n’ont pas été suffisants pour isoler deux 
ensembles à la fouille dans les tranchées 11 à 13 et 
une grande partie des vestiges est restée sans attri-
bution de couche (Fig. IV.1). Ceci nous a conduit, pré-
alablement à l’étude, à réaliser une analyse spatiale 
détaillée afin d’établir une stratigraphie cohérente, 
construite indépendamment de critères lithostrati-
graphiques. Ce n’est qu’une fois que les éventuels 
différents ensembles seront correctement distingués 
qu’il sera possible de mener les études sur les com-
portements alimentaires des hyènes des cavernes et 
sur les liens existant entre occupations humaines et 
animales à La Chauverie.

Un niveau stérile discontinu ?
De prime abord, la répartition spatiale des vestiges 
coordonnés de la zone centrale indique deux nappes 
de vestiges séparées par un niveau stérile d’une 
vingtaine de centimètres d’épaisseur dans les tran-
chées 14 et 15, mais pas dans les tranchées 11 à 
13 (Fig. IV.2). Cette passée stérile discontinue pose 
le problème de la distinction et de la définition des 
ensembles stratigraphiques. Cette « disparition » ap-
parente de la zone stérile est d’autant plus étonnante 
qu’elle est brusque et se place à une limite de carré. 
Deux hypothèses principales peuvent expliquer cette 
différence : un artefact de fouille ou une réalité dans 
la configuration des nappes de vestiges.

Chapitre IV.1     Réévaluation stratigraphique du 
gisement de La Chauverie
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Fig. IV.3 : Projection sagittale des vestiges des secteurs « central » et « connexion ». Les doubles flèches 
soulignent la similitude existant entre l’épaisseur du niveau stérile et le décalage qui existe entre le som-
met des dépôts.
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Fig. IV.1 : Projection sagittale de l’ensemble des vestiges coordonnés à La Chauverie avec leur attribution 
lithostratigraphique (haut : vue générale, bas : zoom sur le secteur central).

Fig. IV.4 : Projection sagittale générale des vestiges exhumés par campagne de fouille.
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Décalage dû au calibrage de la station totale : 
examen de la coupe 2

Le relevé d’une coupe préservée entre les tranchées 
13 et 14 carrés  IJK apporte quelques informations 
importantes. Sur cette coupe, dans le cadre de 
l’étude géoarchéologique en cours, des épaisseurs 
moyennes ont été relevées par faciès sédimentaire 
(Ferrier, comm. pers.) : SJC fait environ 35 cm d’épais-
seur, ABN 4 cm et CJS 30 cm. Ces épaisseurs sont par-
faitement compatibles avec les projections spatiales 
réalisées (Fig. IV.5). La coupe relevée semble donc 
indiquer qu’il n’y a pas eu de décalage artificiel lié à 
un problème de calibration de la station totale. 

Le décalage observé au sommet des nappes de ves-
tiges (cf. supra) est difficilement explicable mais 
pourrait résulter d’un décapage (sans cote des 
pièces) plus profond des dépôts supérieurs de cou-
verture dans les autres zones. L’apparente absence 
d’erreurs dans les coordonnées permet une analyse 
détaillée des nappes de vestiges, en prenant notam-
ment en compte les vestiges issus des refus de tamis.

1.2 Nappes de vestiges et variations 
de densité

Pour l’ensemble de la zone centrale, des projections 
sagittales et frontales de 50 cm d’épaisseur ont été 
réalisées par tranchée (Fig. IV.7 et Fig. IV.8). Lorsque 
deux projections successives de 50 cm d’épaisseur 
sont quasi identiques dans l’organisation de leurs 
nappes de vestiges, elles sont fusionnées en une 
seule projection d’1 m d’épaisseur. Afin de faciliter la 
lecture de ces projections, les principales nappes de 
vestiges identifiées sont détourées.

Des histogrammes sont également présentés pour 
les 8 carrés les plus riches, afin de fournir une image 
plus détaillée des variations de densité des ves-
tiges coordonnées par altitude, et afin de prendre 
en compte les vestiges issus des refus de tamis (Fig. 
IV.9, Fig. IV.10 et Fig. IV.11). Il est important de no-
ter qu’étant donné les imprécisions sur les altitudes 
annotées pour les refus de tamis, les échelles altitu-
dinales entre histogrammes des pièces coordonnées 
et non coordonnées ne sont pas directement com-
parables.

Répartition des coprolithes
Une des premières caractéristiques qui se dégage 
des projections est la concentration de coprolithes à 
la base des dépôts (entre 2,2 et 2,4 m pour les tran-
chées 11 à 13, 2,3 et 2,5 m pour les tranchées 14 et 
15 ; Fig. IV.7 et Fig. IV.8). Cette caractéristique avait 
déjà été notée à la fouille (Tournepiche et Ferrier, 
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Fig. IV.5 : Comparaison entre la coupe photo-
graphiée à la fouille (à gauche, modifiée d’après 
Tournepiche et Ferrier 2004) et les projections 
effectuées en post fouille (à droite). En médaillon 
: localisation de la coupe (trait noir plein) et de la 
projection (bande grisée).
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2004 ; Tournepiche et al., 2005), et elle permet d’iso-
ler une première nappe de vestiges qui correspond 
en réalité à la couche C2 distinguée à la fouille.

Les histogrammes (Fig. IV.9, Fig. IV.10 et Fig. IV.11) 
montrent l’évolution du nombre de coprolithes coor-
donnés selon leur altitude et les fragments de copro-
lithes retrouvés dans les refus de tamis (seulement 
indiqués lorqu’aucun coprolithe n’a été coordonné 
dans la tranche altitudinale). Ils montrent que, sur 
l’ensemble des dépôts, bien que les coprolithes coor-
donnés (implicitement les mieux conservés) ne se re-
trouvent qu’à la base, des fragments de coprolithes 
sont présents dans les refus de tamis sur pratique-
ment toute l’épaisseur de la séquence. La meilleure 
conservation des coprolithes à la base de la strati-
graphie est probablement imputable à des change-
ments dans le mode de dépôt entre la couche C2 
(décantation, enfouissement rapide et délicat) et les 
couches SJC/CJS (éboulisation, enfouissement plus 
énergique) ou dans les processus taphonomiques 
post-dépositionnels (piétinement moins important ? 
gélifraction ?).

Répartition des éléments lithiques
Les vestiges lithiques sont relativement rares et ne 
montrent que de faibles « concentrations », notam-
ment dans les tranchées 14 et I (Fig. IV.7 et Fig. IV.8). 
Sur les projections, leur nombre paraît plus impor-
tant dans la partie supérieure des dépôts, mais ce 
constat est un peu moins net lorsque l’on prend en 
compte les vestiges lithiques issus des refus de ta-
mis : 13 vestiges (3 cotés, 10 dans les refus) entre 2,2 
et 2,7 m contre 22 (11 cotés, 11 dans les refus) entre 
2,7 et 3,2 m (Fig. IV.9, Fig. IV.10 et Fig. IV.11). L’ana-

lyse de la répartition spatiale des éléments lithiques 
ne permet pas de distinguer des ensembles archéo-
logiques clairement distincts, mais elle sera utile 
pour d’autres problématiques développées ultérieu-
rement (cf. Chapitre IV.2, 2.3).

Identification de nappes de vestiges
À la base du remplissage, les nappes de vestiges 
comblent les rigoles creusées dans le substrat cal-
caire. Les projections frontales permettent de suivre 
le profil de cette rigole (Fig. IV.7, a à d). Ces dépôts 
sont quasi horizontaux, à l  ‘exception d’une légère 
remontée au nord des carrés J15 (y entre 50 et 100) 
et K15, notée par des astérisques sur les projections. 
En vue zénithale, l’organisation des nappes de ves-
tiges montre un dédoublement en deux rigoles dans 

Fig. IV.6 : Projection zénithale des vestiges du 
secteur central d’altitude comprise entre 2 et 2,4 
m. Deux rigoles comblées, notées « inf A » et « inf 
B », sont discernables sur une partie du gisement.

Fig. IV.7 : Projections frontales des différents types de vestiges. En médaillon : positionnement et épais-
seur des projections. En pointillés : principales nappes de vestiges identifiées avec leur attribution à un 
ensemble (inf������������������������������������������������������������������������������������������������������� : inférieur, sup : supérieur, ������������������������������������������������������������������������infA�������������������������������������������������������������������� : rigole A, �������������������������������������������������������infB��������������������������������������������������� : rigole B)���������������������������������������. * : configuration particulière expli-
quée dans le texte.

Fig. IV.8 : Projections sagittales des différents types de vestiges. En médaillon : positionnement et épais-
seur des projections. En pointillés : principales nappes de vestiges identifiées avec leur attribution à un 
ensemble (inf������������������������������������������������������������������������������������������������������� : inférieur, sup : supérieur, ������������������������������������������������������������������������infA�������������������������������������������������������������������� : rigole A, �������������������������������������������������������infB��������������������������������������������������� : rigole B)���������������������������������������. * : configuration particulière expli-
quée dans le texte.

Légende des figures des quatre pages suivantes :

Fig. IV.9 : Histogrammes des fréquences des différents types de vestiges par mètre carré et tranches altitu-
dinales (carrés H11, H12 et H13). Les fragments de coprolithes issus des refus de tamis ne sont représentés 
que dans les tranches altitudinales où aucun coprolithe n’a été coordonné à la fouille.

Fig. IV.10 : Histogrammes des fréquences des différents types de vestiges par mètre carré et tranches alti-
tudinales (carrés I13, I14 et I15). Les fragments de coprolithes issus des refus de tamis ne sont représentés 
que dans les tranches altitudinales où aucun coprolithe n’a été coordonné à la fouille.
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les tranchées 13 à 15 (Fig. IV.6). Ces dépôts localisés 
dans deux rigoles séparées (notés «  inf A » et «  inf 
B ») se distinguent nettement sur certaines des pro-
jections sagittales et frontales. 

Sur les projections, pour les tranchées I (y : entre 50 
et 100) à K, entre 2,6 et 2,7 m environ, un niveau 
stérile isole nettement un ensemble inférieur (les 
rigoles comblées par des riches nappes de vestiges 
où les coprolithes entiers sont abondants) d’un 
ensemble supérieur où la densité de vestiges est 
moins importante et les coprolithes entiers quasi 
absents (Fig. IV.8). Pour les carrés J14 et J15, les his-
togrammes de densité montrent que deux nappes de 

vestiges s’isolent (une vers 2,4 – 2,5 m, une vers 2,8 
– 3 m) avec une densité de vestiges moindre entre 
2,6 et 2,7 m (Fig. IV.11). Néanmoins, ce constat est 
largement remis en question par l’absence de refus 
de tamis annoté par altitude pour toute la partie ba-
sale de la séquence, entre 2,3 et 2,6 m ; où les refus 
n’ont semblent-ils été annotés que par couche. La 
situation est similaire pour les carrés I14 et 15, pour 
lesquels les histogrammes semblent confirmer la 
présence de deux nappes de vestiges séparées par 
un niveau stérile, mais où, encore une fois, l’absence 
de refus de tamis par altitude empêche toute confir-
mation indubitable de l’existence d’un niveau stérile 
(Fig. IV.10). Cette absence n’est pas anodine, étant 
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donné le nombre très important de fragments supé-
rieurs à 3 cm retrouvés dans certains refus de tamis. 
Néanmoins, le possible arrêt du tamisage à cette alti-
tude conforte plutôt l’hypothèse que les fouilleurs 
ont effectivement atteint un niveau pratiquement 
stérile, ce qui pourrait justifier une modification dans 
les méthodes de fouille en pleine campagne. 

Pour la tranchée H, la distinction sur les projec-
tions est beaucoup moins nette : des vestiges se re-
trouvent sur pratiquement toute l’épaisseur du rem-
plissage, au-dessus de la nappe de vestiges riches en 
coprolithes qui remplit la rigole (Fig. IV.8). La « dis-
parition » du niveau stérile dans cette zone pourrait 
être à mettre en relation avec un changement dans 
les méthodes de fouilles : si un plus grand nombre de 
pièces de petites dimensions a été coordonné dans 
les tranchées 11 à 13, cela expliquerait pourquoi le 
niveau stérile «  disparaîtrait  » artificiellement des 
projections. 

Sur les histogrammes, la répartition des vestiges 
coordonnées qui n’auraient pas dû l’être selon la stra-
tégie de fouille définie (indéterminables inférieurs 
à 3 cm) indique que ce problème ne peut à lui seul 
expliquer la « disparition » du niveau stérile : ils sont 
rares, et ne sont pas plus abondants dans la tranche 
altitudinale où le niveau stérile serait attendu (Fig. 
IV.9). Pour la tranchée H, les refus de tamis semblent 
avoir été bien plus souvent annotés par altitude, ce 
qui permet une analyse intégrant à la fois les restes 
coordonnées et ceux issus des refus. Des modifica-
tions dans la densité des vestiges sont perceptibles, 
avec deux concentrations majeures autour de 2,3 – 
2,5 m et 2,9 – 3 m. Bien que moins net, un niveau 
très pauvre apparaît vers 2,8 m. 

Pour la tranchée H, l’analyse conjointe des pro-
jections (Fig. IV.8) et des histogrammes (Fig. IV.9) 
montre :

- l’existence d’une petite passée stérile (2,8 m), 

- deux concentrations de vestiges (vers 2,3 – 2,5 m et 
vers 2,9 – 3 m), 

- une nappe moins riche entre 2,5 et 2,7 m où la den-
sité de vestiges augmente progressivement en des-
cendant dans la stratigraphie. 

Ces différens éléments permettent d’isoler deux en-
sembles qui, parce que nettement moins bien définis 
que dans les tranchées 14 et 15, doivent être consi-
dérés avec prudence (ensemble inférieur entre 2,2 et 
env. 2,8 m et supérieur entre env. 2,8 et 3,1 m).

Pour la tranchée I (y : entre 0 et 50), la situation appa-
raît plus complexe. En projection sagittale (Fig. IV.8) : 

- pour les tranchées 14 et 15, on distingue nettement 
l’ensemble supérieur et un des dépôts de rigole de 
l’ensemble inférieur ; 

- pour les tranchées 11 et 12, les vestiges sont trop 
rares pour être discutés ; 

- dans la tranchée 13, les restes se répartissent sur 
toute l’épaisseur du remplissage, sans concentration 
apparente, bien que les coprolithes coordonnés sont 
encore une fois localisés en base de séquence. 

Les vestiges semblent «  plonger  » depuis les tran-
chées 12 et 14 vers la tranchée 13 (Fig. IV.8 b). Cette 
configuration particulière est difficile à expliquer 
avec les quelques éléments dont nous disposons.
Les travaux géoarchéologiques à La Chauverie, ac-
tuellement en cours, n’ont pas encore permis de 
révéler s’il existait des dynamiques de dépôts diffé-
rentes entre les tranchées 14-15 et les tranchées 11 
à 13. Des dynamiques distinctes pourraient expliquer 
de telles différences dans l’organisation des nappes 
de vestiges entre des zones de fouilles pourtant si 
proches. De nombreuses questions restent en sus-
pend. Sommes-nous, par exemple, dans la tranchée 
13, à la jonction de deux systèmes avec des dyna-
miques de dépôts différentes ? Les vestiges entre 2,5 
et 2,7 m dans les tranchées 11 à 13 correspondent-ils 
à des remobilisations d’autres nappes de vestiges ? 

L’analyse des nappes de vestiges permet tout de 
même de distinguer deux grands ensembles en post-
fouille (Fig. IV.12), ensembles qui restent à confirmer 
par d’autres analyses. La définition de ces derniers 
demeure néanmoins contestable en l’absence de 
tamisage systématique par décapage. Trois zones 
principales sont discernables selon la pertinence du 
découpage, du plus fiable au moins fiable : la zone C 
entre les tranchées I (y entre 50 et 100) à K, la zone 
A tranchée H et la zone B tranchée I (y entre 0 et 50).
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Fig. IV.17 : Répartition spatiale des fissures longitudinales sur les restes fauniques du secteur « central 
» : projections sagittales, histogrammes et diagrammes circulaires récapitulatifs des grandes tendances.

1.3 Atteintes taphonomiques des 
vestiges osseux

Chaque vestige osseux coordonné ayant été relié 
à la base de données de détermination, il est pos-
sible d’effectuer des projections selon les différentes 
atteintes taphonomiques relevées sur les pièces. De 
cette manière, une sectorisation peut être tentée sur 
la base de critères taphonomiques.

L’analyse de la répartition spatiale a été effectuée 
pour les altérations chimiques (Fig. IV.13), les concré-

tions (Fig. IV.14), les traces de racines (Fig. IV.15), les 
dépôts de manganèse (Fig. IV.16) et les fissures longi-
tudinales (Fig. IV.17). Les desquamations, émoussés 
et cupules de dissolution sont ici trop rares pour être 
porteurs d’informations. Les projections ont été réa-
lisées par grande zone et non par tranche de 50 cm, 
étant donné les faibles effectifs. Pour chaque critère 
taphonomique, des diagrammes circulaires sont ac-
colés aux histogrammes et aux projections, de sorte 
qu’ils résument les caractéristiques des concentra-
tions les plus fortes et homogènes d’un point de vue 
taphonomique.

Légende des figures des cinq pages suivantes :

Fig. IV.13 : Répartition spatiale des altérations chimiques sur les restes fauniques du secteur « central » 
: projections sagittales, histogrammes et diagrammes circulaires récapitulatifs des grandes tendances.

Fig. IV.14 : Répartition spatiale des concrétions sur les restes fauniques du secteur « central » : projections 
sagittales, histogrammes et diagrammes circulaires récapitulatifs des grandes tendances.

Fig. IV.15 : Répartition spatiale des traces de racines sur les restes fauniques du secteur « central » : pro-
jections sagittales, histogrammes et diagrammes circulaires récapitulatifs des grandes tendances.

Fig. IV.16 : Répartition spatiale des dépôts de « manganèse » sur les restes fauniques du secteur « central 
» : projections sagittales, histogrammes et diagrammes circulaires récapitulatifs des grandes tendances.
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D’une manière générale, les échantillons sont nu-
mériquement trop faibles pour utiliser les critères 
taphonomiques pour définir des ensembles. Cepen-
dant, ils permettent de tester, sur des grandes ten-
dances, les ensembles définis précédemment. Pour 
la zone B, les critères taphonomiques ne permettent 
pas de préciser le découpage des ensembles étant 
donné les faibles effectifs.

La différentiation spatiale taphonomique des en-
sembles est plus forte dans la zone C que dans la 
zone A : deux ensembles se distinguent pour quatre 
critères taphonomiques dans la zone C et pour seu-
lement trois dans la zone A (Tabl. IV.1). Les difficultés 
d’interprétation inhérentes aux faibles effectifs em-
pêchent de préciser le découpage entre ensemble 
inférieur et ensemble supérieur dans la zone A.

Il est important de noter que la stratigraphie tapho-
nomique n’est pas forcément à relier directement à 
la stratigraphie des occupations du gisement. L’en-
semble inférieur (couche C2), dont le contenu est 
cohérent, présente des variations importantes de ces 
caractéristiques taphonomiques selon les zones pour 
les traces de manganèse et les altérations chimiques. 
De même, deux sous-ensembles se distinguent au 
sein de l’ensemble supérieur pour les traces de ra-
cines, mais pas pour les autres critères. Dans la zone 
C les concrétionnements sont plus importants dans 
l’ensemble supérieur que dans l’inférieur, alors que 
l’inverse peut être observé dans la zone A.

In fine, même si l’existence d’un niveau stérile serait 
à réfuter, deux ensembles sont néanmoins percep-

tibles, au moins vis-à-vis de leurs caractéristiques 
taphonomiques. La pertinence de ce découpage 
« taphostratigraphique » reste cependant à démon-
trer pour l’archéostratigraphie et la biostratigraphie.

1.4 Remontages

Le matériel exploité pour les remontages correspond 
à l’ensemble des restes déterminés dans le cadre de 
cette étude, à la fois pièces coordonnées et issues 
des refus de tamis (Fig. IV.18). Afin de tester l’am-
pleur de déplacements potentiels, les remontages 
ont été recherchés en intra- et en inter-secteurs, 
toutes couches confondues à l’exception de la couche 
CCI (correspondant aux deux squelettes complets 
de bovinés). Cet échantillon rassemble 1334 restes 
attribuables à 17 taxons différents correspondant à 
un minimum de 69 individus. Des détails (NR, NME, 
NMI, nombre de remontages) sont fournis pour les 4 
taxons les plus abondants (Tabl. IV.3).

Malgré une recherche systématique pièce à pièce, 
les remontages sont rares  : seulement 21 groupes 
mobilisant 46 restes, soit moins de 3,5 % des restes.
Ceci peut être expliqué par plusieurs facteurs :

- la mauvaise conservation des surfaces de fractures 
souvent rognées (« crenulated edge ») ou dissoutes ;

- la diversité en termes d’espèces et d’éléments 
squelettiques ;

- l’importante fragmentation de certains éléments, 
qui produit une quantité considérable de restes indé-
terminables. Étant donné que ces fragments indéter-
minés n’ont pas été pris en compte, les remontages 
potentiels entre pièces déterminables et indétermi-
nables n’ont pas pu être réalisés ;

- à l’inverse, le degré de complétude de certains os 
(e.g. carpiens, tarsiens), peu ou pas fracturés.

Le rapport NR / NME permet d’estimer le nombre 
moyen de fragments disponibles pour les remon-
tages par élément squelettique (Tabl. IV.3). Plus ce 
rapport est faible, plus le nombre de remontages 
sera limité par manque de fragments. Il apparaît ainsi 
clairement que même avec des NR assez importants, 
certains éléments squelettiques sont quasiment inu-
tiles pour les remontages, car trop souvent quasi 
complets (e.g. carpiens, tarsiens, rochers et sésa-
moïdes digérés) ou uniquement représentés par les 
mêmes portions (e.g. vertèbres, phalanges, coxaux).

La répartition spatiale de ces remontages montre 
une bonne cohérence des ensembles précédemment 
définis (Fig. IV.19 et Fig. IV.20, Tabl. IV.2). L’ensemble 

Zone A Zone C
Altérations 
chimiques

Oui, faible ? 
(χ2 = 6,056 ; p < 0,05)

Oui, forte 
(χ2 = 50,867 ; p < 0,01)

Concrétions Oui 
(χ2 = 17,728 ; p < 0,01)

Oui 
(χ2 = 23,346 ; p < 0,01)

Traces de 
racines

Oui 
(χ2 = 10,731 ; p < 0,01)

Non (χ2 = 0,01 ; p > 0,9) 
mais oui au sein de 

l’ensemble 
supérieur 

(χ2 = 4,573 ; p < 0,05)

Dépôts de 
manganèse

Non 
(χ2 = 0,747 ; p > 0,3)

Oui, forte 
(χ2 = 91,918 ; p < 0,01)

Fissures
longitudinales

Non 
(χ2 = 0,013 ; p > 0,9)

Oui, forte 
(χ2 = 30,18 ; p < 0,01)

Tabl. IV.1 : Présence / absence de distinction 
spatiale entre l’ensemble inférieur et l’ensemble 
supérieur selon les différentes altérations tapho-
nomiques et les deux grandes zones A et C.
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inférieur est caractérisé par de nombreux remon-
tages essentiellement horizontaux, dont plusieurs 
sur d’assez longues distances (Fig. IV.21). Ils plaident 
en faveur d’une homogénéité de cet ensemble (qui 
correspond peu ou prou à la couche C2) sur l’en-
semble du gisement. Un remontage entre la base (z 
= 2,48 m en I15) et le sommet (z = 2,68 m en I13) de 
l’ensemble inférieur confirme l’extension supposée 
par l’analyse des nappes de vestiges. Si l’on s’appuie 
sur ce remontage (Fig. IV.18), les restes retrouvés en 
plus faible densité entre 2,5 et 2,7 m dans les tran-
chées 11 à 13 seraient bien attribuables à l’ensemble 
inférieur et non au supérieur.
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Fig. IV.18 : Exemple d’un remontage effectué entre des fragments coordonnés et non coordonnés d’un 
métatarsien gauche de boviné. De gauche à droite : vues postérieure, médiale, antérieure. En médaillon : 
représentation schématique du remontage sur une vue zénitale du secteur « central ».

Fig. IV.19 : Projection sagittale des remontages pour lesquels des informations spatiales sont disponibles 
(restes coordonnés ou issus de refus de tamis avec indication d’altitude).

Tabl. IV.2 : Nombre de remontages effectués 
entre les ensembles inférieur et supérieur du sec-
teur « central » et les autres secteurs.

Ensemble 
inférieur

Ensemble 
supérieur

Autres 
secteurs

Ensemble 
inférieur 13 0 1

Ensemble 
supérieur 5 0

Autres 
secteurs 13
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Bovinés Cheval Cerf
NR NME NR/

NME
NR 
rem

NR NME NR/
NME

NR 
rem

NR NME NR/
NME

NR 
rem

Dents 204 208 NA 2 23 38 NA 2 12 16 NA
Mandibule 13 9 1,4 1 1 1,0 1 1 1,0

Cheville / Bois 1 1 1,0 20 19 1,1
Rocher 29 25 1,2 5 5 1,0

Crâne (autres) 4 3 1,3
Atlas 3 3 1,0
Axis 1 1 1,0

Cervicales (autres) 10 9 1,1 1 1 1,0
Thoraciques 7 4 1,8
Lombaires 5 3 1,7

Sacrum 1 1 1,0
Côtes 28 7 4,0   4 1 4,0  

Scapula 21 9 2,3   1 1 1,0 2 2 1,0
Humérus 47 32 1,5 2 3 3 1,0 3 3 1,0

Radius 27 17 1,6 2 4 4 1,0
Ulna 12 8 1,5

Radio-ulnaire 5 3 1,7
Coxal 4 3 1,3 1 1 1,0 2 1 2,0

Fémur 25 16 1,6 5 3 1,7 2 1 2,0
Patella 4 4 1,0
Tibia 60 25 2,4 8 4 3 1,3 4 2 2,0

Malléole 4 4 1,0
Capitotrapézoïde 12 12 1,0

Hamatum 6 6 1,0 1 1 1,0
Pisiforme 4 4 1,0 1 1 1,0
Pyramidal 3 3 1,0
Scaphoïde 5 5 1,0
Lunatum 5 5 1,0

Trapézoïde 1 1 1,0
Calcanéum 6 6 1,0

Talus 8 8 1,0 1 1 1,0 1 1 1,0
Cubonaviculaire 7 7 1,0

Grand cunéiforme 6 6 1,0 1 1 1,0
Métacarpiens 31 18 1,7 2 2 1,0 11 4 2,8  
Métatarsiens 66 26 2,5 6 4 3 1,3 5 3 1,7
Sésamoïdes 34 34 1,0 2 2 1,0
Phalanges 83 54 1,5 3 3 1,0 2 2 1,0

Total 786 586 20 65 71 2 73 63 0
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Hyène Renne
NR NME NR/

NME
NR 
rem

NR NME NR/
NME

NR 
rem

Dents 94 151 NA 2 34 79 NA 2
Mandibule 17 13 1,3 8 12 10 1,2

Bois 7 7 1,0
Rocher 1 1 1,0 1 1 1,0

Crâne (autres) 9 4 2,3   7 6 1,2
Atlas 2 2 1,0 1 1 1,0
Axis 3 3 1,0

Cervicales (autres) 9 7 1,3
Thoraciques 6 6 1,0 1 1 1,0
Lombaires 2 1 2,0
Caudales 1 1 1,0
Sternum 1 1 1,0

Côtes 45 28 1,6 5 2 2,5  
Scapula 1 1 1,0

Humérus 2 2 1,0 1 1 1,0
Radius 1 1 1,0
Ulna 1 1 1,0

Radio-ulnaire 7 3 2,3  
Coxal 1 1 1,0 4 4 1,0

Fémur 2 2 1,0 1 1 1,0
Patella
Tibia 1 1 1,0 6 4 1,5

Hamatum 2 2 1,0
Pisiforme
Pyramidal 2 2 1,0 1 1 1,0
Scaphoïde 1 1 1,0 1 1 1,0
Calcanéum 3 2 1,5

Talus 1 1 1,0 1 1 1,0
Métacarpiens 11 10 1,1 2 3 1 3,0  
Métatarsiens 4 3 1,3 6 3 2,0
Sésamoïdes 2 2 1,0 2 2 1,0
Phalanges 7 7 1,0 6 6 1,0

Total 229 255 12 110 137 2

Tabl. IV.3 : Restes inclus dans les tentatives de remontages pour les cinq taxons les plus abondants. Pour 
chaque élément squelettique : NR, NME, nombre moyen de fragments par élément (NR/NME) et nombre 
de restes inclus dans les remontages (NR rem). Les portions anatomiques où des remontages ont été effec-
tués sont surlignées en grisé. Pour les dents, étant donné qu’un fragment de mandibule ou de maxillaire 
portant 2 dents compte pour 1 reste mais 2 éléments, le NR est fréquemment inférieur au NME : le NR/
NME n’a alors que peu de sens et n’a donc pas été calculé.
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Ensemble supérieur

Ensemble inférieur

Autres restes coordonnés

Restes prenant part aux remontages :
coordonnés
non coordonnés avec indication de carré (localisation approximative)

entre pièces coordonnés
avec pièces non coordonnés

Remontages : 

Fig. IV.20 : Projection zénithale des remontages au sein de l’ensemble supérieur (en haut) et inférieur (en 
bas) et pour lesquels des informations spatiales sont disponibles. Aucun remontage n’a été effectué entre 
les deux ensembles.
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Les remontages pour l’ensemble supérieur sont éga-
lement horizontaux et témoignent d’une bonne ho-
mogénéité de l’ensemble dans les tranchées 11 à 13. 
Néanmoins, aucun remontage ne corrèle l’ensemble 
supérieur entre les tranchées 11 à 13 d’une part et 
les tranchées 14-15 d’autre part.

1.5 Répartition spatiale des espèces

La distribution spatiale de différentes espèces peut 
être porteuse d’informations stratigraphiques, sur-
tout lorsque l’on considère la signification écolo-
gique, et donc potentiellement chronologique, de 
l’abondance de différents taxons.

À La Chauverie, les restes de bovinés, d’hyènes et 
de chevaux sont présents sur toute l’épaisseur de la 
stratigraphie et ne montre pas de répartition parti-
culière. Au contraire, Renne, Cerf, Ours, Sanglier et 
Hydruntin montrent des concentrations particu-
lières. Pour ces trois derniers taxons, les effectifs sont 
faibles, mais le Sanglier et l’Hydruntin ne semblent 
présents que dans l’ensemble inférieur (Fig. IV.22) et 
l’Ours uniquement dans l’ensemble supérieur (Fig. 
IV.23).

Le Renne se retrouve majoritairement dans l’en-
semble supérieur, tant dans la zone centrale que sur 
la totalité de l’extension du site. Dans les secteurs 
où un niveau stérile isole l’ensemble supérieur de 
l’inférieur (tranchées 14, 15 et 19 ?), le Renne ne se 
retrouve que dans l’ensemble supérieur. Dans les 
secteurs où ce niveau stérile est absent, il se retrouve 
toujours essentiellement dans l’ensemble supérieur 
mais également au sommet de l’ensemble infé-
rieur (tranchées 11 et 13). Cette configuration reste 
inchangée lorsque l’on prend en compte les restes 
issus des refus de tamis.

Le Cerf se retrouve essentiellement dans l’ensemble 
inférieur. Pour les vestiges coordonnés, quand le ni-
veau stérile existe, le Cerf est absent de l’ensemble 
supérieur, et lorsque ce niveau est moins net, 
quelques restes sont présents dans l’ensemble supé-
rieur (tranchées 12 et 17). Les restes issus de refus de 
tamis indiquent néanmoins que le Cerf est présent 
dans l’ensemble supérieur y compris dans les tran-
chées 14 et 15 où le niveau stérile est net.

En somme, le Cerf est retrouvé presque exclusive-
ment dans l’ensemble inférieur et le Renne dans l’en-
semble supérieur. Quelques restes font exception, 
notamment dans les zones où le niveau stérile est 
moins net. Cette configuration particulière peut être 
expliquée par deux hypothèses : 

1 
cm

CH 2052
N19
C2

CH1036
H11
C2

a)

b)

c)

Fig. IV.21 : Exemple d’un remontage longue-dis-
tance effectué entre deux portions diaphysaires 
d’un tibia droit de boviné (a), avec positionne-
ment anatomique des fragments (b) et représen-
tation schématique du remontage en vue zéni-
thale (c).
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a) les quelques restes pourraient signifier une véri-
table présence (discrète) de ces deux taxons dans les 
deux ensembles. Nous serions alors face à l’enregis-
trement d’une transition écologique, avec l’appari-
tion progressive du Renne au sommet de l’ensemble 
inférieur et la persistance dans un environnement 
plus froid du Cerf dans l’ensemble supérieur.

b) certains vestiges pourraient avoir été remobilisés 
par des processus post-dépôt et ne seraient donc 
plus situés dans leur ensemble d’origine. Ce phé-
nomène aurait eu un impact plus fort dans les sec-
teurs où le niveau stérile est moins net. Les quelques 
restes de Renne du sommet de l’ensemble inférieur 
et de Cerf de l’ensemble supérieur pourraient illus-
trer ce cas de figure.

Le fait que le Cerf soit présent dans les refus de tamis 
de l’ensemble supérieur des tranchées 14-15 (où le 
niveau stérile est présent) plaide plutôt en faveur de 
la première hypothèse. Dans les deux cas, la répar-
tition spatiale des différents taxons semble démon-
trer que les ensembles supérieur et inférieur, définis 
sur la base de la densité de vestiges, des atteintes 
taphonomiques et des remontages, reflètent bien, a 
minima, une réalité biostratigraphique. 
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Autres restes fauniques
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Fig. IV.22 : Répartition spatiale du Cerf, de l’Hydruntin et du Sanglier : projections sagittales (générale et 
secteur « central » uniquement) et présence du Cerf dans les refus de tamis pour lesquels des altitudes 
moyennes sont disponibles (cases grisées, sans chiffre = 1 reste)
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	 L’analyse de la configuration des nappes de vestiges, de la distribution 
spatiale des altérations taphonomiques et de la répartition spatiale des 
espèces permet de distinguer deux ensembles à La Chauverie. L’homogénéité 
de ces ensembles est confirmée par des remontages, nombreux, toujours  
intra-ensemble et parfois longue-distance.

	 Il devient possible de documenter deux phases d’occupation successives 
à travers l’étude de ces ensembles définis en post-fouille, même si ces derniers 
n’en sont pas le reflet exact.
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Fig. IV.23 : Répartition spatiale du Renne et de l’Ours : projections sagittales (générale et secteur « central 
» uniquement) et présence du Renne dans les refus de tamis pour lesquels des altitudes moyennes sont 
disponibles (cases grisées, sans chiffre = 1 reste)
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 Caractérisation des ensembles identifiés à La Chauverie

	 Les ensembles ayant été définis sur des 
bases stratigraphiques indépendantes de la lithos-
tratigraphie, il est désormais possible d’enquêter :

- sur les potentiels changements enregistrés par les 
associations fauniques dans le régime alimentaire 
des hyènes et par extension dans l’environnement 
qu’elles ont côtoyé ;

- sur les relations qui existent entre occupations hu-
maine et animale à La Chauverie.

En préalable à ces deux points, l’analyse taphono-
mique des données disponibles permettra de dis-
tinguer le(s) agent(s) accumulateur(s) à l’origine des 
ensembles osseux.

2.1 Origine de l’accumulation du 
stock osseux

Présence de l’hyène
L’hyène est abondante à La Chauverie (NMI 15 au 
total), tant dans l’ensemble inférieur que supérieur 
(NR 71 soit 16 % contre NR 44 soit 12 % ; soit une 
différence non significative, χ2 = 3,293 ; p > 0,05). 

Plusieurs restes de hyénons sont présents à la fois 
dans les ensembles inférieur et supérieur. Des pro-
fils de mortalité plus précis ont été établis à partir 
des stades d’usure et d’éruption dentaire (Clot, 1987 
; Fosse, 1994 ; Brugal et al., 1997) sur l’ensemble 
du matériel analysé (Fig. IV.24) : les juvéniles repré-
sentent à eux seuls plus de 25 % des individus (NMI 
4/15).

Les coprolithes sont très fréquents à La Chauverie : ils 
sont le plus souvent bien conservés dans l’ensemble 
inférieur (près de 700 coprolithes entiers coordon-
nés) et morcelés dans l’ensemble supérieur (très 
nombreux fragments dans les refus de tamis)

Atteintes taphonomiques
Les traces préservées sur les ossements sont une 
source d’informations directe sur l’agent accumula-
teur d’un ensemble osseux. Néanmoins, la fiabilité 

de l’analyse de ces traces est excessivement tribu-
taire de l’état de conservation des ossements, dont 
les surfaces corticales peuvent être altérées par 
de nombreux phénomènes. À La Chauverie, les at-
teintes taphonomiques sont abondantes et variées 
(Tabl. IV.5) et ont potentiellement pu gêner la lec-
ture des stigmates. Cependant, les altérations les 
plus abondantes (manganèse, traces de racines…) 
sont celles qui n’ont que peu d’impact sur la lisibi-
lité des surfaces corticales (Coumont, 2006). Les 
atteintes taphonomiques les plus gênantes sont 
rares (émoussé, desquamation…) à l’exception des 
altérations chimiques, nombreuses, qui concernent 
en réalité essentiellement des fragments digérés de 
petite taille.

Malgré ces nombreuses altérations, si l’on considère 
le critère de lisibilité des pièces (cf. Chapitre II.6) et 

Chapitre IV.2      Caractérisation des ensembles 
identifiés à La Chauverie

Fig. IV.24 : Profil de mortalité des hyènes de La 
Chauverie (ensemble du matériel).

Tabl. IV.4 : Pourcentages de restes portant des 
traces issues de l’activité des carnivores et des 
hommes par secteur et ensemble.

4

2

1 2 3 4 5 6 

NMI

Juvéniles Adultes Séniles

Secteur central
Autres 

secteursEnsemble 
inférieur

Ensemble 
supérieur

Rognés 18% 17% 20%
Digérés 42% 28% 25%
Traces         

anthropiques 0% 0% 0,2%
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si l’on écarte les pièces digérées (19 à 40 % du ma-
tériel), la majorité des surfaces corticales sont bien 
préservées et parfaitement lisibles (Fig. IV.25). La 
conservation du matériel osseux de La Chauverie est 
donc relativement bonne, autorisant de fait une ana-
lyse des surfaces osseuses.

Les indices d’activité visibles sur les ossements dif-
fèrent peu selon les ensembles : les traces anthropo-
géniques sont inexistantes dans les deux ensembles 
alors que celles résultant de l’activité des carnivores 
sont très abondantes (Tabl. IV.4). Environ 20 % des 
ossements sont rognés pour chacun des deux en-
sembles. Les ossements digérés sont plus abondants 
dans l’ensemble inférieur mais restent néanmoins 
fréquents dans l’ensemble supérieur (42 contre 28 
%). Cette différence de répartition est difficilement 
interprétable étant donné que, faute de refus de 
tamis annotés avec précision, une grande partie des 

esquilles digérées issues des refus de tamis n’ont 
pas été décomptées dans notre étude, biaisant ainsi 
certainement les pourcentages d’atteintes taphono-
miques en excluant une partie des petits éléments. 
Dans tous les cas, ces chiffres sont parfaitement com-
patibles avec ce qui est connu pour d’autres repaires 
d’hyènes fouillés récemment (e.g. Villa et al., 2004 ; 
Beauval et Morin, 2010).

Néanmoins, les pourcentages d’atteintes taphono-
miques fluctuent selon les taxons, et ce notamment 
pour l’ensemble supérieur (Tabl. IV.6). Les restes de 
Renne sont moins souvent rognés et digérés que 
ceux de Bovinés, ce qui pourrait signifier une diffé-
rence en termes d’agent accumulateur. Cependant, 
plus d’un os de Renne sur trois porte des stigmates 
de consommation par les carnivores et aucune strie 
de découpe n’a pu être identifiée. Plutôt qu’une dif-
férence d’agent accumulateur, il semble donc que les 

Fig. IV.25 : Pourcentage de restes portant des surfaces dissoutes (haut) et lisibilité des surfaces corticales 
non dissoutes (bas, en pourcentages de NR) par secteur et ensemble.

Tabl. IV.5 : Atteintes taphonomiques relevées par secteur et ensemble en pourcentage des restes affectés.
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Traces de «manganèse» (en ponctuations) 43% 38% 43%
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ensembles osseux conservés après une consomma-
tion par les hyènes diffèrent selon la taille des proies. 
Il est possible que les os des proies de taille moyenne, 
plus fragiles, soient moins « marqués » par les dents 
d’hyènes car leur plus grande faiblesse structurelle 
nécessiterait moins d’action pour briser les osse-
ments en vue d’accéder à la moelle. De plus, lorsque 
les hyènes rongeaient des os après leur fracturation, 
il est probable qu’elles concentraient leur action plu-
tôt sur des fragments de taille et d’épaisseur impor-
tantes. Enfin, lorsque des fragments d’ossements 
de Renne étaient ingurgités, ils ont potentiellement 
pour grande partie été réduits à l’état d’esquilles 
digérées indéterminables du fait de leur plus petite 
taille et faible épaisseur.

Des pourcentages d’os rognés et d’os digérés plus 
faibles pour des taxons de plus petite stature ne sont 
donc pas forcément à interpréter en termes d’agents 
accumulateurs distincts. Ces différences peuvent être 
liées à des dynamiques taphonomiques distinctes, 
régulées en grande partie par les caractéristiques di-
mensionnelles et mécaniques des ossements, elles-
mêmes liées à la taille des proies.

Profils squelettiques
En raison des difficultés de distinction des deux en-
sembles stratigraphiques, le calcul des NME a été ef-
fectué sur la totalité du matériel. Parallèlement, afin 
d’appréhender d’éventuelles différences spatiales, 
une analyse en % NNISP a été conduite par ensemble 
(comme préconisé par Grayson et Frey, 2004).

Étant donné que Grayson et Frey (2004) n’ont démon-
tré la relation entre NNISP (calculés à partir des NR) 
et MAU (calculés à partir des NME) que sur des sites 
anthropiques, cette relation doit être vérifiée aupa-
ravant pour d’autres contextes (repaires d’hyènes). Si 
l’on considère l’ensemble des restes de Bovinés de La 
Chauverie, la corrélation entre % MAU et % NNISP 
est très forte (Fig. IV.26). Le % NNISP est donc par-
faitement utilisable pour décrire les représentations 
squelettiques des ensembles inférieur et supérieur 
de La Chauverie.

Les profils squelettiques ne sont ici présentés que 
pour les Bovinés car le nombre de restes des autres 
taxons est trop faible pour être représentatif. Des 
différences existent entre les représentations sque-
lettiques des deux ensembles (Fig. IV.27) : dans l’en-
semble inférieur les métatarsiens et les rochers sont 
plus fréquents que dans l’ensemble supérieur alors 
que grand cunéiforme, tibia, ulna, radius, humérus 
et scapula sont plus rares. Mis à part ces quelques 
différences, peut-être imputables à des problèmes 
d’échantillonnage, les profils squelettiques des deux 
ensembles sont proches d’un point de vue général. 
À l’instar de beaucoup de repaires d’hyènes (cf. Cha-
pitre II.2), les os des membres et la tête sont bien re-
présentés, quasiment dans leur totalité, tandis que le 
squelette axial est peu fréquent. Les ossements com-
plets sont rares tant dans l’ensemble inférieur (8%) 
que supérieur (5%). L’interprétation des profils sque-
lettiques est néanmoins particulièrement délicate au 
regard notamment des problèmes de détermination 
différentielle (Lyman et O’Brien, 1987 ; Morin, 2004).

En résumé, l’ensemble des critères plaident en fa-
veur d’une accumulation osseuse essentiellement, 
voire exclusivement, accumulée par l’Hyène pour les 
deux ensembles stratigraphiques.

2.2 Associations fauniques

Les deux ensembles définis en Chapitre IV.1 ont des 
associations fauniques proches mais quelques diffé-
rences doivent être soulignées (Tabl. IV.7, Fig. IV.28). 
Dans les deux ensembles, les herbivores sont large-
ment dominants et l’Hyène est abondante (12 à 16 
% de la faune). Les Bovinés dominent toujours net-
tement les herbivores, mais des fluctuations impor-
tantes sont distinguables dans les cortèges d’Ongu-
lés. Globalement, l’ensemble supérieur semble 
nettement plus froid :

- le Renne est 7 fois plus abondant dans l’ensemble 
supérieur (de 3 à 22% des herbivores, χ2 = 60,717 ; p 
< 0,01) ;

- le Cerf est 2 fois plus abondant dans l’ensemble 
inférieur (de 6 à 3% des herbivores, χ2 = 4,784 ; p < 
0,05) ;

- la présence du Sanglier n’est attestée que dans l’en-
semble inférieur ;

- l’Hydruntin est quasiment absent de l’ensemble 
supérieur ;

- même s’ils ne sont représentés que par un reste cha-
cun, Mammouth et Rhinocéros laineux ne semblent 
présents que dans l’ensemble supérieur.

Tabl. IV.6 : Pourcentages de restes portant des 
traces relatives à l’activité des carnivores et des 
hommes pour les deux taxons principaux de l’en-
semble supérieur.

Bovinés Renne
Rognés 24% 11%
Digérés 46% 20%
Traces          

anthropiques 0% 0%
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%
M

A
U

0

100

20

40

60

80

10020 40 60 80

%NNISP
-2

0

-1

0-1

lo
g1

0 
%

M
A

U

log10 %NNISP

r = 0,9256, p < 0,001 r = 0,95, p < 0,001
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Ce changement dans le régime alimentaire des 
hyènes pourrait être corrélé avec un changement 
climatique et environnemental : étant donné la chro-
nologie des dépôts (cf. Chapitre II.6), peut-être l’évè-
nement de Heinrich 5 ?

Les décomptes des vestiges de Cerf et de Renne in-
cluent des fragments de bois de chute qui présentent 
quasiment tous des traces de morsures. Ces restes 
peuvent résulter d’un ramassage occasionnel par les 
hyènes et ne représentent donc pas nécessairement 
leurs proies. Si l’on exclut ces pièces des décomptes 
(16 pour le Cerf dont 5 dans l’ensemble inférieur, 7 

Secteur central
Autres secteurs

  Ensemble inférieur Ensemble supérieur Indét.

  Coord. Non 
coord. Total Coord. Non 

coord. Total Non 
coord. Coord. Non 

coord. Total

Bovinés 167 111 278 102 85 187 8 220 86 306
Cheval 19 8 27 15 7 22   14 5 19
Cerf* 21 5 26 1 9 10 1 26 9 35

Hydruntin 3 2 5   1 1   9 4 13
Mammouth ?       1   1    

Mégacéros 2   2 4 1 5   3   3
Renne* 3 6 9 24 41 65   13 7 20

Rhinocéros (laineux ?)       1   1   1   1
Sanglier   4 4         6 2 8

Total Herbivores 215 136 351 148 144 292 9 292 113 405
   

Hyène 40 31 71 20 24 44 5 55 34 89
Martes sp.       1   1    
Mustela sp.         1 1  

Ours       4 4 8   5 1 6
Vulpinés   10 10 2 21 23 1 5 3 8

Total Carnivores 40 41 81 27 50 77 6 65 38 103
   

Lagomorphes   1 1 2 2  
Marmotte ?         1 1   1 1

Oiseaux   2 2   1 1  
                   

Mammifères taille 1/2   1     6       1
Mammifères taille 2   43     10       77

Mammifères taille 2/3   7     3       22
Mammifères taille 3   1     1       3

Mammifères taille 3/4   97     50       151
Mammifères taille 4   4     1       4

Mammifères taille 4/5   3     4       4
Mammifères taille 5   0     3       1

Mammifères taille indét.   95     73       187
Total indéterminés 251 151 450

Grand total 686 524 959

Tabl. IV.7 : Ensemble du matériel déterminé par secteur et ensemble (Coord. : vestiges coordonnés ; Non 
coord. : vestiges non coordonnés ; * : bois de chute inclus).
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pour le Renne dont 2 dans l’ensemble supérieur et 
1 dans l’inférieur), les proportions des deux taxons 
restent cependant inchangées (mêmes pourcentages 
au chiffre près à l’exception du Cerf dans l’ensemble 
inférieur qui passe de 7 à 6 % des herbivores ; diffé-
rence non significative, χ2 = 0,497 ; p > 0,3).

Il est intéressant de noter que la proportion de ves-
tiges non coordonnés fluctue énormément selon les 
taxons. Les vestiges non coordonnés représentent 
(respectivement pour les ensembles inférieur et su-
périeur) 40 et 45 % des restes de Bovinés, 44 et 55 % 
des restes d’Hyène alors qu’ils représentent 67 et 63 
% des restes de Renne et 100 et 91 % des restes de 
Vulpinés. Malgré sa taille non négligeable, le Sanglier 
n’est présent dans l’ensemble inférieur que dans les 
refus de tamis. La seule prise en compte des vestiges 
coordonnés biaiserait donc sensiblement l’ensemble 
osseux au profit des taxons de plus grande taille (e.g. 

NR NMI
Bovinés 779 19
Cheval 68 3

Cerf 72 3 (10*)
Hydruntin 19 2

Mammouth? 1 1
Mégacéros 10 2

Renne 94 10
Rhinocéros (laineux?) 2 1

Sanglier 12 2
Total Herbivores 1057 43 (50*)

Hyène 209 15
Martes sp. 1 1
Mustela sp. 1 1

Ours 14 2
Vulpinés 42 3

Total Carnivores 267 22

Lagomorphes 3 1
Marmotte? 2 1

Oiseaux 3 2

Herbivores 
81% 

Hyène 
16% 

Vulpinés 
2% 

Autres 
1% 
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78% 

Hyène 
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Autres 
4% 

Bovinés 
79% 

Cheval 
8% 
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8% 

Cerf 
3% 

Renne 
22% 

Autres herbivores 
3% 
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3% 
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Ensemble inférieur Ensemble supérieur

Herbivores

Tabl. IV.8 : NR et NMI de l’ensemble du matériel 
(* : avec prise en compte des bois de chute).

Fig. IV.28 : Proportions des différents taxons dans 
les deux ensembles.

APARTÉ : DISTINCTION BOS/BISON

	 L’analyse paléontologique complète des restes de Bovinés n’a pas encore été réalisée, mais 
quelques observations préliminaires sont remarquables (sur la base des critères décrits par Olsen, 1960 ; 

Brugal, 1983 ; Slott-Moller, 1990 ; Guadelli, 1999) : 
- toutes les portions pétreuses (rochers) suffisamment bien conservées présentent une morphologie de 

type Bison
- la grande majorité des humérus présente une fosse olécrânienne étroite avec des bords parallèles (carac-

tères Bison). Un exemplaire (CH 1639) présente une fosse plus large et des bords arrondis (Bos ?)
- pour les radius, la dépression médiale sous la surface articulaire proximale semble presque toujours de 

morphologie Bison
- les 6 tibias bien conservés n’ont pas de fossette marquée pour le flexor digitalis (caractère Bison) 
- 1 axis, 1 atlas et 1 vertèbre cervicale sont rattachables au genre Bison du fait de leur morphologie 

- 5 troisièmes molaires inférieures sont attribuables au genre Bison et aucune au genre Bos (morphologie de 
la face linguale, bord du premier lobe fortement convexe en vue mésiale, troisième lobe déjeté)

Sur la base de ces résultats préliminaires, le genre Bison semble largement prédominant, bien que la pré-
sence du genre Bos ne puisse être écartée.
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Bovinés) ou ceux dont les restes sont moins fragmen-
tés (e.g. Hyène). 

Pour les mêmes raisons que celles exposées dans la 
partie concernant les profils squelettiques, le NMI 
n’a pas été calculé par ensemble stratigraphique 
mais sur la totalité du matériel étudié (Tabl. IV.8). 
D’une manière générale, les proportions entre les 
différents taxons, selon les NR d’une part et les NMI 
d’autre part, sont comparables. Le NMI du Cerf est 
fortement influencé par la prise en compte des bois 
de chute, qui ne représentent cependant pas forcé-
ment les proies des hyènes.

2.3 Profils de mortalité

Seuls les Bovinés et le Renne présentent un nombre 
de restes dentaires suffisamment conséquent pour 
établir des profils de mortalité représentatifs.

Le Renne est représenté par 10 individus, corres-
pondant à 4 juvéniles, 5 adultes et 1 individu âgé 
(Fig. IV.29). Le profil est de type « mortalité catas-
trophique ». Le nombre d’individus total, bien que 
faible, semble représenter un échantillon relati-
vement significatif : même si l’ellipse de confiance 
s’étale sur plusieurs aires, elle reste concentrée sur 
une mortalité de type catastrophique.

Le cas des Bovinés est plus complexe car, contrai-
rement au Renne, il est abondant des les deux en-
sembles stratigraphiques. Il apparaît donc néces-
saire de construire deux profils de mortalité (un par 
ensemble). Lorsque les profils sont réalisés par en-
semble (selon les distinctions issues de la réévalua-
tion stratigraphique), les NMI totaux sont très faibles, 
respectivement de 5 et de 3 pour les ensembles infé-
rieur et supérieur (Fig. IV.30). 

Malgré ces faibles effectifs, les profils sont relative-
ment similaires et se caractérisent par une abon-
dance des individus jeunes, suivis des adultes, les in-
dividus les plus vieux étant absents (pour l’ensemble 
inférieur 3 > 1 > 0 et pour l’ensemble supérieur 2 > 
1 > 0).

Lorsque l’ensemble du matériel du repaire d’hyènes 
est considéré, le NMI est nettement plus important 
(16) du fait de l’intégration des pièces dont l’attribu-
tion stratigraphique est douteuse. Le profil de morta-
lité total est proche de celui des ensembles inférieur 
et supérieur, les jeunes sont plus abondants que les 
adultes et les individus âgés sont les plus rares (7 > 
6 > 3). Ces fortes similitudes entre les trois profils de 
mortalité, malgré les problèmes de taille d’échan-
tillon, permet de considérer le profil de mortalité 
cumulé comme représentatif des proies sélection-
nées par l’Hyène pour La Chauverie. Ce profil est de 
type mortalité catastrophique et, si l’ellipse s’étale 
sur plusieurs aires, elle est concentrée sur un profil 
de type « en L ».

Vieux

Jeunes Adultes

Vieux dominants

Adultes
dominants

Jeunes
dominants

en U

en L

1 

2 

3 

0-1 ans 1-2 ans 2-3 ans 3-5 ans 5-10 ans >10 ans 

Jeunes Adultes Vieux

Ensemble du matériel attribué au repaire d’hyènes
NMI total = 10

a) b)

NMI

Fig. IV.29 : Profil de mortalité du Renne de la Chauverie (a ; pour l’ensemble du matériel attribué au re-
paires d’hyènes (toutes couches confondues sauf CCI, essentiellement ensemble supérieur) et représenta-
tion sur un diagramme ternaire (b ; point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 % d’après 
Steele et Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011).
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Fig. IV.30 : Profils de mortalité des Bovinés de la Chauverie pour a) l’ensemble inférieur et b) l’ensemble 
supérieur du secteur « central ». Le profil de mortalité établi à partir de la totalité du matériel attribué au 
repaires d’hyènes (toutes couches confondues sauf CCI) est donné en c) et représenté sur un diagramme 
ternaire en d) (point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 % d’après Steele et Weaver, 
2002 ; Weaver et al., 2011).
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Pour les Bovinés comme pour le Renne, les profils 
de mortalité sont donc de type « mortalité catastro-
phique », ce qui pourrait témoigner d’une acquisi-
tion par l’Hyène de ses proies par une chasse non 
sélective.

2.4 Une « présence » humaine ?

Si l’impact de l’Homme sur le stock osseux semble 
inexistant, des vestiges lithiques ont néanmoins 
été retrouvés en association avec les restes des 
repaires d’hyènes. Une telle « présence humaine » 
sporadique trouve quelques éléments d’explication 
dans l’analyse de la répartition spatiale des vestiges 
lithiques et de leurs caractéristiques technotypolo-
giques et gîtologiques.

Répartition spatiale
La répartition spatiale des vestiges lithiques a déjà, 
pour grande partie, été analysée dans le cadre de la 
réévaluation stratigraphique (cf. Chapitre IV.1, 1.2) : 
les restes lithiques sont rares, dispersés le long de la 
stratigraphie. Sur les projections des vestiges coor-
donnés, les éléments lithiques semblent quasi ab-
sents de l’ensemble inférieur. Cependant, quand les 
vestiges issus des refus de tamis sont pris en compte, 
la distinction est moins nette, même si, dans le sec-
teur central, il y a presque deux fois plus de vestiges 
lithiques dans l’ensemble inférieur (n = 13) que dans 
l’ensemble supérieur (n = 22). Néanmoins, lorsque 
les pièces lithiques des secteurs sud, sondage et 
connexion attribuables a priori à l’un des ensembles 
(pièces marquées «C2» ≈ ensemble inférieur ; «CJS» 
≈ ensemble supérieur) sont ajoutées, les vestiges 
lithiques se répartissent relativement uniformément 
entre l’ensemble inférieur (n = 24) et supérieur (n = 
28). 

En vue zénithale, dans le secteur central, même si la 
vision est parasitée par l’abondance des vestiges re-
trouvés dans les refus de tamis, deux concentrations 
semblent se distinguer : la première dans l’ensemble 
supérieur autour des carrés IJ 14/15 et la seconde 
dans l’ensemble inférieur vers les carrés H 11 à 13.

Cette configuration spatiale est peu compatible avec 
un véritable niveau anthropique mélangé aux re-
paires d’hyènes. Plus vraisemblablement, il pourrait 
s’agir de remaniements occasionnels de vestiges li-
thiques présents sur le versant (comme à Bois Roche, 
Villa et Soressi, 2000) ou bien de brefs passages hu-
mains qui n’auraient laissé qu’une dizaine de pièces 
lithiques après leur départ.

Caractéristiques technotypologiques et  
matières premières

L’étude du matériel lithique menée par A. Delagnes 
(Annexe 1) fournit d’importantes informations com-
plémentaires. Nous résumons ici les principaux élé-
ments participant à l’interprétation de la présence 
des vestiges lithiques dans le secteur central.

Aucune pièce n’est émoussée, ce qui ne semble pas 
compatible avec un déplacement longue-distance 
par des processus fluviatiles de forte énergie. Cepen-
dant, 85% (ensemble inférieur) à 87% (ensemble 
supérieur) des pièces présentent des bords écail-
lés. L’abondance de ces micro- et macro-écaillures 
est difficile à interpréter, et pourrait signifier soit un 
remaniement, soit un piétinement de ces pièces (De-
lagnes, cf. Annexe 1).

D’un point de vue technologique, seule une partie 
des chaînes opératoires est documentée. Lorsque la 
composition technologique de l’industrie du secteur 
central de La Chauverie est comparée à un référentiel 
expérimental de débitage Levallois, elle diffère nette-
ment (Fig. IV.32), bien que la faiblesse des effectifs 
appelle à la prudence. Ainsi, dans le secteur central, 
les produits finis sont surreprésentés, et si quelques 
éclats de façonnage laissent à penser qu’il y a poten-
tiellement eu une réfection de l’outillage sur le site, 
aucun débitage sur place n’est documenté. Les ves-
tiges lithiques semblent avoir été apportés sur le 
site sous une forme déjà transformée. Les matières 
premières sont diversifiées. Les silex allochtones 
sont majoritaires (80% des vestiges, ensemble supé-
rieur) voire exclusifs (100%, ensemble inférieur). La 
segmentation des chaînes opératoires, la diversité 
et la provenance des matières premières plaident en 
faveur d’une fonction de site spécialisée, caractéri-
sée vraisemblablement par des occupations brèves 
(Delagnes, cf. Annexe 1).

En attente des résultats de l’étude géoarchéologique, 
il est encore difficile de savoir si les vestiges lithiques 
ont été remaniés depuis le versant ou non. La rareté 
des élements lithiques limite de plus les interpréta-
tions. Néanmoins, les données technoéconomiques, 
spatiales et taphonomiques s’accordent pour envisa-
ger un type d’ « occupations » humaines bien par-
ticulier à La Chauverie. Les indices de fréquentation 
humaine correspondent vraisemblablement à des 
passages fugaces, que ce soit dans le site ou ses 
alentours. Il reste délicat d’établir une chronologie 
des occupations du gisement par les hyènes et les 
hommes.
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Fig. IV.31 : Répartition spatiale des vestiges lithiques dans l’ensemble inférieur et supérieur en projection 
zénithale des vestiges coordonnés (à gauche) et issus des refus de tamis (lorsque présent : case grisée avec 
nombre d’artefacts).

	 Les deux ensembles osseux identifiés à La Chauverie ont été exclusivement 
accumulés par les hyènes. Un changement dans le régime alimentaire de ces 
dernières est perceptible entre les ensembles inférieur et supérieur. Si les Bovinés 
dominent les faunes dans les deux cas, la proportion du Renne augmente de 
façon très significative dans l’ensemble supérieur.

	 Les éléments lithiques constituent les seuls indices de fréquentation 
humaine. Très rares, ils sont dispersés dans les deux ensembles stratigraphiques. 
Leurs caractéristiques technoéconomiques semblent indiquer de brefs passages 
plutôt qu’une véritable occupation humaine.

ChauverieExpérimental
(Levallois)

Éclats corticaux
Éclats de préparation
Éclats Levallois 
Nucléus

n = 799 n = 26

Fig. IV.32 : Comparaison de la composition technologique de l’industrie lithique de La Chauverie secteur 
central (données inédites de Delagnes cf. Annexe 1 et Discamps et al., en prép.) avec un référentiel expéri-
mental (données de Brenet et al., 2009) selon quatre composantes des chaînes opératoires.
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Réévaluation stratigraphique du gisement de Camiac

	 Tout comme pour la Chauverie, l’étude des 
occupations animales et humaines de Camiac néces-
site en préalable une analyse spatiale détaillée. À 
Camiac, seule une couche archéologique a été distin-
guée à la fouille et il semblait donc nécessaire de vé-
rifier l’homogénéité supposée de cette couche avant 
d’en étudier plus en détail les ensembles osseux et 
lithique.

3.1 Nappes de vestiges et  
variations de densité

Caractéristiques de la nappe de vestiges
À première vue, il ne semble pas possible de distin-
guer de ségrégation spatiale particulière ; une seule 
large nappe de vestiges est présente sur l’ensemble 
du gisement (Fig. IV.33). Cette nappe de vestiges, 
presque horizontale en vue frontale, présente un fort 
pendage en vue sagittale. En vue frontale, la densité 
en vestiges semble varier selon les secteurs et, d’une 
manière générale, la nappe de vestiges apparaît plus 
fine et concentrée au sud du gisement (tranchées 1 à 
3) qu’au nord (tranchées 6 à 9).

Des projections plus fines ont été réalisées par 
tranche de 50 cm d’épaisseur (Fig. IV.34 et Fig. IV.35). 
Étant donné la faible densité en vestiges de certains 
secteurs, les projections ont parfois été fusionnées 
quand les projections successives de 50 cm d’épais-
seur étaient quasi identiques. Ni les projections 
sagittales ni les projections frontales ne permettent 
d’isoler de nappes de vestiges particulières. En vue 
frontale, la différence d’épaisseur de la nappe de 
vestiges selon les secteurs est bien visible : la nappe 
semble se « dilater » du sud (tranchée 1) vers le nord 
(tranchée 9). Cette caractéristique est particulière-
ment bien visible pour les tranchées B, C et D. 

Le pendage général de la nappe de vestiges est quasi-
ment horizontal en vue frontale pour les tranchées B, 
C, D et E. Pour les tranchées F et G, un léger pendage 
(vers le nord) apparaît, d’environ 7° pour la tranchée 
F (y = 50-100) jusqu’à environ 13° en tranchées F (y 
= 0-50) et G. En vue sagittale, le pendage (vers l’est) 
est bien plus important, et il augmente du sud vers 

le nord du gisement (environ 6° en tranchées 1 et 2 
jusqu’à environ 17° en tranchées 5 à 9). Cette orga-
nisation spatiale de la nappe de vestiges est d’au-
tant plus visible sur la Fig. IV.36 qui représente des 
courbes de niveaux calculées à partir des altitudes 
moyennes des vestiges : la nappe « plonge » vers les 
carrés G4 et G5.

Répartition des « poteries ? »
La répartition spatiale des vestiges codés comme 
« éléments de poteries ? » dans les carnets est parti-
culièrement informative car, en l’absence de véritable 
étude géoarchéologique, elle informe potentielle-
ment sur l’importance des remaniements post-dé-
pôt. Le plus souvent, les notes dans les carnets de 
terrain pour ces vestiges sont incertaines (e.g. « pote-
rie ? »), et des erreurs de détermination sur le terrain 
sont toujours possibles (ce qui a été constaté pour 
d’autres vestiges classés comme « fauniques »). Les 
fouilleurs étaient essentiellement des amateurs et il 
aurait été, par conséquent, intéressant de vérifier la 
nature exacte de ces vestiges ; malheureusement, 
ces vestiges n’ont pas été retrouvés dans la collection 
à notre disposition (probablement isolés et stockés 
séparément). D’un point de vue général (Fig. IV.33 a 
et b, vues zénithale et frontale), les «  éléments de 
poterie  ?  » sont présents uniquement dans la par-
tie nord du gisement (dans les tranchées 4 et 9 et 
surtout en tranchées 7 à 9)  et, même s’ils semblent 
concentrés au sommet des dépôts (Fig. IV.33 b et c, 
vues frontale et sagittale), on les retrouve sur toute 
l’épaisseur de la nappe. Ces caractéristiques sont vé-
rifiées sur les projections plus précises (Fig. IV.34 et 
Fig. IV.35). Leur présence semble par ailleurs corrélée 
à la dilatation de la nappe de vestiges vers le nord (cf. 
supra). 

La répartition spatiale de ces «  éléments de pote-
rie  ?  » coïncide donc avec les variations de densi-
té des vestiges. Ces deux caractéristiques (présence 
de poteries et nappe moins dense) permettent 
d’envisager l’existence d’une zone remaniée en par-
tie nord du gisement (tranchées 6 à 9 et en moindre 
mesure tranchées 4 et 5) et d’une zone potentielle-
ment stratigraphiquement plus intègre au sud (tran-

Chapitre IV.3     Réévaluation stratigraphique du 
gisement de Camiac
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Fig. IV.33 : Projections zénithale (a), frontale (b) et sagittale (c) des différents types de vestiges sur l’en-
semble du gisement.
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Fig. IV.34 : Projections frontales des différents types de vestiges. En médaillon : positionnement et  
épaisseur des projections.
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Fig. IV.36 : Courbes de niveaux calculées à partir de l’altitude moyenne des vestiges. Cette figure  
représente le pendage général de la nappe de vestiges et ne reflète pas la topographie du gisement.

chées 1 à 3). Peut-être faut-il considérer les zones 
les plus denses en vestiges (tranchées 2, 3) comme 
les sources principales du matériel retrouvé plus en 
contrebas vers le nord-est du gisement, zone dans la-
quelle le matériel archéologique et paléontologique 
semble remanié et mélangé à d’autres sources (pote-
ries provenant du versant ?).

Répartition des éléments lithiques
En vue zénithale (Fig. IV.33 a), les éléments lithiques 
sont répartis sur l’ensemble du gisement, bien que 
peut-être plus abondants au nord-est du gisement 
(tranchées 4 à 9, E à G). En vues sagittale et frontale 
(Fig. IV.33 b et c), ils semblent d’une manière générale 
plutôt concentrés à la base des dépôts. Cette carac-
téristique est moins nette mais néanmoins toujours 
visible dans les projections plus fines, notamment en 
vue sagittale pour la tranchée 4 et les tranchées 7 à 
9 (Fig. IV.35) et en vue frontale pour les tranchées D, 
E, F et G (Fig. IV.34). La rareté des éléments lithiques 

empêche toutefois de vérifier l’existence de cette 
organisation particulière de façon plus méthodique 
(par exemple par des calculs d’histogrammes) car, 
pour obtenir des échantillons numériquement re-
présentatifs, il serait alors nécessaire de rassembler 
les vestiges de différents secteurs aux histoires pour-
tant potentiellement différentes (cf. supra). Il est 
intéressant de noter que la répartition spatiale des 
éléments lithiques et fauniques est différente, même 
si celle des vestiges lithiques est difficile à décrire du 
fait de leur rareté. La position des éléments lithiques 
en base des dépôts reste toutefois une tendance gé-
nérale (Fig. IV.33).
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Fig. IV.37 : Répartition spatiale des restes fauniques concrétionnés en projections sagittale (a) et frontale 
(b).

3.2 Répartition des vestiges  
osseux concrétionnés

D’un point de vue des altérations taphonomiques, les 
restes fauniques concrétionnés montrent une réparti-
tion spatiale particulière. Les concrétions sont essen-
tiellement localisées dans la partie sud du gisement, 
dans les tranchées 1 et 2 (Fig. IV.37), alors qu’elles 
apparaissent plus rares et dispersées dans le reste du 
gisement. Cette configuration spatiale semble plutôt 
en accord avec l’existence d’une zone supposée plus 
intègre au sud du gisement, qui correspondrait à une 
grotte effondrée (concrétions abondantes) et d’une 
zone remaniée où les restes concrétionnés seraient 
plus rares et dispersés (éléments remaniés depuis la 
zone au sud du gisement ?). La répartition spatiale 
de cette atteinte taphonomique documente une 
variation latérale et ne permet ainsi pas d’isoler des 
ensembles osseux différents.
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3.3 Répartition spatiale des espèces

Peu de taxons ont une répartition spatiale particu-
lière à Camiac. Les restes de Bovinés, de Cheval et 
d’Hyène sont abondants dans tous les secteurs et sur 
toute l’épaisseur de la stratigraphie ; aucune organi-
sation stratigraphique particulière ne se dégage, à 
part peut-être légèrement plus de Bovinés en base 
de stratigraphie et plus de Cheval au sommet (Fig. 
IV.38). 

Quatre taxons ont, à l’inverse, une répartition spa-
tiale particulière (Fig. IV.39) : les restes de Rhinocé-
ros sont plus abondants en sommet de stratigraphie, 
les restes de Mammouth sont uniquement présents 
au sommet des dépôts (au dessus de -120 à -100 en 
altitude) et les restes de Sanglier et d’Hydruntin à la 
base (en dessous de -120 à -100 en altitude). 

Cette légère différentiation spatiale se vérifie lorsque 
l’on calcule les associations fauniques dans la zone 

moins remaniée (tranchées 1 à 4)  selon deux en-
sembles définis arbitrairement de part et d’autre 
d’une altitude d’environ -120 : dans l’ensemble « in-
férieur », les Bovinés sont plus abondants et le Mam-
mouth est absent alors que dans l’ensemble « supé-
rieur », le Rhinocéros est plus abondant et le Sanglier 
et l’Hydruntin sont absents (Fig. IV.40). 

Cette distinction spatiale pourrait être générée par 
une organisation spatiale particulière de la tanière 
(plus de carcasses de certaines espèces à quelques 
endroits ?) ou par une succession d’occupations du 
site par les hyènes (différentes années ? différentes 
saisons ?).
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Fig. IV.38 : Répartition spatiale des restes de Bovinés, de Cheval et d’Hyène en projections sagittale (a) et 
frontale (b).
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3.4 Remontages et séries dentaires

Les remontages ont été systématiquement testés 
sur l’ensemble du matériel déterminé. Ils mobilisent 
85 restes soit 7% du NRD total, pour 40 groupes de 
remontages. Comme à la Chauverie, les remontages 
sont relativement rares, et ce pour les mêmes raisons 
de mauvaise conservation des surfaces de fractures 
(os rognés, digérés), diversité des espèces, diversité 
des éléments squelettiques, fragmentation impor-
tante de certains os, degré de complétude d’autres, 
exclusion des fragments indéterminés  (cf. Chapitre 
IV.1).

À Camiac, les restes dentaires de chevaux sont 
abondants, et la reconstitution de séries dentaires a 
donc été tentée de manière systématique pour les 
dents supérieures (Fig. IV.41). Ces reconstitutions 
mobilisent 28 dents dans 10 séries dentaires  ; elles 
s’ajoutent donc aux remontages pour fournir des 
informations stratigraphiques, mais leur fiabilité est 
moindre. 

B2 C7-17B2-22E2-65 C3-9E2-65

Vue occlusale

Vue linguale

Vue vestibulaire

1 cm

Vue occlusale
S1 S2

S1
S2

Fig. IV.41 : Exemples de séries dentaires (S1 et S2) réalisées sur des molaires supérieures de Cheval. En 
haut à droite : représentation schématique des deux séries en vue zénithale.

La répartition spatiale des remontages et des séries 
dentaires entre vestiges coordonnés montre une 
configuration proche : ils rapprochent des restes sur 
une bonne partie de l’épaisseur de la stratigraphie 
(Fig. IV.44), plusieurs d’entre eux ont été effectués 
sur de longues distances (jusqu’à 6 m, Fig. IV.42), et 
quasiment tous les secteurs du gisement sont reliés 
à la fois par des remontages et des appariements 
dentaires (Fig. IV.43). Les remontages et séries den-
taires sur vestiges non coordonnés confirment les 
liens forts entre les différents secteurs du gisement. 

Dans l’ensemble, la nappe de vestiges paraît homo-
gène selon les remontages et les séries dentaires, ou 
tout du moins, il est impossible d’isoler différents 
ensembles stratigraphiques.
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Fig. IV.42 : Exemple d’un remontage longue-distance effectué entre deux fragments d’un coxal gauche de 
cheval (a), avec positionnement anatomique approximatif (b) et représentation schématique du remon-
tage en vue zénithale (c).
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	 Les analyses des nappes de vestiges, des remontages, des séries  
dentaires et des datations absolues plaident en faveur de l’existence d’un 
unique ensemble osseux, globalement homogène, dans lequel aucune  
distinction stratigraphique nette n’est perceptible. 

	 Seule la répartition spatiale des espèces semble isoler des ensembles 
osseux différents, mais cette séparation est difficile à interpréter sachant que 
les remontages et les datations absolues appuient l’hypothèse d’un ensemble 
osseux chronologiquement cohérent. 

	 Il n’est pas possible de différencier des ensembles stratigraphiques 
nets et l’étude devra donc considérer l’ensemble osseux comme unique et  
globalement homogène, tout en sachant qu’il représente sûrement un 
palimpseste de différentes occupations.

3.5 Datations absolues

Les nouveaux échantillons envoyés pour datation 
absolue ont spécifiquement été sélectionnés pour 
tester l’homogénéité chronologique des dépôts de 
Camiac. Les datations des différents taxons sont iden-
tiques à 2 sigmas près (Tabl. IV.9), et la répartition 
spatiale des datations absolues ne montre aucune 
organisation spatiale particulière (Fig. IV.45). L’en-
semble osseux semble donc, à notre faible échelle 
de résolution, chronologiquement homogène.

Code Carré et Numéro Taxon Code laboratoire Date
« 38,7 » D7-16 Mégacéros OxA-23087 35600 ± 700
« 40,7 » D2-2 Mégacéros OxA-23088 38000 ± 900
« 42,5 » B2-72 Cheval Ly-6981 40000 ± 1600
« 40,5 » D2-19 Rhinocéros Ly-6982 37600 ± 1200
« 42 » E4-80 Boviné Ly-6983 39400 ± 1500

Tabl. IV.9 : Datations obtenues dans le cadre de ce travail pour Camiac, avec le code utilisé en Fig. IV.45.
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	 La réévaluation stratigraphique ayant dé-
montré l’homogénéité générale de l’ensemble os-
seux de Camiac, il est désormais possible d’analyser :

- la contribution des différents agents accumulateurs 
au stock osseux
- les proies consommées par les hyènes
- les relations qui ont pu exister entre occupations 
animale et humaine

4.1 Origine de l’accumulation  
du stock osseux

Présence de l’Hyène
L’Hyène est relativement abondante à Camiac : elle 
est représentée par un minimum de 7 individus et 
par 80 restes soit 6,6 % du NRD total. Les hyénons 
ne sont pas rares (NMI 3 sur 7 individus, Fig. IV.46). 
Les coprolithes ont rarement été coordonnés à la 
fouille et ils n’ont peut-être pas toujours été récu-
pérés, mais de grandes quantités ont cependant été 
trouvées dans les collections, conditionnés dans de 
nombreux sacs rassemblant chacun des dizaines de 
coprolithes entiers et des fragments. Globalement, 
les indices d’un repaire d’hyène sont nombreux 
(coprolithes abondants, restes d’hyènes fréquents, 
adultes et juvéniles). 

Atteintes taphonomiques
D’un point de vue général, les surfaces corticales 
des ossements sont bien préservées. Les atteintes 
taphonomiques ayant une incidence sur la lecture 
des traces (cf. Coumont, 2006) sont très rares, à 
l’exception des concrétions qui affectent 39 % des 
pièces, mais ces dernières sont cependant rarement 
importantes. Ce type d’altération reste effectivement 
d’intensité assez faible puisque 88 % des restes ont 
des surfaces corticales bien préservées et lisibles.

Pour l’ensemble du matériel, 30% des os sont rognés 
et 10% sont digérés : ces chiffres sont parfaitement 
compatibles avec ce qui est connu pour d’autres 
repaires d’hyènes, même si de légères différences 
quantitatives sont observables (Villa et al., 2004 ; 
Beauval et Morin, 2010). Ces différences s’expliquent 

aisément par les méthodes de récolte des vestiges. 
Beauval et Morin (2010) ont montré l’importance 
des classes de taille sur ces valeurs : les os de plus 
grande dimension sont plus souvent rognés que ceux 
de petite taille qui sont plus fréquemment digérés.

Les traces d’origine anthropique sont extrêmement 
rares (n = 9). La lisibilité des surfaces osseuses ne 
peut expliquer cette quasi-absence (cf. supra) : en ne 
prenant en compte que les surfaces corticales bien 
préservées (n = 2229), seuls 0,4 % des restes portent 
des stries de boucherie. L’ensemble osseux pré-
sente une fracturation importante, les os complets 
ne représentant que 4,3% du matériel. Une seule 
connexion anatomique a été repérée à la fouille.

La comparaison des données taphonomiques par 
taxon n’identifie pas de différences majeures (Tabl. 

Chapitre IV.4     Caractérisation de l’ensemble 
osseux de Camiac et présence 
humaine

Bovinés Cheval Rhinocéros

Rognés 44,9 % 30,8 % 64,2 %

Digérés 6,3 % 9,8 % 2,3 %

Traces  
anthropiques 1,1 % 0 % 0 %

Tabl. IV.10 : Pourcentages de restes portant des 
traces relatives à l’activité des carnivores et des 
hommes pour les trois taxons principaux.
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Juvéniles Adultes Séniles

Fig. IV.46 : Profil de mortalité des hyènes de 
Camiac.
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IV.10). Les pourcentages varient cependant, les 
restes de Rhinocéros étant plus fréquemment rognés 
(64 %) que ceux de Bovinés (45 %) et de Cheval (31 
%). Hormis pour les Bovinés (sur 3 restes), aucune 
strie de découpe n’a été observée sur ces taxons. 
L’augmentation de la fréquence des os rognés avec 
la classe de taille rappelle les observations déjà réali-
sées à La Chauverie sur le couple Renne/Bovinés (cf. 
Chapitre IV.2, Tabl. IV.6, page 210). Il semble que, 
même si des différences quantitatives existent, à la 
fois bovinés, chevaux et rhinocéros ont été accumu-
lés quasi exclusivement par l’Hyène.

Profils squelettiques
Les profils squelettiques des Bovinés, du Cheval et 
du Rhinocéros sont très proches (Fig. IV.47), malgré 
quelques différences (e.g. vestiges crâniens plus rares 
pour le Rhinocéros, plus fréquents pour le Cheval).

Pour les trois taxons, les os longs, les ceintures et le 
crâne dominent alors que le squelette axial est net-
tement sous-représenté. Ces profils squelettiques 
sont proches de ceux identifiés dans de nombreux 
repaires d’hyènes (Fosse, 1994, 1995 ; Brugal et al., 
1997 ; Beauval et Morin, 2010).

60-100%

30-60%

10-30%

1-10%

% MAU

b)

a)

c)

Fig. IV.47 : Profils squelettiques (en % Minimal Animal Unit) pour le Cheval (a) le Rhinocéros (b) et les Bovi-
nés (c) (Dessins : M. Coutureau, archeozoo.org).
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4.2 Association faunique

La faune de Camiac est relativement diversifiée, avec 
9 espèces d’herbivores et 4 Carnivores (Tabl. IV.11). 
Les herbivores sont nettement prépondérants (Fig. 
IV.48) parmi lesquels dominent les Bovinés (39 % des 
restes d’herbivores) le Cheval (35%) et le Rhinocéros 
(18%). L’abondance de ce dernier, le Rhinocéros lai-
neux (Coelodonta antiquitatis), est particulièrement 
exceptionnelle. 

Durant tout le Pléistocène supérieur dans le Sud-
Ouest de la France, le Rhinocéros est présent dans 
de nombreux gisements archéologiques et paléon-
tologiques, mais il n’est que rarement abondant 
dans les repaires d’hyènes, et jamais dans les sites 
anthropiques (cf. Chapitre III.1). Si, comme à Ca-
miac, les Bovinés et le Cheval sont nombreux dans 
les faunes des repaires d’hyènes sub-contemporains 
(c.a.d. d’âge Moustérien « PostQuina »), le Rhinocé-
ros n’est abondant que dans quelques uns : Camiac 
(18 % des restes d’herbivores), Theillat (26 %, Raynal 
et al., 1989) et Bourgeois-Delaunay c. 4 (18 %, David 
et Prat, 1965). Cette abondance du Rhinocéros dans 
trois repaires d’hyènes (si rare dans les sites anthro-
piques et les autres repaires) résulte-t-elle d’une vé-
ritable différence de régime alimentaire ou de biais 
taphonomiques ? 

Une analyse comparative plus détaillée des restes 
des trois taxons dominants de Camiac permet d’ap-
porter des explications quant à cette sur-représenta-
tion du Rhinocéros.

4.3 La place du Rhinocéros dans le 
régime alimentaire des hyènes

Cadre théorique
Cinq hypothèses pourraient expliquer l’abondance 
du Rhinocéros à Camiac. La première implique que le 
Rhinocéros ait été particulièrement abondant dans 
l’environnement et qu’il représentait une proie fré-
quente des hyènes. Néanmoins, cette hypothèse ne 
peut être validée sans une évaluation préalable des 
nombreux biais qui ont pu intervenir :

1) Il est possible que les bovinés et les chevaux aient 
été accumulés par les hyènes et que la présence du 
Rhinocéros incombe à un autre agent accumulateur 
(e.g. accumulation naturelle de carcasses de Rhino-
céros mélangées avec les restes d’un repaire). Cette 
hypothèse ne peut cependant pas être retenue au re-
gard de l’abondance des os de Rhinocéros rognés (64 
%) et de la proximité des signatures taphonomiques 
entre Rhinocéros, Bovinés et Cheval (cf. supra).

Taxon NR NMI

Bovinés (4) 431 32
Cerf (2/3) 14 1

Rhinocéros laineux (4/5) 198 20
Cheval (3) 384 21

Hydruntin (2/3) 7 2
Mammouth (5) 26 3
Mégacéros (4) 42 5

Renne (2) 3 1
Sanglier (2) 4 1

Total Herbivores 1109 79

Hyène (2) 80 7
Lion (2) 4 1
Ours (3) 7 2

Vulpinés (1) 8 1
Total Carnivores 99 10

Mammifères taille 1/2 81
Mammifères taille 2/3 15
Mammifères taille 3 4

Mammifères taille 3/4 452
Mammifères taille 4 17

Mammifères taille 4/5 62
Mammifères taille 5 21

Mammifères taille indét. 666
Total indéterminés 1318

Grand total 2526 89

Herbivores 
92% 

Hyène
7% 

Autres carnivores
1% 

Bovinés 
39% 

Rhinocéros 
18% 

Cheval 
35% 

Mégacéros 
4% 

Mammouth 
2% 

Autres herbivores
2% 

Tabl. IV.11 : Nombre de restes (NR) et nombre 
minimum d’individus (NMI) des herbivores, car-
nivores et indéterminés mis au jour à Camiac. 
La classe de taille (de 1 à 5) attribuée à chaque 
taxon est indiquée entre parenthèses. 

Fig. IV.48 : Proportions des différents taxons en 
nombre de restes déterminés.
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2) Un ramassage sélectif à la fouille a pu induire une 
récole préférentielle des plus grosses pièces, et donc 
des os de Rhinocéros.

3) Les os de Rhinocéros, plus résistants, ont poten-
tiellement mieux supporté les processus post-dépôt 
(conservation différentielle). 

4) Enfin, comme envisagé par Guadelli (1989), les os 
plus résistants de Rhinocéros ont pu être moins frag-
mentés lors de la consommation des carcasses par 
les hyènes. 

En confrontant les nouvelles données acquises sur le 
Rhinocéros, les Bovinés et le Cheval, chacun de ces 
biais sera discuté afin d’apporter des éléments de 
réponse concernant la sur-représentation du Rhino-
céros dans les repaires d’hyènes.

Fouille et conservation différentielle
Camiac a été fouillé dans des conditions particu-
lières dans le cadre de fouilles de sauvetage sans pos-
sibilité de tamisage (cf. Chapitre II.6). L’abondance du 
Rhinocéros est donc potentiellement à relier à une 
collecte préférentielle des plus gros ossements, plus 
aisément repérables. 

Néanmoins, les fragments de petite taille (2-5 cm) 
sont les plus abondants et les pièces non détermi-
nables sont nombreuses (Fig. IV.50), ce qui est com-
patible avec des repaires fouillés plus finement (Villa 
et al., 2004 ; Beauval et Morin, 2010). Les méthodes 
de fouille à Camiac ont très certainement biaisé l’en-
semble osseux aujourd’hui disponible, notamment 
dans les représentations squelettiques, mais, si l’on 
en croit l’abondance des indéterminés et des pièces 
de petite taille, il est difficile d’imaginer qu’elles ex-
pliquent à elles seules l’abondance du Rhinocéros.

Si l’on compare les caractéristiques dimensionnelles 
des os longs de Bovinés de Bois Roche (Villa et al., 
2004) et Camiac, de grandes similitudes sont per-
ceptibles (Tabl. IV.12). Les variances et les moyennes 

ne sont pas statistiquement significativement diffé-
rentes (F = 1,1344 p = 0,3741 ; t = 0,8238 p = 0,4105). 

Une fouille rapide est aussi potentiellement syno-
nyme d’un plus grand risque de casse à la fouille, 
notamment pour les petits et moyens Ongulés dont 
les os sont fragiles. Cependant, les fractures récentes 
sont très rares, et il n’y a pas de différences impor-
tantes entre taxons (Fig. IV.50 ; différence significa-
tive entre Cheval et Rhinocéros, χ2 = 12,703 ; p < 0,01 
; non significative entre Bovinés et Rhinocéros, χ2 = 
3,068 ; p > 0,05).

La troisième hypothèse (conservation différentielle) 
implique que les os de Rhinocéros aient été moins 
fragmentés par des processus post-dépôt (e.g. pres-
sion sédimentaire). Les fractures sur os sec sont ce-
pendant minoritaires et, de nouveau, il n’y a pas de 
différences significatives entre taxons (Fig. IV.50 ; dif-
férences non significatives entre Cheval et Rhinocé-

Fractures :
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Tous Bovinés Rhinocéros Cheval 

récente 
sur os sec 
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Fig. IV.49 : Répartition des restes fauniques déterminés (en noir) et indéterminés (en gris) en nombre de 
restes par classe de taille centimétrique.

Fig. IV.50 : Types de fracturation des os longs 
pour différents taxons («  Tous  »  = ensemble du 
matériel).

Bois Roche Camiac
NRD 173 255

Moyenne 148,7 144,4
Écart-type 51,0 54,3
Minimum 32 39
Maximum 316 313

Tabl. IV.12 : Caractéristiques dimensionnelles (en 
mm) des fragments d’os longs de Bovinés à Bois 
Roche (Villa et al., 2004) et à Camiac.
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ros, χ2 = 1,883 ; p > 0,1 ; et entre Bovinés et Rhinocé-
ros, χ2 = 0,313 ; p > 0,5). L’impact de la conservation 
différentielle sur l’abondance des différents Ongulés 
apparaît négligeable.

Consommation par les hyènes :  
degré de fragmentation (restes déterminés)

Les os de Rhinocéros étant plus massifs et plus résis-
tants, il est probable qu’ils aient été moins fragmen-
tés par les hyènes et que, par conséquent, le Rhi-
nocéros apparaisse sur-représenté par rapport aux 
proies de plus petite stature. 

Dans le registre actuel, Richardson (1980) a démon-
tré que la consommation de carcasses par les hyènes 
aboutit à une fragmentation plus poussée des petits 
Ongulés, et par conséquent à une sur-représentation 
des plus grands par rapport à leur place réelle dans 
la diète. De la même manière, la sur-représentation 
d’un ongulé de plus grande taille (le Rhinocéros par 
rapport aux bovinés et chevaux) dans certains re-
paires d’hyènes pourrait donc être liée au fait que 
ses os offrent une meilleure résistance face aux mâ-
choires des hyènes (Guadelli, 1989). 

Le rapport entre nombre de restes et nombre mini-
mum d’individus montre effectivement que le Rhino-
céros (198/20 = 9,9) semble moins fragmenté que les 
Bovinés (431/32 = 13,5) ou le Cheval (384/21 = 18,3). 

Pour aller plus loin dans l’étude de la fragmentation, il 
est intéressant de confronter les données en termes 
de longueur et de circonférence des fragments. La 
fragmentation des os longs des trois taxons (Fig. 
IV.51) montre peu de différences en termes de lon-
gueur de fragment (majoritairement entre un quart 
et la moitié de la longueur totale de l’os ; différence 
significative entre Cheval et Rhinocéros, χ2 = 11,847 
; p < 0,05 ; mais non significative entre Bovinés et 
Rhinocéros, χ2 = 7,126 ; p > 0,05). À l’inverse, les os 
de rhinocéros conservent bien plus souvent une cir-
conférence complète (Fig. IV.53 ; différences signifi-
catives entre Cheval et Rhinocéros, χ2 = 43,488 ; p < 

0,01 ; et entre Bovinés et Rhinocéros, χ2 = 63,689 ; p 
< 0,01). Les cylindres diaphysaires représentent plus 
de 70% des os de rhinocéros, alors que pour les bovi-
nés et les chevaux, ils sont largement minoritaires. 
En ce sens, les os de bovinés et de chevaux sont plus 
fragmentés que ceux de rhinocéros.

L’identification de cette différence de fragmentation 
entre taxons n’est cependant pas directement por-
teuse d’information sur la sous/sur représentation 
du Rhinocéros. La relation entre degré de fragmen-
tation et nombre de restes (NR) est complexe et non 
linéaire. En effet, si l’on suit les modèles théoriques 
(Fig. IV.52, Marshall et Pilgram, 1993), deux cas de 
figure se succèdent lorsque la fragmentation d’un 
assemblage osseux augmente.

Dans un premier temps, une fragmentation impor-
tante aboutit à des fragments qui restent détermi-
nables, et donc le NR augmente. Dans ce cas là, les 
os de bovinés et de chevaux étant plus fragmentés, 
leurs NR sont artificiellement augmentés et le Rhi-
nocéros sous-représenté. L’abondance du Rhinocé-
ros ne pourrait donc être interprétée que comme le 
signe d’une véritable importance de ce taxon dans le 
régime alimentaire de l’Hyène.
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Fig. IV.51 : Longueur relative (SHL) et circonférence relative (SHC) des fragments d’os longs pour les Bovi-
nés, le Cheval et le Rhinocéros de Camiac.
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4 cm

Fig. IV.53 : Exemples de fragments d’humérus de Rhinocéros de Camiac en vue antérieure. Cette planche 
illustre à la fois l’abondance des cylindres diaphysaires, mais aussi celle du Rhinocéros de manière géné-
rale (sur la base des seuls fragments illustrés sur cette planche, le NMI est de 17).
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Dans un second temps cependant, une fragmenta-
tion plus poussée produit des fragments cette fois-ci 
indéterminables, et par conséquent le NR détermi-
nés diminue. Les os de bovinés et de chevaux, plus 
fragmentés, seraient alors sous-représentés. La frag-
mentation plus importante des os de bovinés et de 
chevaux expliquerait alors la sur-représentation du 
Rhinocéros.

Consommation par les hyènes :  
importance des indéterminés

Il est donc possible qu’une grande partie des restes 
d’Ongulés de plus petite taille que le Rhinocéros ait 
été réduite à l’état d’esquilles indéterminables. Nous 
avons cherché à estimer l’importance de ces frag-
ments et le nombre d’os et d’individus qu’ils pou-
vaient potentiellement représenter. La comparaison 
en nombre de restes (Tabl. IV.13), montre qu’effec-
tivement les indéterminés de taille Bovinés/Cheval 
(3/4) sont bien plus abondants que ceux de taille Rhi-
nocéros/Mammouth (4/5). Le recouvrement partiel 
des classes de taille complique cependant les com-
paraisons. De plus, la taille réduite des fragments 
indéterminables biaise les quantifications effectuées 
en NR.

Parmi les méthodes de quantification, le poids ne 
peut être ici utilisé en raison du fort concrétionne-
ment de certains secteurs (cf. Chapitre IV.3). Un calcul 
de surface, bien qu’approximatif, permet d’estimer la 
quantité d’os, et donc d’individus, que représentent 
ces fragments indéterminés. La surface osseuse a été 
calculée en fonction des longueur, largeur et circon-
férence des fragments, en considérant les os longs 
comme des cylindres (surface = largeur x longueur 
x π x SHC/3 ; avec SHC entre 1 et 3 selon la circonfé-
rence du fragment par rapport à un os complet).

Les disparités entre quantification en NR et en sur-
face osseuse sont particulièrement importantes 
lorsque l’on prend en compte les indéterminés (Tabl. 
IV.13). Si 413 restes de Bovinés représentent 5,7 m2 

de surface osseuse, 422 restes de mammifères de 
taille 3/4 ne représentent que 1,4 m2. Plus remar-
quable encore, les 641 restes de mammifères de 
classe de taille indéterminée ne représentent que 
0,5 m2 de surface osseuse. Étant donné que le NR 
indéterminés est peu représentatif en raison de la 
forte fragmentation, nous avons cherché à estimer 
combien la surface osseuse des restes indéterminés 
pourrait représenter en termes de NR si ces derniers 
étaient de taille comparable aux restes déterminés 
(cf. calculs du Tabl. IV.13). Le recouvrement partiel 
des classes de taille et le nombre d’espèces présentes 
empêchent de réattribuer les fragments indétermi-
nés. Il est néanmoins possible d’estimer le biais maxi-

mum induit par la fragmentation, en réattribuant les 
restes indéterminés de sorte que les effectifs des On-
gulés de taille 3/4 soient les plus augmentés. Dans 
ce scénario extrême, tous les restes de mammifères 
de taille 2/3, 3, 3/4 et indéterminée sont attribués 
au Cheval et tous les mammifères de taille 4 et 4/5 
aux Bovinés. En augmentant ainsi les effectifs de ces 
taxons (respectivement +257 et +37 restes), le Rhino-
céros passe de 17,9 à 14,5 % des herbivores consom-
més par l’Hyène. L’influence de la fragmentation des 
mammifères de taille 3/4 sur l’abondance du Rhino-
céros est donc réelle mais semble mineure, même 
dans un cas extrême.

Il faut rappeler qu’à Camiac le sédiment n’a pas été 
tamisé et qu’une certaine quantité de fragments 
indéterminables n’a donc sûrement pas été récol-
tée. De plus, il est probable qu’une partie des petits 
fragments ait totalement disparue, notamment suite 
à la digestion par les sucs gastriques des hyènes. La 
surface osseuse négligeable que représente les frag-
ments indéterminés tend cependant à minimiser 
l’importance de ces restes non récupérés à Camiac.

Quelle place pour le Rhinocéros ?
Si certains doutes subsistent sur l’importance des 
fragments indéterminés, aucun biais taphonomique 
ne semble expliquer la sur-représentation du Rhi-
nocéros à Camiac. Au moins 20 individus (dont une 
majorité d’adultes, pesant 2 à 3 tonnes chacun ; Fig. 
IV.53) ont été identifiés, soit 40 à 60 tonnes de bio-
masse animale consommée par l’Hyène. Le Rhinocé-
ros n’était donc pas une proie négligeable.

4.4 Profils de mortalité

Le mode d’acquisition du Rhinocéros par les hyènes 
reste difficile à appréhender. À Camiac, la rareté des 
vestiges dentaires (Fig. IV.47) empêche la construc-
tion d’un profil de mortalité représentatif. Seuls six 
individus ont été identifiés : 3 juvéniles (0-3 ans) et 
3 jeunes adultes (venant de se séparer de leur mère, 
4-12 ans). Ce profil ne correspond pas à une morta-
lité naturelle mais davantage à une chasse des indi-
vidus les moins aguerris. Les hyènes actuelles n’hé-
sitent pas à s’attaquer aux rhinocéros, en particulier 
les juvéniles et jeunes adultes (Kruuk, 1972) ; il est 
donc probable que les hyènes aient chassé au moins 
une partie des rhinocéros consommés à Camiac.

Les dents inférieures de Bovinés sont relativement 
rares à Camiac et, si le NMI total sur les éléments 
squelettiques est de 32, le profil de mortalité des 
Bovinés ne se base que sur 10 individus : 3 juvéniles, 
4 adultes et 3 individus âgés. Ce profil se place dans 
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Cheval Bovinés Rhinocéros
NR mesurés (1) 371 413 188

Surface totale (cm2) (2) 28075 57074 47581
NR/cm2 

(3) = (1)/(2) 0,013 0,007 0,004

NR mesurés Surface totale (cm2) (4)
NR maximum déterminés parmi les indétermi-

nés, par taxon et classe d’indéterminés = (3)*(4)
Cheval Bovinés Rhinocéros

MAM ind. 641 5063 67 37 20
MAM 2/3 15 279 4
MAM 3 3 88 1

MAM 3/4 422 14034 185 102
MAM 4 17 1656 12 7

MAM 4/5 60 3455 25 14
MAM 5 20 1549 6

Tabl. IV.13 : Calculs de surface osseuse pour les fragments indéterminés (MAM) par classe de taille et pour 
les trois principaux taxons (détails des calculs dans le texte et le tableau). Certains restes, très fragmentés, 
n’ont pu être mesurés et ne sont pas pris en compte. (ind. = de taille indéterminée).
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Fig. IV.54 : Profil de mortalité des Bovinés de Camiac (a) et représentation sur un diagramme ternaire (b ; 
point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 %).
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Fig. IV.55 : Profil de mortalité du Cheval de Camiac (a) et représentation sur un diagramme ternaire (b ; 
point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 %).



240

Caractérisation de l’ensemble osseux de Camiac et présence humaine

4

P
a

r
t

ie
 IV

Chap.

l’aire de mortalité catastrophique sur le diagramme 
ternaire (Fig. IV.54), mais la faiblesse de l’échantillon 
empêche toute certitude comme l’indique l’ellipse de 
confiance qui s’étale de façon importante sur quatre 
zones (profil « en L », « en U », adultes et vieux domi-
nants). Il n’est donc pas possible de se prononcer sur 
les méthodes d’acquisition des Bovinés à Camiac.

Les dents de chevaux sont très abondantes et le pro-
fil de mortalité peut donc intégrer un grand nombre 
d’individus (21). Le profil de mortalité ne se base au 
final que sur les jugales supérieures car elles ont livré 
le NMI total le plus important pour chaque classe 
d’âge. Les adultes sont majoritaires et les jeunes 
individus rares (Fig. IV.55). Il est difficile de savoir 
si ce profil (adultes dominants) constitue une réa-
lité paléontologique : la rareté des individus jeunes 
pourrait être causée par des problèmes de collecte 
ou des biais taphonomiques (digestion plus poussée 

1 cm

1 cm

a)

b)

Fig. IV.56 : Fragments diaphysaires portant des marques potentiellement attribuables à une utilisation de 
ces pièces comme retouchoirs, avec des doutes pour le fragment a et de façon certaine pour le fragment b.

des dents lactéales ? gélifraction cf. Guadelli et Ozouf, 
1994 ?). L’absence d’individus identifiés dans la classe 
« 2-5 ans » est remarquable : faut-il y voir une réalité 
passée (cette période correspond au moment où la 
plupart des jeunes mâles quittent le harem ; Berger, 
1986) ou cette classe, représentée notamment par 
des dents lactéales très usées (Bignon, 2006), est-elle 
sous-estimée en raison de biais taphonomiques / de 
collecte ?

L’ellipse de confiance montre que, même si l’échan-
tillon est de taille importante, il n’est pas possible de 
se prononcer avec certitude, le profil pouvant être de 
type « adultes dominants » ou de « mortalité catas-
trophique ». Dans ces deux cas, ces profils, si l’on 
oublie les biais potentiels évoquées ci-dessus, témoi-
gneraient d’une acquisition par la chasse (ciblée sur 
les adultes ou non sélective).
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4.5 Une « présence » humaine ?

Éléments lithiques
Une centaine de vestiges lithiques a été recueillie à 
Camiac, mais l’analyse de leur répartition spatiale 
montre qu’ils ne sont pas en association stricte avec 
les restes fauniques (cf. Chapitre IV.3). Les diffé-
rences dans la configuration spatiale des nappes de 
vestiges des restes osseux et des éléments lithiques 
pourraient être expliquées par un mélange de deux 
niveaux d’occupations successives du gisement ; la 
concentration des vestiges lithiques à la base des 
dépôts pourrait signifier que les restes d’une occu-
pation humaine antérieure aient été mélangés aux 
restes du repaire d’hyènes. 

L’ensemble lithique moustérien présente des carac-
téristiques technotypologiques qui concordent avec 
cette hypothèse  : l’ensemble de la chaîne opéra-
toire est présente, et dans des proportions similaires 
à celles du référentiel expérimental discoïde (Fig. 
IV.57). Cette composition technologique s’apparente 
à une véritable occupation humaine du gisement, 
peut-être du type site d’habitat (Lenoir, 1983, 1990 ; 
Delagnes et Lenoir in Discamps et al., en prép.).

Les éléments lithiques type «  Paléolithique supé-
rieur  ?  », représentés par quelques fragments de 
lames et de lamelles (éléments identifiés dans la col-
lection lithique avec l’aide de F. Bachellerie et A. Mi-
chel), sont plus rares et plus dispersés, et pourraient 
avoir une histoire différente (mélanges  ? passages 
humains ultérieurs à l’occupation moustérienne plus 
brefs ?). La faiblesse de l’échantillon empêche cepen-
dant une discussion plus poussée quant à l’origine de 
ces vestiges.

Restes osseux portant des  
traces d’action anthropique

Plusieurs restes osseux portent des traces d’action 
anthropique à Camiac. Leur présence peut s’expli-
quer entre autres par : 

- la présence d’un groupe humain sur le site avant 
l’occupation par les hyènes qui aurait en même 
temps accumulé vestiges lithiques et restes os-
seux. Les restes osseux accumulés par l’Homme  
auraient ensuite été mélangés aux restes du repaire 
d’hyènes ;

- une présence humaine sur le site indépendante de 
l’accumulation des vestiges lithiques, dans le cas par 
exemple de brefs passages humains à d’autres mo-
ments (que lors de l’occupation documentée par les 
vestiges lithiques) ;

- un apport de restes déjà marqués par des traces de 
boucherie, dans le cas de chapardage ou de charo-
gnage par les hyènes sur des sites anthropiques de la 
région, sans présence humaine sur le site de Camiac.

Sept restes présentent des stries de boucherie : 
trois restes de Bovinés (une portion diaphysaire 
antérieure de métacarpe, une portion diaphysaire 
antéro-latérale de métatarse et une portion diaphy-
saire antérieure d’humérus), une portion diaphysaire 
de métatarse de Mégacéros et trois autres éléments 
d’attribution taxonomique incertaine. Aucun de ces 
restes ne présente de superposition de marques an-
thropiques et de traces d’action des carnivores qui 
permette d’établir la séquence d’exploitation ; ce qui 
aurait permis de reconstituer l’histoire individuelle 
de chacune de ces pièces (ordre d’accès aux car-
casses ? charognage ? chapardage ?).

À ces sept restes s’ajoute deux fragments diaphy-
saires qui présentent des marques proches de celles 
identifiées sur les pièces utilisées en contexte an-
thropique comme retouchoirs (Fig. IV.56). Le premier 
(a) est un fragment diaphysaire postérieur de fémur 
de boviné qui porte une plage d’enlèvements sur une 
extrémité et des marques d’action des carnivores sur 
l’autre : les marques sont peu nettes et pas toutes 
parallèles, et il est donc difficile d’être certain de 
l’attribution taphonomique de ces traces, de telles 
marques pouvant être produites par l’activité de 
certains carnivores (Castel, 2004). Le deuxième frag-
ment (b) est beaucoup plus caractéristique : il porte 
deux plages de retouches bien individualisées, avec 
des marques rectilignes parallèles nettes et typiques, 
et des traces de raclage, comme sur de nombreux 
retouchoirs déjà décrits dans la littérature (Armand 
et Delagnes, 1998 ; Castel et al., 2003). Le position-

CamiacExpérimental
(discoïde)

Éclats corticaux
Éclats de préparation
Éclats discoïdes
Nucléus

n = 453 n = 134

Fig. IV.57 : Comparaison de la composition tech-
nologique de l’industrie lithique de Camiac (don-
nées inédites de Delagnes et Lenoir in Discamps 
et al., en prép.) avec un référentiel expérimental 
(données de Brenet et al., 2009) selon quatre 
composantes des chaînes opératoires.
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	 Les restes fauniques de Camiac ont presque exclusivement été accumulés 
par l’Hyène. Les proies les plus abondantes de l’Hyène sont les Bovinés, le Cheval 
et, fait particulier, le Rhinocéros. Cette abondance du Rhinocéros ne peut pas être 
entièrement expliquée par des biais taphonomiques et semble relever d’une im-
portance de ce très grand ongulé dans le régime alimentaire des hyènes à Camiac.

	 Une double présence humaine semble documentée : 1) à travers, d’une part, 
les vestiges lithiques d’une occupation antérieure au repaire qui a été mélangée 
aux restes de la tanière ; 2) d’autre part, par des restes fauniques qui pourraient 
trahir l’existence de brefs passages humains ultérieurs à l’occupation documentée 
par les vestiges lithiques.

nement des marques indique que ce raclage est an-
térieur à l’utilisation de la pièce comme retouchoir. 
L’exploitation de cette pièce en tant que retouchoir, 
sachant que la surface corticale a été raclée afin de 
préparer l’outil, suppose que le fragment osseux 
était pour grande partie dépourvu de viande et ne 
représentait que peu d’intérêt alimentaire pour une 
hyène  : une origine par charognage ou chapardage 
paraît impossible pour cette pièce. 

Aucun élément ne permet d’affirmer que les restes 
osseux porteurs de marques anthropiques et l’indus-
trie lithique mise au jour soient en association directe. 
Dans le cas où l’ensemble osseux de Camiac corres-
pondrait au mélange de deux niveaux d’ossements 
accumulés par les hyènes pour l’un et par l’Homme 
pour l’autre (dans le cadre de l’occupation humaine 
documentée par les vestiges lithiques par exemple), 
les signatures taphonomiques seraient plus ambi-
gües et les traces d’origine anthropique devraient 
être plus abondantes. La rareté des traces d’origine 
anthropique sur l’ensemble osseux plaiderait plutôt 
en faveur d’une activité humaine déconnectée de 
celle documentée par les vestiges lithiques. Il pour-
rait alors s’agir soit de contaminations dues à l’acti-
vité des hyènes (chapardage ou charognage par les 
hyènes sur des sites anthropiques) ou à de brefs pas-
sages humains. 

La répartition spatiale de ces restes supporte cette 
hypothèse de dichotomie des occupations humaines 
entre industrie lithique et traces d’activité sur les 
restes osseux. Les restes qui portent des traces d’ac-
tion humaine ne sont pas localisés dans les zones de 
plus forte concentration des vestiges lithiques  (Fig. 
IV.58) : 
- les 2 restes coordonnés en C2 sont situés dans une 
zone dépourvue d’éléments lithiques, au-dessus de 
la concentration principale de vestiges lithiques ; 
- en C2, un fragment osseux, non coordonné, pré-
sente des stries de découpe alors que ce carré est 
l’un des plus pauvres en éléments lithiques (n = 2) ; 

- en F1, deux restes non coordonnés avec des stries 
de boucherie sont présents alors que les vestiges 
lithiques sont absents dans ce carré ; 
- en E2, le reste coordonné avec une strie de découpe 
est placé dans une petite concentration de restes 
fauniques sans aucun vestige lithique. 

Six des neuf restes portant des traces d’action an-
thropique ne semblent donc pas associés aux ves-
tiges lithiques. Deux petites « concentrations » s’in-
dividualisent : d’une part les deux restes retrouvés 
en F1, et d’autre part, en C2, le potentiel retouchoir 
sur Boviné (C2-41) qui a été trouvé à 12 cm d’un 
autre fragment de Boviné présentant une strie de 
boucherie (C2-37) et dans le même carré qu’un reste 
de Mégacéros (C2) également strié. Dans ces deux 
carrés des restes rognés sont également présents, et 
il n’est donc pas possible de distinguer des zones d’ « 
occupation » humaine exclusive.

Les indices qui permettent de documenter l’action 
anthropique sur l’ensemble osseux sont très faibles, 
mais plusieurs arguments plaident en faveur de brefs 
passages humains à Camiac : la présence de retou-
choirs (peu compatibles avec un apport par conta-
mination type charognage/chapardage par l’Hyène), 
l’existence de petites concentrations de restes por-
tant des traces d’activité d’humaine et l’absence de 
corrélation spatiale entre ces restes et les vestiges 
lithiques. Peu d’éléments permettent cependant de 
discuter de l’origine des six restes osseux portant des 
stries de découpe, et il est possible que ces derniers 
aient une histoire taphonomique différente des re-
touchoirs. 

La présence humaine décrite sur la base des restes 
osseux semble finalement déconnectée de l’occupa-
tion humaine documentée par les vestiges lithiques. 
La faiblesse de l’échantillon empêche cependant 
toute conclusion définitive et cette «  occupation  » 
humaine reste pauvrement documentée.
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5.1 Les bases écologiques de la  
caractérisation de niches passées

L’objectif principal de cette partie est de décrire les 
niches écologiques des hommes et des hyènes afin 
d’estimer le degré de compétition interspécifique 
et l’importance des interactions potentielles entre 
ces deux grands prédateurs. Cette étude se focalise 
sur le Sud-Ouest de la France et porte sur les quatre 
technocomplexes qui encadrent la transition Paléoli-
thique moyen - supérieur  (Moustérien « PostQuina 
», Châtelperronien, Protoaurignacien et Aurignacien 
ancien), région et périodes pour lesquelles l’acquisi-
tion de nouvelles données sur les sites de la Chauve-
rie et de Camiac permet de compléter le corpus déjà 
existant.

En raison de la faiblesse de notre résolution chro-
nologique pour les repaires d’hyènes (cf. Cha-
pitre III.2), il n’est pas possible d’étudier chaque 
techocomplexe indépendamment. Par exemple, 
de nombreux repaires sont placés chronologi-
quement de manière imprécise entre le Mous-
térien «  PostQuina  » et le Châtelperronien.  
Seulement deux grandes périodes chronolo-
giques seront donc considérées dans cette partie : 

- d’une part le Moustérien « PostQuina » (qui englobe 
plusieurs technocomplexes de la fin du Moustérien 
du début du MIS 3) et le Châtelperronien ; 

- d’autre part les phases anciennes de l’Aurignacien 
(Protoaurignacien et Aurignacien ancien).

En écologie, un paramètre essentiel dans l’estima-
tion du degré de compétition entre deux espèces est 
le recouvrement de niches dans leur dimension ali-
mentaire (Ramade, 1994)  : deux prédateurs sont 
potentiellement en compétition s’ils exploitent les 
mêmes gibiers. 

Néanmoins, même lorsque deux espèces de niveau 
trophique équivalent exploitent les mêmes écosys-
tèmes, de nombreuses stratégies peuvent leur per-
mettre de coexister : 

- en consommant chacune des proportions diffé-
rentes de chaque proie ; 

- en exploitant, en complément, d’autres espèces 
pour lesquelles la compétition est moins impor-
tante ; 

- en employant des stratégies d’exploitation des 
ressources différentes, par exemple en consom-
mant des « parties » différentes de la proie. Pour les 
herbivores, cela peut correspondre à l’exploitation 
de parties différentes d’une même espèce d’arbre 
(feuilles, fruits, racines, etc) et, pour les carnivores 
à une stratégie d’acquisition ciblant des populations 
différentes au sein d’une même espèce-proie.

Les bases de l’application des principes écologiques 
aux investigations des relations de compétition in-
terspécifique dans le registre paléolithique ont été 
posées notamment par Stiner (1994) et Brantin-
gham (1998). Ces auteurs ont notamment détaillé 
les modalités permettant, à partir du registre fossile, 
de caractériser des niches écologiques, et d’étudier 
leur recouvrement et/ou leur partitionnement. Dans 
cette partie, afin d’estimer la compétition interspéci-
fique en termes de régime alimentaire, trois points 
principaux seront analysés : 1) les proies principales 
sélectionnés*, 2) le spectre et la diversité des proies 
exploitées (nombre d’espèces qui rentrent dans le 
régime alimentaire) et 3) les techniques d’exploita-
tion de ces proies, notamment en termes de popula-
tions ciblées (structure d’âge).

La compétition interspécifique entre deux espèces 
ne se résume cependant pas à la dimension ali-
mentaire, et d’autres paramètres, tels que l’impor-
tance des interactions entre les deux compétiteurs, 
peuvent entrer en jeu. On distingue généralement la 
compétition « de combat », quand les individus s’af-
frontent pour la défense de leur territoire, et la com-
pétition « par interférence », lorsque les interactions 
entre les espèces ont pour conséquence de réduire 

Chapitre IV.5     Compétition et Interactions entre 
hommes et hyènes à la «transition»

* Ici, nous considérons comme proies principales les espèces 
qui représentent au moins dans une US plus de 15 % des 
restes, et celles qui définissent les facteurs des ACP réalisées.
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la fitness (succès reproducteur) des individus, et ce 
même si les ressources alimentaires sont suffisam-
ment abondantes pour les deux espèces (Ramade, 
1994). 

Ces rivalités sont potentiellement importantes entre  
les hommes et les hyènes, puisque ces deux espèces 
occupent pour partie les mêmes espaces d’habitat, 
notamment les cavités karstiques. L’importance de 
la compétition par interactions entre hommes et 
hyènes sera estimée en s’intéressant notamment à 
la signification de la présence d’indices de fréquen-
tation humaine dans les repaires d’hyènes1.

5.2 Proies principales 

Afin de discuter des différences et/ou similitudes 
ayant pu exister entre les régimes alimentaires des 
hommes et des hyènes à la « Transition », il est im-
portant de confronter les listes fauniques quantifiées 
d’Ongulés issues des repaires d’hyènes à celles issues 
des sites anthropiques pseudo-contemporains.

Plusieurs repaires d’hyènes attribués à cette période 
ont livré des listes fauniques quantifiées avec un NRD 
d’Ongulés total supérieur à 50 (cf. Chapitre III.2) :

- pseudo-contemporains du Moustérien PostQuina 
et/ou du Châtelperronien, 11 sites correspondant à 
16 US : Bourdette (Discamps et al., en prép.2), Bour-
geois-Delaunay (c. 4, David et Prat, 1965), Camiac 
(Discamps, ce travail), Cassenade (Streit, 2004), La 
Chauverie (ens. inf. et ens. sup., Discamps, ce travail), 
Les Plumettes (c. 4 et c. 2, Beauval et Morin, 2010), 
Le Portel Ouest (c. B et c. D, Gardeisen, 1994), Les 
Pradelles (galerie aux poules, Beauval in Maureille, 
2006), La Roche Cotard (Marquet et al., 1997), Les 
Rochers de Villeneuve (ens. N et ens. J, Beauval et 
Morin, 2010), Tournal (c. D1D2 et BC de l’ensemble 
II, Magniez, 2009) ;

- pseudo-contemporains des phases anciennes de 
l’Aurignacien, seulement 2 sites et 4 US  : Brassem-

pouy (ens. 1, c. 2A, c. 2C, Letourneux, 2003) et Tour-
nal (c. F1F2 de l’ensemble III, Magniez, op. cit.).

Ces sites ont été sélectionnés sur la base de critères 
taphonomiques parce que les faunes qu’ils ont déli-
vrées sont jugées représentatives du régime alimen-
taire des hyènes : même si l’accumulation osseuse ne 
correspond pas forcément à l’action d’un seul agent 
accumulateur (e.g. Portel Ouest, Tournal, Brassem-
pouy, Bourdette), l’activité de l’Hyène reste prédomi-
nante sur les restes osseux.

Les listes fauniques quantifiées des sites anthro-
piques ici utilisées ont été précédemment invento-
riées et présentées en Chapitre III.1.

Moustérien « PostQuina » et Châtelperronien
Durant le Moustérien « PostQuina », la subsistance 
des hommes et des hyènes reposait essentielle-
ment sur les mêmes gibiers (Fig. IV.59) : les bovinés 
et les chevaux dominent quasi systématiquement 
les faunes pour tous les repaires et pour tous les 
sites anthropiques du «  PostQuina  ». Seuls le Pech 
de l’Azé I (MTA) et la Quina couche 8 (Moustérien 
Levallois à denticulés) se démarquent et pourraient 
correspondent à des écosystèmes différents (cf. Cha-
pitre III.1). Les effectifs des bovinés et des chevaux 
fluctuent, les bovinés étant tour à tour dominants 
ou dominés par rapport aux chevaux, et ce à la fois 
dans les repaires d’hyènes et dans les sites anthro-
piques. Aucune organisation stratigraphique ou géo-
graphique forte ne semble pouvoir expliquer cette 
variabilité des faunes, ni pour les sites anthropiques 
(cf. Chapitre III.1) ni pour les repaires (même si la 
proportion de Bovinés augmente sensiblement dans 
deux séquences, au Portel Ouest cf. Gardeisen, 1994 
et aux Rochers de Villeneuve cf. Beauval et Morin, 
2010). Il est possible que cette variabilité soit à relier 
à des paramètres saisonniers comme proposé en 
Chapitre III.1.

Le Renne est parfois relativement abondant (mais 
pas dominant) dans plusieurs repaires (e.g. Chauv-
Sup, 22 % des restes ; PortD, 28 % cf. Gardeisen, 1994 
; Tou2D, 25 % cf. Magniez, 2009) et dans certains 
sites anthropiques (e.g. AbChC, 31 % cf. Paletta, 2005 
; Qui6d et 6a, 28 et 25 % cf. Armand in Debénath et 
Jelinek, 1990 ; StCe9 et 10, 33 et 25 % cf. Morin, 2004 
; Haut3, 38 % cf. Paletta, 2005). 

De la même manière, le Cerf est bien représenté à 
la fois dans certains repaires (PortB, 21 % des restes 
d’Ongulés cf. Gardeisen, 1994 ; RDVmoy, 13 % cf. 
Beauval et Morin, 2010) et dans quelques sites an-
thropiques (FieuJ, 21 % cf. Guadelli, inédit in Grayson 
et Delpech, 2006 ; Qui6d, 14 % cf. Armand, op. cit.).

1 Il serait idéalement nécessaire d’étudier également les 
interactions hommes - hyènes dans les sites anthropiques, 
au travers notamment de l’étude des traces de carnivores. 
Il est cependant souvent délicat d’identifier le carnivore à 
l’origine des quelques os rognés présents sur ces sites (cf. 
Chapitre II.2 ; e.g. Castel, 2004 ; Campmas et Beauval, 2008 
; Castel et al., 2011 ; Saladié et al., 2011).

2 Le gisement de Bourdette fait actuellement l’ob-
jet d’une révision en collaboration avec M. Bouda-
di-Maligne, J. Chagneau, M. Lenoir et D. Armand. 
La liste faunique quantifiée ici utilisée provient 
des déterminations effectuées par E. Discamps et  
M. Boudadi-Maligne.
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La comparaison avec les sites châtelperroniens est 
plus délicate car l’échantillon est numériquement 
plus faible et la majorité des ensembles sont sus-
ceptibles de résulter de mélanges avec des niveaux 
plus anciens ou plus récents (Fer13, GXVIB, QuinEj, 
StCe8, cf. Chapitre III.1). Les faunes identifiées dans 
les sites anthropiques châtelperroniens sont très di-
verses  : elles sont parfois très proches de celles du 
Moustérien « PostQuina » et des repaires d’hyènes 
(abondance des bovinés et chevaux, StCe8, peut-être 
à cause d’une composante moustérienne dominante 
cf. Bachellerie, 2011) mais elles ont souvent une pro-
portion de Renne bien plus importante (Fig. IV.59). 
En ce sens, repaires d’hyènes et sites anthropiques 
châtelperroniens divergent en termes de proies prin-
cipales exploitées. Il reste cependant difficile de sa-
voir quels repaires livrent des faunes véritablement 
représentatives du régime alimentaire des hyènes 
durant le Châtelperronien. En effet, il est possible que 
tous les repaires d’hyènes ici inclus n’aient conservé 

majoritairement que les ossements de proies accu-
mulées par les hyènes durant le Moustérien final, 
et que les restes accumulés par les hyènes durant le 
Châtelperronien deviennent ainsi invisibles, noyés 
dans le matériel plus ancien.

Ces premières observations sont confirmées par une 
analyse en composantes principales effectuée sur les 
listes fauniques quantifiées (13 taxons) des repaires 
et sites anthropiques. Trois facteurs suffisent à expri-
mer 96,78 % de la variabilité, principalement définis 
par l’abondance du Renne, des Bovinés, du Cheval et 
du Cerf (Fig. IV.60). Les faunes des sites anthropiques 
«  PostQuina  » et les repaires d’hyènes pseudo-
contemporains se recouvrent de manière importante 
et sont indistinguables sur l’ACP (faunes à bovinés/
chevaux), à l’exception des 3 US du Pech de l’Azé I et 
de la couche 8 de La Quina (appartenant à des zones 
ODA différentes, cf. Chapitre III.1). Le recouvrement 
de niches en termes de proies principales apparaît 
donc très fort. 
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Fig. IV.60 : Analyses en composantes principales des listes fauniques quantifiées d’Ongulés (NRD > 50) 
des repaires d’hyènes et des sites anthropiques au Moustérien «PostQuina» et au Châtelperronien. En 
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Pour le Châtelperronien, les faunes des sites anthro-
piques et des repaires d’hyènes se distinguent sur le 
deuxième facteur  : certains sites châtelperroniens 
ont des faunes très similaires aux repaires d’hyènes, 
mais d’autres présentent une proportion de Renne 
plus élévée et donc un recouvrement uniquement 
partiel en termes de proies principales.

Des différences sont ainsi perceptibles pour le Châ-
telperronien, mais elles restent difficiles à interpré-
ter ; durant le Moustérien «  PostQuina  », de très 
fortes similitudes apparaissent entre les faunes 
des repaires et des sites anthropiques. Une excep-
tion est cependant à souligner puisque le Rhinocé-
ros est relativement abondant dans deux repaires 
d’hyènes du Sud-Ouest (Camiac, 18 % des restes 
d’Ongulés ; Bourgeois-Delaunay c. 4, 18 % cf. David 
et Prat, 1965) et dans un autre en marge de cette 
région géographique, dans le Massif central (Theillat, 
26 % cf. Raynal et al., 1989), alors que les indices de 
la consommation de ce taxon par les moustériens 
« PostQuina » sont très ténus, voire inexistants.

Dans le cadre de l’étude de l’ensemble osseux de 
Camiac, nous avons pu montrer que l’abondance du 
Rhinocéros ne pouvait être entièrement expliquée 
par des biais méthodologiques ou taphonomiques, 
et qu’elle reflétait certainement l’importance de ce 
taxon dans le régime alimentaire des hyènes dans 
ce gisement (Chapitre IV.4 ; Discamps, 2011). Dans 
les sites anthropiques « PostQuina », le nombre de 
restes de Rhinocéros ne dépasse jamais 2, et au-
cune donnée archéozoologique ne semble signaler 
une exploitation importante du Rhinocéros par ces 
groupes humains. L’exploitation du Rhinocéros a 
pu être mise en évidence pour d’autres périodes et 
d’autres cadres géographiques, la plupart du temps 
en contexte de plein air (e.g. Mont-Dol et Biache-

Saint-Vaast, Louguet-Lefebvre, 2005). Les sites de 
plein air n’ont peut-être pas été conservés dans le 
Sud-Ouest de la France : si les stratégies de transport 
privilégiées par les hommes consistaient à ne rame-
ner que des quartiers de viande désossés dans leurs 
campements, toute reconstitution archéozoologique 
devient impossible quelques millénaires plus tard. 

Les analyses isotopiques effectuées sur des vestiges 
humains et animaux provenant de gisements du 
Moustérien final et de repaires d’hyènes (y compris 
Camiac) montrent que les derniers néandertaliens 
ont peut-être consommé du Rhinocéros, mais dans 
des proportions inconnues (entre 0 et 75% du régime 
alimentaire néandertalien, Bocherens et al., 2005). Si 
les auteurs des analyses isotopiques s’attardent sur 
de potentielles différences de régime alimentaire 
entre derniers néandertaliens et hyènes, leurs inter-
prétations s’appuient sur des tendances non démon-
trées par des analyses statistiques (comparaison 
de moyennes simple, cf. Fig. IV.61). Les valeurs des 
modèles de mélange indiquent en outre des chevau-
chements particulièrement conséquents (Bocherens 
et al., 2005, Fig. IV.61). Dusseldorp (2011), dans sa 
revue des données isotopiques pour le Sud-Ouest de 
la France, rappelle les nombreuses critiques formu-
lées par plusieurs auteurs sur les études isotopiques, 
et notamment celles publiées par Bocherens et al., 
(2005) : 

- le modèle de mélanges utilise des données isoto-
piques de restes d’Ongulés d’autres sites (Camiac 
pour le Rhinocéros) pour établir le régime alimen-
taire du néandertalien de Saint-Césaire ;

- toutes les espèces n’ont pas été échantillonnées et 
leur contribution potentielle n’a donc pas été inté-
grée dans le modèle de mélanges ;

moyenne

valeurs extrêmes

HyèneNéandertal

Bovinés

Cerf et Mégacéros

Renne

Cheval

Rhinocéros

Mammouth

1009080706050403020100

1009080706050403020100

% dans le régime alimentaire

Fig. IV.61 : Contributions de différentes proies aux régimes alimentaires du néandertalien de Saint-Césaire 
et des hyènes selon les résultats du modèle de mélanges issu des analyses isotopiques (modifié d’après 
Bocherens et al., 2005).
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- le rôle des ressources marines n’a pas été pris en 
compte ;

- une contamination ne peut jamais être écartée ; 

- le régime alimentaire du néandertalien échantillon-
né peut être atypique et différer largement de celui 
de la population humaine dans son ensemble ;

- enfin, il a été proposé que les néandertaliens pré-
sentaient un fractionnement isotopique différent, 
supérieur à la valeur de 3 ‰ théorique utilisée dans 
les modèles de mélanges.

En somme, ni les données archéozoologiques ni les 
données isotopiques ne permettent de trancher sur 
la position du Rhinocéros dans le régime alimentaire 
des groupes humains du Moustérien final. On notera 
néanmoins que si les preuves d’une exploitation du 
Rhinocéros par les derniers néandertaliens dans le 
Sud-Ouest de la France manquent cruellement, elles 
existent pour les hyènes (cf. Chapitre IV.4).

Protoaurignacien et Aurignacien ancien
Pour les phases anciennes de l’Aurignacien, le nombre 
de repaires d’hyènes est très faible puisque seuls deux 
sites, tous deux situés dans le sud du Bassin aqui-
tain, ont livré des listes fauniques quantifiées et les  
interprétations sont donc plus limitées. Les repaires 
d’hyènes sont dominés par les chevaux et en moindre 
mesure par les bovinés, avec une proportion non né-
gligeable de Renne : ce type d’association faunique 

se retrouve dans plusieurs sites anthropiques du sud 
du Bassin aquitain (Abei2 cf. Laplace et al., 2006 et 
Soulier, comm. pers. ; Ist4b1, Ist4b2 et Ist4d1 cf. Nor-
mand et al., 2007 et Soulier et al., sous presse ; Gat2 
cf. Lavaud, 1980) et de la fin de l’Aurignacien ancien 
(Pat11 cf. Patou Mathis in Chiotti et al., 2003). En ma-
jorité cependant, les faunes des sites anthropiques 
sont très différentes de celles des repaires, car elles 
sont largement dominées par le Renne* (Fig. IV.62).

Ces observations sont confirmées par l’analyse en 
composantes principales (12 taxons, Fig. IV.63). Les 
deux premiers facteurs sont définis par l’abondance 
du Renne, des Bovinés et du Cheval  ; ils suffisent 
à exprimer 98,21 % de la variabilité. Les repaires 
d’hyènes s’isolent nettement de la majorité des sites 
anthropiques, mais se rapprochent de certains sites 
du sud du Bassin aquitain (Abei2, Ist4b1, Ist4b2, 
Ist4d1, Gat2) ou de la fin de l’Aurignacien ancien 
(Pat11). 
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Fig. IV.63 : Analyses en composantes principales des listes fauniques quantifiées d’Ongulés (NRD > 50) des 
repaires d’hyènes et des sites anthropiques durant les phases anciennes de l’Aurignacien. En italique, code 
des US discutées dans le texte ; en gras, contributions du Renne (RANG), du Cheval (CAB) et des Bovinés 
(BB) aux différents facteurs définis de l’ACP.

* La sous-représentation du Renne dans de nombreux re-
paires d’hyènes pourrait a priori s’expliquer par la taille de 
cette proie. Plus petits que ceux de bovinés et de chevaux, 
les os de Renne sont, en théorie, plus à même d’être entiè-
rement détruits suite à l’action des hyènes. Néanmoins, les 
données empiriques montrent que ce biais ne peut pas être 
considéré comme majeur : des repaires d’hyènes dominés 
par des Ongulés de petite taille existent à d’autres périodes. 
C’est le cas par exemple de Fontéchevade (couche E2,  en 
nombre de restes d’Ongulés : 46 % de Daim et 8 % de Che-
vreuil, cf. Paletta, 2005), des Rois (ensemble 1, 73 % de 
Renne, cf. Renou, 2007) et de Moscerini (niveau M5, 38 % de 
Chevreuil et 18 % de Daim, cf. Stiner, 1994).
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Pour les phases anciennes de l’Aurignacien, le re-
couvrement en termes de proies principales entre 
hommes et hyènes est donc très faible pour une 
grande partie du territoire aurignacien dans le Sud-
Ouest de la France ; mais, dans les marges de ce ter-
ritoire, le recouvrement est important (dans le sud 
du Bassin aquitain et à la fin de l’Aurignacien ancien).

5.3 Spectre des espèces exploitées

La diversité des espèces proies est également un 
élément clé de définition de la dimension alimen-
taire des niches écologiques. À partir du jeu de don-
nées utilisé en 5.2 (listes fauniques quantifiées), 
deux indices de diversité des proies ont été calculés 
pour chaque US : le nombre de taxons d’Ongulés et 

l’indice de diversité de Shannon (Fig. IV.64). Pour le 
Moustérien «  PostQuina  », les faunes des repaires 
d’hyènes ont d’une manière générale plus de taxons 
d’Ongulés (le plus souvent entre 7 et 9 taxons contre 
4 à 7 pour les sites anthropiques). Cette distinction 
se retrouve également, de façon moins nette, avec 
l’indice de diversité de Shannon qui indique que les 
faunes d’Ongulés accumulées par les hyènes sont 
globalement plus diversifiées. Cette différence de 
diversité des proies pourrait être le signe d’un parti-
tionnement dans les niches écologiques des hyènes 
et des moustériens. Les sites anthropiques châtel-
perroniens apparaissent beaucoup plus proches des 
repaires d’hyènes en termes de nombre de taxons 
comme d’indice de diversité, mais les doutes émis 
sur l’intégrité de ces faunes imposent une grande 
prudence dans les interprétations (cf. supra et Cha-
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pitre III.1), des faunes diversifiées pouvant résulter 
d’un mélange avec des niveaux sous ou sus-jacents.

Pour les phases anciennes de l’Aurignacien, il y a 
peu de différences en nombre de taxons d’Ongulés 
exploités, mais selon les indices de diversité de Shan-
non, les faunes issues des repaires d’hyènes sont 
plus diversifiées que celles des sites anthropiques, 
bien que certains sites aurignaciens présentent des 

faunes comparables aux repaires d’hyènes. Encore 
une fois, cela pourrait être le signe d’une recou-
vrement non total entre les niches écologiques des 
hyènes et des hommes à l’Aurignacien.

Les données de présence/absence des taxons 
peuvent également apporter des éléments de ré-
flexion intéressants. La Fig. IV.65 et la Fig. IV.66 pré-
sentent, pour les deux grandes périodes définies, le 
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Fig. IV.65 : Données de présence / absence (en termes de pourcentages d’US dans lesquelles un taxon don-
né est présent) pour les repaires et sites anthropiques au Moustérien «PostQuina» et au Châtelperronien.
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pourcentage d’US dans lesquelles un taxon donné 
est présent. Les proies principales (cf. supra) sont 
quasiment systématiquement présentes dans tous 
les sites, repaires comme sites anthropiques : Bovi-
nés, Cheval et Renne pour les deux périodes, aux-
quels s’ajoutent le Cerf et l’Hydruntin au Moustérien 
« PostQuina » et au Châtelperronien. 

Le Bouquetin est relativement rare dans tous les 
sites, toutes périodes confondues. Le Chevreuil et 
le Chamois sont rares dans tous les sites attribués 
aux phases anciennes de l’Aurignacien et le Daim est 
absent. 

Certains taxons montrent des différences intéres-
santes dans la fréquence de leur présence selon le 
type de sites.
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En effet durant le Moustérien «  PostQuina  » et le 
Châtelperronien il existe des différences :

- entre les repaires d’hyènes et l’ensemble des sites 
anthropiques  : le Daim n’est présent que dans les 
repaires. Le Mégacéros est très fréquent dans les 
repaires d’hyènes, rare dans les sites moustériens, 
et absent des sites châtelperroniens. Pour le Méga-
céros, la différence est statistiquement significative 
entre repaires et sites moustériens (χ2 = 6,311 ; p < 
0,05) ;

- entre les sites anthropiques châtelperroniens et les 
autres sites : le Chamois et le Chevreuil sont plus fré-
quents dans les sites châtelperroniens (les effectifs 
sont trop faibles pour effectuer des tests χ2) ;

- entre les sites anthropiques moustériens d’une part 
et les repaires et sites châtelperroniens d’autre part : 
le Mammouth, le Rhinocéros et le Sanglier sont plus 
rares dans les sites moustériens. De plus, ces trois 
taxons sont plus fréquents dans les repaires que dans 
les sites châtelperroniens. Les effectifs sont trop 
faibles pour effectuer des tests χ2, sauf pour le cas 
du Rhinocéros entre repaires et sites moustériens, 
où la différence est statistiquement significative (χ2 
= 9,195 ; p < 0,01).

Encore une fois, les faiblesses de l’échantillon châ-
telperronien appellent à une grande prudence dans 
les interprétations (seulement 6 US, dont 4 avec 
potentiellement des problèmes d’intégrité stratigra-
phique).

Pour les phases anciennes de l’Aurignacien, les 
échantillons sont beaucoup plus faibles (4 US pour 
les repaires, 4 US pour le Protoaurignacien ; les effec-
tifs sont trop faibles pour effectuer des tests χ2), mais 
des différences sont également perceptibles : 

- entre les sites protoaurignaciens d’une part et les 
repaires et sites Aurignacien ancien d’autre part : le 
Cerf, le Mammouth, l’Hydruntin et le Sanglier sont 
plus fréquents dans les sites protoaurignaciens ;

- entre les repaires et les sites anthropiques : le Mé-
gacéros et le Rhinocéros sont nettement plus fré-
quents dans les faunes accumulées par l’Hyène.

Ces différences dans la représentation des espèces 
semblent dessiner des niches écologiques légére-
ment distinctes pour les hyènes et les groupes hu-
mains, quelle que soit la période considérée. Des 
différences sont également perceptibles entre tech-
nocomplexes, mais elles sont écologiquement moins 
significatives étant donné que les groupes humains 
concernés n’ont possiblement jamais coexisté sur 

un même territoire. Toutes périodes confondues, le 
Rhinocéros et le Mégacéros sont plus fréquemment 
présents dans les repaires que dans les sites anthro-
piques.

5.4 Populations ciblées et  
stratégies de subsistance

La comparaison des techniques d’acquisition des 
proies, des méthodes de transport et de consom-
mation des carcasses a déjà été largement étudiée 
pour ces deux grands prédateurs notamment par Sti-
ner (1992, 1994, 2002, 2004). En s’appuyant sur le 
registre fossile italien et les référentiels actuels, cet 
auteur a établi notamment que :

a) hommes et hyènes basent tous deux l’essentiel de 
leur subsistance sur les Ongulés, ces derniers étant 
acquis le plus souvent par la chasse et non par cha-
rognage ;

b) il y a un fort recouvrement des proies sélection-
nées par ces deux prédateurs ;

c) les hyènes, en chassant les troupeaux par pour-
suite (cursorial hunting), abattent essentiellement 
des individus jeunes et vieux (profils de mortalité 
attritionels) alors que les hommes abattent plus 
d’adultes (profils de mortalité catastrophiques ou 
dominés par les adultes) ;

d) les hyènes, à l’instar des hommes, transportent 
fréquemment des quartiers de leurs proies dans leur 
tanière ;

e) les hyènes et les hommes disposent tous deux 
d’adaptations qui leurs permettent de consommer la 
moelle contenue dans les ossements de leurs proies.

Plusieurs de ces constats sont très certainement ap-
plicables au Sud-Ouest de la France pendant le MIS 3 
(constats a, b, d, e) mais, si ces hypothèses font sou-
vent appel aux référentiels actuels, les données fos-
siles permettent rarement de les éprouver. Un point, 
celui concernant les profils de mortalité (c), sera ici 
analysé plus en détails. En ciblant des populations de 
structures d’âge différentes (cf. 5.1), deux prédateurs 
peuvent coexister en chassant la même espèce proie, 
ce qui a été démontré par exemple pour le Loup et 
les Amérindiens par Smith (1974).

Afin de comparer les populations ciblées par les 
hyènes et les hommes, les données acquises sur la 
Chauverie (Chapitre IV.2) et Camiac (Chapitre IV.4) 
ont été complétées par les données disponibles pour 
d’autres gisements. L’étude se concentre sur les trois 
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taxons pour lesquels les profils de mortalité sont les 
plus fréquemment disponibles : Bovinés, Cheval et 
Renne. Pour la « Transition » (Moustérien « PostQui-
na » à Aurignacien ancien), des profils de mortalité 
ont été publiés pour : 

- les repaires d’hyènes de Brassempouy (ensembles 
1, 2A, 2C ; Letourneux, 2003), Tournal (couches BC, 
D1D2 et F1F2  ; Magniez, 2010), Conives (Fourvel, 
2008), Rochers de Villeneuve (ensembles moyen et 
supérieur  ; Beauval, 2005), Camiac et la Chauverie 
(ce travail) ;

- les sites anthropiques de Brassempouy (ensembles 
2DE et 2F ; Letourneux, 2003), Hauteroche (couche 
3 ; Paletta, 2005), Mauran (David et Farizy, 1999 ; Da-
vid et Fosse, 1999), Tournal (couche F3F4 ; Magniez, 
2010), La Quina (couches 2 à 6 ; Armand, 2005), Pa-
taud (couches 11, 13, 13/14 et 14 ; Sekhr, 1998), Roc 
de Combe (couches 7 et 8  ; Soulier et Mallye, sous 
presse). 

Pour les Bovinés, ces données correspondent à 16 
profils de mortalité (10 US repaires, 6 US anthro-
piques), pour le Renne 17 (7 US repaires, 10 US an-
thropiques) et pour le Cheval 15 (10 US repaires, 5 
US anthropiques). 

Les études ayant parfois utilisé des référentiels et/ou 
des classes d’âge différentes, les profils de mortalité 
ont été simplifiés en 3 classes jeunes/adultes/vieux 
(comme préconisé par Stiner, 1990, 1994). Tous les 
profils de mortalité inventoriés ont été établis en 
NMI* et ils sont donc aisément comparables sur un 
diagramme ternaire, à l’exception de La Quina amont 
(couches 2 à 6). Pour ce dernier, les profils de mor-
talité des Bovinés ont été publiés par classe d’âge en 
NR pour la deuxième molaire inférieure et pour la 
troisième molaire inférieure (Armand, 2005). 

Afin de comparer La Quina amont aux autres sites, 
un NMI a été estimé sur la base des données pu-
bliées (Tabl. IV.14) : pour chaque classe d’âge, le NMI 
a été calculé en sélectionnant le rang dentaire le plus 
abondant et en divisant son nombre de restes par 
deux (étant donné qu’aucune information n’est dis-
ponible sur la latéralisation des dents). Par exemple, 
13 M2 et 5 M3 sont attribuées à la classe 5,1 - 6,8 
ans, ce qui donne un NMI de 13/2 = 6,5 soit 7 indi-
vidus. 

* Les profils de mortalité de Combe-Grenal (Levine, 1979) 
sont uniquement disponibles en %NR et, contrairement à 
la Quina amont, il n’est pas possible de calculer des NMI 
sur la base des données publiées. Ce site n’a pas été inclus 
pour cette partie de l’analyse.

Les profils de mortalité sont reportés sur des dia-
grammes ternaires avec des aires révisées et des 
ellipses de confiance à 95 % (comme préconisé par 
Stiner, 1990, Costamagno, 1999a et Steele et Wea-
ver, 2002 ; cf. Chapitre II.6). Pour Mauran, les don-
nées ont été publiées en % NMI sans information sur 
le NMI total du profil de mortalité (qui est sûrement 
très élevé, le NMI dentaire étant de 137  ; David et 
Farizy, 1999), les ellipses de confiance n’ont donc pas 
pu être calculées. 

Ces ellipses de confiance montrent que le NMI total 
est rarement suffisant pour obtenir des profils de 
mortalité statistiquement significatifs, mais quelques 
tendances apparaissent néanmoins :

- pour les Bovinés, si l’on ne prend pas en compte les 
ellipses de confiance, tous les profils sont placés dans 
la zone de mortalité catastrophique (en L), à l’excep-
tion d’une US repaire et de deux US anthropiques 
dont les NMI sont très faibles (Fig. IV.67). Il n’y a pas 
de différences apparentes entre repaires d’hyènes et 
sites anthropiques. La grande majorité des profils ont 
cependant des NMI totaux trop faibles (NMI < 15) 
pour que les comparaisons soient statistiquement 
significatives. Pour les profils aux NMI relativement 
conséquents (NMI > 15), les ellipses de confiance des 
profils indiquent que hyènes (Chauverie, Brassem-
pouy ensemble 1, Conives) comme hommes (Quina) 
conduisent tous deux des chasses aboutissant à des 
profils de type mortalité catastrophique.

- pour le Renne, sans prendre en compte les ellipses 
de confiance, tous les profils sont également dans la 
zone de mortalité catastrophique à l’exception de 3 
US repaires aux NMI très faibles (Fig. IV.68). De façon 
étonnante, les repaires d’hyènes semblent caracté-
risés par une proportion plus importante d’adultes 
que les sites anthropiques, contrairement à ce qui 
est généralement présupposé. Il faut peut-être y 
voir l’action de biais taphonomiques (les jeunes 

Classe d’âge (ans) NR LM2 NR LM3 NMI
0 - 1,7 6 0 3

1,7 - 3,4 23 28 14
3,4 - 5,1 10 6 5
5,1 - 6,8 13 5 7
6,8 - 8,5 1 1 1

8,5 - 10,2 2 2 1
10,2 - 11,9 1 0 1

Tabl. IV.14 : Estimation des NMI pour le profil de 
mortalité des Bovinés de la Quina à partir des NR 
de molaires inférieures par classe d’âge publiés 
dans Armand, 2005.
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Fig. IV.67 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité des Bovinés pour les repaires d’hyènes et les 
sites anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, entre parenthèses : NMI total), et avec des 
ellipses de confiance à 95 % de Steele et Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 
; c, sites anthropiques NMI total > 15 ; d, repaires NMI total < 15 ; e, sites anthropiques NMI total < 15).
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Fig. IV.68 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité du Renne pour les repaires d’hyènes et les sites 
anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, entre parenthèses : NMI total), et avec des ellipses 
de confiance à 95 % de Steele et Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 ; c, sites 
anthropiques NMI total > 15 ; d, repaires NMI total < 15 ; e, sites anthropiques NMI total < 15).
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Fig. IV.69 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité du Cheval pour les repaires d’hyènes et les sites 
anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, entre parenthèses : NMI total), et avec des ellipses 
de confiance à 95 % de Steele et Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 ; c, sites 
anthropiques NMI total > 15 ; d, repaires NMI total ≤ 15 ; e, sites anthropiques NMI total ≤ 15).
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rennes sont-ils détruits préférentiellement lors de la 
consommation des carcasses par les hyènes ?). Dans 
tous les cas, aucun repaire d’hyène ne présente de 
NMI important, et si l’on prend en compte les el-
lipses de confiance, repaires et sites anthropiques se 
recouvrent intégralement. Les profils observés dans 
les sites anthropiques aux NMI plus importants (NMI 
> 15), sont davantage caractérisés par une mortalité 
de type catastrophique, mais les ellipses de confiance 
sont larges.

- pour le Cheval, si l’on ne prend pas en compte les 
ellipses de confiance, tous les profils sont de type 
mortalité catastrophique (Fig. IV.69) à l’exception 
d’une US anthropique (Brassempouy ensemble 2E, 
jeunes dominants, mais le NMI total est très faible) 
et de deux US repaires (Camiac et Conives, adultes 
dominants, avec cependant des doutes sur la fiabi-
lité du profil de Camiac cf. Chapitre IV.4). Il n’y a pas 
de différences nettes entre repaires et sites anthro-
piques. L’unique site anthropique au NMI total im-
portant (Pataud couche 11) présente une ellipse de 
confiance centrée sur une mortalité de type catas-
trophique. Pour les repaires, plusieurs US ont livré 
des NMI importants, mais les ellipses s’étalent le 
plus souvent sur plusieurs aires (Tournal D1D2, Tour-
nal BC, Tournal F1F2, Camiac) ce qui empêche toute 
interprétation statitisquement robuste. Deux US re-
paires de Brassempouy (Bra1 et Bra2C) présentent 
des ellipses clairement concentrées sur un profil de 
type mortalité catastrophique.

En résumé, les profils de mortalité des repaires 
d’hyènes et des sites anthropiques pseudocontem-
porains sont singulièrement semblables, et ce pour 

les trois taxons les plus importants. Même si les pro-
blèmes de représentativité des échantillons limitent 
la pertinence des comparaisons, la grande majorité 
des profils sont caractérisés par une mortalité de 
type catastrophique. Ces profils indiquent des tech-
niques de chasses proches pour les hommes et les 
hyènes, du moins en termes de sélection des proies. 
Ils peuvent témoigner de chasses non sélectives en 
termes d’âge des proies ciblées, voire d’abattage en 
masses des populations.

L’abattage en masse de populations de Bovinés a été 
démontré pour le Moustérien à denticulés de débi-
tage Discoïde à La Quina (Rendu, 2007) et à Mau-
ran (David et Farizy, 1999 ; Rendu, op. cit.) mais ne 
semble pas avoir été identifié pour les autres tech-
nocomplexes de la « Transition » (comme noté par 
Rendu et al., sous presse). Des abattages en masse 
ne sont pas documentés pour les hyènes fossiles, 
mais sont connus pour les populations actuelles, 
notamment sur les gazelles (Kruuk, 1972). Ces mass 
kill events ne semblent cependant pas répondre à un 
besoin alimentaire et ressemblent plus à des tueries 
de grande ampleur difficilement explicables.

Il a également été démontré que les néandertaliens 
combinaient ces abattages en masse avec une ges-
tion saisonnière de leur territoire (Rendu, 2007  ; 
Rendu et al., sous presse). La saisonnalité peut être 
un facteur important dans la subsistance des pré-
dateurs. Les hyènes actuelles sont connues pour 
modifier leur régime alimentaire en fonction des 
saisons, profitant des périodes de mise-bas et/ou 
de migrations (Kruuk, 1972  ; Cooper et al., 1999  ; 
Fig. IV.70). À l’heure actuelle, trop peu de données 
sont disponibles pour discuter plus en avant de ces 
aspects dans le registre fossile. Il serait par exemple 
intéressant d’entreprendre des analyses cémento-
chronologiques sur les repaires d’hyènes à domi-
nance forte de Bovinés du MIS 3 (comme l’ensemble 
inférieur de la Chauverie) afin de comprendre si cette 
surabondance des Bovinés peut s’expliquer par des 
occupations/chasses saisonnières de l’Hyène ou si 
elle reflète véritablement un environnement domi-
né par les Bovinés. De telles études constitueraient 
des points de comparaisons utiles pour les réflexions 
menées ces dernières années sur les stratégies de 
subsistance du Moustérien final (e.g. Rendu, 2007 ; 
Delagnes et Rendu, 2011).

La distinction entre l’acquisition par chasse ou par 
charognage a le plus souvent été discutée sur la base 
de trois critères : les profils squelettiques, la répar-
tition des traces (stries de découpe, marques de 
carnivores) et les profils de mortalité (e.g. Binford, 
1985 ; Stiner, 1994 ; Marean et Kim, 1998). Les inter-
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Fig. IV.70 : Exemple de fluctuations saisonnières 
dans le régime alimentaire des populations 
d’hyènes du Serengeti en termes de proportions 
des proies consommées selon les mois (J = jan-
vier, F = février, M = mars, A = avril, ... ; modifié 
d’après Kruuk, 1972). 
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prétations dérivées de ces trois types de données se 
sont cependant souvent montrées particulièrement 
délicates au regard des biais qui leurs incombent, 
notamment en ce qui concerne les méthodes de 
fouille et d’analyse (e.g. Marean et Kim, 1998). Les 
données acquises sur les repaires d’hyènes fouillés 
récemment et analysés avec des méthodes adaptées 
(e.g. Letourneux, 2003 ; Villa et al., 2004 ; Beauval, 
2005 ; Bourdillat, 2008 ; Beauval et Morin, 2010 ; ce 
travail) montrent pourtant que :
- les profils squelettiques des repaires d’hyènes sont 
fréquemment dominés par les éléments les plus 
riches, et ressemblent en ce sens à beaucoup de 
ceux décrits dans les sites anthropiques (e.g. Villa et 
al., 2004). Il est cependant possible que ces simili-
tudes soient induites par des problèmes d’équifina-
lité (conservation différentielle, détermination diffé-
rentielle, destruction ou fragmentation de certains 
éléments lors de la consommation).
- dans les repaires d’hyènes, les traces anthropiques 
sont le plus souvent rares alors que celles de carni-
vores sont abondantes, y compris sur les fragments 
diaphysaires. Cette caractéristique peut être consi-
dérée comme la preuve d’un accès primaire des 
hyènes aux carcasses (Blumenschine, 1988 ; Marean 
et Spencer, 1991 ; Marean et Kim, 1998).
- les profils de mortalité des repaires d’hyènes et 
des sites anthropiques ne peuvent être considérés 
comme statistiquement différents (cf. supra). Le plus 
souvent de type catastrophique, ces profils appuient 
l’hypothèse d’une acquisition par chasse pour les 
groupes humains comme pour l’Hyène.

L’ensemble de ces arguments empêche de considérer 
l’Hyène comme un charognard « obligé », incapable 
de chasser ses propres proies et reposant intégrale-
ment sur les carcasses abandonnées par d’autres pré-
dateurs. Les clans d’hyènes de ces périodes basaient 
sûrement l’essentiel de leur subsistance sur la chasse, 
mais peut-être également sur un charognage actif, par 
confrontation. Ce dernier type de stratégie d’acquisi-
tion est très fréquent chez les lions et hyènes actuels :  

lorsque l’un abat une proie, il arrive qu’il soit, dans 
les minutes qui suivent, éloigné avec violence de 
sa victime, sans avoir eu le temps de la consommer 
entièrement. Ces interactions ont lieu dans les deux 
sens, l’un volant les proies de l’autre et vice versa, 
chacun profitant tour à tour des proies abattues par 
l’autre (Kruuk, 1972). Ce type de charognage est dif-
ficilement distinguable de la chasse dans le registre 
fossile : les profils squelettiques, la répartition des 
traces de consommation et les profils de mortalité 
seraient alors identiques à ce qui est décrit pour la 
chasse. La dichotomie chasse / charognage est en 
soit peu opératoire, tant elle dissimule une variété 
de stratégies d’acquisition. Il est vraisemblable que 
les prédateurs passés, tout comme les actuels, com-
binaient différentes stratégies d’acquisition, selon 
les proies par exemple. Cependant, l’absence de  
« charognage obligé » chez l’Hyène des cavernes ap-
puie l’hypothèse d’une compétition interspécifique 
potentiellement forte entre hommes et hyènes.

D’autres paramètres influent également sur le re-
couvrement de niches en termes de stratégies de 
subsistance. Une stratégie d’évitement entre deux 
prédateurs peut par exemple se traduire par des dif-
férences dans les périodes ou les heures de chasse. 
Les hyènes actuelles concentrent l’essentiel de leur 
activité la nuit, comme de nombreux autres grands 
carnivores (Kruuk, 1972 ; Hayward et Hayward, 2006 
; Fig. IV.71), alors que les hommes sont plutôt consi-
dérés comme des prédateurs diurnes. Une telle 
distinction pourrait favoriser la cohabitation des 
hommes et des hyènes sur un même territoire. Ce 
type d’hypothèse n’est cependant pas vérifiable 
dans le registre fossile.

5.5 Interactions et  
compétition non alimentaire

Afin d’estimer l’ampleur de la compétition interspéci-
fique non alimentaire (compétition par interférence 
et de combat), il est nécessaire d’évaluer la nature 
des interactions entre les deux prédateurs et la fré-
quence de leurs rencontres.

Des preuves d’interactions entre hommes et hyènes 
existent. Des restes de néandertaliens ont été retrou-
vés dans plusieurs repaires, et ils montrent fréquem-
ment des traces de consommation par les hyènes (os 
rognés, dents digérées) comme aux Rochers de Vil-
leneuve (Beauval et al., 2005) et à Rochelot (Tourne-
piche et Couture, 1999). La présence de ces vestiges 
peut être induite par la consommation d’un homme 
préhistorique, mais ce dernier peut avoir été tué par 
ailleurs ou son corps simplement déterré : en effet, 
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Fig. IV.71 : Activité journalière de six hyènes 
adultes du parc naturel Addo Elephant (modifié 
d’après Hayward et Hayward, 2006).
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il est connu que l’Hyène tachetée actuelle déterre 
les dépouilles des défunts inhumés pour les dévorer 
(Horwitz et Smith, 1997). 

De la même manière, aux Rochers de Villeneuve, un 
tibia d’hyène porte une strie de découpe (Beauval, 
comm. pers.). Ce type de vestige n’est pas forcément 
à interpréter comme la preuve de combats entre 
hommes et hyènes, mais il démontre une contem-
poranéité stricte entre les deux prédateurs sur un 
même territoire, et donc un potentiel de rencontres 
important. Ces traces de consommation restent 
néanmoins exceptionnelles.

À l’inverse, les indices d’activité humaine ne sont 
pas rares dans les repaires d’hyènes. Ces traces sont 
même omniprésentes : elles ont été trouvées en plus 
ou moins grande proportion dans tous les repaires 
d’hyènes du Sud-Ouest. Elles consistent le plus sou-
vent en :

- quelques pièces lithiques (e.g. Camiac et Chauverie 
; Plumettes et Rochers de Villeneuve, cf. Beauval et 
Morin, 2010 ; Unikoté, cf. Michel, 2004 ; Bois Roche, 
cf. Villa et Soressi, 2000 ; Artenac, cf. Delagnes et al., 
1999 ; Fontéchevade, cf. Chase et al., 2009 ; Tournal, 
cf. Tavoso, 1987 ; Portel Ouest, cf. Prince et al., 2005 
; Gerde, cf. Clot, 1987 ; Trou du Cluzeau, cf. Tourne-
piche et al., 1995 ; Brassempouy, cf. Bon, 2002) ;

- et/ou ossements portant des stries de découpe 
(e.g. Camiac ; Plumettes et Rochers de Villeneuve, cf. 
Beauval et Morin, 2010 ; Unikoté, cf. Michel, 2004 ; 
Bois Roche, cf. Villa et al., 2004 et Bourdillat, 2008 ; 
Fontéchevade, cf. Paletta, 2005 et Chase et al., 2009 
; Tournal, cf. Magniez, 2009, 2010 ; Portel Ouest, cf. 
Gardeisen, 1994 ; Brassempouy, cf. Letourneux, 2003 
; Conives, cf. Fourvel, 2008). 

Ces quelques traces dans des sites paléontolo-
giques ont été appelées «  indices de fréquentation 
humaine » par Brugal et Jaubert (1991). Ces auteurs 
rappellent que, même si ces traces sont peu nom-
breuses, il ne faut pas les exclure de la réflexion 
archéologique. La compréhension de l’origine et de 
l’histoire de ces indices de fréquentation humaine 
est primordiale à l’étude des interactions entre 
hommes et hyènes.

Le cas le plus commun résulte d’occupations suc-
cessives d’une même cavité par les hommes et les 
hyènes. Dans cette configuration, des «  indices de 
fréquentation humaine » peuvent se retrouver mé-
langés aux restes d’un repaire d’hyène en raison 
d’une stratigraphie difficilement lisible et/ou suite à 
l’action de processus post-dépôt (perturbations qui 
incluent la bioturbation causée par les hyènes elles-

même lors de l’aménagement de leur tanière ; cf. Sti-
ner, 1994). C’est semble-t-il le cas par exemple des 
Rochers de Villeneuve (Beauval, 2005 ; Beauval et 
Morin, 2010), de Brassempouy (Letourneux, 2003), 
de Tournal (Magniez, 2010), du Portel Ouest (Gardei-
sen, 1994), des Plumettes (Beauval et Morin, 2010) 
et de l’ensemble lithique de Camiac (Chapitre IV.4). 

L’activité humaine peut s’inscrire dans des occupa-
tions pérennes (type site d’habitat) ou résulter de 
brefs passages. Les caractéristiques des ensembles li-
thiques et osseux varient donc en conséquence. Des 
brefs passages humains dans des repaires d’hyènes 
sont peut-être documentés à Camiac (ensemble os-
seux, Chapitre IV.4) et à la Chauverie (Chapitre IV.2) 
si l’on en croit les conclusions des analyses spatiales 
et technotypologiques. 

Ce type d’occupations alternatives des mêmes es-
paces induit une forte probabilité de rencontres 
entre hommes et hyènes, et démontre l’intérêt com-
mun des deux prédateurs pour les mêmes lieux de vie 
(les cavités karstiques) : une compétition interspéci-
fique pour l’accès aux abris est ainsi envisageable, 
bien que non démontrable. Il est effectivement pos-
sible, comme proposé par Stiner (1994), qu’hommes 
et hyènes s’évitaient mutuellement sans que l’accès 
aux abris ne constitue un véritable enjeu (« It is more 
likely [that humans and hyenas] responded oppor-
tunistically to the prospect of clean, empty shelters 
of suitable dimensions and setting. Each would have 
avoided caves already taken up by predators, the 
cheapest strategy in a landscape full of holes », Sti-
ner, 1994, p. 152). 

Hommes et hyènes ne recherchent pas forcément 
les mêmes cavités, en termes de hauteur de plafond 
notamment. À Moscerini et à Guattari, les groupes 
humains et les hyènes n’ont pas occupé les mêmes 
parties de la grotte (Stiner, op. cit.). Cependant, 
même dans le cas d’une telle ségrégation des es-
paces à l’échelle de la cavité, la cohabition d’un clan 
d’hyènes et d’un groupe humain dans une même 
cavité semble peu probable. La pression de compé-
tition interspécifique pour l’accès aux abris ne doit 
pas être négligée, même dans le cas où ce ne sont 
pas les mêmes parties d’une grotte qui sont au final 
occupées.

Si certains vestiges sont indéniablement corrélables 
à une activité humaine (éléments lithiques taillés, 
stries de découpe), la découverte dans un repaire 
d’indices de fréquentation humaine n’est pourtant 
pas une preuve directe d’une occupation des lieux 
par un groupe de préhistoriques. Le charognage ou le 
chapardage par les hyènes d’une proie déjà abattue 
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a) Occupations locus di�érents + remaniements

b) Occupations même locus + remaniements

c) Occupation (hyènes) + brefs passages (hommes)

d) Occupations sites di�érents + chapardage/charognage

?

?

?

?

Fig. IV.72 : Principaux scénarios proposés pour expliquer la présence d’indices de fréquentation  
humaine dans un repaire d’hyènes. Le facteur temps (representé par l’horloge, au centre) est rarement 
apprécié et, en conséquence, une rencontre ne peut jamais être démontrée. Plus de détails sont fournis 
dans le texte.
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et traitée par les hommes peut expliquer la présence 
d’ossements portant des stries de découpe (Costa-
magno et al., 2005). Dans ces mêmes conditions, des 
vestiges lithiques pourraient également être appor-
tés dans un repaire, dans le cas par exemple où des 
fragments de pointes de projectiles seraient encore 
enchâssés dans la chair des proies des groupes hu-
mains. 

Ce charognage peut tout autant avoir lieu sur des 
sites d’abattage, de boucherie ou même d’habitat. 
Les sites anthropiques ne sont d’ailleurs presque 
jamais exempts de traces d’activité des carnivores 
(Chase et al., 1994), mais il est souvent délicat de dis-
tinguer si ces traces résultent de l’action des hyènes 
ou d’autres carnivores.

Les pièces osseuses portant à la fois des traces de 
l’activité humaine et des traces de l’action des car-
nivores existent, mais établir la succession (par su-
perposition des traces) est rarement possible. À Bois 
Roche, Bourdillat (2008) décrit deux restes portant 
des traces de dents superposées à des stries de dé-
coupe, ce qui supporte l’idée d’un chapardage par 
l’Hyène d’ossements de proies au péalable traitées 
par des hommes. Le même type de pièces a égale-
ment été identifié aux Rochers de Villeneuve (Beau-
val, 2005, comm. pers.). Dans ce type de scénario, 
aucune rencontre n’a lieu dans le repaire, mais peut-
être en d’autres endroits (sites anthropiques). 

Outre l’ensemble des contaminations du stock fau-
nique dû au charognage par les hyènes dans les sites 
anthropiques, on peut imaginer toute une série de 
scénarios accidentels ou exceptionnels qui, à eux 
seuls, peuvent expliquer la présence de quelques 
pièces lithiques (e.g. chute d’un néandertalien por-
tant sur lui quelques outils lithiques dans un aven 
occupé par l’Hyène).

Des indices de fréquentation humaine peuvent se 
retrouver mélangés aux restes d’une tanière sous 
l’action de processus post-dépôt, sans qu’aucune oc-
cupation humaine de la cavité ne soit nécessaire. Par 
exemple, l’ensemble lithique trouvé en association 
avec le repaire d’hyène de Bois Roche provient clai-
rement de remaniements de matériel d’autres locii 
(Villa et Soressi, 2000) et c’est peut-être également le 
cas pour Artenac (couche 10, Delagnes et al., 1999). 
Villa et Soressi (op. cit.) proposent une méthodolo-
gie pour distinguer un assemblage lithique remanié 
par une coulée (sectionnement des chaines opéra-
toires, arêtes émoussées…). Ce type de mélange de 
matériels issus de locii différents n’est pas toujours 
aisément repérable. Par exemple, les tranchants de 
silex ne sont pas forcément usés ou cassés dans le 
cas d’une coulée de solifluxion (Texier, 2000, 2009).

De cette revue des données et modèles, il apparaît 
qu’une diversité importante de situations passées se 
cache derrière une même catégorie d’indices, dits 
« de fréquentation humaine » (Brugal et Jaubert, 
1991). La Fig. IV.72 résume les quatre grands scéna-
rios décrits précédemment qui permettent d’expli-
quer le plus souvent la présence d’indices de fré-
quentation humaine dans les repaires d’hyènes. 

La distinction de ces modèles interprétatifs est par-
fois possible sur le matériel fossile. Une meilleure 
compréhension des indices de fréquentation hu-
maine peut être apportée par l’analyse conjointe des 
ensembles lithiques et fauniques dans une perspec-
tive taphonomique, en incluant les données spatiales 
(e.g. Chapitre IV.1 et Chapitre IV.3) mais également 
les études géoarchéologiques (ce qui fût impossible 
pour les deux sites de notre étude). Les données ac-
quises sur Camiac et la Chauverie tendent à attribuer 
les traces d’activité humaine aux modèles b (Camiac 
ensemble lithique) et c (Camiac ensemble osseux, 
Chauverie, voire a+c pour ce dernier). 

Cependant, l’étude des interactions et des rencontres 
entre hommes et hyènes est particulièrement déli-
cate car elle repose sur des échantillons numérique-
ment faibles dans la grande majorité des cas (Brugal 
et Jaubert, 1991) et, surtout, parce qu’elle est for-
tement dépendante de notre résolution chronolo-
gique. Il n’est quasiment jamais possible de démon-
trer qu’une rencontre entre hommes et hyènes a eu 
lieu, les occupations d’un même site par les deux 
prédateurs pouvant être étalées dans le temps. 

Le facteur temps, pourtant essentiel, reste souvent 
inaccessible (Fig. IV.72).

Si aucune réponse formelle ne peut être fournie quant 
à la fréquence des rencontres hommes - hyènes, un 
ensemble d’éléments est réuni pour considérer leurs 
interactions comme potentiellement fortes : 

- une contemporanéité stricte sur un même terri-
toire, comme montré par les traces de consomma-
tion intra-guilde ; 

- des occupations successives des mêmes cavités 
liées à un intérêt commun pour les mêmes espaces 
d’habitat ;

- des preuves de charognagne.

Ces éléments sont plus consistants pour le Mous-
térien «  PostQuina  » (e.g. Rochers de Villeneuve, 
Camiac, Chauverie, Tournal, Portel, Plumettes  ?) 
mais existent également pour le Protoaurignacien et 
l’Aurignacien ancien, dans le sud du Bassin aquitain 
(seulement 2 sites, Brassempouy et Tournal).
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5.6 Discussion

	 L’étude détaillée des sites de la Chauverie 
et de Camiac, confrontée à l’ensemble des repaires 
d’hyènes et des sites anthropiques de la transition 
Paléolithique moyen – supérieur a permis plusieurs 
observations sur les relations de compétition entre 
les deux prédateurs :

a) L’étude taphonomique de la faune de Camiac in-
dique que l’abondance du Rhinocéros ne peut pas 
être expliquée par des biais de collecte, d’analyse ou 
de taphonomie (Chapitre IV.4). Il est encore difficile 
de préciser si l’abondance du Rhinocéros reflète un 
biotope particulier, dans le temps (est-ce une phase 
particulière à la toute fin du Moustérien ou au Châ-
telperronien ?) ou dans l’espace* (la Gironde reste 
peu documentée par rapport à d’autres régions, cf. 
Chapitre III.2). Camiac fait ainsi figure d’exception 
comparé à d’autres repaires sub-contemporains. 
Néanmoins, le Rhinocéros représente environ 20 % 
des proies dans deux autres repaires (Bourgeois-De-
launay, Theillat), mais il n’est pas possible à l’heure 
actuelle de vérifier que dans ces sites, son abon-
dance n’est pas liée à des problèmes de collecte ou 
des biais taphonomiques.

b) Pour grande partie, hommes et hyènes chassaient 
les mêmes gibiers en termes de proies principales, 
mais le recouvrement de niches n’est jamais total 
(Fig. IV.73, grandes tendances largement simplifiées). 

	 - Le recouvrement est particulièrement im-
portant entre les repaires d’hyènes et les sites du 
Moustérien final, témoignant d’une compétition in-
terspécifique certainement forte. Cette compétition 
devait être d’autant plus forte que l’Hyène semble 
particulièrement abondante à cette période (cf. Par-
tie III). 

	 - Le recouvrement est beaucoup plus faible 
entre les hyènes et les groupes humains durant les 
phases anciennes de l’Aurignacien. Dans le sud du 
Bassin aquitain, hommes et hyènes chassent tous 
deux bovinés et chevaux. La majorité des sites auri-
gnaciens, situés plus au nord, sont dominés par le 
Renne, espèce que l’Hyène consomme peu. L’Hyène 
est, de plus, quasi absente du nord du Bassin aqui-
tain à cette période.

	 - Pour le Châtelperronien, le recouvrement 
semble partiel, mais les problèmes d’intégrité stra-
tigraphique des sites anthropiques et d’attribution 
chronologique des repaires entravent les comparai-
sons puisque peu de faunes peuvent être attribuées 
avec certitude à l’époque du Châtelperronien.

c) Les mêmes espèces constituent l’essentiel du 
spectre consommé par les hommes et les hyènes à la 
« Transition » (Fig. IV.74, page 266). Cependant, des 
différences existent entre le spectre de chasse des 
hyènes et hommes, et également entre les différents 
groupes humains, et ce pour toutes les périodes. 
Encore une fois donc, le recouvrement est fort mais 
non total. 

d) Les populations ciblées en termes de structure 
d’âge par les hommes et les hyènes sont particulière-
ment semblables pour les trois taxons les plus impor-
tants (Bovinés, Renne, Cheval). Les profils de morta-
lité sont quasi systématiquement de type « mortalité 
catastrophique », mais les échantillons sont souvent 
trop faibles pour être affirmatif.

e) L’analyse détaillée de la répartition spatiale et 
des caractéristiques techniques des indices de fré-
quentation humaine des repaires de Camiac et de 
la Chauverie a permis de démontrer que ces élé-
ments témoignaient de potentialités importantes 
de rencontres entre hommes et hyènes. Ces deux 
sites ne font pas figure d’exceptions et les indices 
de fréquentation humaine sont en réalité omnipré-
sents dans les repaires d’hyènes à la transition Pa-
léolithique moyen-supérieur. Cependant, la réalité 
de telles interactions ou rencontres ne peut jamais 
être totalement démontrée, et seul un faisceau de 
présomptions permet d’estimer qu’était possible une 
certaine compétition interspécifique non alimentaire 
(par interférence ou de combat), exacerbée par un 
intérêt commun pour les cavités karstiques.

* Il est intéressant de noter que c’est dans cette même région (la Gironde) que, au Magdalénien moyen, se développe pré-
férentiellement un autre taxon steppique, l’antilope Saïga (Delpech, 1983).
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Fig. IV.73 : Représentation schématique simplifiée du recouvrement des niches écologiques (en termes de 
proies principales) des hyènes (en gris) et des groupes humains (en blanc) pour les deux périodes princi-
pales (a : Moustérien « PostQuina » et Châtelperronien ; b : phases anciennes de l’Aurignacien, nord du 
Bassin aquitain ; c : phases anciennes de l’Aurignacien, sud du Bassin aquitain).
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Cerf

Hydruntin

Mégacéros
Daim
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Mammouth
Rhinocéros

Sanglier

Châtelperronien

Moustérien «PostQuina»
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Cheval
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Protoaurignacien

Aurignacien ancien

Hyènes

Cerf
Mammouth
Hydruntin
Sanglier

a)

b)

Fig. IV.74 : Représentation schématique du recouvrement des niches écologiques (en termes de spectre 
des proies) des hyènes (en noir) et des groupes humains (en gris) pour les deux périodes principales (a : 
Moustérien « PostQuina » et Châtelperronien ; b : phases anciennes de l’Aurignacien). Les grandes ten-
dances sont simplifiées, se reporter au paragraphe 5.3 pour plus de détails.
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	 La compétition interspécifique hommes - hyènes a évolué au cours du temps 
et diffère selon les espaces géographiques (Fig. IV.73).

	 Elle était particulièrement importante à la fin du Moustérien, de manière  
certaine dans le domaine alimentaire, mais peut-être également dans le cadre  
d’interactions dans les espaces d’habitat communs (les cavités karstiques). 

	 Au Moustérien «  PostQuina  », les hyènes chassent une plus grande  
diversité de proies que les hommes. Certains clans d’hyènes ont consommé de  
façon importante du Rhinocéros, à l’inverse des groupes humains qui semblent 
avoir délaissé cette proie. L’Hyène  semble ainsi avoir exploité des ressources  
supplémentaires qui ont pu lui conférer un avantage décisif en termes de fitness 
(succès de reproduction), ce qui pourrait expliquer pour partie son abondance à 
cette période (Chapitre III.2). Ces différences sont peut-être également le reflet d’un 
partitionnement des niches entre hommes et hyènes.

	 La compétition interspécifique dans la sphère alimentaire était  
potentiellement moins importante pour les phases anciennes de l’Aurignacien, car 
l’Hyène n’occupait alors que les marges du territoire exploité par les hommes et 
n’entrait en compétition qu’avec une partie des groupes humains (au sud du Bassin 
aquitain). 

	 Le cas du Châtelperronien n’est que difficilement discutable du fait de la  
qualité et la quantité des données actuellement disponibles.

	 Malgré un recouvrement fort des niches écologiques entre hommes et 
hyènes (et donc une compétition interspécifique potentiellement importante), des  
différences, bien que faibles, existent pour toutes les périodes entre les niches 
des deux prédateurs. Ces résultats sont cohérents avec  le principe d’exclusion  
compétitive qui prévoit que deux espèces ne peuvent cohabiter si leurs niches  
écologiques sont strictement identiques (Ramade, 1994). Ceci pourrait expliquer la 
longue cohabitation entre néandertaliens et hyènes à la fin du Moustérien (60 à 43 
ka cal. BP), lorsqu’un  environnement à riche biomasse d’Ongulés se développe.
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Extension à l’Europe de l’Ouest
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1.1 L’enjeu européen

Les dynamiques écologiques identifiées en Partie III 
(démographie des hyènes, biomasse d’Ongulés) et en 
Partie IV (compétition interspécifique, interactions) 
offrent une image relativement précise de l’histoire 
des peuplements du Sud-Ouest de la France. Cepen-
dant, ce que ces reconstructions paléoécologiques 
nous apprennent sur la problématique de la dispari-
tion des néandertaliens ne peut être appréhendé que 
si ces données régionales sont confrontées à celles 
d’autres espaces européens. De manière à permettre 
une meilleure compréhension de l’histoire des peu-
plements humains et animaux, les données acquises 
sur le Sud-Ouest de la France seront ici confrontées 
aux estimations paléodémographiques des popula-
tions d’hyènes d’autres régions d’Europe de l’Ouest.

Il est intéressant de noter que l’abondance des hyènes 
au MIS 3, phénomène parfois dénommé « épisode à 
hyènes » dans le Sud-Ouest de la France, a également 
été remarquée dans d’autres pays, notamment en 
Angleterre (Turner, 1981  ; Currant et Jacobi, 2011  ; 
White et Pettitt, 2011) et en Espagne (Altuna, 1972 ; 
Straus, 1982 ; Arbizu Senosiain et al., 2005). 

À l’instar de ce qui a été réalisé pour le Sud-Ouest 
de la France, la paléodémographie des hyènes sera 
ici estimée pour plusieurs régions européennes (Fig. 
V.1) : 

- les îles britanniques (Royaume-Uni et Irlande) ;

- la moitié est de la France (Nord, Nord-Est et Sud-
Est, principauté de Monaco incluse) ;

- la Belgique ;

- la péninsule italienne ;

- la péninsule Ibérique (Espagne, Gibraltar, Portugal). 

Pour ces zones, seuls les sites à hyènes ont été in-
ventoriés, ce qui ne permettra pas de corriger les 
estimations paléodémographiques pour les biais de 
recherche et de datations comme cela a été effectué 
pour le Sud-Ouest de la France en exploitant la base 
de données des sites anthropiques. L’application de 
l’équation de Surovell et collaborateurs (2009) per-
mettra néanmoins de prendre en compte l’impact 
du biais taphonomique sur ces estimations, au moins 
d’un point de vue théorique. 

Les données sont présentées selon les mêmes 
conventions graphiques qu’en Chapitre III.2.

Chapitre V.1     Paléodémographie des hyènes en 
Europe de l’Ouest

« As at Pin Hole, many of these faunas appear largely to have been  
accumulated by spotted hyaena. Spotted hyaenas appear to have been 
extremely abundant during this period and radiocarbon dates indicate 

their local presence from before 52 ka ago until about 27 ka ago. »  
Currant et Jacobi, 2011, p. 172

 «  La hiena de las cavernas es muy frecuente y abunda 
especialmente durante el Würm. En algunas cuevas los 

acúmulos de estas hienas son muy importantes. » 
 Altuna, 1972, p. 289

« One characteristic of MIS3 Britain is the abundance of hyaenas. »  
White et Pettitt, 2011, p. 23
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200 km

Fig. V.1 : Carte de répartition des sites à hyènes en Europe de l’Ouest, pour les pays intégrés dans la base 
de données « paléodémographie ». L’aire grisée délimite la zone dont l’analyse paléodémographique a 
déjà été réalisée dans la Partie III (Sud-Ouest de la France).
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1.2 Îles britanniques  
(Royaume-Uni, Irlande)

Les îles britanniques présentent deux avantages ma-
jeurs dans l’étude des populations d’hyènes : 

a) La présence humaine est très discrète avant le 
MIS 2, voire inexistante pour les MIS 5 et 4 (White 
et Pettitt, 2011). Le registre paléontologique a ainsi 
enregistré des phases de peuplement animal pen-
dant lesquelles la compétition interspécifique entre 
hommes et hyènes n’a pu que jouer un rôle très limi-
té dans la paléodémographie des hyènes.

b) La position chronologique des différents gisements 
a été précisée ces dernières années par l’établisse-
ment de biozones redéfinies (ou « MAZ », Mammal 
assemblage zones  ; Currant et Jabobi, 2001, 2011) 
et par l’obtention de nouvelles datations absolues, 
jugées plus fiables (C14 par ultrafiltration), sur une 
grande partie des gisements (Jacobi et al., 1998, 
2006, 2009 ; Higham et al., 2006 ; Jacobi et Higham, 
2008).

Ces avantages sont pourtant nuancés par l’historique 
des recherches en Grande-Bretagne puisque l’essen-
tiel des découvertes et des fouilles ont été réalisées 
anciennement, au XVIII° siècle ou au début du XIX°, 
ne laissant derrière elles qu’une maigre documenta-
tion (White et Pettitt, 2011). 

En conséquence, les descriptions stratigraphiques 
précises sont peu fréquentes et les analyses tapho-
nomiques des ensembles osseux particulièrement 
rares. L’obtention de nombreuses datations absolues 
sur des éléments isolés permet cependant de recons-
tituer une certaine chronologie pour de nombreux 
sites. Afin de prendre en compte cette singularité du 
registre paléontologique britannique, seules les da-
tations absolues parfaitement corrélables avec l’oc-
cupation des cavités par les hyènes ont été intégrées 
dans les modèles bayésiens, c’est-à-dire les datations 
directes sur des restes d’hyènes ou des ossements 
rognés (en noir sur les Fig. V.5, Fig. V.7 et Fig. V.10).

À l’exception d’un site en Irlande (Castlepook, région 
« Ir » pour Irlande), les sites se concentrent sur deux 
grands espaces (Fig. V.2) :

- région « UK1 », Sud-Ouest de l’Angleterre et Sud du 
Pays de Galles ;

- région « UK2 », Nord et Est de l’Angleterre et Nord 
du Pays de Galles.

« It is clear that the British Middle Palaeolithic was ‘discovered too early for its own 
good’ (Roe 1981, pp. 80, 175). […] the results of the early excavations have left a scatte-

red, biased and partial record of what once existed. »  
White et Pettitt, 2011, p. 64
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UK1

UK2

Ir

Sites à hyènes : sans éléments de datationsavec éléments de datations

100 km

Fig. V.2 : Carte de répartition des sites à hyènes dans les îles britanniques, avec (cercles gris) ou sans 
(cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés délimitent les différentes régions arbitraires (numé-
rotées UK1, UK2 et Ir) utilisées pour l’analyse paléodémographique.
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CP

25 km
100 km

Région Ir

Fig. V.3 : Carte de répartition du site de la région Ir. Cercle clair : site ne contenant que des US P (pré-
sence).

Tabl. V.1 : Liste des sites à hyènes des régions Ir (Castelpook) et UK1 (autres sites) avec des éléments de 
datations.

Code Site Principales références
BacH Bacon Hole in Gower caves Currant et Jacobi, 2001, 2011 ; Gilmour et al., 2007

BenchT Bench Tunnel Cavern Turner, 1981 ; Jacobi et al., 2006
Brix Brixham cave Turner, 1981 ; O’Connor, 2000
Bur Burtle beds Currant, 2004

Coyg Coygan Cave ou Coygau Turner, 1981 ; Currant et Jacobi, 2001 ; Jacobi et Higham, 
2011a

DayF Daylight Rock Fissure David, 1991 ; Jacobi et Higham, 2011a
Eel Eel point Schulting et al., 2005 : Jacobi et Higham, 2011a

Goat Goat’s Hole, Paviland in Gower 
caves David, 1991 ; Jacobi et Higham, 2008

Joint Joint Mitnor Cave Turner, 1981 ; Currant et Jacobi, 2001, 2011

KentC Kent’s Cavern Turner, 1981 ; McFarlane et Lundberg, 2005 ; Lundberg et 
McFarlane, 2007 ; Jacobi et al., 2006 ; Jacobi et Higham, 2011a

KingA King Arthur’s Cave Turner, 1981 ; Barton, 1995
Lev Levaton Turner, 1981

LitHoy Little Hoyle (in Wales) Rae et al., 1987 ; Hedges et al., 1993
Nanna Nanna’s Cave Jacobi et Higham, 2011a
OgYY Ogof-yr-Ychen David, 1991 ; Schulting et al., 2005 ; Jacobi et Higham, 2011a
Pick Picken’s Hole Turner, 1981 ; Jacobi, 2004 ; Jacobi et al., 2009
Pott Potter’s Cave David, 1991 ; Jacobi et Higham, 2011a
PrioF Priory Farm Cave David, 1991 ; Jacobi et Higham, 2011a
SandF Sandford Turner, 1981 ; Weinstock, 2002 ; Currant, 2004
SoldH Soldier’s Hole Turner, 1981 ; Currant et Jacobi, 2001 ; White et Pettitt, 2011
Torn Tornewton Turner, 1981 ; Gilmour et al., 2007 ; Currant et Jacobi, 2011
Uph Uphill Turner, 1981 ; Jacobi, 2004 ; Jacobi et al., 2006

WookH Wookey Hole, Hyaena den Tratman et al., 1971 ; Turner, 1981 ; Jacobi et Hawkes, 1993 ; 
Jacobi et al., 2006

CP Castelpook Woodman et al., 1997
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Régions UK1 et Ir
La région UK1 inclut 23 sites (Tabl. V.1, Fig. V.4) ayant livré 12 US R et 13 US P (Fig. V.5, Fig. V.7, Fig. V.6, Fig. 
V.8). Les repaires d’hyènes sont abondants et, pour la plupart, datés du MIS 3 (Pin Hole MAZ). Un bon nombre 
d’ensembles classifiés en US P, comme Bacon Hole, sont probablement des repaires d’hyènes, mais l’absence 
de caractérisations taphonomiques précises empêche de les intégrer en tant qu’US R (ils ne remplissent pas 
les critères pré-établis, cf. Chapitre II.2).

La région Ir n’inclut que le site de Castelpook (Fig. V.3) qui a livré 2 US classifiées comme P (Fig. V.7, Fig. V.8). 
Il s’agit encore une fois de repaires d’hyènes potentiels, mal caractérisés d’un point de vue taphonomique.

Fig. V.4 : Carte de répartition des sites de la région UK1. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Fig. V.5 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région UK1, partie 1/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Biozones : JM = Joint Mitnor MAZ ; BH = Bacon Hole 
MAZ ; PH = Pin Hole MAZ. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
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Fig. V.6 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région UK1, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Fig. V.8 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
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Région UK2
La région UK2 est également riche en repaires d’hyènes. Elle contient 12 sites (Tabl. V.2, Fig. V.9), 6 US R et 6 
US P, tous datés soit du MIS 5 soit du MIS 3 (Fig. V.10, Fig. V.11). Ash tree cave, Church Hole, Pin Hole et Robin 
Hood font partie d’un même complexe de grottes le long d’une gorge calcaire dénommée « Creswell Crags ».

Tabl. V.2 : Liste des sites à hyènes de la région UK2 avec des éléments de datations.

Code Site Principales références
AshT Ash tree cave Currant et Jacobi, 2001 ; Jacobi et al., 2006, 2009
Barri Barrington beds (graviers de) Turner, 1981

BouM Boulton Moor, Beeston Ter-
race Lewis et al., 2011

Cefn Cefn-Yr-Ogof ou Cefn Rocks Jacobi et Higham, 2011a
ChurchH Church Hole in Creswell Crags Turner, 1981 ; White et Pettitt, 2011

Ffy Ffynnon Beuno Turner, 1981 ; David, 1991
Hoe Hoe grange Turner, 1981 ; Lewis et al., 2011
Kirk Kirkdale Turner, 1981 ; McFarlane et Ford, 1998

PinH Pin Hole in Creswell Crags Turner, 1981 ; Currant et Jacobi, 2001, 2011 ; Jacobi et 
al., 2006 ; Jacobi et Higham, 2011a

RobH Robin Hood in Creswell Crags Turner, 1981 ; Charles et Jacobi, 1994 ; Currant et Jacobi, 
2001 ; Jacobi et al., 2006 ; Jacobi et Higham, 2011a

Swa Swanton Morley Coxon et al., 1980
Vict Victoria Cave Gilmour et al., 2007
CP Castelpook Woodman et al., 1997
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Distributions sommées
La Fig. V.12 présente les distributions de probabilités 
sommées d’US R et d’US P pour chaque région. Dans 
les trois régions, les sites sont abondants au MIS 
3, entre 60 et 30 ka cal. BP. Dans la région UK2, un 
certain nombre d’ensemble sont attribués à la Joint 
Mitnor MAZ, soit au MIS 5e.

Quand l’ensemble des US est additionné pour toutes 
les îles britanniques, les repaires d’hyènes semblent 
nettement plus abondants au MIS 3 entre 60 et 35 ka 
cal. BP (Fig. V.13). Les US P montrent une répartition 
similaire, à l’exception d’une présence plus marquée 
au début du MIS 5. Les répartitions corrigées par 
équation théorique (Fig. V.13, c et d) modifient légé-
rement cette vision, en augmentant les US attribuées 
au MIS 5, plus anciennes et donc théoriquement plus 
à même d’être détruites par des processus post dé-
pôt. L’Hyène peut cependant être considérée comme 
absente au MIS 4, même en distribution corrigée  : 
les probabilités sommées entre 75 et 60 ka cal. BP 

sont nulles pour les US R, et faibles pour les US P (où 
elles ne reflètent que les incertitudes de datations 
importantes sur 3 sites : Castelpook, Piory Farm cave 
et Soldier’s Hole). D’une manière générale, les sites 
paléontologiques sont relativement rares au MIS 4 
en Grande-Bretagne. Durant cette période froide, 
l’avancée des fronts de glaciers a probablement 
considérablement contraint le peuplement animal 
(Currant et Jacobi, 2011).

La présence de l’Hyène est avérée au MIS 5 (repaires 
de Joint Mitnor, Kirkdale, Tornewton, Hoe grange), et 
était peut-être importante si l’on en croit les distribu-
tions corrigées par équation théorique. L’Hyène est 
extrêmement abondante au MIS 3, et plus particu-
lièrement entre 60 et 40 ka cal. BP, avec 13 repaires 
avérés (Brixham, Levaton, King Arthur’s Cave, Uphill, 
Coygan, Kent’s Cavern, Picken’s Hole, Wookey Hole, 
Sandford, Pin Hole, Ffynnon Beuno, Church Hole, 
Robin Hood).
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Fig. V.12 : Distributions de probabilités sommées par région (Ir, UK1, UK2) pour les US R (en noir) et P (en 
gris).
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Fig. V.13 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour les îles britanniques pour les US R 
(en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 
2009.
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1.3 Belgique 

Sur le territoire belge, les sites à hyènes avec élé-
ments de datations sont concentrés dans une seule 
et même région, le long de la Meuse et de ses af-
fluents (karst mosan ; Fig. V.14). Les 14 sites avec élé-
ments de datations (Tabl. V.3) ont livré 8 US R et 14 
US P (Fig. V.15, Fig. V.16). 
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Fig. V.14 : Carte de répartition des sites à hyènes de Belgique. En haut ensemble des sites, avec (cercles 
gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. En bas sites avec des éléments de datations ; cercles 
gris : sites contenant au moins une US R (repaires) ; cercles clairs : sites ne contenant que des US P (pré-
sence).
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Code Site Principales références

Abim Abîme (Trou de l’) Pirson et al., 2009 ; Toussaint et al., 2010

BoLai Bois Laiterie Otte et Straus, 1997
CavBe Cave (Grotte de la) à Ben-Ahin Destexhe-Jamotte 1971-73 in Otte, 1979
TrChal Chaleux (Trou de) Otte, 1994 ; Stevens et al., 2009

Diab Diable (Trou du) ou Hastière (ca-
verne de) Di Modica, 2005 ; Beke, 2010

Eng Engihoul Doudou, 1903 ; Ulrix-Closset, 1975 ; Cordy, 1984

Goy Goyet 3ème (Caverne) Germonpré et Sablin, 2001 ; Germonpré, 2004 ; 
Toussaint, 2006 ; Stevens et al., 2009 ; Beke, 2010

Her Hermitage (grotte de l’) (ou ermi-
tage) Ulrix-Closset, 1975 ; di Modica, 2004

Mar Marie-Jeanne (caverne de) à Has-
tière Gautier et de Heinzelin, 1980

Prin Prince (grotte du) à Marche-Les-
Dames Rahir, 1931 in Otte, 1979

Sclad Scladina ou Sclayn Otte et al., 2001 ; Pirson et al., 2005 ; Bonjean et al., 
2006, 2009 ; Bourdillat, 2008

Tien Tiène des Maulins (le) Groenen et Marée, 2000 ; Groenen, 2004, 2005, 
2009

Ver Verlaine (Grotte de) Cordy, 1984 ; Dewez, 1987
Wal Walou (Trou/grotte) Draily et al., 2011 ; De Wilde in Draily et al., 2011

Tabl. V.3 : Liste des sites à hyènes de Belgique avec des éléments de datations.
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Fig. V.15 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de Belgique, rectangles clairs pour les 
US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 



289

Paléodémographie des hyènes en Europe de l’Ouest

A
bim

B
oLai

C
avB

e
TrC

hal
Eng

H
er

Prin
Tien

V
er

D
iab

G
oy

M
ar

S
clad

5
4

1B
1A

W
al

C5
C4

C3
C2

C1a
C1b

2000030000400005000060000700008000090000100000110000120000

Fig. V.16 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de Bel-
gique. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Distributions sommées
La distribution chronologique des US R et P est rela-
tivement similaire (Fig. V.17), à l’exception des pé-
riodes récentes du Paléolithique supérieur où seules 
quelques US P sont connues. Ces restes d’hyène re-
trouvés dans trois sites magdaléniens rappellent les 
problèmes identifiés dans le Sud-Ouest de la France 
(Chapitre III.2, 2.6), et sont sûrement imputables à 
des problèmes de mélanges ou de détermination. 

Les sites à hyènes sont extrêmement abondants à la 
fin du Moustérien, entre 45 et 40 ka cal. BP, en dis-
tributions sommées corrigées et non corrigées (Fig. 
V.18). Pourtant, il est possible que ce «  pic  » dans 
les distributions sommées soit en partie causé par la 
limite de datation du carbone 14. Les sites mousté-
riens antérieurs à 45 ka cal. BP sont nécessairement 
plus difficilement datés, du fait que leur position-
nement chronologique précis au sein du Mousté-
rien repose uniquement sur les datations absolues. 
Effectivement, la chronologie des sites moustériens 
ne peut ici être établie ni sur la base d’un décou-
page archéostratigraphique détaillé (comme pour le 
Sud-Ouest de la France), ni à partir d’une biozona-
tion fiable des MIS 5 à 3 (comme pour les îles britan-
niques). Les gisements moustériens sans datations 
absolues se voient alors attribués dans les modèles 
bayésiens une distribution de date uniforme entre 
128 ka cal. BP et 40 ka cal. BP, un positionnement 
chronologique particulièrement imprécis. 

La résolution chronologique disponible pour le 
Moustérien biaise donc considérablement les esti-
mations paléodémographiques et elle empêche 
d’appréhender précisément le peuplement animal 
de cette région à ces périodes.
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Fig. V.17 : Distributions de probabilités sommées pour les US R (en noir) et P (en gris) de Belgique.
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Fig. V.18 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour la Belgique pour les US R (en noir) 
et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.
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1.4 Moitié est de la France

Les sites à hyène français, Sud-Ouest exclu, se 
concentrent dans deux grandes régions géogra-
phiques (Fig. V.19) : dans le Sud-Est d’une part (Pro-
vence, Principauté de Monaco, vallée du Rhône, sud 
du Massif Central, région « F10 ») et dans le Centre-
Est et Nord-Est d’autre part (Bourgogne, Jura, vallée 
de la Sâone et de l’Yonne, nord du Massif Central, 
Alsace, région « F11 »). Un seul site à hyène (Hénin-
sur-Cojeul) est connu dans le Nord (Nord-Pas-de-Ca-
lais, région « F12 »).

Région F10
La région F10 inclut 17 sites (Tabl. V.4, Fig. V.20). Si 
l’Hyène est fréquemment retrouvée dans les sites 
archéologiques et paléontologiques (25 US P), relati-
vement peu de datations absolues sont disponibles. 
Seules deux US ont été ici classifiées comme repaires 
d’hyènes (Fig. V.21, Fig. V.23, Fig. V.22, Fig. V.24). 

Quelques US, bien que témoignant éventuellement 
d’une occupation des cavités par l’Hyène, ne peuvent 
pas être considérées comme des US R par manque 
de données taphonomiques (Calmette, Moula, Ob-
servatoire) ou parce qu’elles présentent des caracté-
ristiques taphonomiques particulières. Par exemple, 
à l’Abri des Pêcheurs, l’action des carnivores est im-
portante, mais potentiellement attribuable au Loup 
plus qu’à l’Hyène, cette dernière étant de plus repré-
sentée uniquement par des individus âgés (Moncel 
et al., 2008a).

100 km

F12

F10

F11

Sites à hyènes :

sans éléments de datations

avec éléments de datations

Fig. V.19 : Carte de répartition des sites à hyènes 
dans la moitié Est de la France, avec (cercles gris) 
ou sans (cercles blancs) éléments de datations. 
Les pointillés délimitent les différentes régions 
arbitraires (numérotées de F10 à F12) utilisées 
pour l’analyse paléodémographique.
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Sites avec éléments de datations :

Code Site Principales références
Auz Auzières (les) II Marchal et al., 2009
Bal Balauzière (la) Bonifay, 1967, 1971

Calm Calmette (la) Gerber, 1973
Cott Cottier (les) Bout, 1953 ; Bouchud et Bouchud, 1953, 1955
Fig Figuier (grotte du) Moncel, 2001 ; Daujeard, 2008
Fla Flandin (Baume) Moncel, 2005 ; Daujeard, 2008 ; Moncel et al., 2008b

Puc Grand abri aux puces 
ou Grotte Basse Slimak et al., 2010

GrMarie Grotte Marie Crochet et al., 2007

Laou Laouza (la) (ou la 
Lauza) Bazile et al., 1981 ; Brugal in Bazile et al., 1981

Moula Moula ou Moula-
Guercy (Baume/Abri)

Crégut-Bonnoure et Guérin, 1986 ; Defleur, 1999 ; Sanzelle et al., 
2000 ; Pautret-Homerville, 2001 ; Crégut-Bonnoure et al., 2010

Neron Néron (Baume) Defleur et al., 1994 ; Slimak, 2007
AbrPech Pêcheurs (abri des) Pautret-Homerville, 2001 ; Daujeard, 2008 ; Moncel et al., 2008a

ResU Réseau Ursus à Serre 
de Guercy Pautret-Homerville, 2001

Rig Rigabe Bonifay, 1971
Ron Rond (Abri du) Bouchud et Bouchud, 1955
Roq Roquette II (la) Gerber, 1973 ; Valladas et al., 1987
Obs Observatoire Boule et de Villeneuve, 1927 ; Onoratini et al., 1999 ; Onoratini, 2006

Fig. V.20 : Carte de répartition des sites de la région F10. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.4 : Liste des sites à hyènes de la région F10 avec des éléments de datations.
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Fig. V.21 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F10, partie 1/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. 
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Fig. V.22 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F10, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Fig. V.23 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F10, partie 2/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. 
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Fig. V.24 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F10, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Régions F11 et F12
Les 13 sites de la région F11 (Fig. V.25, Tabl. V.5) ont 
livré 8 US R et 24 US P (Fig. V.26, Fig. V.27, Fig. V.28, 
Fig. V.29). Le complexe des grottes d’Arcy-sur-Cure 
contribue de façon majeure à cette région (16 US sur 
32, dont 4 US R), mais quatre repaires sont égale-
ment notables par ailleurs : Fouvent, Châtelperron, 
Theillat et Garenne.

Plusieurs US attribuées au Moustérien présentent 
des datations radiocarbone relativement jeunes 
(ArcRGS, ArcBD, ArcR12, ArcR11, ChaB4, Theillat). 
En conséquence, le résultat des modélisations bayé-
siennes est peu fiable pour ces US, puisque les distri-
butions de dates sont anormalement « tronquées » 
lors du traitement des données par l’outil bayésien 
(US marquées d’un astérisque sur la Fig. V.27 et la 
Fig. V.29). Il est probable que les âges très jeunes 
estimés par ces datations soient liés à des problèmes 
de contamination (e.g. à Arcy-sur-Cure, Higham et 
al., 2010) et que les US doivent en conséquence être 
considérées comme plus âgées.

L’US de Châtelperron « ChaB1 » (couches B1-B3) cor-
respond à la récolte par Delporte de déblais issus de 
fouilles plus anciennes des niveaux sous-jacents, et 
le positionnement chronologique de cet ensemble 
mixte est donc délicat (Zilhão et al., 2006). Pour cette 
US néanmoins, une datation directe sur un os rogné a 
été obtenue (Gravina et al., 2005) et c’est donc cette 
dernière qui a été utilisée dans le modèle bayésien. 

À la Balme d’Epy II, la présence de l’Hyène est docu-
mentée (Guérin, 1980) mais la corrélation entre les 
restes d’hyènes et la seule datation radiocarbone 
disponible n’est pas connue. Par conséquent, ce site 
a été retiré des modèles bayésiens et exclu de toutes 
les analyses subséquentes.

Un seul site est présent en région F12. Interprété 
comme un potentiel repaire d’hyènes (Julien, 2004), 
il ne remplit cependant pas tous les prérequis tapho-
nomiques (os rognés et coprolithes fréquents, mais 
seulement 1 reste d’hyène, adulte qui plus est). Il a 
été intégré dans les analyses comme US P. Étant don-
né que le découpage archéostratigraphique n’a pas 
été calé sur une chronologie absolue pour le Nord 
de la France (cf. Chapitre II.3), l’attribution techno-
typologique (Moustérien) n’a pas été utilisé dans le 
modèle bayésien pour ce site, et seules les datations 
absolues ont été considérées (Fig. V.28 et Fig. V.29). 
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Code Site Principales références
Ach Achenheim Wernert, 195s7 ; Byrne et Prat, 1978 ; Junkmanns, 1995

Arc

Arcy-sur-Cure, Galerie Schoepflin 
(ArcRGS), Grotte de l’Hyène (ArcH), 
Grotte du Bison (ArcB), Grotte du 
Renne (ArcR), Rotonde (ArcRot)

Leroi-Gourhan, 1955 ; Leroi-Gourhan et Leroi-Gourhan, 
1964 ; Girard, 1978 ; Farizy, 1990 ; David et Fosse, 1999 ; 
David et al., 2001, 2005, 2009 ; Connet, 2002 ;  Schmider, 
2002 ; David, 2004 ; Lhomme et al., 2005 ; Higham et al., 

2010 ; Enloe, 2011

BalmEp Balme d’Epy (la) II : rivière souter-
raine  Évin et al., 1973 ; Guérin, 1980

Cha Châtelperron (Grotte des Fées) Delporte, 1957, 1999 ; Bouchud in Delporte, 1957 ; Raynal 
et Guadelli, 1990 ; Gravina et al., 2005 ; Zilhão et al., 2006

CrozeS Croze sur Suran (la) Desbrosse, 1980 ; Bridault et Chaix, 2009
Fouv Fouvent - abri Cuvier Fosse, 1997 ; Fernandez et al., 2006

Ga Garenne 1 (grotte de la) ou Gissey-
sur-Ouche Joly, 1961, 1965

Gen Genay (brèche de) Patou, 1987
Grapp Grappin (Grotte) Cupillard et Welte, 2006
MerGr Mère-grand (la) à Rully Combier, 1959 ; Argant, 1991

Thei Theillat Raynal et al., 1989

Velar Velars (Grotte de) ou Etrigny - Les 
Velars Desbrosse et Guérin, 1971 in Argant, 1991

Zou Zouzette ou Farincourt Joffroy et Mouton, 1946
HenC Hénin-sur-Cojeul Marcy et al., 1993 ; Julien, 2004 ; Auguste, 2009

Fig. V.25 : Carte de répartition des sites des régions F11 et F12. Cercles gris : sites contenant au moins une 
US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.5 : Liste des sites à hyènes des régions F12 (Hénin-sur-Cojeul) et F11 (autres sites) avec des élé-
ments de datations.
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Fig. V.26 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F11, partie 1/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. 
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Fig. V.27 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F11, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles 
les résultats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Fig. V.28 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région F11, partie 2/2, et de 
la région F12, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. «?» = pour la région F12, l’extension 
chronologique du Moustérien n’a pas été définie, et l’attribution chronoculturelle n’est donc pas été utili-
sée dans les modèles bayésiens. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
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Fig. V.29 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région F11, partie 2/2, et de la région F12. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. 
* = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Distributions sommées
La somme des US R et P des régions F10, F11 et F12 
montrent de légères différences entre régions (Fig. 
V.30). En F10, les US P sont plus étalées dans le temps 
qu’en F11, mais la résolution chronologique est trop 
faible pour considérer cette différence comme signi-
ficative. Quelques US P sont présentes dans les deux 
régions pour le Magdalénien alors que les repaires 
d’hyènes ont disparu depuis au moins 15 000 ans 
(Fig. V.30). Ces éléments font douter de la fiabilité 
de ces US, comme pour la Belgique et le Sud-Ouest. 

D’une manière générale, les sites à hyènes sont abon-
dants entre 45 et 35 ka cal. BP en distribution som-
mée, mais cette tendance s’estompe quelque peu 
lorsque ces distributions sont corrigées par l’équa-
tion théorique du biais taphonomique (Fig. V.31). 

La paléodémographie des hyènes est particulière-
ment difficilement à appréhender pour ces régions 
en raison de la faible résolution chronologique au 
sein du Moustérien et de l’importance de la limite 
du champ chronologique d’application des data-
tions radiocarbone (une augmentation nette du 
nombre d’US R et d’US P est visible vers 45 ka cal. 
BP sur la Fig. V.31). Ces problèmes ne peuvent ici pas 
être compensés par l’exploitation d’un découpage 
archéostratigraphique du Moustérien ou d’une bios-
tratigraphie.

Fig. V.30 : Distributions de probabilités sommées par région (F10 à F12) pour les US R (en noir) et P (en 
gris).
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Fig. V.31 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour la moitié Est de la France pour les 
US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell 
et al., 2009.
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1.5 Italie

Les sites à Hyène sont fréquents en Italie, et se 
concentrent essentiellement le long des côtes (Fig. 
V.32). Deux grandes régions sont ici considérées 
pour faciliter la présentation des résultats : le Nord 
(Ligurie, Toscane, Vénétie et Frioul, région It1) et le 
Sud (Latium, Campanie, Pouilles, région It2). Enfin, 
l’unique site avec des éléments de datations de Si-
cile, géographiquement isolé, a été traité à part (ré-
gion It3).

Région It1
La région It1 est pauvre en repaires d’hyènes. Sur les 
12 sites inclus, seules 2 US R, provenant du même 
site, sont connues. Parallèlement, l’Hyène est cepen-
dant fréquemment présente, avec 20 US P (Tabl. V.6, 
Fig. V.33). Les sites sont répartis de part et d’autre 
des Apennins, mais cette différenciation géogra-
phique n’est pas significative en termes d’histoire 
paléodémographique  : des US sont retrouvées des 
deux côtés de cette chaîne de montagnes quelle que 
soit la période considérée (Fig. V.34 et Fig. V.35). Le 
gisement de Fate, près d’Arma delle Manie, n’a pas 
été intégré car les restes de hyénidés mis au jour  ont 
été attribués à Hyaena prisca (Valensi, 2009).

Sites à hyènes : sans éléments de datationsavec éléments de datations

It1

It2

It3

100 km

Fig. V.32 : Carte de répartition des sites à hyènes dans la péninsule italienne, avec (cercles gris) ou sans 
(cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés délimitent les différentes régions arbitraires (numé-
rotées de It1 à It3) utilisées pour l’analyse paléodémographique. Nota : le site à l’Ouest de la Sicile, au 
large, est correctement positionné. Il correspond au site de la Grotta di Levanzo, dans le petit archipel des 
îles Égades.



307

Paléodémographie des hyènes en Europe de l’Ouest

Rip

Mad
Gri

Fum

Fab

Ors

Poca

LeonBuca

Broi

ArManie

50 km

100 km

P
R

Sites avec éléments de datations :

Région It1

Site Code Principales références
Arma delle Manie ArManie Valensi et Psathi, 2004 ; Cauche, 2007
Broion (Grotta del) Broi Sala, 1980 in Porraz, 2005 ; Peresani, 2001 ; Porraz, 2005

Buca della Iena (ou Grotta) Buca Fornalca-Rinaldi, 1968 ; Stiner, 1994
Caverna degli Orsi ou 

dell’orso (Trieste karst) Ors Boschian et al., 1996 ; Berto et Rubinato, 2011

Fabbrica (Grotta) Fab Gioia, 1988 ; Mussi, 2001

Fumane (abri) Fum Fiore et al., 2004 ; Broglio et al., 2009 ; Higham et al., 
2009

Grimaldi/Balzi Rossi, Abri/
Riparo Mochi GriM

Mussi, 2001 ; Arellano, 2009 ; Arellano et al., 2009
Grimaldi/Balzi Rossi, Grotte 

des enfants, dei Fanciulli GriE

Leone (Grotta del) ou Buca 
del Giannini Leon Farina, 2009

Madonna dell’arma Mad Valensi et Psathi, 2004 ; Cauche, 2007 ; Valensi, 2009
Pocala Cave/Grotta Poca Hofreiter et al., 2004

Riparo Mezzena Rip Fiore et al, 2004

Fig. V.33 : Carte de répartition des sites de la région It1. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.6 : Liste des sites à hyènes de la région It1 avec des éléments de datations.
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Fig. V.34 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région It1, rectangles clairs 
pour les US, gris pour les séquences. « U » = Uluzzien. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une 
légende complète. 
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Régions It2 et It3
Dans la région It2, les repaires d’hyènes sont plus 
nombreux mais restent rares : les 14 sites n’ont livré 
que 7 US R pour 21 US P (Fig. V.36, Tabl. V.7, Fig. V.37, 
Fig. V.38, Fig. V.39, Fig. V.40). Les très nombreuses 
subdivisions stratigraphiques de la séquence de Cas-
telcivita ont été regroupées en seulement 3 US reflé-
tant leur attribution chronoculturelle (Moustérien, 
Uluzzien, Protoaurignacien). Les datations ESR de 
Moscerini ont été publiées sans écart-type car aucun 
débit de dose annuel n’a été mesuré sur le site : elles 
ne sont donc pas intégrables.

Les datations absolues publiées pour le site mousté-
rien de Grotta Breuil et pour les couches uluziennes 
de Castelcivita semblent relativement récentes par 
rapport à leur attribution technotypologique. Les 
résultats de la modélisation bayésienne pour ces 
US apparaissent en conséquence peu fiables (les 
US concernées sont notées par un astérisque sur la 
Fig. V.38 et la Fig. V.40). Pour Castelcivita, l’Uluzzien 
étant un technocomplexe relativement court dans le 
temps, ce problème n’a que peu d’incidence. Pour 
Grotta Breuil, il est probable que l’âge du site soit à 
revoir à la hausse même si, statistiquement, la date 
récente obtenue n’est pas incompatible avec une 
attribution au Moustérien. 

Le repaire d’hyènes de Paglicci couche 23 (Pag23) fait 
figure d’exception à l’échelle européenne : il s’agit du 
seul repaire d’hyènes offrant assez d’éléments de 
datations apparemment robustes pour envisager un 
âge plus récent que l’Aurignacien (dans ce cas, au 
Gravettien). Deux datations AMS ont été obtenues 
pour ce site, directement sur des ossements d’Hyène 
(26120 ± 330 et 29100 ± 1600 ; Boscato et Crezzini, 
2005), plaçant cette US vers 30-32 ka cal. BP. Ces da-
tations font vraisemblablement de Paglicci le repaire 
d’hyènes correctement daté le plus récent d’Europe 
de l’Ouest.

En Sicile (région It3), la fouille du gisement de San 
Teodoro a délivré les restes d’un repaire d’hyènes in-
tercalé entre un niveau épigravettien et un plancher 
stalagmitique daté autour de 32 000 ± 4000. Il pour-
rait donc s’agir, au même titre que Paglicci couche 
23, d’un des derniers repaires d’hyènes d’Europe. 
Néanmoins, l’écart-type important sur la datation du 
plancher stalagmitique sous-jacent empêche toute 
certitude. En termes probabilistes, San Teodoro a 
plus de chances de dater du Gravettien ou de l’Au-
rignacien, mais il pourrait malgré tout également 
être rapproché de périodes plus anciennes, comme 
l’Uluzzien voire le Moustérien final (Fig. V.40).
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50 km

Site Code Principales références
Breuil (Grotta) Breui Stiner, 1994 ; Alhaique et al., 1996a

Calanca (Grotta la) Cala Palma di Cesnola et al., 1983 ; Sala, 1983 ; Mussi, 2001
Castelcivita CastelC Napoleone et al., 1997

Cavallo (Grotta del) Cava Gioia, 1988 ; Boscato et Crezzini, sous presse
Fondo Cattie ou Maglie Fond Borgognini Tarli, 1983 ; Corridi, 1990
Fossellone (Grotta del) Foss Mallegni, 1992 ; Alhaique et al., 1996b ; Stiner, 2004
Guattari Paléosurface, 

Monte Circeo Guat Stiner, 1994

Moscerini Mos Stiner, 1994, 2004

Paglicci (Grotta) Pag (grotte) et 
PagE (extérieur)

Sala, 1983 ; Boscato et Crezzini, 2005 ; Boscato et Ron-
chitelli, 2006 ; Boscato, 2007 ; Crezzini, 2007

Romanelli (Grotta) RomaG Blanc, 1920 ; Fornaca-Rinaldi, 1968
Sants Croce ou Santa Croce, 

Bisceglie SanCro Mallegni et al., 1987 ; Boscato et al., 2006

Spagnoli (Grotta B di) Spa Sala, 1978 in Mussi, 2001
Taddeo Tad Benazzi et al., 2011

Tana delle iene Tan Giaccio et Coppola, 2000 ; Giaccio et al., 2008

San Teodoro Cave SanTeo Marra et al., 2004 ; Bonfiglio et al., 2008 ; Mannino et 
al., sous presse

Fig. V.36 : Carte de répartition des sites des régions It2 et It3. Cercles gris : sites contenant au moins une 
US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.7 : Liste des sites à hyènes des régions It3 (San Teodoro) et It2 (autres sites) avec des éléments de 
datations.
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Fig. V.37 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région It2, partie 1/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. 
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Fig. V.38 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région It2, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles 
les résultats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Distributions sommées
La péninsule italienne a comme particularité d’abriter 
un nombre relativement faible de repaires d’hyènes 
par rapport aux autres régions européennes. Les 
sites à hyènes s’étalent principalement entre 128 et 
30 ka cal. BP, mais la majorité sont datés du MIS 3 
(Fig. V.41, Fig. V.42). Les repaires sont plus particuliè-
rement concentrés à la fin du Moustérien, entre 70 
et 45 ka cal. BP, à l’exception de deux repaires plus 
récents au sud de la péninsule italienne (régions It2 
et It3). Paglicci couche 23, daté du début du Gravet-
tien, constitue vraisemblablement le repaire d’hyène 
le plus récent d’Europe de l’Ouest.

Malgré l’absence de découpage archéostratigra-
phique ou biostratigraphique précis, il reste néan-
moins possible de discuter de la paléodémogra-
phie des hyènes dans le Moustérien italien car des 

datations ont été obtenues via des méthodes autres 
que le radiocarbone (ESR, U/Th) pour plusieurs US. 
Contrairement au Sud-Ouest de la France et aux îles 
britanniques, l’attribution au MIS 4 semble possible 
pour certains repaires italiens, notamment Guattari, 
mais les datations sont trop imprécises pour être 
affirmatif. Plusieurs repaires italiens associés à des 
vestiges moustériens restent cependant sans posi-
tion chronologique précise (Moscerini, Tana delle 
Iene, Fossellone), et les estimations du nombre de 
repaires d’hyènes reposent donc sur un nombre rela-
tivement limité de sites.

Lorsque les distributions sommées sont corrigées 
par l’équation théorique du biais taphonomique (Fig. 
V.42), ces observations sont légèrement nuancées, 
mais les sites à hyènes restent plus fréquents entre 
70 et 45 ka cal. BP que durant les autres périodes. 
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Fig. V.41 : Distributions de probabilités sommées par région (It1 à It3) pour les US R (en noir) et P (en 
gris).
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Fig. V.42 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour l’Italie pour les US R (en noir) et P 
(en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.
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1.6 Péninsule Ibérique

La péninsule Ibérique est particulièrement riche 
en sites à hyènes (Fig. V.43). Ces derniers se 
concentrent : le long de la côte nord-ouest espagnole 
(Pays basque, Cantabrie, Asturies, région Ib1), au 
Sud-Est de la chaîne pyrénéenne (Catalogne, Aragon, 
région Ib2), sur le plateau castillan autour de Madrid 
(région Ib3), au sud-ouest de la péninsule (Portugal, 
Estrémadure espagnole, région Ib4) et au sud-est 
(Andalousie, Gibraltar, sud de Valence, région Ib5).

Région Ib1
Les 19 sites de la région Ib1 (Fig. V.44, Tabl. V.8) ras-
semblent 7 US R et 28 US P. Un grand nombre d’US 
sont attribuables au Paléolithique supérieur ancien 
(Fig. V.45, Fig. V.46, Fig. V.47, Fig. V.48) et plus préci-
sément au Châtelperronien (Ekain niveau 10, Labeko 

koba niveau 9) et aux phases anciennes de l’Aurigna-
cien (Protoaurignacien pour Labeko Koba niveau 7 
et Aurignacien ancien pour Labeko Koba niveaux 6 
à 3, Covalejos, Lezetxiki, Pendo, et Ekain niveau 9). 
Urtiaga n’a pas été inclus dans les modèles bayé-
siens : l’Hyène y est présente dans des niveaux datés 
de l’âge du Bronze, avec une datation radiocarbone 
dans un niveau sous-jacent de 8700 ± 170 (Altuna, 
1972). L’unique reste d’Hyène d’Urtiaga peut, avec 
peu de doutes, être considéré comme intrusif. Les 
deux datations AMS du site d’Esquilleu (couche 3), 
très récentes (12050 ± 130 et 3640 ± 90), n’ont pas 
été intégrées dans les modèles bayésiens, en raison 
de leurs valeurs atypiques. Cet exemple rappelle la 
conséquence dramatique que peuvent avoir des 
contaminants récents sur les datations radiocarbone, 
y compris AMS. 

Code Site Principales références
Avali A Valiña Fernandez Rodriguez, 2010
Abau Abauntz (cueva de) Altuna et al., 2002 ; Utrilla, 2002
Ama Amalda Yravedra Sainz de los Terreros, 2004, 2006, 2007, 2010
Atx Atxagakoa Lopez Quintana et al., 2004, 2005 ; Castaños Ugarte, 2010
Bol Bolinkoba Castaños Ugarte, 1986

Cast (fouilles Cabre-
ra Valdes/de Quiros) 
CastA (anciennes 

fouilles / Obermaier)

Castillo, El Dari, 1999 ; Dari et Renault-Miskovsky, 2001 ; Cabrera 
Valdes et al., 2005

Cond Conde (Cueva del)  ou 
Forno Arbizu Senosiain et al., 2005

CovaC Covalejos Castaños Ugarte, 2005 ; Sanguino Gonzalez et Montes Bar-
quin, 2005

Eka Ekain Mariezkurrena, 1979 ; Altuna et Mariezkurrena, 2010

Esq Esquilleu Baena Preysler et al., 2005 ; Yravedra Sainz de los Terreros, 
2006 ; Mallol et al., 2010

Labek Labeko Koba Arrizabalaga, 2000 ; Altuna et Mariezkurrena, 2000, 2010 ; 
Arrizabalaga, 2004 ; Arrizabalaga et al., 2010

Lez Lezetxiki Arrizabalaga, 2004 ; Arrizabalaga et al., 2004, 2010 ; Altuna 
et Mariezkurrena, 2010

Mor Morin (Cueva) Altuna, 1971 ; Maillo-Fernandez, 2006
Ote Otero (Cueva del) Altuna, 1972
Pen Pendo Gonzalez Echegaray, 1980 ; Pike-Tay et al., 1999

Rasc Rascano Altuna, 1972 ; Altuna, 1981 in Yravedra Sainz de los Terre-
ros, 2001

Sop Sopena Pinto-Llona et al., 2009
Urt Urtiaga Altuna, 1972
Vald Valdegoba Diez et al., 1988-89 ; Quam et al., 2001

Tabl. V.8 : Liste des sites à hyènes de la région Ib1 avec des éléments de datations.
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Fig. V.43 : Carte de répartition des sites à hyènes dans la péninsule Ibérique, avec (cercles gris) ou sans 
(cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés délimitent les différentes régions arbitraires (numé-
rotées de Ib1 à Ib5) utilisées pour l’analyse paléodémographique.

Fig. V.44 : Carte de répartition des sites de la région Ib1. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Fig. V.45 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib1, partie 1/2, rec-
tangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. 
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Fig. V.46 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
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Fig. V.48 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région Ib1, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences.
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Région Ib2
La région Ib2 inclut 11 sites (Fig. V.49, Tabl. V.9). Ces gisements ont livré 6 US R et 16 US P (Fig. V.50 et Fig. 
V.51). Les US sont datées, pour la majorité, du Moustérien. Le modèle bayésien est peu fiable dans le cas 
d’une US d’Ermitons, car les datations sont légèrement trop récentes pour du Moustérien (US marquée d’un 
astérisque sur la Fig. V.51).

Fig. V.49 : Carte de répartition des sites de la région Ib2. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références
ArbC (fouilles Corominas) 
ArbSM (fouilles Soler et 

Maroto) 
Arb2 (locus II)

Arbreda (l’) Estevez, 1980 ; Maroto et al., 1996 ; 
Testu, 2006

Bor Bora Gran de les Carreras (ou d’en) Estevez, 1980 ; Rueda, 1987

Erm4 Ermitons Maroto, 1993 ; Maroto et al., 1996, 
2002

Gab Gabasa ou Los Moros 1
Blasco et al., 1996 ; Blasco, 1997 ; 

Blasco et Montes, 1997 ; Montes et 
al., 2001 ; Utrilla et al., 2010

Geg Gegant (Cova del) Estevez, 1980 ; Daura et al., 2005
Moll Mollet III Estevez, 1980 ; Maroto et al., 1996
Olo Olopte Estevez, 1980

Recl Reclau Viver (ou Recleau Recleu) Estevez, 1980 ; Rueda, 1987 ; Maro-
to et al., 1996

Rom Romani (Abrich ou Abric)
Carbonell et al., 1994, 1996 ; Mar-

tinez et al., 2005 ; Rosell et al., sous 
presse a et b

Teix Teixoneres (Cova de les) ou Toixoneres Tissoux et al., 2006 ; Rosell et al., 
2010 a et b

Toll Toll (Cueva del) Donner et Kurten, 1958 ; Estevez, 
1980

Tabl. V.9 : Liste des sites à hyènes de la région Ib2 avec des éléments de datations.
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Fig. V.50 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib2, rectangles clairs 
pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
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Fig. V.51 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région Ib2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les résul-
tats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Code Site Principales références
Bue Buena Pinta (Calvero de la Higuera, Pinilla del Valle) Huguet et al., 2010

Cami Camino (Calvero de la Higuera, Pinilla del Valle) Arsuaga et al., 2010 ; Huguet et 
al., 2010

Cas Casares (los) Altuna, 1973

Tor Torrejones Diez Fernandez-Lomana et al., 
1998

Régions Ib3 et Ib4
La région Ib3 est relativement pauvre en sites à hyènes, avec seulement 3 gisements dotés d’éléments de 
datations (Fig. V.52, Tabl. V.10). Les repaires d’hyènes sont cependant bien représentés avec 3 US R contre 2 
US P. 

Pour la région Ib4, les sites sont plus abondants (n = 9, Fig. V.53, Tabl. V.11), avec 4 US R et 7 US P. Les US sont 
majoritairement d’âge moustérien, et quatre d’entre-elles (Columbeira, Pego do Diabo, Figueira Brava, Foz de 
Enxarrique) sont associées à des datations absolues légèrement plus récentes qu’attendues selon le décou-
page archéostratigraphique théorique (Fig. V.54). Pour ces sites, le résultat des modèles bayésiens est donc à 
considérer avec prudence (Fig. V.55). Le gisement de Furninha (Portugal) n’a pas été intégré car les restes de 
hyénidés y ont été attribués à Hyaena prisca et non à Crocuta crocuta spelaea (Cardoso, 1996 ; Brugal, 2010).

Fig. V.52 : Carte de répartition des sites de la région Ib3. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.10 : Liste des sites à hyènes de la région Ib3 avec des éléments de datations.
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Code Site Principales références
Mal Maltravieso (Cueva de) Rodriguez-Hidalgo et al., 2010

AlgCas Algar de Cascais ou do Casais Cardoso, 1996

Cald Caldeirão Cardoso, 1996 ; Davis, 2002 ; Davis et al., 2007, 
2010

Col Columbeira (Gruta Nova da) Cardoso, 1996 ; Raposo et Cardoso, 1998

Esc Escoural Otte et Da Silva, 1996 ; Gautier in Otte et Da 
Silva, 1996

FigB Figueira Brava Cardoso, 1996

Foz Foz de (do) Enxarrique ou Vila Velha 
de Rodao Brugal et Raposo, 1999

Oli2 Oliveira ou Almonda Zilhão et al., 2010
Peg Pego do Diabo Valente, 2004 ; Zilhão et al., 2010

Fig. V.53 : Carte de répartition des sites de la région Ib4. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).

Tabl. V.11 : Liste des sites à hyènes de la région Ib4 avec des éléments de datations.
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Fig. V.54 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes des régions Ib3 et Ib4, rectangles 
clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
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Fig. V.55 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes des 
régions Ib3 et Ib4. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les 
résultats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Le sud et le sud-est de la péninsule Ibérique (région Ib5) rassemblent 10 sites correspondant à 2 US R et 14 
US P (Fig. V.56, Tabl. V.12, Fig. V.57, Fig. V.58). Le site de Cueva del Higueral de Sierra Valleja n’a pas été inté-
gré dans les calculs bayésiens : il a livré trois restes d’Hyène, vraisemblablement intrusifs, dans des niveaux 
post-Néolithique (Caceres Sanchez, 1997). 

Les repaires sont rares en Ib5, d’autant plus que la fiabilité de la datation de l’un d’entre eux (Ventanas) 
peut être remise en question. En effet, Ventanas présente une stratigraphie complexe, caractérisée par des 
remaniements post-dépôt importants. Pourtant, sur la base de deux datations absolues, Riquelme Cantal 
et Carrión (2010) considèrent Ventanas comme un repaire d’hyènes tardiglaciaire. Les deux dates (9500 ± 
50 et 10670 ± 40) ont été obtenues sur des coprolithes. Le caractère très poreux des coprolithes en fait un 
matériel de datation extrêmement sensible aux problèmes de contaminations récentes. Si l’on garde à l’esprit 
les importants problèmes d’intégrité stratigraphique de ce gisement, ces arguments ne permettent pas de 
considérer Ventanas comme un repaire tardiglaciaire, et par conséquent il n’a pas été intégré dans les modé-
lisations bayésiennes.

Encore une fois, les résultats des modèles bayésiens sont nettement affectés par les datations récentes obte-
nues sur quelques US des sites moustériens de Zafarraya et Gorham’s Cave (US marquées d’un astérisque sur 
la Fig. V.58).

Fig. V.56 : Carte de répartition des sites de la région Ib5. Cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).
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Code Site Principales références
Ben Beneito (Cova) Iturbe et al., 1993

Cari Carihuela ou Campana 
del Pinar Carrión et al., 1998 ; Fernandez et al., 2007

CovN Cova Negra (Valencia) Villaverde, 1984 ; Arsuaga et al., 2007

CueH Cueva del Higueral de 
Sierra Valleja Caceres Sanchez, 1997

SimaCons Sima de Constantina Rodriguez Vidal et al., 2003
Vent Ventanas, Las Riquelme Cantal et Carrión, 2010

Zafa Zafarraya (Cueva del 
Boquete de)

Geraads 1995, 1997 ; Hublin et al., 1995 ; Barroso Ruiz et De 
Lumley, 2006

Dev Devil’s Tower Barton et al., 1999 ; Currant, 2000 ; Finlayson et al., 2001

Gorh Gorham’s Cave Barton et al., 1999 ; Currant, 2000 ; Finlayson et al., 2001, 2006 ; 
Stringer et al., 2008 ; Rodriguez Vidal et al., 2010

VanCD Vanguard Barton et al., 1999 ; Finlayson et al., 2001 ; Stringer et al., 2008 ; 
Rodriguez Vidal et al., 2010

Tabl. V.12 : Liste des sites à hyènes de la région Ib5 avec des éléments de datations.
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Fig. V.57 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib5, rectangles clairs 
pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
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Fig. V.58 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les sites à hyènes de la 
région Ib5. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les résul-
tats des modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).
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Distributions sommées
Les distributions sommées (Fig. V.59) montrent des 
histoires paléodémographiques apparemment dif-
férentes selon les régions de la péninsule Ibérique. 
Les sites sont pour majorité datés du Paléolithique 
supérieur ancien dans la région Ib1, et du Mousté-
rien final dans les régions Ib2, Ib4 et Ib5. Pour la ré-
gion Ib3, les sites semblent plus étalés dans le temps, 
mais le nombre d’US intégrées est particulièrement 
faible. Il est cependant intéressant de noter qu’un 
site (Buena Pinta) est potentiellement daté du MIS 4, 
période si peu fréquente pour les repaires d’hyènes 
dans d’autres régions européennes (France, îles bri-
tanniques).

Quelques US P sont datées du Paléolithique supé-
rieur récent, mais, à l’instar de nombreuses autres 
régions européennes (Sud-Ouest, Sud-Est et Nord-
Est de la France, Belgique), ces sites ne paraissent 
pas témoigner d’une réelle présence de l’Hyène dans 
les environnements à ces périodes, puisque les re-
paires d’hyènes datés de manière fiable sont âgés au 
minimum de plus de 30 000 ans.

Dans le sud de la péninsule Ibérique (Ib4, Ib5), les 
modèles bayésiens sont considérablement affectés 
par les datations radiocarbone très récentes obte-
nues sur plusieurs sites moustériens. Il est donc par-
ticulièrement difficile d’interpréter les résultats des 
estimations paléodémographiques. Il est possible 
qu’une bonne partie de ces sites, placés au Mous-
térien final à l’issu de la modélisation bayésienne, 
soient à considérer comme nettement plus anciens.

Sur l’ensemble de la péninsule Ibérique, la paléodé-
mographie est particulièrement difficile à appréhen-
der pour les temps moustériens, y compris quand 
les estimations sont corrigées par équation théo-
rique (Fig. V.60 et Fig. V.61). En limite de datation du 
radiocarbone et en l’absence d’autres méthodes de 
datations (absolues comme relatives, e.g. archéos-
tratigraphie, biostratigraphie), la résolution chrono-
logique est loin d’être suffisante. En conséquence, 
l’importance des US moustériennes est probable-
ment largement sous-estimée car les distributions 
de probabilités de ces ensembles s’étalent le plus 
souvent sur presque une centaine de millénaires (de 
128 à 43 ka cal. BP soit 85 millénaires pour le nord 
de la péninsule, de 128 à 36 soit 92 millénaires pour 
le sud). Il est néanmoins intéressant de noter l’abon-
dance des sites du début du Paléolithique supérieur 
ancien dans la région Ib1, caractéristique plutôt rare 
dans les autres régions de la péninsule Ibérique 
comme de l’Europe de l’Ouest.
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Fig. V.59 : Distributions de probabilités sommées par région (Ib1 à Ib5) pour les US R (en noir) et P (en 
gris).
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Fig. V.60 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour le nord de la péninsule Ibérique (ré-
gions Ib1 et Ib2) pour les US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équa-
tion théorique de Surovell et al., 2009.
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Fig. V.61 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour le centre et le sud de la péninsule  
Ibérique (régions Ib3 à Ib5) pour les US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction 
par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.
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1.7 Comparaisons inter-régionales 
et conclusions

Dans le but de mieux comparer les estimations pa-
léodémographiques pour les différents espaces de 
l’Europe de l’Ouest, et afin de réduire l’impact des 
problèmes de résolution chronologique et de cali-
bration (cf. Chapitre II.2), les distributions de proba-
bilités ont été généralisées par grandes périodes  : 
128-65 ka, 65-60 ka (soit autour du H6), 60-43 ka 
(Moustérien final), 43-40 ka (Châtelperronien, Uluz-
zien ou Moustérien final selon les régions), 40-32 ka 
(Aurignacien dans la plupart des régions) et 32-13 ka 
(Paléolithique supérieur plus récent).

La Fig. V.62 résume l’ensemble des estimations pa-
léodémographiques, avec les principales conclusions 
découlant de l’analyse des différentes régions. 

D’une manière générale, les sites à hyènes sont très 
abondants dans toute l’Europe à la transition Paléo-
lithique moyen – supérieur, et plus particulièrement 
au Moustérien final. Il est cependant assez souvent 
impossible de savoir si cette fréquence de sites est 
véritablement liée à une population d’hyènes plus 
importante. La très faible résolution chronologique 
pour le Paléolithique moyen biaise les estima-
tions obtenues (cf. histogrammes plus clairs sur la 
Fig. V.62). Dans la plupart des régions, la limite de 
datation du radiocarbone explique sûrement, pour 
grande partie, l’abondance des sites du Moustérien 
final  : les sites moustériens plus anciens, rarement 
datés avec précision, disparaissent artificiellement 
des distributions de probabilités, la position chrono-
logique de ces sites s’étalant alors sur une période de 
près de 90 millénaires (entre 128 ka et 40 ka en gros). 
Il est donc particulièrement difficile de discuter des 
dynamiques de peuplement de l’Europe de l’Ouest 
par l’Hyène au Moustérien.

Quelques régions, cependant, fournissent des élé-
ments de réponse à ces biais de résolution chro-
nologique. Dans les îles britanniques, les datations 
absolues quasi systématiques et les révisions bios-
tratigraphiques récentes permettent un meilleur 
positionnement chronologique des sites du MIS 5 
à 3. Dans le Sud-Ouest de la France, l’archéostrati-
graphie détaillée du Moustérien récent permet de 
caler certaines séquences dans un cadre chronolo-
gique relativement fiable. En Italie, les problèmes 
persistent, mais l’abondance des datations ESR et U/
Th permettent de replacer l’essentiel des quelques 
repaires.

À la lecture de la Fig. V.62, plusieurs parallèles inté-
ressants sont à souligner. L’histoire paléodémogra-
phique du nord du Bassin aquitain et des îles britan-
niques est étonnament proche : l’Hyène est absente 
à l’H6 (si l’on exclut les probabilités dues à l’impré-
cision de certains datations cf. 1.2 et Chapitre III.2), 
particulièrement abondante entre 60 et 40 ka cal. BP, 
puis de nouveau pratiquement absente à l’H4. 

À l’H4 justement, durant les phases anciennes de l’Au-
rignacien (Protoaurignacien et Aurignacien ancien), 
les populations d’hyènes semblent se concentrer 
dans deux régions européennes. Alors qu’elles sont 
rares partout ailleurs, les hyènes sont relativement 
plus abondantes dans deux régions limitrophes, le 
sud du Bassin aquitain et le Nord-Ouest de l’Espagne 
(Fig. V.62). Ce scénario reste cependant à préciser 
dans ses détails. Par exemple, le sommet de la sé-
quence de Brassempouy correspond peut-être à une 
période plus récente que Labeko Koba et Tournal. 
Brassempouy pourrait ainsi refléter une recolonisa-
tion de la Chalosse après l’H4, à la fin de l’Aurignacien 
ancien (depuis le Pays basque espagnol  ?), lorsque 
les environnements à Renne dominant cèdent à nou-
veau la place aux faunes dominées par les Bovinés et 
le Cheval (cf. Chapitre III.1).

La péninsule italienne est également riche en ensei-
gnements car elle semble enregistrer des dynamiques 
populationnelles légèrement différentes. Quelques 
US sont potentiellement datées de l’H6 (Guattari), 
alors que l’Hyène semble absente à cette période 
dans les îles britanniques et dans le Sud-Ouest de la 
France. Une présence de l’Hyène à l’H6 est peut-être 
également documentée dans le centre (Buena Pinta) 
et le sud (Sima Constantina) de l’Espagne. Les impré-
cisions sur les datations des ensembles de ces deux 
pays (Italie et Espagne) empêchent cependant d’être 
affirmatif. 

C’est en Italie qu’est connu le repaire d’hyènes le 
plus récent d’Europe de l’Ouest, daté du début du 
Gravettien, autour de 30 ka cal. BP (sur la Fig. V.62, 
la probabilité sommée d’US R après l’Aurignacien 
dans les îles britanniques est uniquement due à l’im-
précision de certaines datations). Par la suite, dans 
toute l’Europe, certains sites magdaléniens délivrent 
quelques restes d’Hyène isolés. Cette présence éton-
nante, alors que plus aucun repaire d’hyènes ne 
semble exister depuis des dizaines de millénaires, est 
sûrement à mettre sur le compte de remaniements, 
contaminations ou erreurs de détermination, plutôt 
qu’à une improbable survivance de l’Hyène dans le 
Paléolithique supérieur récent. De plus, aucune ré-
gion « refuge » ne peut être identifiée, ces sites étant 
omniprésents dans toute l’Europe.
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	 Les sites à hyènes sont très fréquents au Moustérien final dans presque 
toute l’Europe de l’Ouest, mais l’interprétation paléodémographique de cette  
caractéristique est délicate. Pour toutes les régions, les estimations sont  
soumises à de nombreux biais pour les périodes moustériennes (excepté pour les 
îles britanniques, pour le Sud-Ouest de la France et en moindre mesure pour la  
péninsule italienne).

	 L’histoire démographique des populations d’hyènes des îles britanniques et 
du nord du Bassin aquitain est extrêmement similaire. Dans ces régions l’Hyène  
disparaît à l’H6, mais elle est à ce moment potentiellement encore présente en Italie 
et en Espagne. Par la suite, entre 60 et 40 ka cal. BP, l’Hyène est particulièrement 
abondante, en Angleterre comme dans le Sud-Ouest de la France. 

	 À l’H4, aux débuts de l’Aurignacien, les populations d’hyènes sont  
considérablement réduites en Angleterre et dans le nord du Bassin aquitain, mais 
également dans presque toute l’Europe de  l’Ouest. L’Hyène reste présente dans 
deux régions limitrophes, le sud du Bassin aquitain et le Nord-Ouest de l’Espagne. 
Une hypothèse, qui reste à vérifier, peut être proposée : ces espaces pourraient 
constituer à l’H4 une région « refuge » pour des populations d’hyènes fortement 
affectées par les changements environnementaux.
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Fig. V.62 : Comparaison inter-régionales entre les résultats des estimations paléodé-
mographiques. À droite de la flèche, principales conclusions sur l’abondance de l’Hyène.
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Fig. V.62 (suite).  
M = Moustérien, U = Uluzzien, C = Chatelperronien, A = Aurignacien.
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	 À l’issue de l’étude détaillée des paléozoocé-
noses du Sud-Ouest de la France (Partie III), il a pu 
être montré que  les fluctuations décelables dans la 
paléodémographie des hyènes pouvaient être reliées 
à des changements environnementaux. L’Hyène ne 
devient particulièrement abondante dans cette 
région qu’avec le développement d’écosystèmes à 
forte biomasse d’Ongulés, lorsque les Bovinés et le 
Cheval dominent les cortèges d’herbivores. 

Il est tentant d’interpréter le signal paléodémogra-
phique enregistré dans d’autres régions européennes 
à la lumière des connaissances acquises dans le Sud-
Ouest, mais la multiplicité des paramètres influen-
çant la démographie des prédateurs (cf. Chapitre 
III.3) empêche cependant de telles transpositions di-
rectes. Pour expliquer l’histoire démographique des 
populations d’hyènes d’Europe de l’Ouest, le modèle 
bâti sur les données du Sud-Ouest de la France doit 
donc être testé avant d’être appliqué.

Le modèle interprétatif proposé pour le  Sud-Ouest 
ne peut être vérifié qu’en précisant si une corréla-
tion existe entre la paléodémographie des hyènes et 
l’évolution de la biomasse d’Ongulés pour les diffé-
rentes régions européennes. Ceci nécessiterait, pour 
chaque région, une reconstruction environnemen-
tale précise des changements dans les zoocénoses, 
et ce à partir de données indépendantes des sites à 
hyènes. Ce type d’approche n’a pas été tenté ici pour 
d’autres régions que le Sud-Ouest, mais quelques 
premiers éléments de discussion peuvent être pro-
posés sur la base de l’analyse des listes fauniques 
associées aux repaires d’hyènes.

2.1 Faunes associées aux repaires 
d’hyènes en Europe de l’Ouest

Les faunes issues des sites anthropiques d’Europe de 
l’Ouest n’ont pas été inventoriées ici, mais dans plu-
sieurs repaires d’hyènes, des listes fauniques quanti-
fiées sont disponibles. La proportion des herbivores 
dans ces listes peut fournir des informations impor-
tantes sur les paléoenvironnements contemporains 
des occupations des cavités par l’Hyène. Il est légi-

time de se demander si la présence ou l’abondance 
de l’Hyène dans les écosystèmes est systématique-
ment à relier au développement d’un certain type 
de communauté faunique (par exemple, faunes do-
minées par les Bovinés et le Cheval) ou si cette der-
nière, plus ubiquiste, peut se développer dans une 
gamme variée d’environnements.

Parmi les repaires inventoriés, 81 US sont pourvues 
d’une liste faunique quantifiée où le nombre total de 
restes d’herbivores est supérieur à 50 (Tabl. V.13). 

Pour plusieurs US cependant, des doutes existent sur 
l’intégrité des ensembles ou sur l’unicité de l’agent 
accumulateur. Par exemple, à Sandford Hill (Angle-
terre), Turner (1981) et Currant (2004) ont souligné 
que les restes de Renne (NR = 967) associés aux ves-
tiges du repaire d’hyène présentaient un état tapho-
nomique très différent de ceux des autres espèces, 
avec une patine particulière et une absence de traces 
de consommation par des carnivores (pourtant très 
abondantes sur les autres taxons). Ces restes corres-
pondent probablement à un mélange (post-dépôt, à 
la fouille ou au musée) entre deux niveaux distincts, 
et par conséquent les restes de Renne ont été retirés 
de la liste faunique de Sandford Hill pour notre ana-
lyse. Gabasa fournit un autre exemple  : l’ensemble 
osseux semble représenter un mélange d’occupa-
tions successives de la cavité par l’Homme et par 
l’Hyène, sans qu’il soit possible de distinguer clai-
rement quels restes ont été accumulés par l’un ou 
l’autre (Blasco et al., 1996 ; Blasco, 1997). 

Les listes fauniques ne fournissent donc pas toujours 
une image fiable des proies de l’Hyène à un moment 
donné, et les résultats présentés ici doivent être 
considérés avec prudence.

Tendances régionales générales
La Fig. V.63 présente l’ensemble des listes fauniques 
associées à des repaires d’hyènes selon leur emplace-
ment géographique approximatif. Le positionnement 
chronologique précis de chaque US reste souvent 
difficile, ce qui limite grandement les interprétations. 
Des grandes tendances apparaissent néanmoins : 

Chapitre V.2     Applicabilité du « modèle Sud-Ouest » 
à l’ensemble de l’Europe de l’Ouest
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a) En France et en Belgique, la grande majorité des 
faunes est dominée par les Bovinés et/ou le Cheval* ; 
à l’exception des US de Fontéchevade (datées du MIS 
5) dominées par le Daim ou le Cerf, et de l’ensemble 
1 des Rois (Aurignacien récent) dominé par le Renne. 
Parmi ces faunes à dominance Bovinés/Cheval, la 
proportion du Renne varie de façon importante. Ce 
dernier est quasi inexistant dans les régions F1, F2 
(sauf à La Chauverie ensemble supérieur), F3, F4, F5 
et en Belgique. Dans les régions F6, F8, F9, F10 et 
F11, le Renne peut représenter, dans certaines US, 
une proportion plus importante, atteignant parfois 
près de la moitié des herbivores (Bra2C et Bra2A en 
F6, Tou3F12 en F9, GrMarie en F10, ArcBI en F11). 
Le Rhinocéros représente moins de 10% des restes 
d’herbivores, sauf à Bourgeois-Delaunay (région F2, 

Fig. V.63 : Répartition géographique par région des listes fauniques quantifiées d’herbivores associées 
à des repaires d’hyènes au Pléistocène supérieur (toutes périodes confondues). Les proportions des diffé-
rents taxons ne représentent pas nécessairement le régime alimentaire des hyènes (cf. texte).

* La liste faunique de Fouvent (région F11) n’est pas inté-
grable dans la Fig. V.63 car elle n’a pas été publiée dans son 
intégralité. À Fouvent, le Cheval représenterait approxima-
tivement entre 70 et 79% des restes d’herbivores, le Mam-
mouth entre 12 et 13% et le Rhinocéros entre 11 et 13% 
(calculs réalisés à partir des données de Fosse, 1997).

18% des restes d’herbivores), à Camiac (F3, 18%), aux 
Auzières (F10, 11%), à Theillat (F11, 26%), à Fouvent* 
(F11, entre 11 et 13%), à Scladina (Bel, 14%) et à Wa-
lou couche 1a (Bel, 14%). Le Bouquetin est rare (sauf 
aux Auzières et à Tournal couche 2BC, où il repré-
sente respectivement 19% et 13 % des restes d’her-
bivores), tout comme le Chevreuil.
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Région Site Code des US Référence de l’étude faunique Mélange ?

Bel
Scladina Sclad1A Bourdillat, 2008
Walou Wal : C1a, C2, C3, C4 De Wilde in Draily, 2011

F1

Conives Coniv Fourvel, 2008
Plumettes Plu : 2, 4 Beauval et Morin, 2010
Rochers-de-Villeneuve RdV : sup, moy Beauval et Morin, 2010
Roche Cotard I RoCot Byrne et al., in Marquet et al., 1997 *

F2

Bois-Roche BR Villa et al., 2004
Bourgeois-Delaunay BD4 David et Prat, 1965
Chauverie Chauv : Sup, Inf ce travail
Fontechevade Font : E1, O, E2 Paletta, 2005 *
Pradelles ou Marillac PradGP Beauval in Maureille, 2006
Rois Roi1 Michel et al., 2008 *

F3 Camiac Cam ce travail
F4 Cassenade Cass Streit, 2004 *
F5 Bourdette Bourd Discamps et al., en prép. *
F6 Brassempouy (Grotte des Hyènes) Bra : 1, 2A, 2C Letourneux, 2003 *

F8
Gerde (Grotte de la Carrière) GerE Clot, 1987 *
Portel Ouest Port : B, D Gardeisen, 1994 *

F9 Tournal de Bize Tou : 3F12, 2D, 2BC Magniez, 2009 *

F10
Auzières II Auz Marchal et al., 2009
Grotte Marie GrMarie Crochet et al., 2007 *

F11

Arcy-sur-Cure, Grotte du Bison ArcBI Enloe, 2011 *
Arcy-sur-Cure, Grotte de l’Hyène ArcHb6 David et Fosse, 1999 *
Arcy-sur-Cure, Galerie Schoepflin ArcRGS David, 2004
Arcy-sur-Cure, Rotonde ArcRot David, 2004
Châtelperron (Grotte des Fées) ChaC Bouchud, inédit in Zilhão et al., 2006
Theillat Thei Raynal et al., 1989

Ib1
Atxagakoa Atx2 Castaños Ugarte, 2010
Hienas (Cueva de las) Hien Domingo et al., 2005
Labeko Koba Labek : 6, 7, 9i, 9s Altuna et Mariezkurrena, 2000 *

Ib2
Gabasa ou Los Moros 1 Gab : G, F, E, D, A-C Blasco, 1997 *
Teixoneres Teix Rosell et al., 2010a *

Ib3
Buho Buho Inigo et al., 1998
Camino Cami Huguet et al., 2010

Ib4
Caldeirão Cald1 Davis et al., 2010 *
Columbeira Col Raposo et Cardoso, 1998 *
Escoural Esc Gautier in Otte et da Silva, 1996

It1
Buca della Iena Buca : 1, 2 Stiner, 1994
Cucigliana Cucig Farina, 2009

Tabl. V.13 : Repaires d’hyènes européens pour lesquels une liste faunique quantifiée est disponible. Dans la 
colonne de droite, les sites marqués d’un astérisque sont ceux pour lesquels des doutes existent sur l’inté-
grité des ensembles osseux (mélange de niveaux ?) ou sur l’unicité de l’agent accumulateur à son origine 
(mélange d’occupations hommes/hyènes ?).
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b) Dans les péninsules Ibérique et italienne, les bovi-
nés et les chevaux sont plus rares, et c’est le Cerf et 
le Bouquetin qui sont les plus fréquents. Ces faunes 
représentent donc potentiellement des écosystèmes 
à plus faible biomasse d’Ongulés qu’en France et en 
Belgique. Certains sites se démarquent néanmoins 
par des proportions de Bovinés ou de Cheval beau-
coup plus importantes, comme Camino (daté du MIS 
5), Buho, Teixoneres et certains niveaux de Gabasa 
(surtout A-C et E) en Espagne, et, en Italie, Guatta-
ri (G0 et G1), Buca della Iena, Cucigliana et Paglicci 
(daté du Gravettien). La séquence de Labeko Koba 
est singulièrement informative pour la région Ib1  : 
dans les niveaux châtelperroniens (Labek9i), le Cerf 
est nettement dominant, puis sa proportion diminue 
(Labek9s) et les Bovinés et le Cheval deviennent clai-
rement majoritaires au Protoaurignacien (Labek7) 
et à l’Aurignacien ancien (Labek6). De plus, le Rhi-
nocéros devient également plus fréquent  : il repré-
sente 9% des restes d’herbivores dans l’ensemble 9 
supérieur. Ces changements dans les listes fauniques 
documentent peut-être une augmentation de la bio-
masse d’Ongulés entre Châtelperronien et Protoau-
rignacien en Pays basque espagnol, à l’inverse de ce 
qui est connu pour le nord du Bassin aquitain (Cha-
pitre III.1).

c) Pour les îles britanniques, les interprétations sont 
beaucoup plus délicates. Toutes les listes fauniques 
proviennent d’études d’ensembles osseux issus de 
fouilles anciennes, où les différentes entités stratigra-
phiques n’ont pas nécessairement été distinguées. 
Une caractéristique unique du registre britannique 
par rapport aux autres régions d’Europe de l’Ouest 
est l’abondance du Rhinocéros laineux, qui repré-
sente jusqu’à plus de 50% des restes d’herbivores à 
Ffynnon Beuno et à Levaton. Il est difficile de savoir si 
cette profusion de restes de très grands Ongulés est 
due à une véritable importance du Rhinocéros dans 
les écosystèmes ou si elle est à relier à des artefacts 
de fouilles (cf. discussion dans le Chapitre IV.4). Le 
Renne représente une proportion importante des 
restes d’herbivores dans la région UK2 (Pin Hole, 
Church Hole, Robin Hood) et plus rarement dans la 
région UK1 (Brixham). Encore une fois, il est diffi-
cile de savoir si ces restes de Renne, pourtant plu-
tôt rares dans les repaires des autres régions euro-
péennes, sont véritablement associés aux repaires 
d’hyènes (ce qui n’est pas le cas à Sandford Hill, cf. 
supra et Turner, 1981 ; Currant, 2004). Les Bovinés et 
le Cheval sont également bien representés dans plu-
sieurs sites, notamment à Joint Mitnor, Hoe Grange, 
Kirkdale (tous trois datés du MIS 5), Sandford Hill, 
Coygan, Uphill et Wookey Hole (tous trois datés du 
MIS 3). D’une manière générale, les faunes associées 
aux repaires d’hyènes britanniques correspondent 

Région Site Code des US Référence de l’étude faunique Mélange ?

It2
Guattari Guat :G0, G1, G2 Stiner, 1994
Moscerini Mos5 Stiner, 1994
Paglicci Pag23 Boscato et Crezzini, 2005 *

It3 San Teodoro SanTeo Marra et al., 2004

UK1

Brixham cave Brix Turner, 1981 *
Coygan Cave Coyg Turner, 1981 *
Joint Mitnor Joint Turner, 1981 *
Kent’s Cavern KentC Turner, 1981 *
King Arthur’s Cave KingA Turner, 1981 *
Levaton Lev Turner, 1981 *
Sandford Hill SandF Turner, 1981 (-967 restes de Renne) *
Uphill Uph Turner, 1981 *
Wookey Hole WookH Turner, 1981 *

UK2

Church Hole ChurchH Turner, 1981 *
Ffynnon Beuno Ffy Turner, 1981 *
Hoe grange Hoe Turner, 1981 *
Kirkdale Kirk Turner, 1981 *
Pin Hole PinH Turner, 1981 *
Robin Hood RobH Turner, 1981 *

Tabl. V.13 (suite).
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plutôt à des environnements à riche biomasse d’On-
gulés (abondance du Rhinocéros, des Bovinés et du 
Cheval), mais l’exploitation des études de collections 
anciennes compliquent considérablement les inter-
prétations (les restes de Renne sont-ils associés aux 
repaires d’hyènes ?).

Ces quelques observations, établies sans contrôle 
chronologique, doivent être nuancées. Il est difficile 
de savoir si les tendances régionales identifiées sont 
véritablement transchronologiques. Il est possible 
qu’elles résultent simplement d’une différence de pé-
riodes d’occupation des divers territoires par l’Hyène. 
Par conséquent, la reconstitution des zoocénoses né-
cessiterait un travail plus précis, à l’échelle régionale, 
zone par zone, afin de comprendre l’ampleur des 
variations chronologiques et géographiques. L’étude 
de ces listes fauniques montre néanmoins une spéci-
ficité importante : les faunes associées aux repaires 
d’hyènes sont très diverses. L’Hyène semble capable 
d’exploiter des environnements très différents et 
n’est pas toujours associée aux mêmes communau-
tés animales.

2.2 Apports des sites européens au 
« modèle Sud-Ouest »

L’analyse des données provenant des sites d’autres 
régions d’Europe permet d’évaluer la pertinence du 
«  modèle Sud-Ouest  » pour la compréhension des 
dynamiques de populations des hyènes à l’échelle 
continentale. Plusieurs points sont intéressants à 
souligner quant aux liens biomasse d’Ongulés - dé-
mographie des hyènes en Europe de l’Ouest :

a) Les restes de très grands Ongulés, notamment le 
Rhinocéros, ne sont pas rares dans certains sites de 
France et de Belgique mais c’est surtout en Angle-
terre qu’ils sont les plus abondants. Des repaires 
d’hyènes avec un nombre conséquent de restes de 
Rhinocéros portant des traces de consommation 
par l’Hyène sont également attestés dans d’autres 
régions européennes, notamment en Allemagne 
(Diedrich, 2006, 2011, sous presse) et en République 
Tchèque (Diedrich, 2010). Ces exemples anglais, alle-
mands et tchèques pourraient conforter l’hypothèse 
proposée concernant l’importance du Rhinocéros 
dans le régime alimentaire des hyènes à Camiac 
(Chapitre IV.4). L’impact des conditions de récolte 
de ces ensembles osseux, résultant pour la plupart 
de fouilles anciennes (Turner, 1981 ; Diedrich et Žák, 
2006), n’est cependant pas à négliger. Il pourrait à 
lui seul expliquer l’abondance du Rhinocéros dans 
ces sites. Les proboscidiens sont plus rares dans les 
repaires d’hyènes, mais on notera la présence d’os-

sements rognés d’Éléphant récemment décrits à San 
Teodoro (Mangano et Bonfiglio, sous presse).

b) Les restes de Renne sont d’une manière générale 
plutôt rares dans les repaires d’Europe de l’Ouest, ce 
qui semble confirmer le désintérêt de l’Hyène pour 
cette proie synonyme d’environnements à faible 
biomasse d’Ongulés (Chapitre IV.5). Néanmoins, 
plusieurs repaires montrent des proportions non né-
gligeables de Renne en France, en Belgique et peut-
être en Angleterre (où il est difficile de savoir si les 
restes de Renne sont véritablement accumulés par 
les hyènes). L’ensemble 1 des Rois (région F2) s’af-
fiche comme une exception à l’échelle européenne : 
c’est le seul repaire d’hyènes où le Renne est très 
nettement dominant (73% des restes d’herbivores).

c) Currant et Jacobi (2011) proposent que la dispa-
rition de l’Hyène des îles britanniques au MIS 4 soit 
corrélée à une augmentation du Renne, qui devient 
prédominant dans les faunes (biozone Banwell MAZ). 
Cette donnée est particulièrement intéressante car, 
à cette période, aucune présence humaine n’est 
attestée en Angleterre (White et Pettitt, 2011). Par 
conséquent, il est donc probable qu’en l’absence de 
compétition interspécifique hommes-hyènes impor-
tante, ce soit la réduction de biomasse d’Ongulés 
entraînée par l’augmentation du Renne qui explique 
l’absence de l’Hyène au MIS 4 en Angleterre (Cha-
pitre V.1). Ce scénario est parfaitement en accord 
avec le modèle proposé pour le Sud-Ouest et trouve 
un écho favorable dans l’histoire paléodémogra-
phique du passage AnteQuina – Quina à l’H6, très 
similaire dans son déroulement (développement de 
faunes à Renne > chute de la biomasse d’Ongulés > 
démographie des hyènes très faible).

d) Plusieurs des repaires d’hyènes dotés de listes fau-
niques quantifiées peuvent être chronologiquement 
placés avec confiance entre 60 et 40 ka cal. BP. Leur 
répartition (Fig. V.64) montre que dans une tranche 
de temps relativement resserrée (fin du Moustérien, 
Châtelperronien et Uluzzien), les faunes sont variées 
selon les régions. En Angleterre, le Rhinocéros est 
abondant dans tous les sites. Ceci pourrait témoigner 
d’une biomasse d’Ongulés importante, ce qui est 
conforté par l’abondance du Cheval au sud (région 
UK1), mais nuancé par celle du Renne au nord (UK2). 
En France (régions F1, F2, F3, F5, F8, F9 et F11) et en 
Belgique, les listes fauniques sont très proches avec 
une dominance des Bovinés et/ou du Cheval, ce qui 
correspond à des environnements à riche biomasse 
d’Ongulés. Au nord de l’Italie (région It1), la présence 
du Cerf est loin d’être négligeable, mais Bovinés et 
Cheval restent dominants, comme en France et en 
Belgique. À l’opposé, dans le sud de l’Italie (région 
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e) Aux débuts de l’Aurignacien, vers l’H4, Bovinés et 
Cheval cèdent la place au Renne dans le nord du Bas-
sin aquitain, mais pas dans le Sud. Au Pays basque 
espagnol, à Labeko Koba, le Cerf dominant durant le 
Châtelperronien est remplacé par les Bovinés et le 
Cheval (cf. supra). Par conséquent, à l’H4, il semble 
que la biomasse d’Ongulés chute au nord du Bas-
sin aquitain, reste stable au sud du Bassin aquitain, 
et augmente au Pays basque espagnol. Au même 
temps, les hyènes disparaissent du nord du Bassin 
aquitain et se concentrent au nord-ouest de la pé-
ninsule Ibérique et au sud du Bassin aquitain. Cette 
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Fig. V.64 : Répartition géographique par région des listes fauniques quantifiées d’herbivores associées à 
des repaires d’hyènes entre 60 et 40 ka cal. BP. Les proportions des différents taxons ne représentent pas 
nécessairement le régime alimentaire des hyènes (cf. texte).

It2) et dans la péninsule Ibérique (régions Ib1 et Ib4), 
la proportion de Cerf est nettement plus importante, 
et la biomasse d’Ongulés potentiellement plus faible 
qu’en France, Belgique et nord de la péninsule Ibé-
rique. La Fig. V.64 illustre donc la diversité des faunes 
selon les régions géographiques pour une même 
période, démontrant à quel point les études régio-
nales sont une étape essentielle avant toute compré-
hension des dynamiques populationnelles à l’échelle 
continentale. Le «  modèle Sud-Ouest  » doit donc 
être employé avec une grande parcimonie.
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dynamique populationnelle est en accord avec le 
« modèle Sud-Ouest » qui estime qu’il existe un lien 
direct entre biomasse d’Ongulés et palédémogra-
phie des hyènes.

2.3 Interactions hommes-hyènes en 
Europe de l’Ouest

Dans le Sud-Ouest, il est possible d’envisager une 
compétition interspécifique entre hommes et hyènes 
car les preuves d’une contemporanéité stricte sur un 
même territoire sont avérées.

Certains éléments existent également dans le reste 
de l’Europe de l’Ouest permettant d’envisager une 
contemporanéité entre les deux grands prédateurs. 
Les marques de consommation intra-guilde existent 
dans d’autres régions européennes que le Sud-Ouest. 

Des vestiges néandertaliens portant des traces d’ac-
tion des carnivores ont été découverts dans le Nord-
Est de la France (Arcy-sur-Cure Grotte du bison, David 
et al., 2009), dans la péninsule Ibérique (Valdegoba, 
Quam et al., 2001 ; Zafarraya, Barroso Ruiz et de Lu-
mley, 2006) et en Italie (Grotta delle Fate, Buca del 
Tasso, Santa Croce  ; Mussi, 2001). Il semble même 
qu’une grande partie des restes néandertaliens frag-
mentaires ont été découverts dans des contextes de 
repaires d’hyènes, à l’image du crâne de Guattari, 
l’un des spécimens les plus célèbres d’Italie, vraisem-
blablement accumulé par l’Hyène (White et Toth, 
1991 ; Stiner, 1994 ; voir également à ce sujet la syn-
thèse de Diez Fernandez-Lomana et al., 2010 pour la 
péninsule Ibérique). 

Les restes d’hyènes avec des traces de découpe sont 
plus rares, mais existent notamment dans la couche 
Xc de la Grotte du Renne d’Arcy-sur-Cure (11 pha-
langes striés, David, 2004), à Maltravieso en Espagne 
(un ulna, Rodriguez-Hidalgo, 2010) et en Belgique à 
Scaldina (deux stries sur un métacarpien, Bourdillat, 
2008). 

Ces traces confirment qu’une contemporanéité 
stricte entre hommes et hyènes sur un même terri-
toire peut être démontrée pour d’autres régions de 
l’Europe que le Sud-Ouest. L’ampleur de la compé-
tition interspécifique, la fréquence et la nature des 
interactions entre hommes et hyènes restent à dé-
terminer sur la base d’analyses locales plus précises. 
De tels travaux sont déjà engagés dans plusieurs ré-
gions (e.g. Stiner, 1994 ; Diez Fernandez-Lomana et 
al., 1998 ; Rodriguez-Hidalgo et al., 2010 ; Rosell et 
al., 2010a, 2010b ; Enloe, 2011).



351

Applicabilité du « modèle Sud-Ouest » à l’ensemble de l’Europe de l’Ouest

	 Les mécanismes proposés pour expliquer l’histoire paléodémographique 
des hyènes dans le Sud-Ouest de la France, permettent également d’expliquer  
efficacement les dynamiques populationnelles en Angleterre (dynamiques proches 
de celles du nord du Bassin aquitain) et dans le Nord-Ouest de la péninsule Ibérique 
(dynamiques proches de celles du sud du Bassin aquitain), régions où l’évolution du 
nombre de repaires d’hyènes semble corrélée à des fluctuations dans la biomasse 
d’Ongulés.

	 Néanmoins, la confrontation du modèle établi pour le Sud-Ouest avec les 
données issues d’autres régions européennes montre une variabilité géographique 
importante dans les environnements et donc éventuellement dans l’histoire des 
changements écosystémiques. Pour une large partie de l’Europe de l’Ouest, des 
analyses plus détaillées, région par région, seront nécessaires afin de comprendre 
pleinement les dynamiques écologiques et environnementales à une échelle  
continentale.





Partie VI

Synthèse, discussion générale, 
conclusions et perspectives
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Synthèse, discussion générale, conclusions et perspectives

1. Principaux résultats à  
l’échelle écosystémique (Q1 à Q3*)

Le modèle du Sud-Ouest de la France
Dans le Sud-Ouest de la France, les faunes chassées 
par les groupes humains entre Moustérien et Auri-
gnacien sont très diverses. L’essentiel de la variabi-
lité s’exprime par le taux de représentation de cinq 
taxons qui dominent tour à tour : Bovinés, Cerf, Che-
val, Chevreuil et Renne. De fortes récurrences stra-
tigraphiques ont pu être identifiées et il a ainsi été 
possible de définir des zones ODA (« Ongulés domi-
nants dans les archéofaunes ») «  majeures  » cor-
respondant aux principaux changements chronolo-
giques dans l’acquisition des Ongulés par les groupes 
humains (Fig. VI.1 ; cf. Chapitre III.1). 

Néanmoins, plusieurs périodes montrent, en sus de 
cette évolution diachronique, une variabilité dans 
les faunes chassées. Ainsi, pour certains technocom-
plexes, les faunes se distinguent d’un point de vue 
géographique, le plus souvent selon un axe Nord – 
Sud. C’est le cas par exemple au Moustérien de type 
Quina, au Protoaurignacien et à l’Aurignacien ancien, 
pendant lesquels, si le Renne domine les faunes 
chassées dans la majorité des sites, des faunes do-
minées par les Bovinés et/ou le Cheval existent dans 
des régions plus méridionales. Cette variabilité géo-
graphique a permis la distinction de zones ODA dites 
« mineures » (Fig. VI.1 ; cf. Chapitre III.1). Certaines 

variantes chronologiques, peu significatives (car re-
présentées par un nombre réduit d’US, entre 1 et 5), 
ont également été définies comme zones ODA « mi-
neures » à l’AnteQuina et au MTA (cf. Chapitre III.1).

Les principaux changements chronologiques iden-
tifiés dans les proies des hommes (zones ODA 
« majeures ») sont corrélables aux enregistrements 
paléoclimatiques et paléoenvironnementaux haute 
résolution obtenus indépendamment pour la région, 
dans les carottes marines du Golfe de Gascogne (Sán-
chez Goñi et al., 2008 ; Fig. VI.1 ; cf. Chapitre III.1). 
Les corrélations proposées entre registres terrestre 
et marin sont appuyées par des datations absolues 
de façon robuste pour le début de l’Aurignacien (au-
tour de 40 ka cal. BP ; cf. Chapitre III.1). Ce n’est pas 
le cas pour les périodes plus anciennes, où le posi-
tionnement des séquences archéologiques sur une 
chronologie absolue est plus lâche, notamment en 
raison de l’incertitude importante de la majorité des 
datations physiques. Les corrélations en sont donc, 
de fait, nécessairement plus  spéculatives. Des pa-
rallèles forts existent néanmoins entre les change-
ments fauniques établis à partir des archéofaunes 
et les enregistrements marins. L’évolution du régime 
alimentaire des hommes (en termes de choix des 
Ongulés) semble donc, pour grande partie, répondre 
à des modifications dans les conditions environne-
mentales (Q1 de l’Introduction).

Les changements identifiés dans les zoocénoses 
sont, en exploitant les données disponibles pour les 
écosystèmes actuels, interprétables en termes de 

Synthèse, discussion générale, 
conclusions et perspectives

	 À l’issue de cette analyse, il est important d’en synthétiser les principaux résultats et de les 
confronter à notre compréhension des évènements de la transition Paléolithique moyen-supérieur. 
Ce travail apporte en ce sens des éléments sur deux points :

- à une échelle écosystémique : sur la reconstruction des dynamiques des communautés d’Ongulés 
entre MIS 5 et 3, et sur les conséquences que ces recompositions ont eu pour la paléodémographie 
des populations d’hyènes, d’abord pour le Sud-Ouest de la France, puis pour l’Europe de l’Ouest par 
extension ;

- à une échelle intra-guilde  : sur l’importance relative de la compétition interspécifique entre 
hommes et hyènes pour les différents technocomplexes qui encadrent la « Transition » dans le 
Sud-Ouest de la France (Moustérien final, Châtelperronien, Protoaurignacien, Aurignacien ancien).

La confrontation de l’ensemble de ces résultats offre de nouveaux éclairages sur l’origine des bou-
leversements culturels et biologiques de la « Transition », et plus particulièrement sur l’importance 
qui doit être accordée aux facteurs environnementaux et écologiques.

* cf. les quatre questions de l’introduction, page 18.
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Fig. VI.2 : Schéma résumé des reconstructions paléoenvironnementales et paléoécologiques (faune domi-
nante, biomasse d’Ongulés, démographie des hyènes) qui sont à la base du « modèle Sud-Ouest ».

Fig. VI.1 : Synthèse des corrélations proposées entre chronologie absolue, évènements climatiques (MIS 
et évènements d’Heinrich H4 et H6), communautés végétales (milieu du diagramme, grandes tendances 
résumées à partir de Sánchez Goñi et al., 2008), Ongulés dominants dans les sites anthropiques (zones 
ODA majeures et mineures) et différents technocomplexes du Moustérien et du Paléolithique supérieur 
ancien du Sud-Ouest de la France (LevDent : Moustérien à denticulés de débitage Levallois ; DiscoDent : 
Moustérien Discoïde à denticulés ; Chatel : Châtelperronien ; ProtoA : Protoaurignacien ; AuriA : Aurigna-
cien ancien). « Zones ODA » : zones d’Ongulés dominants dans les archéofaunes.
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fluctuations dans la biomasse d’Ongulés (Fig. VI.2 
; cf. Chapitre III.1). Celle-ci varie fortement pour la 
période étudiée (Q2 de l’Introduction). Au MIS 5 
et au début du MIS 4 (≈ 128-65 ka cal. BP, Mousté-
rien «  AnteQuina  »),  la biomasse d’Ongulés est le 
plus souvent peu élevée, avec des fluctuations sai-
sonnières potentiellement peu importantes (faunes 
dominées par le Cerf ou le Chevreuil). Dans la pre-
mière moitié du MIS 3 (≈ 60-43 ka cal. BP, Moustérien 
« PostQuina »), la biomasse est plus importante, et 
probablement relativement stable saisonnièrement 
(faunes dominées par les Bovinés et/ou le Cheval). 
Aux évènements de Heinrich 6 (≈ 65-60 ka cal. BP, 
Moustérien Quina) et 4 (≈ 40-38 ka cal. BP, Protoau-
rignacien et début de l’Aurignacien ancien), la bio-
masse d’Ongulés est très faible et fluctue possible-
ment de façon importante selon les saisons (faunes 
dominées par le Renne). Ce constat n’est cependant 
vérifié que pour le nord du Bassin aquitain. À ces 
deux périodes, des écosystèmes à biomasse d’Ongu-
lés importante perdurent dans des régions plus méri-
dionales. À la fin de l’Aurignacien ancien, après l’H4, 
la biomasse d’Ongulés augmente de nouveau.

Le cas du Châtelperronien (≈ 43-40 ka cal. BP) est plus 
difficile à cerner, l’intégrité stratigraphique de nom-
breuses US demeurant problématique. Dans les deux 
US jugées les plus fiables (Quinçay ensemble marron 
cf. Lavaud-Girard, 1987 ; Roc de Combe couche 8 cf. 
Grayson et Delpech, 2008 et Soulier et Mallye, sous 
presse), la proportion du Renne est importante (au-
tour de 40% des Ongulés), mais les Bovinés et le Che-
val restent dominants. Cette association composite 
pourrait s’expliquer par un palimpseste d’occupa-
tions représentant deux environnements différents 
(par exemple un premier dominé par les Bovinés et 
le Cheval, comme dans le Moustérien sous-jacent, 
puis un second dominé par le Renne, comme dans le 
Protoaurignacien sus-jacent) ou par l’établissement 
d’un écosystème en mosaïque à faune composite. 
Dans les deux hypothèses, les environnements les 
plus contraignants, à très faible biomasse d’Ongulés, 
ne s’établissent qu’après l’apparition du Châtelperro-
nien, soit pendant ce dernier, soit au Protoaurigna-
cien.

Les populations d’hyènes réagissent de façon très 
nette à ces augmentations et diminutions de bio-
masse d’Ongulés (Fig. VI.2 ; Q3 de l’Introduction). La 
démographie des hyènes, estimée de façon indépen-
dante à partir du nombre de repaires d’hyènes par 
périodes, est fortement corrélée aux fluctuations de 
biomasse d’Ongulés identifiées à partir des archéo-
faunes. Au MIS 5 et au début du MIS 4 (≈ 128-65 
ka cal. BP, Moustérien «  AnteQuina  »), l’Hyène est 
rare mais présente. Au début du MIS 3 (≈ 60-40 ka 

cal. BP, Moustérien « PostQuina » et probablement 
également au Châtelperronien) l’Hyène est particu-
lièrement abondante. Elle disparaît quasiment à l’H6 
et à l’H4 dans le nord du Bassin aquitain, alors que 
des faunes à Renne se développent et que la bio-
masse d’Ongulés est très faible. Pendant les phases 
anciennes de l’Aurignacien, l’Hyène persiste néan-
moins au sud, le long des Pyrénées, dans les envi-
ronnements où les Bovinés et le Cheval sont encore 
abondants dans les zoocénoses. Elle s’y retrouve soit 
pendant l’H4, au Protoaurignacien (Tournal  ; Ma-
gniez, 2010), soit vers la fin de l’Aurignacien ancien, 
peut-être juste après l’H4 (Brassempouy  ; Letour-
neux, 2003).

L’extension à l’Europe de l’Ouest
Dans le reste de l’Europe de l’Ouest, la paléodémo-
graphie des hyènes est souvent particulièrement 
délicate à estimer, notamment du fait de la faible 
résolution chronologique au sein du Moustérien. 
Trois régions se distinguent néanmoins en raison de 
leur apport au modèle établi dans le Sud-Ouest de 
la France : les îles britanniques, le nord de l’Espagne 
et l’Italie. La Fig. VI.3 illustre les dynamiques démo-
graphiques identifiables à l’issue de notre analyse à 
l’échelle de l’Europe de l’Ouest :

- À l’H6 (≈ 65-60 ka cal. BP), dans le Sud-Ouest de 
la France et dans les «  îles » britanniques, les zoo-
cénoses sont apparemment dominées par le Renne 
et l’Hyène est en conséquence (quasiment) absente. 
Elle semble cependant peut-être (mais sans certi-
tude) présente dans la péninsule italienne et sur le 
plateau castillan.

- Au début du MIS 3, la biomasse d’Ongulés aug-
mente probablement de façon significative dans le 
Sud-Ouest de la France et dans les «  îles »  britan-
niques, et c’est à ce moment que les populations 
d’hyènes sont les plus importantes.

- Vers l’H4, pendant les phases anciennes de l’Auri-
gnacien (Protoaurignacien et Aurignacien ancien), 
l’Hyène est extrêmement rare, voire absente,  par-
tout en Europe de l’Ouest, mis à part dans le sud du 
Bassin aquitain et le long de la côte nord-ouest de 
la péninsule Ibérique. Le nombre de sites est réduit, 
ce qui limite la pertinence des interprétations, mais 
ces régions semblent constituer un refuge pour les 
populations d’hyènes. Dans le Bassin aquitain, si la 
biomasse d’Ongulés est fortement diminuée au nord 
consécutivement à l’H4, des écosystèmes à forte 
biomasse se maintiennent dans le sud (cas de Tour-
nal ; Magniez, 2010), ou y réapparaissent à la fin de 
l’Aurignacien ancien (cas de Brassempouy  ; Letour-
neux, 2003). En Pays basque espagnol, il semble que 
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Fig. VI.3 : Synthèse du scénario proposé pour les dynamiques populationnelles des hyènes des cavernes 
d’Europe de l’Ouest entre les évènements d’Heinrich 6 (H6) et 4 (H4). Pour les régions où cela a été pos-
sible, un encadré représente les recompositions supposées dans les communautés d’Ongulés et leurs 
conséquences en termes de biomasse d’Ongulés (texte à gauche de l’encadré). Des incertitudes (notées 
par un «?») demeurent pour de nombreux paramètres. Les lignes de côtes sont représentées pour chaque 
période chronologique en accord avec le niveau marin moyen tel qu’estimé par Lambeck et Chappell 
(2001) et Waelbroeck et collaborateurs (2002).
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la biomasse ait augmenté entre Châtelperronien et 
Protoaurignacien, et que l’Hyène en ait profité pour 
occuper ces territoires (si l’on en croit la séquence de 
Labeko Koba ; Altuna et Mariezkurrena, 2000). 

Les mécanismes identifiés dans le Sud-Ouest de la 
France (relations faune dominante - biomasse d’On-
gulés – démographie des hyènes) paraissent donc 
applicables pour expliquer l’histoire paléodémogra-
phique des hyènes à plus grande échelle (Q1 à Q3 
de l’Introduction). Les fluctuations dans la biomasse 
d’Ongulés semblent être le facteur prépondérant 
dans l’abondance de l’Hyène. Les différentes régions 
européennes illustrent néanmoins d’importantes va-
riantes géographiques dans l’histoire du peuplement 
de l’Europe de l’Ouest par l’Hyène (Fig. VI.3).

Il est intéressant de noter que l’histoire paléodé-
mographique des hyènes est très proche dans le 
nord du Bassin aquitain et dans les «  îles  » britan-
niques. Dans ces dernières, la présence humaine 
est très discrète entre MIS 5 et 3 (White et Pettitt, 
2011), et il est donc peu probable que la compéti-
tion interspécifique hommes – hyènes ait pu jouer 
un rôle dans les dynamiques populationnelles des 
hyènes. Cette considération semble appuyer l’idée 
que l’abondance de l’Hyène entre 60 et 40 ka cal. BP 
(cf. «  épisode à hyènes  ») est essentiellement liée 
à l’établissement de conditions environnementales 
particulières, avec le développement d’écosystèmes 
à forte biomasse d’Ongulés. Cet « épisode à hyènes » 
ne peut pas être considéré comme la preuve d’une 
démographie humaine plus faible à la fin du Mousté-
rien (contra Straus, 1982 ; Gamble, 1983 ; Bar-Yosef, 
2004), même si cette hypothèse ne peut être exclue.

2. Principaux résultats à  
l’échelle intra-guilde (Q4)

Pour le Sud-Ouest de la France, le modèle écosysté-
mique a été enrichi par des études complémentaires 
visant à estimer le degré de compétition interspéci-
fique entre hommes et hyènes autour de la « Transi-
tion » (Moustérien final, Châtelperronien, Protoauri-
gnacien, Aurignacien ancien ; Q4 de l’Introduction). 
Les analyses spatiales, taphonomiques et paléoé-
cologiques réalisées sur les repaires d’hyènes de 
Camiac et de La Chauverie ont permis de compléter 
avantageusement le corpus de données disponible.

Compétition alimentaire
La reconstruction des niches écologiques a permis 
d’identifier une certaine évolution dans l’importance 
de la compétition interspécifique alimentaire entre 
hommes et hyènes (Tabl. VI.1 ; Tabl. VI.2).

Au Moustérien final (« PostQuina »), Néandertaliens 
et hyènes chassent pour grande partie les mêmes 
gibiers (bovinés et chevaux). Les proies des hyènes 
semblent néanmoins plus diverses (présence plus 
fréquente du Mégacéros, du Mammouth, du Rhino-
céros et du Sanglier dans les repaires que dans les 
US du Moustérien «  PostQuina  »). De plus, l’étude 
taphonomique de Camiac a permis de démontrer 
que, au moins pour ce site, une part non négligeable 
du régime alimentaire des hyènes était constituée de 
populations de Rhinocéros, alors qu’une consomma-
tion de ce taxon par les hommes de Moustérien final 
reste à démontrer (cf. Chapitre IV.4 et discussion en 
Chapitre IV.5). En conséquence, si le recouvrement 
de niches est important, il n’est pas total (Tabl. VI.1), 
ce qui permettrait d’expliquer la longue cohabita-
tion, entre 60 et 43 ka cal. BP, des hommes et des 
hyènes sur un même territoire. 

Tabl. VI.1 : Résumé de l’importance du recouvrement de niches en termes de proies chassées entre 
hyènes et hommes pour les technocomplexes de la « Transition ». Les cas où la contemporanéité entre 
deux groupes n’est pas démontrée sont indiqués en italique. Nord : nord du Bassin aquitain. Sud : sud du 
Bassin aquitain. 1 : les hyènes sont quasiment absentes de cette région à cette période. 2 : aucune faune 
châtelperronienne n’a été incluse dans l’analyse pour cette région.

Recouvrement de 
niches (proies) Moustérien final Hommes 

(Châtelperronien)
Hommes (Protoaurignacien 

et Aurignacien ancien)

Hyènes Fort, mais non total Intermédiaire ? Nord : Quasi nul1 
Sud : Fort ?

Hommes 
(Moustérien final) - Intermédiaire ? Nord : Quasi nul 

Sud : Fort ?
Hommes 

(Châtelperronien) - - Nord : Intermédiaire ? 
Sud : ?2
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Néand. - Hyènes Néand. – HAM
Contemporanéité sur un même territoire Oui Non ?

Populations ciblées (structure d’âge) Identiques ? Identiques ?
Compétition non alimentaire / interactions Oui ? Non ?

La caractérisation des niches écologiques pour la 
période du Châtelperronien est particulièrement 
délicate. Peu de sites anthropiques châtelperroniens 
sont exempts de problème d’intégrité stratigra-
phique, et il est difficile de discerner dans les repaires 
du MIS 3 les occupations contemporaines de la fin du 
Moustérien de celles d’âge Châtelperronien. À partir 
des quelques éléments disponibles, il apparaît que 
le Renne est nettement plus abondant (autour de 40 
% des proies chassées ; Lavaud-Girard, 1987 ; Gray-
son et Delpech, 2008 ; Soulier et Mallye, sous presse) 
dans les sites anthropiques que dans les repaires (cf. 
Chapitre IV.5). Les niches écologiques pourraient 
donc être différenciées entre hommes et hyènes au 
Châtelperronien, mais les incertitudes importantes 
pesant sur l’âge et l’intégrité des ensembles osseux 
empêche toute affirmation (Tabl. VI.1).

Au(x) début(s) de l’Aurignacien (Protoaurignacien 
et Aurignacien ancien), les niches écologiques des 
hommes sont, dans leur dimension alimentaire, 
différenciées selon les régions géographiques. Au 
nord du Bassin aquitain, les groupes humains basent 
l’essentiel de leur subsistance sur le Renne. L’Hyène, 
qui cible rarement ce cervidé, est, par ailleurs, qua-
siment absente de ce territoire à cette période. La 
compétition interspécifique peut donc être considé-
rée comme pratiquement inexistante dans le nord 
du Bassin aquitain (Tabl. VI.1). À l’inverse, au sud, 
hommes et hyènes chassent bovinés et chevaux. Les 
repaires sont cependant très rares, et il est donc dif-
ficile de savoir si la compétition interspécifique ali-
mentaire était vraiment importante (Tabl. VI.1). Des 
différences existent également dans les spectres de 
chasse entre hommes et hyènes à ces périodes (ce 
qui pencherait en faveur d’un partitionnement des 
niches) mais, encore une fois, les échantillons sont 
très faibles.

Les autres éléments de caractérisation des niches 
écologiques dans leur dimension alimentaire (pro-

fils de mortalité des proies, capacités à consommer 
la moelle osseuse) n’identifient de distinctions ma-
jeures pour aucune période (Tabl. VI.2). 

Compétition non alimentaire
Tous les repaires d’hyènes du Sud-Ouest de la France 
présentent des indices de fréquentation humaine, 
mais ces quelques témoins renvoient clairement à 
une diversité de scénarios (mélanges fortuits, occu-
pations des mêmes espaces, contamination par cha-
rognage…). Au travers des analyses spatiales et tech-
nologiques, quelques éléments de réponse ont pu 
être atteints quant à l’origine des indices de fréquen-
tation humaine dans les repaires de Camiac et de 
la Chauverie. Néanmoins, l’estimation de la compé-
tition interspécifique non alimentaire (e.g. pour les 
abris) se heurte au problème majeur de la résolution 
chronologique des enregistrements fossiles. Sans 
appréciation suffisamment fine du facteur temps, 
il demeure impossible de préciser la fréquence des 
rencontres et interactions entre hommes et hyènes. 

Les preuves d’une contemporanéité stricte entre 
hyènes et Néandertaliens existent cependant : cha-
rognage par les hyènes de proies des hommes et 
traces de consommation intra-guilde, notamment 
sous la forme d’os humains rognés et de dents digé-
rées (Tabl. VI.2 ; cf. Chapitre IV.5). La contempora-
néité avérée entre les deux prédateurs et leur inté-
rêt commun pour les mêmes types d’habitats sont 
deux arguments qui permettent de supposer qu’une 
compétition interspéficique non alimentaire est pro-
bable entre Néandertaliens et hyènes au Mousté-
rien final (Tabl. VI.2). Il reste, malgré cela, impossible 
d’être catégorique. Les données sont nettement plus 
rares pour l’Aurignacien, mais ne diffèrent pas radi-
calement, tout du moins lorsqu’hommes et hyènes 
partagent les mêmes territoires (sud du Bassin aqui-
tain, e.g. Tournal cf. Magniez, 2010 ; Brassempouy cf. 
Letourneux, 2003).

Tabl. VI.2 : Résumé de trois paramètres additionnels nécessaires à l’estimation du degré de compétition 
interspécifique (en plus du recouvrement en termes de proies chassées cf. Tabl. VI.1) entre les derniers 
Néandertaliens (Néand.), les hyènes des cavernes et les hommes anatomiquement modernes (HAM).
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Hommes et hyènes face aux  
fluctuations de la biomasse d’Ongulés

Selon Delpech (1999), ce sont les grands carnivores 
qui auraient profité, au Moustérien final, de l’aug-
mentation de la biomasse d’Ongulés. Nos résul-
tats montrent effectivement qu’à cette période, les 
hyènes sont particulièrement abondantes, vraisem-
blablement suite à un accroissement de la capacité 
porteuse des écosystèmes, et que la compétition 
interspécifique hommes – hyènes devait être impor-
tante. 

À l’inverse, face au développement d’écosystèmes à 
faible biomasse d’Ongulés, les populations d’hyènes 
sont particulièrement contraintes. L’Hyène paraît 
peu à même d’exploiter les environnements où le 
Renne domine. Il est possible que les sociétés hu-
maines aient bénéficié de cette absence de l’Hyène 
pour se développer pleinement, dans des conditions 
de compétition interspécifique hommes - hyènes 
faible voire nulle (Quina à l’H6, phases anciennes de 
l’Aurignacien à l’H4). La paléodémographie humaine 
de ces périodes, qui permettrait de vérifier ces hypo-
thèses, reste cependant difficilement caractérisable 
dans ces périodes anciennes (problème de l’évo-
lution des stratégies de mobilité cf. Chapitre III.3 ; 
contra Mellars et French, 2011).

3. Discussion : la « Transition » dans 
son contexte environnemental et 

écosystémique

Dans le cadre de ce travail, nous nous sommes 
concentré sur l’estimation des contraintes environ-
nementales et écologiques à la transition entre Pa-
léolithique moyen et supérieur. Ces contraintes ont 
pu, notamment en influant sur la démographie hu-
maine, agir comme des facteurs importants dans les 
changements culturels et biologiques (cf. Introduc-
tion). Les résultats atteints permettent de discuter de 
l’application de ces principes théoriques à l’histoire 
de la « Transition ».

Disparition des Néandertaliens
Vers 40 ka cal. BP, consécutivement à l’évènement 
d’Heinrich 4, la biomasse d’Ongulés a chuté de fa-
çon importante dans le nord du Bassin aquitain. Les 
populations d’hyènes en ont été considérablement 
affectées  puisqu’elles disparaissent quasiment de 
cette région à cette période, au moment où le Pro-
toaurignacien apparaît. Cet évènement climatique a 
donc été suffisamment important pour modifier les 
écosystèmes de manière drastique et influer forte-
ment sur la démographie d’un grand prédateur.

Néanmoins deux éléments majeurs empêchent de 
considérer ce changement environnemental comme 
l’unique facteur pouvant expliquer la disparition des 
Néandertaliens en Europe :

1) Les Néandertaliens ont connu 20 000 ans aupa-
ravant des écosystèmes du même type, où la bio-
masse d’Ongulés était particulièrement faible, à 
l’évènement d’Heinrich 6. À ce moment, les zoocé-
noses sont dominées par le Renne, l’Hyène est quasi 
absente, et, pourtant, l’un des technocomplexes les 
plus remarquables du Moustérien se développe, le 
Quina. À l’inverse des hyènes, les Néandertaliens 
sont donc parfaitement capables de s’adapter à ce 
type d’environnement contraignant, notamment en 
développant des stratégies d’acquisition du Renne 
particulières (Costamagno et al., 2006 ; Rendu et al., 
sous presse) et des formes de mobilité remarquables 
(Delagnes et Rendu, 2011).

2) La diminution de la biomasse d’Ongulés consécu-
tive à l’H4 se manifeste uniquement dans certaines 
régions. Par exemple, au sud du Bassin aquitain, des 
milieux à forte biomasse d’Ongulés persistent à l’H4. 
La réponse des écosystèmes aux changements clima-
tiques varie de façon importante selon les latitudes 
ou régions géographiques, et l’H4 ne peut donc pas 
expliquer la disparition des Néandertaliens à une 
échelle continentale. L’un des exemples le plus frap-
pant concerne l’Hyène  : les populations de ce pré-
dateur autochtone, peu capable d’exploiter les envi-
ronnements contraignants où le Renne domine,  se 
concentrent à l’H4 dans le sud du Bassin aquitain et 
le nord-ouest de la péninsule Ibérique. L’Hyène ne 
disparaîtra d’Europe de l’Ouest que bien après l’H4, 
vers 25 ka cal. BP (Stuart et Lister, 2007 ; Chapitre 
V.1). Même si les derniers Néandertaliens n’avaient 
pas été capables d’exploiter les écosystèmes à Renne 
du nord du Bassin aquitain, ils auraient parfaitement 
pu, à l’image des hyènes, survivre à l’H4 dans des 
régions plus méridionales.

Ces considérations sont vérifiées dans tous les cas, 
que l’on considère les derniers Néandertaliens 
comme étant les artisans du Châtelperronien, du 
Moustérien ou même du Protoaurignacien.

Si l’on admet que les changements environnemen-
taux ne peuvent à eux-seuls expliquer la disparition 
des Néandertaliens, le principal facteur supplémen-
taire que l’on peut alors considérer est la compéti-
tion interspécifique (e.g. Mellars, 2004 ; Hockett et 
Haws, 2005 ; Banks et al., 2008b ; Roebrooks, 2008 
; Froehle et Churchill, 2009). Si l’essentiel des débats 
s’est concentré sur l’identification d’« avantages » 
compétitifs de l’un ou de l’autre des acteurs, il est 
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pourtant primordial de tester tout d’abord si le re-
couvrement des niches écologiques était important. 
Dans le cas contraire, la compétition interspécifique 
ne peut avoir joué un rôle majeur dans l’extinction 
des Néandertaliens.

La compétition interspécifique entre groupes hu-
mains, notamment entre ceux du Châtelperronien et 
du Protoaurignacien, n’est que peu appuyée par les 
données actuellement disponibles :

1) Aucun élément ne permet de prouver que Néan-
dertaliens et Hommes anatomiquement modernes 
aient été contemporains sur un même territoire 
(Tabl. VI.2), que ce soit sur des bases stratigraphiques 
(Zilhão et d’Errico, 1999 ; Bordes, 2002, 2006 ; Zilhão 
et al., 2006) ou à partir des donnés génétiques, du 
moins en Europe (cf. Green et al., 2010). Ce constat 
est vérifié quel que soit le technocomplexe consi-
déré comme représentant les dernières populations 
néandertaliennes.

2) Si les données du Tabl. VI.1 sont comparées sans 
filtre chronologique, les niches écologiques semblent 
différentes  entre Châtelperronien et Protoaurigna-
cien. Dans le nord du Bassin aquitain, si les groupes 
châtelperroniens semblent baser leur subsistance sur 
plus de 50 % de bovinés et de chevaux, les hommes 
ne chassent au Protoaurignacien quasiment plus que 
du Renne (≈ 95% des restes d’Ongulés). Les données 
fauniques actuellement disponibles pour le Châtel-
perronien sont néanmoins peu fiables. Si l’on consi-
dère que les ensembles osseux châtelperroniens 
sont issus d’importants palimpsestes, il est possible 
qu’à la fin du Châtelperronien, les hommes chas-
saient déjà essentiellement du Renne, auquel cas 
leur niche écologique serait très proche de celles des 
groupes protoaurignaciens. Cette hypothèse reste 
cependant entièrement spéculative et n’est appuyée 
par aucune donnée. Si l’on considère les artisans du 
Moustérien final comme les derniers Néanderta-
liens, des conclusions similaires sont atteintes : les 
niches écologiques de ces deux groupes semblent 
différentes (Tabl. VI.1). Si l’on considère le Protoauri-
gnacien comme le dernier technocomplexe néander-
talien, les conclusions sont sensiblement différentes 
: les niches écologiques des groupes humains du 
Protoaurignacien et de l’Aurignacien ancien sont très 
proches (cf. Chapitre IV.5), mais il n’existe aucune 
preuve de contemporanéité de ces groupes.

3) Les Néandertaliens ont déjà connus, pendant 20 
000 ans, une compétition interspécifique importante 
avec les hyènes des cavernes à la fin du Moustérien 
(Tabl. VI.1). Les niches écologiques des hommes et 
des hyènes semblent néanmoins légèrement dif-

férentes (cf. supra), ce qui pourrait expliquer cette 
longue cohabitation dans les écosystèmes du début 
du MIS 3.

À ces premiers éléments de réflexion s’ajoutent 
d’autres qui sont reliés aux limites importantes des 
études menées dans les comparaisons de niches éco-
logiques passées :

4) Si la compétition interspécifique était vraiment 
importante au point d’entraîner la disparition des 
Néandertaliens, il est fortement probable que nous 
ne puissions que difficilement le démontrer au tra-
vers du registre archéologique. Dans le cas où, dans 
un écosystème, deux espèces ont une niche écolo-
gique identique, l’une des deux est amenée à dispa-
raître dans un laps de temps très bref, de l’ordre de 
quelques générations (Ramade, 1994).

5) Comme souligné plus haut, une gamme d’environ-
nements très différents semble avoir existé à cette 
époque dans l’Europe de l’Ouest. Les niches écolo-
giques des prédateurs étant en conséquence sûre-
ment variables selon les régions géographiques (y 
compris à l’échelle du Bassin aquitain pour le début 
de l’Aurignacien par exemple, cf. Tabl. VI.1). En ce 
sens, pour que la compétition interspécifique soit 
considérée comme moteur de la disparition des 
Néandertaliens, il faudrait démontrer que les niches 
écologiques étaient identiques entre derniers Néan-
dertaliens et premiers hommes anatomiquement 
modernes dans chaque région. Ceci est encore loin 
d’être démontré.

6) Il est particulièrement difficile de juger de la per-
tinence du facteur «  compétition interspécifique  » 
dans la disparition des Néandertaliens, notamment 
en raison de la faiblesse des données disponibles 
pour le Châtelperronien. De plus, les artisans de ce 
technocomplexe, comme ceux du Protoaurignacien, 
restent débattus, voire inconnus (cf. Introduction). 

Aucune donnée ne semble à l’heure actuelle démon-
trer que la compétition interspécifique a été un fac-
teur important dans la disparition des Néanderta-
liens, que ce soit avec les autres groupes humains ou 
avec les hyènes. L’absence de preuve d’une contem-
poranéité entre derniers Néandertaliens et premiers 
hommes anatomiquement modernes sur un même 
territoire est l’argument de rejet principal de l’hypo-
thèse d’une importance de la compétition interspé-
cifique entre ces deux groupes humains. Néanmoins, 
la faiblesse des données empêche également de 
rejeter complètement ce facteur (cf. supra, point 2). 

Il est possible que les histoires biologique et cultu-
relle des sociétés humaines ne soient aucunement 
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liées (e.g. d’Errico et al., 1998). En ce sens, l’exploi-
tation des technocomplexes comme des « proxies » 
pour suivre la destinée de tel ou tel groupe humain 
peut être fortement remise en cause (e.g. Bar-Yo-
sef, 2002). Il est donc difficile de savoir si les études 
archéologiques et paléontologiques pourront à elles 
seules apporter des réponses satisfaisantes à la ques-
tion de l’extinction des Néandertaliens. 

Les données d’autres disciplines, notamment la pa-
léogénétique (e.g. Green et al., 2010), devront être 
mieux intégrées aux modèles proposés. Les carac-
téristiques des dynamiques démographiques des 
populations néandertaliennes détiennent peut-être 
des éléments importants du puzzle (taux de fécon-
dité, mortalité, etc ; e.g. Trinkaus, 2011).

Apparition du Paléolithique supérieur  
dans le Sud-Ouest de la France

Le premier technocomplexe du Paléolithique supé-
rieur dans le Sud-Ouest de la France est le Châtelper-
ronien (cf. Introduction ; Bachellerie, 2011 ; Bordes 
et Teyssandier, sous presse). Les données fauniques 
et environnementales sont minces pour cette pé-
riode, mais les éléments actuellement disponibles 
plaident en faveur de l’établissement d’un écosys-
tème à faible biomasse d’Ongulés après l’apparition 
du Châtelperronien (soit pendant ce dernier, soit au 
Protoaurignacien). À la transition entre Paléolithique 
moyen et Paléolithique supérieur, les changements 
environnementaux et culturels ne seraient donc pas 
synchrones. Sur la base de ces données, la réduc-
tion de la biomasse d’Ongulés à l’H4 ne peut donc 
être considérée comme facteur « déclenchant » de 
l’apparition des innovations techniques et culturelles 
du Paléolithique supérieur dans le Sud-Ouest de la 
France (Discamps et al., sous presse). 

Il reste néanmoins possible qu’un changement envi-
ronnemental en dehors du Sud-Ouest de la France 
(en Pays basque espagnol par exemple), non identifié 
dans cette étude, ait stimulé l’apparition du Châtel-
perronien dans d’autres régions. Par la suite seule-
ment, le Châtelperronien se serait propagé au Sud-
Ouest de la France. Le Sud-Ouest semble pourtant 
constituer le cœur de la distribution géographique 
du Châtelperronien (e.g. Bachellerie, 2011). D’autres 
hypothèses, plus parcimonieuses, considèrent 
d’autres mécanismes dans l’origine du Paléolithique 
supérieur en Europe. L’absence de synchronisme 
entre les changements environnementaux et cultu-
rels dans le Sud-Ouest semble ainsi appuyer l’hypo-
thèse d’une apparition du Paléolithique supérieur 
liée à la propagation de l’idée « pointes » depuis le 
Proche-Orient (cf. Teyssandier et al., 2010). Il reste 
néanmoins probable que, plutôt qu’un facteur don-

né, ce soit la combiaison de différents paramètres 
(écologiques, environnementaux, sociaux, culturels, 
démographiques...) qui puisse expliquer l’apparition 
et la propagation des idées et innovations du Paléo-
lithique supérieur.

Il est important de distinguer l’histoire écologique, 
démographique et sociale des groupes humains de 
celle de leurs productions culturelles. Si la réduc-
tion de la biomasse d’Ongulés semble avoir influé 
sur la densité de population des hyènes, il est diffi-
cile d’imaginer que ces mêmes changements n’aient 
pas eu d’impact sur les groupes humains, que ce soit 
d’un point de vue démographique ou organisation-
nel. Les changements environnementaux identifiés 
ici mériteraient donc d’être étudiés en parallèle avec 
d’autres facteurs, notamment sociaux et démogra-
phiques.

4. Conclusion générale... 
et perspectives

À l’issue de notre analyse, de nombreuses questions 
subsistent quant à l’origine des changements cultu-
rels et anthropologiques perçus à la « Transition ». 
Nos résultats remettent fortement en cause le rôle 
de facteurs auparavant privilégiés (climat / environ-
nement, compétition interspécifique), tout en four-
nissant un cadre environnemental et écosystémique 
qui pourra, nous l’espérons, s’avérer utile pour les 
recherches futures.

Une étude indépendante des questions culturelles 
et biologiques semble primordiale. Nos résultats 
semblent indiquer que, dans l’état actuel de nos 
connaissances, il n’est pas possible de considérer que 
les changements environnementaux ou la compéti-
tion interspécifique puissent expliquer à eux seuls la 
disparition des Néandertaliens à une échelle conti-
nentale, et ce quel que soit le technocomplexe que 
l’on considère comme représentant les dernières 
populations néandertaliennes. Des hypothèses pluri-
factorielles devront sûrement être privilégiées, mais 
la question de l’identité des artisans des différents 
technocomplexes (notamment Châtelperronien et 
Protoaurignacien) reste une entrave majeure. 

En ce qui concerne l’avènement du Paléolithique 
supérieur, nous avons montré que les changements 
environnementaux ne pouvaient que difficilement 
être considérés, à eux seuls, comme étant à l’origine 
de l’apparition du Châtelperronien dans le Sud-Ouest 
de la France. À la lumière de ces résultats, c’est po-
tentiellement l’interaction de différents facteurs qui 
permettra, à terme, d’expliquer l’apparition et la 
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propagation de nouvelles idées (Teyssandier et al., 
2010). Les quelques éléments fournis ici participent 
à établir un cadre paléoécologique et paléoenviron-
nemental aux sociétés humaines de la transition 
Paléolithique moyen-supérieur, et ce afin que les 
différents facteurs (écologiques, sociaux, cultures, 
etc.) soient dans le futur mieux intégrés, comparés 
et confrontés.

Des pistes à explorer...
Le passage au Moustérien de type Quina pourrait se 
révéler comme un terrain de recherche privilégié afin 
de mieux comprendre les évènements de la « Tran-
sition ». À ce moment se développe, dans un passé 
relativement récent des sociétés néandertaliennes 
(20 000 ans avant leur disparition), le même type 
d’écosystème contraignant qu’au début de l’Aurigna-
cien, sans que l’homme de Neanderthal ne s’éteigne 
pour autant. Le Quina est caractérisé par une écono-
mie de subsistance quasi exclusivement basée sur le 
Renne (e.g. Costamagno et al., 2006 ; Rendu et al., 
sous presse) et par le développement de stratégies 
de mobilité particulières (Delagnes et Rendu, 2011). 
Une partie de la réponse à la disparition des Néan-
dertaliens réside peut-être dans la distinction des 
similitudes et/ou des différences qui existent entre 
ce technocomplexe moustérien et ceux des phases 
anciennes de l’Aurignacien.

Si la compétition interspécifique entre derniers 
Néandertaliens et premiers hommes anatomique-
ment modernes a fréquemment été discutée pour la 
Transition (e.g. Mellars, 2004 ; Hockett et Haws, 2005 
; Banks et al., 2008b ; Roebrooks, 2008 ; Froehle et 
Churchill, 2009), nous espérons avoir montré qu’il 
était important de ne pas considérer ces deux seuls 
acteurs, mais bien l’ensemble des grands prédateurs 
des écosystèmes passés. En ce sens, la présente 
étude est limitée car elle ne considère, au sein des 
grands Carnivores, que l’Hyène des cavernes. Grange 
et Duncan (2006) ont montré que les hyènes et les 
lions actuels répondaient de concert à une augmen-
tation de la biomasse d’Ongulés. L’Ours des cavernes 
et l’Hyène semblent disparaître à la même période 
(Stuart et Lister, 2007). Il reste cependant délicat de 
définir si, dans le passé, l’abondance des hyènes peut 
être considérée comme un proxy de la paléodémo-
graphie générale des grands carnivores. 

Un duo en particulier mériterait de plus amples in-
vestigations  : l’Hyène et le Loup. Alors que l’Hyène 
semble disparaître après le Gravettien, vers 25 ka cal. 
BP, le Loup prospère en Europe aux MIS 3-2 et atteint 
une très forte stature (Canis lupus maximus cf. Bou-
dadi-Maligne, 2010). Il serait intéressant d’examiner 
si les environnements à faible biomasse d’Ongulés 

dominés par le Renne, si contraignants pour l’Hyène 
(cf. supra), ne sont pas, à l’inverse, des périodes pro-
pices au développement des populations lupines.

...des modèles et méthodes à éprouver
De nombreux travaux restent à réaliser pour confir-
mer, infirmer ou affiner les modèles proposés ici : 

- Les changements identifiés dans les zoocénoses 
mériteraient d’être testés, notamment au travers de 
l’analyse de sites naturels type avens-pièges. Pour 
cette période, La Berbie (Madelaine, 1999) pourrait 
être un bon candidat, notamment dans le cas où une 
analyse de la répartition spatiale des espèces le long 
de la séquence pourrait y être effectuée.

- L’environnement du Châtelperronien reste un pro-
blème majeur, une grande inconnue. L’analyse de la 
répartition spatiale des espèces, quant elle est pos-
sible, pourrait peut-être permettre de comprendre 
si les faunes composites du Châtelperronien (moitié 
Bovinés/Cheval, moitié Renne) résultent de palimp-
sestes d’occupations dans des environnements diffé-
rents.

- Il serait intéressant de confronter l’approche déve-
loppée ici (basée sur l’analyse des listes fauniques 
quantifiées) avec d’autres données sur les écosys-
tèmes. Des analyses biométriques permettraient 
d’affiner notre vision des changements environne-
mentaux. L’évolution de la taille, des Ongulés comme 
de l’Hyène, pourrait apporter des informations 
paléoécologiques indépendantes importantes (e.g. 
Delpech, 1999).

- La réflexion sur les interactions hommes – hyènes 
dans les repaires devra être poursuivie. En ce sens, 
plusieurs sites candidats se dégagent comme le gise-
ment des Plumettes (travail déjà engagé, en collabo-
ration avec C. Beauval), le site de Cassenade (projet 
en préparation, en collaboration avec F. Bachellerie) 
ou l’abri Dubalen à Brassempouy.

	 Enfin, d’une manière plus générale, il serait 
particulièrement intéressant de tester l’approche 
méthodologique développée ici dans d’autres régions 
où les problématiques de recherche se concentrent 
sur les liens entre les changements environnemen-
taux et l’histoire des sociétés humaines, comme par 
exemple dans le cas des premiers peuplements hu-
mains en Amérique du Nord, en Béringie et en Asie 
centrale.
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vas de Gorham’s y Vanguard (Gibraltar): contexto 
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dogne). Rapport de stage de Master 1, Université 
Bordeaux I.

Stringer, C.B., 2002. Modern human origins: pro-
gress and prospects. Philosophical Transactions of 
the Royal Society of London. Series B: Biological 
Sciences 357 (1420): 563-579.

Stringer, C.B., 2006. Homo britannicus. Penguin 
Books Ltd., London.

Stringer, C.B., Andrews, P., 1988. Genetic and fos-
sil evidence for the origin of modern humans. 
Science 239 (4845): 1263.

Stringer, C.B., Finlayson, J.C., Barton, R.N.E., Fer-
nandez Jalvo, Y., Caceres Sanchez, I., Sabin, R.C., 
Rhodes, E.J., Currant, A.P., Rodriguez Vidal, J., 
Giles-Pacheco, F., Riquelme-Cantal, J.A., 2008. 
Neanderthal exploitation of marine mammals in 
Gibraltar. Proceedings of the National Academy of 
Sciences 105 (38): 14319-14324.

Stuart, A.J., 1982. Pleistocene vertebrates in the Bri-
tish Isles. Longman, London, New York.

Stuart, A.J., Lister, A.M., 2007. Patterns of Late Qua-
ternary megafaunal extinctions in Europe and nor-
thern Asia. Courier Forschungsinstitut Sencken-
berg 259: 287-297.

Suire, C., 1969. Contribution à l’étude du genre Canis 
d’après les vestiges recueillis dans quelques gise-
ments pléistocènes du Sud-Ouest de la France. 
Thèse de doctorat, Université Bordeaux 1.

Surovell, T.A., Brantingham, P.J., 2007. A note on the 
use of temporal frequency distributions in studies 
of prehistoric demography. Journal of Archaeolo-
gical Science 34: 1868-1877.

Surovell, T.A., Byrd Finley, J., Smith, G.M., Brantin-
gham, P.J., Kelly, R., 2009. Correcting temporal fre-
quency distributions for taphonomic bias. Journal 
of Archaeological Science 36 (8): 1715-1724.

Sutcliffe, A.J., 1970. Spotted hyaena: crusher, gnawer, 
digester and collector of bones. Nature 227 (5263): 
1110-1113.

Szmidt, C.C., Normand, C., Burr, G.S., Hodgins, G.W.L., 
LaMotta, S., 2010. AMS 14C dating the Protoau-
rignacian/Early Aurignacian of Isturitz, France. 
Implications for Neanderthal-modern human inte-
raction and the timing of technical and cultural 
innovations in Europe. Journal of Archaeological 
Science 37 (4): 758-768.

A

B

C

D

E 

F

G

H

I

J

K

L

M

N

O

P

Q

R

S

T

U

V

W

X

Y

Z



402

Bibliographie

T
Taper, M., Meagher, M., Jerde, C., 2000. The phe-

nology of space: spatial aspects of bison density 
dependence in Yellowstone National Park. Final 
Report. US Geological Survey Biological Resources 
Division Contract.

Tavoso, A., 1987. Le remplissage de la grotte Tournal 
à Bize-Minervois (Aude). Cypsela VI: 23-35.

Taylor, R.E., Aitken, M.J., 1997. Chronometric dating 
in Archaeology. Plenum Press, New York.

Testu, A., 2006. Étude paléontologique et biostrati-
graphique des Felidae et Hyaenidae pléistocènes 
de l’Europe méditerranéenne. Thèse de Doctorat, 
Université de Perpignan.

Texier, J.-P., 2000. À propos des processus de forma-
tion des sites préhistoriques. Paléo 12: 379-386.

Texier, J.-P., 2006. Nouvelle lecture géologique du 
site paléolithique du Pech-de-l’Azé II (Dordogne, 
France). Paléo 18: 217-236.

Texier, J.-P., 2009. Histoire géologique de sites préhis-
toriques classiques du Périgord : une vision actua-
lisée. Éditions CTHS, Documents Préhistoriques, 
Paris.

Teyssandier, N., 2006. Questioning the first Aurigna-
cian: mono or multi cultural phenomenon during 
the formation of the Upper Paleolithic in the cen-
tral Europe and the Balkans. L’Anthropologie 44 
(1): 9-29.

Teyssandier, N., 2007. En route vers l’Ouest - Les dé-
buts de l’Aurignacien en Europe. BAR International 
Series 1638, Archaeopress, Oxford.

Teyssandier, N., 2008. Revolution or Evolution: the 
emergence of the Upper Paleolithic in Europe. 
World Archaeology 40 (4): 493-519.

Teyssandier, N., Bon, F., Bordes, J.-G., 2010. Some 
Thoughts on the Appearance of the Aurignacian 
in Europe. Journal of Anthropological Research 66 
(2): 209-229.

Thackeray, J.F., Reynolds, S., 1997. Variability in Plio-
Pleistocene climates, habitats, and ungulate bio-
mass in southern Africa. South African journal of 
science 93: 171-171.

Théry-Parisot, I., Renault-Miskovsky, J., Girard, M., 
Brugal, J.-P., Kervazo, B., 2008. Étude paléobo-
tanique des dépôts du Pléistocène supérieur de 
la grotte de Coudoulous II (Tour-de-faure, Lot, 
France). Quaternaire 19 (3): 205-216.

Thiébaut, C., 2005. Le Moustérien à denticulés : va-
riabilité ou diversité techno-économique ? Thèse 
de doctorat, Université Aix-Marseille I.

Thiébaut, C., 2007. Le Moustérien à denticulés des 
années cinquante à nos jours : définition et ca-
ractérisation. Bulletin de la Société Préhistorique 
Française 104 (3): 461-482.

Tissoux, H., Falgueres, C., Bahain, J.J., Rosell, J., 
Cebrià, A., Carbonell, E., Serrat, D., 2006. Data-
tion par les séries de l’Uranium des occupations 
moustériennes de la grotte de Teixoneres (Moia, 
Province de Barcelone, Espagne). Quaternaire 17 
(1): 27-33.

Tournepiche, J.-F., 1996. Les grands mammifères 
pléistocènes de Poitou-Charente. Paléo 8: 109-
141.

Tournepiche, J.-F., 2004. Grotte de la Chauverie (Ron-
senac, Charente). Rapport de sondage. SRA Poi-
tou-Charentes.

Tournepiche, J.-F., 2009. La faune de Fontéchevade 
(couche E), In: Chase, P.G., Debénath, A., Dibble, 
H.L., McPherron, S.P. (Eds.), The Cave of Fonté-
chevade: Recent Excavations and their Paleoanth-
ropological Implications. Cambridge University 
Press, New York, pp. 139-153.

Tournepiche, J.-F., Couture, C., 1999. The hyena den 
of Rochelot cave (Charente, France), In: Gaudzins-
ki, S., Turner, E. (Eds.), The role of early humans in 
the accumulation of european lower and middle 
palaeolithic bone assemblages. Monographie des 
Römisch-Germanischen Zentralmuseums 42, pp. 
89-101.

Tournepiche, J.-F., Ferrier, C., 2004. Grotte de la Chau-
verie (Ronsenac, Charente). Rapport de fouille 
2004. SRA Poitou-Charentes.

Tournepiche, J.-F., Michel, P., Ferrier, C., 1995. Rap-
port sur les fouilles effectuées au Trou du Cluzeau 
(Charente, campagne 1995). SRA Poitou-Cha-
rentes.

Tournepiche, J.-F., Couture, C., Guadelli, J.-L., Michel, 
P., 1996. Les restes néandertaliens du repaire 
d’hyènes de la grotte de Rochelot (Saint-Amand-
de-Bonnieure, Charente). Comptes rendus de 
l’Académie des Sciences de Paris tome 322 (série 
IIa): 429-435.

Tournepiche, J.-F., El Albani, A., Delagnes, A., Ferrier, 
C., Park, S.J., 2005. Grotte de la Chauverie (Ronse-
nac, Charente). Rapport de fouille 2005. SRA Poi-
tou-Charentes.

Toussaint, M., 2006. 1997-2005 research in the caves 
of Goyet (Gesves, province of Namur, Belgium), 
In: Demarsin, B., Otte, M. (Eds.), Neanderthals in 
Europe. Études et Recherches Archéologiques de 
l’Université de Liège (117), Liège, pp. 115-134.

Toussaint, M., Olejniczak, A.J., El Zaatari, S., Cattelain, 
P., Flas, D., Letourneux, C., Pirson, S., 2010. The 

A

B

C

D

E 

F

G

H

I

J

K

L

M

N

O

P

Q

R

S

T

U

V

W

X

Y

Z



403

Bibliographie

Neandertal lower right deciduous second molar 
from Trou de l’Abîme at Couvin, Belgium. Journal 
of Human Evolution 58 (1): 56-67.

Tratman, E.K., Donovan, D.T., Campbell, J.B., 1971. 
The hyaena den (Wookey Hole), Mendip Hills, 
Somerset. Proceedings of the University of Bristol 
Spelaeological Society 12 (3): 245-279.

Trinkaus, E., 1986. The Neandertals and modern hu-
man origins. Annual Review of Anthropology 15: 
193-218.

Trinkaus, E., 2007. European early modern humans 
and the fate of the Neandertals. Proceedings of 
the National Academy of Sciences 104 (18): 7367.

Trinkaus, E., 2011. Late Pleistocene adult mortality 
patterns and modern human establishment. Pro-
ceedings of the National Academy of Sciences 108 
(4): 1-5.

Trinkaus, E., Moldovan, O., Milota, S., Bîlgăr, A., Sar-
cina, L., Athreya, S., Bailey, S.E., Rodrigo, R., Mir-
cea, G., Higham, T., Ramsey, C.B., van der Plicht, J., 
2003. An early modern human from the Peştera cu 
Oase, Romania. Proceedings of the National Aca-
demy of Sciences 100 (20): 11231-11236.

Trinkel, M., Fleischmann, P.H., Steindorfer, A.F., 
Kastberger, G., 2004. Spotted hyenas (Crocuta cro-
cuta) follow migratory prey. Seasonal expansion of 
a clan territory in Etosha, Namibia. Journal of Zoo-
logy 264 (2): 125-133.

Turner, A., 1981. Aspects of the palaeoecology of 
large predators, including Man, during the British 
upper Pleistocene, with particular emphasis on 
predator-prey relationships. Doctor of Philosophy, 
University of Sheffield.

Turq, A., 1988. Le Moustérien de type Quina du 
Roc de Marsal à Campagne (Dordogne): contexte 
stratigraphique, analyse lithologique et techno-
logique. Documents d’Archéologie Périgourdine 
(A.D.R.A.P.) 3: 5-30.

Turq, A., Guadelli, J.-L., Quintard, A., 1999. À propos 
de deux sites d’habitat moustérien de type Quina 
à exploitation du bison : l’exemple du Mas-Viel et 
de Sous-les-Vignes, In: Brugal, J.-P., David, F., Enloe, 
J.G., Jaubert, J. (Eds.), Le Bison : gibier et moyen 
de subsistance des hommes du Paléolithique aux 
Paléoindiens des grandes plaines. Éditions APDCA, 
Antibes, pp. 143-158.

Turq, A., Dibble, H.L., Faivre, J.-P., Goldberg, P., 
McPherron, S.P., Sandgathe, D., 2008. Le Mousté-
rien du Périgord Noir : quoi de neuf ?, In: Jaubert, 
J., Bordes, J.-G., Ortega, I. (Eds.), Les sociétés du 
Paléolithique dans un Grand Sud-Ouest de la 
France : nouveaux gisements, nouveaux résultats, 
nouvelles méthodes. Mémoires de la Société Pré-

historique Française (XLVII), Paris, pp. 83-93.

U
Ulrix-Closset, M., 1975. Le Paléolithique moyen dans 

le Bassin mosan en Belgique. Éditions Universa, 
Wetteren.

Utrilla, P., 2002. El Paleolítico en el Valle Medio del 
Ebro: una «Revista de Prensa» en el cambio de 
milenio. SPAL 9: 81-109.

Utrilla, P., Montes, L., Blasco, F., Torres, T., Eugenio 
Ortiz, J., 2010. La cueva de Gabasa revisada 15 
anos después: un cubil para las hienas y un caza-
dero para los Neandertales, In: Baquedano, E., Ro-
sell, J. (Eds.), Actas de la 1ª Reunión de científicos 
sobre cubiles de hiena (y otros grandes carnívoros) 
en los yacimientos arqueológicos de la Península 
Ibérica. Zona arqueológica, Madrid, pp. 376-390.

V
Valensi, P., 2009. Évolution des peuplements de 

grands mammifères en Europe méditerranéenne 
occidentale durant le Pléistocène moyen et supé-
rieur. Un exemple régional : Les Alpes du sud fran-
caises et italiennes. Quaternaire 20 (4): 551-567.

Valensi, P., Psathi, E., 2004. Faunal Exploitation during 
the Middle Palaeolithic in south-eastern France 
and north-western Italy. International Journal of 
Osteoarchaeology 14 (3-4): 256-272.

Valente, M.J., 2004. Humans and Carnivores in the 
Early Upper Paleolithic in Portugal: Data from Pego 
do Diabo Cave. Revue de Paléobiologie, Genève 23 
(2): 611-625.

Valet, J.-P., Valladas, H., 2010. The Laschamp-Mono 
lake geomagnetic events and the extinction of 
Neanderthal: a causal link or a coincidence? Qua-
ternary Science Reviews 29 (27-28): 3887-3893.

Valladas, H., Chadelle, J.-P., Geneste, J.-M., Joron, J.L., 
Meignen, L., Texier, J.P., 1987. Datation par la ther-
moluminescence de gisements moustériens du 
sud de la France. L’Anthropologie 91 (1): 211-226.

Valladas, H., Mercier, N., Joron, J.L., McPherron, 
S.P., Dibble, H.L., Lenoir, M., 2003. TL dates for 
the Middle Paleolithic site of Combe-Capelle Bas, 
France. Journal of Archaeological Science 30 (11): 
1443-1450.

van Andel, T.H., Davies, W.D., 2003. Neanderthals 
and Modern Humans in the European Landscape 
of the Last Glaciation. Archaeological Results of 
the Stage 3 Project. McDonald Institute for Ar-
chaeological Research Monographs, Cambridge.

A

B

C

D

E 

F

G

H

I

J

K

L

M

N

O

P

Q

R

S

T

U

V

W

X

Y

Z



404

Bibliographie

van der Made, J., 2011. Biogeography and climatic 
change as a context to human dispersal out of 
Africa and within Eurasia. Quaternary Science Re-
views 30 (11-12): 1353-1367.

Varela, S., Lobo, J.M., Rodríguez, J., Made, J., 2010. ¿ 
Las extinciones de herbívoros a finales del Pleisto-
ceno están relacionadas con la desaparición de las 
hienas manchadas ?, In: Baquedano, E., Rosell, J. 
(Eds.), Actas de la 1ª Reunión de científicos sobre 
cubiles de hiena (y otros grandes carnívoros) en 
los yacimientos arqueológicos de la Península Ibé-
rica. Zona arqueológica, Madrid, pp. 76-89.

Vega Toscano, G., Raposo, L., Santonja, M., 1999. En-
vironments and Settlement in the Middle Paleo-
lithic of the Iberian Peninsula, In: Roebroeks, W., 
Gamble, C. (Eds.), The Middle Palaeolithic occu-
pation of Europe. Leiden University Press, Leiden, 
pp. 23-47.

Vercoutère, C., 2004. Utilisation de l’animal comme 
ressource de matières premières non-alimen-
taires: industrie osseuse et parure, exemple de 
l’abri Pataud (Dordogne, France). Thèse de doc-
torat, Muséum National d’Histoire Naturelle de 
Paris.

Vercoutère, C., 2009. Animal exploitation: between 
technique and subsistence, In: Fontana, L., Chau-
vière, F.-X., Bridault, A. (Eds.), In Search of Total 
Animal Exploitation. Case studies from the Upper 
Palaeolithic and Mesolithic. BAR International Se-
ries 2040, John and Erica Hedges, Oxford, pp. 33-
44.

Vercoutère, C., San Juan-Foucher, C., Foucher, P., 
2006. Human modifications on cave bear bones 
from the Gargas cave (Hautes-Pyrénées, France). 
Scientific Annals, School of Geology Aristotle Uni-
versity of Thessaloniki (AUTH) Special volume 98: 
257-261.

Vereshchagin, N.K., Baryshnikov, G., 1982. Paleoeco-
logy of the mammoth fauna in the Eurasian arctic, 
In: Hopkins, D.M., Matthews, J.V., Schweger, C.E., 
Young, S.B. (Eds.), Paleoecology of Beringia. Aca-
demic Press, New York, pp. 267-279.

Vermeersch, P.M., 2005. European population 
changes during Marine Isotope Stages 2 and 3. 
Quaternary International 137 (1): 77-85.

Vernet, J.-L., Mercier, N., Bazile, F., Brugal, J.-P., 2008. 
Travertins et terrasses de la moyenne vallée du 
Tarn à Millau (Sud du Massif Central, Aveyron, 
France) : datations OSL, contribution à la chrono-
logie et aux paléoenvironnements. Quaternaire 19 
(1): 3-10.

Verpoorte, A., 2009. Limiting factors on early mo-
dern human dispersals: The human biogeography 

of late Pleniglacial Europe. Quaternary Internatio-
nal 201 (1-2): 77-85.

Vieillevigne, E., Bourguignon, L., Ortega, L., Guibert, 
P., 2008. Analyse croisée des données chronolo-
giques et des industries lithiques dans le grand 
Sud-ouest de la France (OIS 10-3). Paléo (20): 145-
165.

Villa, P., 1976. Sols et niveaux d’habitat du Paléoli-
thique inférieur en Europe et au Proche Orient. 
Quaternaria 19: 107-134.

Villa, P., 1982. Conjoinable Pieces and Site Formation 
Processes. American Antiquity 47 (2): 276-290.

Villa, P., 2004. Taphonomy and stratigraphy in Euro-
pean prehistory. Before Farming 1: 1-20.

Villa, P., Courtin, J., 1983. The interpretation of stra-
tified sites: A view from underground. Journal of 
Archaeological Science 10 (3): 267-281.

Villa, P., Mahieu, E., 1991. Breakage patterns of hu-
man long bones. Journal of Human Evolution 21 
(1): 27-48.

Villa, P., Soressi, M., 2000. Stone tools in carnivore 
sites : the case of Bois Roche. Journal of Anthropo-
logical Research 56 (2): 187-215.

Villa, P., Castel, J.-C., Beauval, C., Bourdillat, V., Gold-
berg, P., 2004. Human and carnivore sites in the 
European Middle and Upper Paleolithic: similari-
ties and differences in bone modification and frag-
mentation. Revue de Paléobiologie, Genève 23 
(2): 705-730.

Villa, P., Sánchez Goñi, M.F., Bescós, G.C., Grün, R., 
Ajas, A., García Pimienta, J.C., Lees, W., 2010. The 
archaeology and paleoenvironment of an Upper 
Pleistocene hyena den: An integrated approach. 
Journal of Archaeological Science 37 (5): 919-935.

Villaverde, V., 1984. La Cova Negra de Xativa y el 
Musteriense de la region central del Mediterraneo 
espanol. Servicio de investigacion prehistorica, Se-
rie de trabajos varios n°79, Valencia.

Vivent, D., 1988. Analyses polliniques de coprolithes 
d’hyènes provenant des gisements suivant : Saint-
Hyppolythe (Puy-de-Dome), Châtelperron (Allier), 
La Chaise de Vouthon (Charente), Cenac (Gironde), 
Camiac (Gironde), Bourdette (Lot-et-Garonne). 
Mémoire de DEA, Université Bordeaux 1.

Voelker, A.H.L., 2002. Global distribution of centen-
nial-scale records for Marine Isotope Stage (MIS) 
3: a database. Quaternary Science Reviews 21 
(10): 1185-1212.

A

B

C

D

E 

F

G

H

I

J

K

L

M

N

O

P

Q

R

S

T

U

V

W

X

Y

Z



405

Bibliographie

W
Waelbroeck, C., Labeyrie, L., Michel, E., Duplessy, 

J.C., McManus, J.F., Lambeck, K., Balbon, E., Labra-
cherie, M., 2002. Sea-level and deep water tempe-
rature changes derived from benthic foraminifera 
isotopic records. Quaternary Science Reviews 21 
(1-3): 295-305.

Walker, M.J., Gibert, J., Lopez, M.V., Lombardi, A.V., 
Pérez-Pérez, A., Zapata, J., Ortega, J., Higham, T., 
Pike, A., Schwenninger, J.-L., Zilhão, J., Trinkaus, 
E., 2008. Late Neandertals in Southeastern Iberia: 
Sima de las Palomas del Cabezo Gordo, Murcia, 
Spain. Proceedings of the National Academy of 
Sciences 105 (52): 20631-20636.

Waltert, M.J., Meyer, B., Kiffner, C., 2009. Habitat 
availability, hunting or poaching: what affects dis-
tribution and density of large mammals in western 
Tanzanian woodlands? African Journal of Ecology 
47 (4): 737-746.

Watté, J.-P., 2008. Mobilier osseux et gravures sur os 
de la Crozo Bastido ou Grotte bâtie, commune de 
Saint-Sozy (Lot). Bulletin de la Société Préhisto-
rique Française 105 (2): 291-298.

Watts, H.E., Holekamp, K.E., 2008. Interspecific com-
petition influences reproduction in spotted hye-
nas. Journal of Zoology 276 (4): 402-410.

Weaver, T.D., Boyko, R.H., Steele, T.E., 2011. Cross-
platform program for likelihood-based statistical 
comparisons of mortality profiles on a triangular 
graph. Journal of Archaeological Science 38 (9): 
2420-2423.

Weinstock, J., 2002. Reindeer Hunting in the Upper 
Palaeolithic: Sex Ratios as a Reflection of Different 
Procurement Strategies. Journal of Archaeological 
Science 29: 365-377.

Wernert, P., 1957. Stratigraphie paléontologique 
et préhistorique des sédiments quaternaires 
d’Alsace. Achenheim., Mémoires du Service de 
la Carte géologique d’Alsace et de Lorraine (14), 
Strasbourg.

White, M.J., Pettitt, P.B., 2011. The British Late 
Middle Palaeolithic: An Interpretative Synthesis 
of Neanderthal Occupation at the Northwestern 
Edge of the Pleistocene World. Journal of World 
Prehistory 24 (1): 25-97.

White, P.J., Wallen, R.L., Geremia, C., Treanor, J.J., 
Blanton, D.W., 2011. Management of Yellowstone 
bison and brucellosis transmission risk - Implica-
tions for conservation and restoration. Biological 
Conservation 144 (5): 1322-1334.

White, R., 1982. Rethinking the Middle/Upper Paleo-

lithic Transition. Current Anthropology 23 (2): 169-
192.

White, T.D., Toth, N., 1991. The Question of Ritual 
Cannibalism at Grotta Guattari. Current Anthropo-
logy 32 (2): 118-138.

Whittaker, R., Likens, G., 1973. Primary production: 
The biosphere and man. Human Ecology 1 (4): 
357-369.

Whittaker, W.E., Enloe, J.G., 2001. Bison dentition 
studies revisited: Resolving ambiguity between 
archaeological and modern control samples. Ar-
chaeozoologia 11 (1/2): 113-120.

Whittle, A., Bayliss, A., Healy, F., 2008. The timing 
and tempo of change: examples from the fourth 
millennium cal. BC in Southern England. Cam-
bridge Archaeological Journal 18 (01): 65-70.

Williams, A.N., Ulm, S., Goodwin, I.D., Smith, M., 
2010. Hunter-gatherer response to late Holocene 
climatic variability in northern and central Austra-
lia. Journal of Quaternary Science 25 (6): 831-838.

Wilson, A., Reeder, D., 1993. Mammal Species of 
the World. A Taxonomic and Geographic Refe-
rence, 2nd edition. Smithsonian Institution Press, 
Washington.

Winterhalder, B., 1981. Foraging strategies in the bo-
real forest: an analysis of Cree hunting and gathe-
ring. Huntergatherer foraging strategies: ethno-
graphic and archeological analyses. University of 
Chicago Press, Chicago, Illinois, USA: 66-98.

Wolff, E.W., Chappellaz, J., Blunier, T., Rasmussen, 
S.O., Svensson, A., 2010. Millennial-scale variabili-
ty during the last glacial: The ice core record. Qua-
ternary Science Reviews 29 (21-22): 2828-2838.

Woodman, P., McCarthy, M., Monaghan, N., 1997. 
The Irish Quaternary fauna project. Quaternary 
Science Reviews 16: 129-159.

Y
Yalden, D., 1999. The history of British mammals. 

Poyser Natural History, Londres.
Yravedra Sainz de los Terreros, J., 2001. Zooarqueoló-

gica de la Península Ibérica. Implicaciones Tafonó-
micas y Paleoecológicas en el debate de los homí-
nidos del Pleistoceno Superior. BAR International 
Series 979, Archaeopress, Oxford.

Yravedra Sainz de los Terreros, J., 2004. Tafonomía en 
un yacimiento solutrense : el nivel IV de Amalda 
(Guipuzcoa, Espagne). Préhistoires méditerra-
néennes 13: 29-41.

Yravedra Sainz de los Terreros, J., 2006. Acumula-
ciones biológicas en yacimientos arqueológicos: 

A

B

C

D

E 

F

G

H

I

J

K

L

M

N

O

P

Q

R

S

T

U

V

W

X

Y

Z



406

Bibliographie

Amalda VII y Esquilleu III-IV. Trabajos de Prehisto-
ria 63 (2): 55-78.

Yravedra Sainz de los Terreros, J., 2007. Nuevas 
contribuciones en el comportamiento cinegético 
de la Cueva de Amalda. Munibe 58: 43-88.

Yravedra Sainz de los Terreros, J., 2010. Tafonomía en 
la cueva de Amalda: La intervención de carnívoros, 
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Fig. I.1 : Changements culturels et biologiques de la Transition (en haut ; Paléo. : 
Paléolithique ; Néand. : Néandertaliens ; HAM : Hommes anatomiquement mo-
dernes) face à la variabilité climatique rapide entre MIS 5 et 1 (en bas). Les cycles de 
Dansgaard-Oeschger se caractérisent par un réchauffement rapide (GI : Greenland 
interstadials, chiffre ou points notés au dessus de la courbe) suivi d’un refroidisse-
ment progressif (GS : Greenland stadials). Entre les MIS 4 et 2, six événements de 
refroidissement brutal sont connus et dénommés événements d’Heinrich* (notés 
de H1 à H6 en dessous de la courbe). Modifié d’après Wolff et al., 2010. ka b2k : 
milliers d’années avant l’année 2000.���������������������������������������������������������������������15

Fig. I.2 : Représentation schématique des données disponibles pour le climat global 
(cadre du bas), les environnements terrestres (cadre du milieu) et les sociétés hu-
maines (cadre du haut) durant la période dite de « Transition ». L’étude des carottes 
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carottes marines l’évolution de la végétation. Les études archéologiques et anthro-
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(Paléo. : Paléolithique ; Moust. : Moustérien ; Châtel. : Châtelperronien ; Auri. : Au-
rignacien) et celle des taxons humains (Néand. : Néandertaliens ; HAM : Hommes 
anatomiquement modernes). Le milieu animal, au centre de ce diagramme, fait 
partie des éléments les moins biens connus.����������������������������������������������������������16

Fig. I.3 : Représentation schématique du modèle paléoécologique tel qu’appliqué à 
la « Transition ». Ce diagramme figure les relations qui existent entre les différents 
acteurs du modèle (noms en italique) avec les principaux paramètres influents 
(noms en gras). (HAM : Hommes anatomiquement modernes).����������������������������19

Fig. I.4 : Résumé simplifié des relations entre les principales données mobilisées 
(blocs à contour gris), les différentes reconstructions réalisées (blocs à contour noir) 
et les grandes problématiques (Q1 à Q4).���������������������������������������������������������������21

Fig. II.1 : Exemple théorique d’impact du biais taphonomique sur la distribution 
temporelle des vestiges (b) accumulés par une population de taille constante (a), 
pour divers taux de destructions λ (modifié d’après Surovell et Brantingham, 2007).
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Fig. II.2 : Exemple simple de l’impact de la calibration sur la distribution de date 
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non gaussienne qui présente deux «  pics  » artificiels qui pourraient être, à tort, 
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Fig. II.5 : Exemple simple d’application de statististiques bayésiennes en chrono-
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est « en L » lorsque des classes d’âge de durée égale sont utilisées (diagramme 
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Fig. III.44 : Carte de répartition des sites de la région F8. Cercles gris : sites conte-
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diaphysaires d’un tibia droit de boviné (a), avec positionnement anatomique des 
fragments (b) et représentation schématique du remontage en vue zénithale (c).
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Fig. IV.22 : Répartition spatiale du Cerf, de l’Hydruntin et du Sanglier : projections 
sagittales (générale et secteur « central » uniquement) et présence du Cerf dans 
les refus de tamis pour lesquels des altitudes moyennes sont disponibles (cases 
grisées, sans chiffre = 1 reste)������������������������������������������������������������������������������� 206

Fig. IV.23 : Répartition spatiale du Renne et de l’Ours : projections sagittales (géné-
rale et secteur « central » uniquement) et présence du Renne dans les refus de 
tamis pour lesquels des altitudes moyennes sont disponibles (cases grisées, sans 
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Fig. IV.24 : Profil de mortalité des hyènes de La Chauverie (ensemble du matériel).
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Fig. IV.25 : Pourcentage de restes portant des surfaces dissoutes (haut) et lisibilité 
des surfaces corticales non dissoutes (bas, en pourcentages de NR) par secteur et 
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Fig. IV.26 : Relation entre % NNISP et % MAU pour les Bovinés de La Chauverie 
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Fig. IV.27 : Profils squelettiques des Bovinés (en % NNISP) par ensemble strati-
graphique : a) représentation schématique, b) histogrammes (en gras, éléments 
anatomiques pour lesquels des différences importantes sont identifiables entre 
ensemble inférieur et supérieur). (Dessins : M. Coutureau, archeozoo.org).�������211

Fig. IV.28 : Proportions des différents taxons dans les deux ensembles.��������������213

Fig. IV.29 : Profil de mortalité du Renne de la Chauverie (a ; pour l’ensemble du 
matériel attribué au repaires d’hyènes (toutes couches confondues sauf CCI, essen-
tiellement ensemble supérieur) et représentation sur un diagramme ternaire (b ; 
point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 % d’après Steele et 
Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011).���������������������������������������������������������������������214

Fig. IV.30 : Profils de mortalité des Bovinés de la Chauverie pour a) l’ensemble infé-
rieur et b) l’ensemble supérieur du secteur « central ». Le profil de mortalité établi 
à partir de la totalité du matériel attribué au repaires d’hyènes (toutes couches 
confondues sauf CCI) est donné en c) et représenté sur un diagramme ternaire en 
d) (point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 95 % d’après Steele et 
Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011).���������������������������������������������������������������������215

Fig. IV.31 : Répartition spatiale des vestiges lithiques dans l’ensemble inférieur et 
supérieur en projection zénithale des vestiges coordonnés (à gauche) et issus des 
refus de tamis (lorsque présent : case grisée avec nombre d’artefacts).��������������217

Fig. IV.32 : Comparaison de la composition technologique de l’industrie lithique de 
La Chauverie secteur central (données inédites de Delagnes cf. Annexe 1 et Dis-
camps et al., en prép.) avec un référentiel expérimental (données de Brenet et al., 
2009) selon quatre composantes des chaînes opératoires.����������������������������������217

Fig. IV.33 : Projections zénithale (a), frontale (b) et sagittale (c) des différents types 
de vestiges sur l’ensemble du gisement.���������������������������������������������������������������219

Fig. IV.34 : Projections frontales des différents types de vestiges. En médaillon : 
positionnement et épaisseur des projections.������������������������������������������������������220

Fig. IV.35 : Projections sagittales des différents types de vestiges. En médaillon : 
positionnement et épaisseur des projections.������������������������������������������������������221

Fig. IV.36 : Courbes de niveaux calculées à partir de l’altitude moyenne des vestiges. 
Cette figure représente le pendage général de la nappe de vestiges et ne reflète pas 
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Fig. IV.37 : Répartition spatiale des restes fauniques concrétionnés en projections 
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Fig. IV.38 : Répartition spatiale des restes de Bovinés, de Cheval et d’Hyène en pro-
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Fig. IV.39 : Répartition spatiale des restes de Rhinocéros, Mammouth, Sanglier et 
Hydruntin en projections sagittale (a) et frontale (b).�������������������������������������������225

Fig. IV.40 : Composition faunique (diagrammes circulaires) de deux ensembles défi-
nis arbitrairement dans la zone potentiellement moins remaniée (tranchées 1 à 4). 
Les lignes pointillées délimitent les deux ensembles, ici représentés sur une projec-
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Fig. IV.41 : Exemples de séries dentaires (S1 et S2) réalisées sur des molaires supé-
rieures de Cheval. En haut à droite : représentation schématique des deux séries en 
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Fig. IV.42 : Exemple d’un remontage longue-distance effectué entre deux fragments 
d’un coxal gauche de cheval (a), avec positionnement anatomique approximatif (b) 
et représentation schématique du remontage en vue zénithale (c).��������������������227

Fig. IV.43 : Répartition spatiale en projection zénithale des remontages (a, trait 
continu) et des séries dentaires (b, trait discontinu) pour les vestiges coordonnés (à 
gauche) et non coordonnés (à droite).������������������������������������������������������������������228

Fig. IV.44 : Répartition spatiale en projections frontale (a et b) et sagittale (c et d) 
des remontages (a et c, trait continu) et des séries dentaires (b et d, trait discontinu) 
pour les vestiges coordonnés. Les remontages et séries dentaires sur vestiges non 
coordonnés sont représentés dans un encadré sous chaque projection.�������������229

Fig. IV.45 : Répartition spatiale des datations absolues (cercles noirs) en projections 
zénithale (a), frontale (b) et sagittale (c). Les datations absolues sont identifiées 
par un chiffre dans chaque cercle noir (cf. Tabl. IV.9). Ce chiffre correspond à la 
moyenne de la datation calibrée en milliers d’années.�����������������������������������������230

Fig. IV.46 : Profil de mortalité des hyènes de Camiac.�������������������������������������������232

Fig. IV.47 : Profils squelettiques (en % Minimal Animal Unit) pour le Cheval (a) le 
Rhinocéros (b) et les Bovinés (c) (Dessins : M. Coutureau, archeozoo.org).���������233

Fig. IV.48 : Proportions des différents taxons en nombre de restes déterminés.��234

Fig. IV.49 : Répartition des restes fauniques déterminés (en noir) et indéterminés 
(en gris) en nombre de restes par classe de taille centimétrique.������������������������235

Fig. IV.50 : Types de fracturation des os longs pour différents taxons (« Tous » = 
ensemble du matériel).����������������������������������������������������������������������������������������� 235

Fig. IV.51 : Longueur relative (SHL) et circonférence relative (SHC) des fragments 
d’os longs pour les Bovinés, le Cheval et le Rhinocéros de Camiac.����������������������236

Fig. IV.52 : Relation théorique entre NR, NMI et fragmentation (modifié d’après 
Marshall et Pilgram, 1993).����������������������������������������������������������������������������������� 236

Fig. IV.53 : Exemples de fragments d’humérus de Rhinocéros de Camiac en vue 
antérieure. Cette planche illustre à la fois l’abondance des cylindres diaphysaires, 
mais aussi celle du Rhinocéros de manière générale (sur la base des seuls fragments 
illustrés sur cette planche, le NMI est de 17).�������������������������������������������������������237

Fig. IV.54 : Profil de mortalité des Bovinés de Camiac (a) et représentation sur un 
diagramme ternaire (b ; point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 
95 %).��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 239

Fig. IV.55 : Profil de mortalité du Cheval de Camiac (a) et représentation sur un 
diagramme ternaire (b ; point gris pour la position exacte et ellipse de confiance à 
95 %).��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 239

Fig. IV.56 : Fragments diaphysaires portant des marques potentiellement attri-
buables à une utilisation de ces pièces comme retouchoirs, avec des doutes pour le 
fragment a et de façon certaine pour le fragment b.��������������������������������������������240

Fig. IV.57 : Comparaison de la composition technologique de l’industrie lithique de 
Camiac (données inédites de Delagnes et Lenoir in Discamps et al., en prép.) avec 
un référentiel expérimental (données de Brenet et al., 2009) selon quatre compo-
santes des chaînes opératoires.����������������������������������������������������������������������������241

Fig. IV.58 : Répartition spatiale des ossements présentant des traces d’action an-
thropique par rapport aux autres restes fauniques et aux vestiges lithiques, en pro-
jections zénithale (a), frontale (b) et sagittale (c). Les restes non coordonnés sont 
représentés dans un encadré sous les projections frontale et sagittale.��������������242

Fig. IV.59 : Proportions des différents Ongulés (en % NR) dans les sites anthropiques 
à la fin du Moustérien (b, c et d ; pour des versions plus grandes, se reporter aux Fig. 
III.7, page 109, Fig. III.10, pag111 246 et Fig. III.13, p113ge 246) et dans les repaires 
d’hyènes sub-contemporains (a). La position géographique précise du repaire de 
Roche Cotard (RoCot), isolé par rapports aux autres, n’est pas représentée (a). Le 
repaire de Theillat (Thei), situé légèrement en marge de la région, est ajouté afin de 
faciliter les comparaisons détaillées dans le texte.�����������������������������������������������246

Fig. IV.60 : Analyses en composantes principales des listes fauniques quantifiées 
d’Ongulés (NRD > 50) des repaires d’hyènes et des sites anthropiques au Mousté-
rien «PostQuina» et au Châtelperronien. En italique, code des US discutées dans le 
texte ; en gras, contributions du Renne (RANG), du Cheval (CAB), du Cerf (CEL) et 
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des Bovinés (BB) aux différents facteurs définis par l’ACP.������������������������������������247

Fig. IV.61 : Contributions de différentes proies aux régimes alimentaires du néan-
dertalien de Saint-Césaire et des hyènes selon les résultats du modèle de mélanges 
issu des analyses isotopiques (modifié d’après Bocherens et al., 2005).��������������248

Fig. IV.62 : Proportions des différents Ongulés (en % NR) dans les sites anthro-
piques au Protoaurignacien et à l’Aurignacien ancien (b et c ; pour des versions plus 
grandes, se reporter aux Fig. III.9, page 111 et Fig. III.12, pag113 249) et dans les 
repaires d’hyènes sub-contemporains (a).������������������������������������������������������������249

Fig. IV.63 : Analyses en composantes principales des listes fauniques quantifiées 
d’Ongulés (NRD > 50) des repaires d’hyènes et des sites anthropiques durant les 
phases anciennes de l’Aurignacien. En italique, code des US discutées dans le texte 
; en gras, contributions du Renne (RANG), du Cheval (CAB) et des Bovinés (BB) aux 
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Fig. IV.64 : Comparaison des indices de diversité (nombre de taxons d’Ongulés et in-
dice de Shannon) entre les repaires et les sites anthropiques pour les deux grandes 
périodes. Cercles pour les «outliers», boîtes à moustaches avec médiane, premier 
et quatrième quartiles, premier et neuvième déciles.������������������������������������������251

Fig. IV.65 : Données de présence / absence (en termes de pourcentages d’US dans 
lesquelles un taxon donné est présent) pour les repaires et sites anthropiques au 
Moustérien «PostQuina» et au Châtelperronien.�������������������������������������������������252

Fig. IV.66 : Données de présence / absence (en termes de pourcentages d’US dans 
lesquelles un taxon donné est présent) pour les repaires et sites anthropiques du-
rant les phases anciennes de l’Aurignacien.����������������������������������������������������������253

Fig. IV.67 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité des Bovinés pour les 
repaires d’hyènes et les sites anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, 
entre parenthèses : NMI total), et avec des ellipses de confiance à 95 % de Steele et 
Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 ; c, sites anthropiques 
NMI total > 15 ; d, repaires NMI total < 15 ; e, sites anthropiques NMI total < 15).
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Fig. IV.68 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité du Renne pour les re-
paires d’hyènes et les sites anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, 
entre parenthèses : NMI total), et avec des ellipses de confiance à 95 % de Steele et 
Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 ; c, sites anthropiques 
NMI total > 15 ; d, repaires NMI total < 15 ; e, sites anthropiques NMI total < 15).
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Fig. IV.69 : Diagrammes ternaires des profils de mortalité du Cheval pour les re-
paires d’hyènes et les sites anthropiques avec les aires de type de mortalité (a, 
entre parenthèses : NMI total), et avec des ellipses de confiance à 95 % de Steele et 
Weaver, 2002 ; Weaver et al., 2011 (b, repaires NMI total > 15 ; c, sites anthropiques 
NMI total > 15 ; d, repaires NMI total ≤ 15 ; e, sites anthropiques NMI total ≤ 15).
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Fig. IV.70 : Exemple de fluctuations saisonnières dans le régime alimentaire des 
populations d’hyènes du Serengeti en termes de proportions des proies consom-
mées selon les mois (J = janvier, F = février, M = mars, A = avril, ... ; modifié d’après 
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Fig. IV.71 : Activité journalière de six hyènes adultes du parc naturel Addo Elephant 
(modifié d’après Hayward et Hayward, 2006).������������������������������������������������������260

Fig. IV.72 : Principaux scénarios proposés pour expliquer la présence d’indices de 
fréquentation humaine dans un repaire d’hyènes. Le facteur temps (representé par 
l’horloge, au centre) est rarement apprécié et, en conséquence, une rencontre ne 
peut jamais être démontrée. Plus de détails sont fournis dans le texte.��������������262

Fig. IV.73 : Représentation schématique simplifiée du recouvrement des niches éco-
logiques (en termes de proies principales) des hyènes (en gris) et des groupes hu-
mains (en blanc) pour les deux périodes principales (a : Moustérien « PostQuina » 
et Châtelperronien ; b : phases anciennes de l’Aurignacien, nord du Bassin aquitain 
; c : phases anciennes de l’Aurignacien, sud du Bassin aquitain).�������������������������265

Fig. IV.74 : Représentation schématique du recouvrement des niches écologiques 
(en termes de spectre des proies) des hyènes (en noir) et des groupes humains 
(en gris) pour les deux périodes principales (a : Moustérien « PostQuina » et Châ-
telperronien ; b : phases anciennes de l’Aurignacien). Les grandes tendances sont 
simplifiées, se reporter au paragraphe 5.3 pour plus de détails.��������������������������266

Fig. V.1 : Carte de répartition des sites à hyènes en Europe de l’Ouest, pour les pays 
intégrés dans la base de données « paléodémographie ». L’aire grisée délimite la 
zone dont l’analyse paléodémographique a déjà été réalisée dans la Partie III (Sud-
Ouest de la France).����������������������������������������������������������������������������������������������� 271

Fig. V.2 : Carte de répartition des sites à hyènes dans les îles britanniques, avec 
(cercles gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés déli-
mitent les différentes régions arbitraires (numérotées UK1, UK2 et Ir) utilisées pour 
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Fig. V.3 : Carte de répartition du site de la région Ir. Cercle clair : site ne contenant 
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Fig. V.4 : Carte de répartition des sites de la région UK1. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
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Fig. V.5 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région UK1, 
partie 1/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Biozones : JM = 
Joint Mitnor MAZ ; BH = Bacon Hole MAZ ; PH = Pin Hole MAZ. Se reporter à la Fig. 
III.22 page 130 pour une légende complète. ��������������������������������������������������������276

Fig. V.6 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région UK1, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles 
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Fig. V.7 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région UK1, 
partie 2/2, et la région Ir, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. 
Biozones : PH = Pin Hole MAZ. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende 
complète. �������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 278

Fig. V.8 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région UK1, partie 2/2, et la région Ir. US R en noir, US P en clair. 
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Fig. V.9 : Carte de répartition des sites de la région UK2. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
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Fig. V.10 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région 
UK2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Biozones : JM = Joint 
Mitnor MAZ ; BH = Bacon Hole MAZ ; PH = Pin Hole MAZ. Se reporter à la Fig. III.22 
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Fig. V.11 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région UK2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les 
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Fig. V.12 : Distributions de probabilités sommées par région (Ir, UK1, UK2) pour les 
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Fig. V.13 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour les îles britan-
niques pour les US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction 
par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.�������������������������������������������������285

Fig. V.14 : Carte de répartition des sites à hyènes de Belgique. En haut ensemble des 
sites, avec (cercles gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. En bas sites 
avec des éléments de datations ; cercles gris : sites contenant au moins une US R 
(repaires) ; cercles clairs : sites ne contenant que des US P (présence).���������������286

Fig. V.15 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de Belgique, 
rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 
130 pour une légende complète. �������������������������������������������������������������������������288

Fig. V.16 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour 
les sites à hyènes de Belgique. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les 
séquences.������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 289

Fig. V.17 : Distributions de probabilités sommées pour les US R (en noir) et P (en 
gris) de Belgique.��������������������������������������������������������������������������������������������������� 290

Fig. V.18 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour la Belgique 
pour les US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par 
l’équation théorique de Surovell et al., 2009.�������������������������������������������������������291

Fig. V.19 : Carte de répartition des sites à hyènes dans la moitié Est de la France, 
avec (cercles gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés déli-
mitent les différentes régions arbitraires (numérotées de F10 à F12) utilisées pour 
l’analyse paléodémographique.���������������������������������������������������������������������������� 292

Fig. V.20 : Carte de répartition des sites de la région F10. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 293

Fig. V.21 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région 
F10, partie 1/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à 
la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. ����������������������������������������������294

Fig. V.22 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région F10, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris 
pour les séquences.����������������������������������������������������������������������������������������������� 295

Fig. V.23 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région 
F10, partie 2/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à 
la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. ����������������������������������������������296

Fig. V.24 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région F10, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris 
pour les séquences.����������������������������������������������������������������������������������������������� 297

Fig. V.25 : Carte de répartition des sites des régions F11 et F12. Cercles gris : sites 
contenant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des 
US P (présence).���������������������������������������������������������������������������������������������������� 299

Fig. V.26 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région 
F11, partie 1/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à 
la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. ����������������������������������������������300

Fig. V.27 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région F11, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles 
gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens 



419

Table des figures
sont peu fiables (cf. texte).������������������������������������������������������������������������������������ 301

Fig. V.28 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région 
F11, partie 2/2, et de la région F12, rectangles clairs pour les US, gris pour les sé-
quences. «?» = pour la région F12, l’extension chronologique du Moustérien n’a 
pas été définie, et l’attribution chronoculturelle n’est donc pas été utilisée dans les 
modèles bayésiens. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 302

Fig. V.29 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région F11, partie 2/2, et de la région F12. US R en noir, US P 
en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des 
modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).�����������������������������������������������������303

Fig. V.30 : Distributions de probabilités sommées par région (F10 à F12) pour les US 
R (en noir) et P (en gris).���������������������������������������������������������������������������������������� 304

Fig. V.31 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour la moitié Est 
de la France pour les US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) 
correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.��������������������������������305

Fig. V.32 : Carte de répartition des sites à hyènes dans la péninsule italienne, avec 
(cercles gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés déli-
mitent les différentes régions arbitraires (numérotées de It1 à It3) utilisées pour 
l’analyse paléodémographique. Nota : le site à l’Ouest de la Sicile, au large, est cor-
rectement positionné. Il correspond au site de la Grotta di Levanzo, dans le petit 
archipel des îles Égades.���������������������������������������������������������������������������������������� 306

Fig. V.33 : Carte de répartition des sites de la région It1. Cercles gris : sites contenant 
au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P (pré-
sence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 307

Fig. V.34 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région It1, 
rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. « U » = Uluzzien. Se reporter 
à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. �������������������������������������������308

Fig. V.35 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région It1. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour les 
séquences.������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 309

Fig. V.36 : Carte de répartition des sites des régions It2 et It3. Cercles gris : sites 
contenant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des 
US P (présence).���������������������������������������������������������������������������������������������������� 311

Fig. V.37 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région It2, 
partie 1/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. 
III.22 page 130 pour une légende complète. ��������������������������������������������������������312

Fig. V.38 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région It2, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris 
pour les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens sont 
peu fiables (cf. texte).�������������������������������������������������������������������������������������������� 313

Fig. V.39 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région It2, 
partie 2/2, et de la région It3, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. 
« U » = Uluzzien. Se reporter à la Fig. III.22 page 130 pour une légende complète. 
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 314

Fig. V.40 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour 
les sites à hyènes de la région It2, partie 2/2, et de la région It3. US R en noir, US P 
en clair. Rectangles gris pour les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des 
modèles bayésiens sont peu fiables (cf. texte).�����������������������������������������������������315

Fig. V.41 : Distributions de probabilités sommées par région (It1 à It3) pour les US R 
(en noir) et P (en gris).������������������������������������������������������������������������������������������� 316

Fig. V.42 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour l’Italie pour les 
US R (en noir) et P (en clair) avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation 
théorique de Surovell et al., 2009.������������������������������������������������������������������������317

Fig. V.43 : Carte de répartition des sites à hyènes dans la péninsule Ibérique, avec 
(cercles gris) ou sans (cercles blancs) éléments de datations. Les pointillés déli-
mitent les différentes régions arbitraires (numérotées de Ib1 à Ib5) utilisées pour 
l’analyse paléodémographique.���������������������������������������������������������������������������� 319

Fig. V.44 : Carte de répartition des sites de la région Ib1. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 319

Fig. V.45 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib1, 
partie 1/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. 
III.22 page 130 pour une légende complète. ��������������������������������������������������������320

Fig. V.46 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région Ib1, partie 1/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris 
pour les séquences.����������������������������������������������������������������������������������������������� 321

Fig. V.47 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib1, 
partie 2/2, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. 
III.22 page 130 pour une légende complète. ��������������������������������������������������������322

Fig. V.48 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes de la région Ib1, partie 2/2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris 
pour les séquences.����������������������������������������������������������������������������������������������� 323

Fig. V.49 : Carte de répartition des sites de la région Ib2. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 324

Fig. V.50 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib2, 
rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 
130 pour une légende complète. �������������������������������������������������������������������������326

Fig. V.51 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour 
les sites à hyènes de la région Ib2. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour 
les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens sont peu 
fiables (cf. texte).��������������������������������������������������������������������������������������������������� 327

Fig. V.52 : Carte de répartition des sites de la région Ib3. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 328

Fig. V.53 : Carte de répartition des sites de la région Ib4. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 329

Fig. V.54 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes des régions Ib3 
et Ib4, rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. 
III.22 page 130 pour une légende complète. ��������������������������������������������������������330

Fig. V.55 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour les 
sites à hyènes des régions Ib3 et Ib4. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour 
les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens sont peu 
fiables (cf. texte).��������������������������������������������������������������������������������������������������� 331

Fig. V.56 : Carte de répartition des sites de la région Ib5. Cercles gris : sites conte-
nant au moins une US R (repaires). Cercles clairs : sites ne contenant que des US P 
(présence).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 332

Fig. V.57 : Éléments de datations disponibles pour les sites à hyènes de la région Ib5, 
rectangles clairs pour les US, gris pour les séquences. Se reporter à la Fig. III.22 page 
130 pour une légende complète. �������������������������������������������������������������������������334

Fig. V.58 : Distributions de probabilités calculées par les modèles bayésiens pour 
les sites à hyènes de la région Ib5. US R en noir, US P en clair. Rectangles gris pour 
les séquences. * = US pour lesquelles les résultats des modèles bayésiens sont peu 
fiables (cf. texte).��������������������������������������������������������������������������������������������������� 335

Fig. V.59 : Distributions de probabilités sommées par région (Ib1 à Ib5) pour les US 
R (en noir) et P (en gris).���������������������������������������������������������������������������������������� 337

Fig. V.60 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour le nord de la 
péninsule Ibérique (régions Ib1 et Ib2) pour les US R (en noir) et P (en clair) avant 
(a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 2009.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 338

Fig. V.61 : Distributions de probabilités sommées par millénaire pour le centre et le 
sud de la péninsule Ibérique (régions Ib3 à Ib5) pour les US R (en noir) et P (en clair) 
avant (a et b) et après (c et d) correction par l’équation théorique de Surovell et al., 
2009.��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 339

Fig. V.62 : Comparaison inter-régionales entre les résultats des estimations paléo-
démographiques. À droite de la flèche, principales conclusions sur l’abondance de 
l’Hyène.����������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 342

Fig. V.63 : Répartition géographique par région des listes fauniques quantifiées 
d’herbivores associées à des repaires d’hyènes au Pléistocène supérieur (toutes 
périodes confondues). Les proportions des différents taxons ne représentent pas 
nécessairement le régime alimentaire des hyènes (cf. texte).������������������������������345

Fig. V.64 : Répartition géographique par région des listes fauniques quantifiées 
d’herbivores associées à des repaires d’hyènes entre 60 et 40 ka cal. BP. Les propor-
tions des différents taxons ne représentent pas nécessairement le régime alimen-
taire des hyènes (cf. texte).����������������������������������������������������������������������������������� 349

Fig. VI.1 : Synthèse des corrélations proposées entre chronologie absolue, évène-
ments climatiques (MIS et évènements d’Heinrich H4 et H6), communautés végé-
tales (milieu du diagramme, grandes tendances résumées à partir de Sánchez Goñi 
et al., 2008), Ongulés dominants dans les sites anthropiques (zones ODA majeures 
et mineures) et différents technocomplexes du Moustérien et du Paléolithique 
supérieur ancien du Sud-Ouest de la France (LevDent : Moustérien à denticulés de 
débitage Levallois ; DiscoDent : Moustérien Discoïde à denticulés ; Chatel : Châtel-
perronien ; ProtoA : Protoaurignacien ; AuriA : Aurignacien ancien). « Zones ODA » 
: zones d’Ongulés dominants dans les archéofaunes.�������������������������������������������355

Fig. VI.2 : Schéma résumé des reconstructions paléoenvironnementales et paléoé-
cologiques (faune dominante, biomasse d’Ongulés, démographie des hyènes) qui 
sont à la base du « modèle Sud-Ouest ».��������������������������������������������������������������355

Fig. VI.3 : Synthèse du scénario proposé pour les dynamiques populationnelles 
des hyènes des cavernes d’Europe de l’Ouest entre les évènements d’Heinrich 6 
(H6) et 4 (H4). Pour les régions où cela a été possible, un encadré représente les 
recompositions supposées dans les communautés d’Ongulés et leurs conséquences 
en termes de biomasse d’Ongulés (texte à gauche de l’encadré). Des incertitudes 
(notées par un «?») demeurent pour de nombreux paramètres. Les lignes de côtes 
sont représentées pour chaque période chronologique en accord avec le niveau 
marin moyen tel qu’estimé par Lambeck et Chappell (2001) et Waelbroeck et colla-
borateurs (2002).��������������������������������������������������������������������������������������������������� 357



420

Liste des tableaux
Tabl. II.1 : Caractéristiques technotypologiques et position stratigraphique des prin-
cipaux technocomplexes analysés pour le Sud-Ouest de la France (modifié d’après 
Discamps et al., 2011). Le Moustérien final à débitage Levallois et grands racloirs 
n’est pas inclus dans ce tableau.����������������������������������������������������������������������������� 30

Tabl. II.2 : Nombre de successions stratigraphiques observées entre les différents 
technocomplexes moustériens du Sud-Ouest de la France (modifié d’après Dis-
camps et al., 2011, et incluant des données de Jaubert, 2010 ; Jaubert, sous presse ; 
Jaubert et al., sous presse). Les chiffres indiquent le nombre de séquences où les 
deux technocomplexes A et B sont trouvés dans des US l’une au-dessous de l’autre 
(A sous B), que ce soit avec ou sans niveau(x) intermédiaire(s) les séparant. Le nom 
des séquences où ces successions sont retrouvées est indiqué entre parenthèses. 
Le Moustérien final à débitage Levallois et grands racloirs n’est pas inclus dans ce 
tableau.������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 31

Tabl. II.3 : Liste des données fauniques quantifiées disponibles pour les différents 
niveaux des grottes du Renne et du Bison à Arcy-sur-Cure. * : données partielles 
dans l’étude de l’industrie osseuse de d’Errico et al., 2003.�����������������������������������38

Tabl. II.4 : Sites et US inventoriés dans la base de données «sites à hyènes» par 
pays, période chronologique et type d’ensemble osseux selon la classification dé-
crite dans le texte. L’unité de décompte pour chaque colonne est précisée entre 
parenthèses. P : US type « présence d’hyène ». R : US type « repaires d’hyènes ». 
Démo : US intégrées dans les analyses paléodémographiques. LFQ : US R ayant livré 
une liste faunique quantifiée. 1 : la liste de ces 377 sites est disponible en annexe 3. 
2 : US du Pléistocène inférieur, moyen ou dont l’attribution au Pléistocène supérieur 
n’est pas certaine. - : données non quantifiées.������������������������������������������������������40

Tabl. II.5 : Critères taphonomiques de distinction des agents accumulateurs consen-
suels et utilisables à partir d’une simple enquête bibliographique.������������������������43

Tabl. II.6 : Autres critères taphonomiques de distinction des agents accumulateurs, 
non intégrés de façon systématique dans la base de données. * : mais possiblement 
importantes pour les extrémités de pattes.������������������������������������������������������������47

Tabl. II.7 : Liste des sites intégrés pour le calcul des points de contrôle, avec le 
nombre de datations absolues par site et par technocomplexe. Les sites en italique 
sont ceux exclus de l’échantillon «select».��������������������������������������������������������������51

Tabl. II.8 : Exigences écologiques des cinq principaux Ongulés chassés par les 
groupes humains entre MIS 5 et MIS 3. Données compilées depuis Hokr, 1951 ; 
Spiess, 1979 ; McDonald, 1981 ; Straus, 1981 ; Guthrie, 1982, 1990 ; Martin, 
1982 ; Vereshchagin et Baryshnikov, 1982 ; Berger, 1986 ; Griggo, 1995, 1996 et 
Geist, 1998. Estimations chiffrées des paramètres climatiques : Tw = température 
moyenne en Janvier ; Ts = température moyenne en Juillet ; Ta = température 
moyenne annuelle ; P = précipitations annuelles ; F = jours de gel par an. Tempé-
ratures en degrés Celsius, précipitations en mm (moyennes depuis Griggo, 1995 / 
valeurs minimales et maximales depuis Hokr, 1951).���������������������������������������������62

Tabl. II.9 : Liste des sites archéologiques inclus dans la base de données «sites an-
thropiques» avec le code d’identification utilisé, le nombre d’US intégrées et les 
références bibliographiques principales des études fauniques.������������������������������65

Tabl. II.10 : Biomasses d’Ongulés (en kg par km²) de quelques écosystèmes classées 
par grand type de biotope, telles que compilées depuis la littérature.�������������������74

Tabl. II.11 : Masses de cinq taxons telles que définies par différents auteurs. En gras 
: masse utilisée pour les calculs de biomasse d’Ongulés.����������������������������������������76

Tabl. II.12 : Densités populationnelles pour cinq taxons dans différents écosys-
tèmes, telles que compilées depuis la littérature. Densités exprimées en individus 
par km², sauf pour les cas marqués d’un astérisque.����������������������������������������������78

Tabl. II.13 : Liste faunique disponible avant notre étude par couche (case grisée = 
présence, modifié d’après Tournepiche et al., 2005)����������������������������������������������89

Tabl. II.14 : Datations 14C AMS (par ultrafiltration) du site de La Chauverie : en grisé, 
datations inédites obtenues dans le cadre de ce travail.����������������������������������������90

Tabl. II.15 : Liste faunique quantifiée disponible avant reprise étude (d’après Gua-
delli et al., 1988).����������������������������������������������������������������������������������������������������� 91

Tabl. II.16 : Datations 14C du site de Camiac. Fond blanc : datation conventionnelle 
obtenue précédemment ; fond gris : datations AMS inédites obtenues dans le cadre 
de ce travail (N.C. : non communiqué).�������������������������������������������������������������������93

Tabl. II.17 : Classes de taille utilisées par différents auteurs. (« - » : taxon non inclu 
par l’auteur).������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 95

Tabl. II.18 : Définition des classes de taille utilisées dans ce travail.�����������������������95

Tabl. III.1 : Proposition de zones ODA (Ongulés dominants dans les archéofaunes) 
hypothétiques. Résumés des caractéristiques de chaque zone ODA (haut) et en-
semble des US attribuées à chaque zone ODA (bas). Type de zone ODA : Maj. = 
zone ODA majoritaire (en grisé), Chrono. = zone ODA de variabilité intra-techno-
complexe chronologique, Géo. = zone ODA de variabilité intra-technocomplexe 
géographique. Régions : C = Charentes, Pé = Périgord, Q = Quercy, Pa = Pyrénées 
atlantiques, Pc = Pyrénées centrales. Sont représentées en italique les zones sans 
archéofaune, intégrées par soucis d’exhaustivité mais non exploitées dans nos ana-
lyses (cf. texte).������������������������������������������������������������������������������������������������������ 116

Tabl. III.2 : Age (à 2 σ) des événements hypothétiques de début et de fin de techno-
complexe calculés par les quatre modèles bayésiens (en années cal. BP). Les limites 
en gras sont celles qui ont principalement été exploitées pour la définition des 
points de contrôle.������������������������������������������������������������������������������������������������ 118

Tabl. III.3 : Datations de repaires d’hyènes obtenues dans le cadre de ce travail. Fi-
nancements : PCR A. Delagnes (dates de la Chauverie OxA-), Artemis/PACEA (dates 
de Camiac Ly-), programme Oxford A. Stuart et A. Lister (autres dates OxA-). N.C = 
non communiqué.������������������������������������������������������������������������������������������������� 129

Tabl. III.4 : Liste des sites à hyènes de la région F1 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 131

Tabl. III.5 : Liste des sites à hyènes de la région F2 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 135

Tabl. III.6 : Liste des sites à hyènes de la région F3 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 140

Tabl. III.7 : Liste des sites à hyènes de la région F4 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 143

Tabl. III.8 : Liste des sites à hyènes de la région F5 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 143

Tabl. III.9 : Liste des sites à hyènes des régions F6 (Brassempouy) et F7 (autres gise-
ments) avec des éléments de datations.���������������������������������������������������������������151

Tabl. III.10 : Liste des sites à hyènes de la région F8 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 155

Tabl. III.11 : Liste des sites à hyènes de la région F9 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 159

Tabl. III.12 : Décomptes des sites anthropiques (US, sites et NRD d’Ongulés) par 
grandes périodes.�������������������������������������������������������������������������������������������������� 167

Tabl. IV.1 : Présence / absence de distinction spatiale entre l’ensemble inférieur et 
l’ensemble supérieur selon les différentes altérations taphonomiques et les deux 
grandes zones A et C.�������������������������������������������������������������������������������������������� 200

Tabl. IV.2 : Nombre de remontages effectués entre les ensembles inférieur et supé-
rieur du secteur « central » et les autres secteurs.�����������������������������������������������201

Tabl. IV.3 : Restes inclus dans les tentatives de remontages pour les cinq taxons les 
plus abondants. Pour chaque élément squelettique : NR, NME, nombre moyen de 
fragments par élément (NR/NME) et nombre de restes inclus dans les remontages 
(NR rem). Les portions anatomiques où des remontages ont été effectués sont sur-
lignées en grisé. Pour les dents, étant donné qu’un fragment de mandibule ou de 
maxillaire portant 2 dents compte pour 1 reste mais 2 éléments, le NR est fréquem-
ment inférieur au NME : le NR/NME n’a alors que peu de sens et n’a donc pas été 
calculé.������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 203

Tabl. IV.4 : Pourcentages de restes portant des traces issues de l’activité des carni-
vores et des hommes par secteur et ensemble.���������������������������������������������������208

Tabl. IV.5 : Atteintes taphonomiques relevées par secteur et ensemble en pourcen-
tage des restes affectés.���������������������������������������������������������������������������������������� 209

Tabl. IV.6 : Pourcentages de restes portant des traces relatives à l’activité des carni-
vores et des hommes pour les deux taxons principaux de l’ensemble supérieur.�210

Tabl. IV.7 : Ensemble du matériel déterminé par secteur et ensemble (Coord. : ves-
tiges coordonnés ; Non coord. : vestiges non coordonnés ; * : bois de chute inclus).
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 212

Tabl. IV.8 : NR et NMI de l’ensemble du matériel (* : avec prise en compte des bois 
de chute).�������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 213

Tabl. IV.9 : Datations obtenues dans le cadre de ce travail pour Camiac, avec le code 
utilisé en Fig. IV.45.������������������������������������������������������������������������������������������������ 231

Tabl. IV.10 : Pourcentages de restes portant des traces relatives à l’activité des car-
nivores et des hommes pour les trois taxons principaux.�������������������������������������232

Tabl. IV.11 : Nombre de restes (NR) et nombre minimum d’individus (NMI) des her-
bivores, carnivores et indéterminés mis au jour à Camiac. La classe de taille (de 1 à 
5) attribuée à chaque taxon est indiquée entre parenthèses. ������������������������������234

Tabl. IV.12 : Caractéristiques dimensionnelles (en mm) des fragments d’os longs de 
Bovinés à Bois Roche (Villa et al., 2004) et à Camiac.�������������������������������������������235

Tabl. IV.13 : Calculs de surface osseuse pour les fragments indéterminés (MAM) par 
classe de taille et pour les trois principaux taxons (détails des calculs dans le texte 
et le tableau). Certains restes, très fragmentés, n’ont pu être mesurés et ne sont pas 
pris en compte. (ind. = de taille indéterminée).����������������������������������������������������239

Tabl. IV.14 : Estimation des NMI pour le profil de mortalité des Bovinés de la Quina 
à partir des NR de molaires inférieures par classe d’âge publiés dans Armand, 2005.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 255

Tabl. V.1 : Liste des sites à hyènes des régions Ir (Castelpook) et UK1 (autres sites) 
avec des éléments de datations.���������������������������������������������������������������������������274



421

Liste des tableaux
Tabl. V.2 : Liste des sites à hyènes de la région UK2 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 281

Tabl. V.3 : Liste des sites à hyènes de Belgique avec des éléments de datations.�287

Tabl. V.4 : Liste des sites à hyènes de la région F10 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 293

Tabl. V.5 : Liste des sites à hyènes des régions F12 (Hénin-sur-Cojeul) et F11 (autres 
sites) avec des éléments de datations.������������������������������������������������������������������299

Tabl. V.6 : Liste des sites à hyènes de la région It1 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 307

Tabl. V.7 : Liste des sites à hyènes des régions It3 (San Teodoro) et It2 (autres sites) 
avec des éléments de datations.���������������������������������������������������������������������������311

Tabl. V.8 : Liste des sites à hyènes de la région Ib1 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 318

Tabl. V.9 : Liste des sites à hyènes de la région Ib2 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 325

Tabl. V.10 : Liste des sites à hyènes de la région Ib3 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 328

Tabl. V.11 : Liste des sites à hyènes de la région Ib4 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 329

Tabl. V.12 : Liste des sites à hyènes de la région Ib5 avec des éléments de datations.
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������ 333

Tabl. V.13 : Repaires d’hyènes européens pour lesquels une liste faunique quan-
tifiée est disponible. Dans la colonne de droite, les sites marqués d’un astérisque 
sont ceux pour lesquels des doutes existent sur l’intégrité des ensembles osseux 
(mélange de niveaux ?) ou sur l’unicité de l’agent accumulateur à son origine (mé-
lange d’occupations hommes/hyènes ?).��������������������������������������������������������������346

Tabl. VI.1 : Résumé de l’importance du recouvrement de niches en termes de proies 
chassées entre hyènes et hommes pour les technocomplexes de la « Transition ». 
Les cas où la contemporanéité entre deux groupes n’est pas démontrée sont indi-
qués en italique. Nord : nord du Bassin aquitain. Sud : sud du Bassin aquitain. 1 : les 
hyènes sont quasiment absentes de cette région à cette période. 2 : aucune faune 
châtelperronienne n’a été incluse dans l’analyse pour cette région.��������������������358

Tabl. VI.2 : Résumé de trois paramètres additionnels nécessaires à l’estimation 
du degré de compétition interspécifique (en plus du recouvrement en termes de 
proies chassées cf. Tabl. VI.1) entre les derniers Néandertaliens (Néand.), les hyènes 
des cavernes et les hommes anatomiquement modernes (HAM).�����������������������359

Tabl. A.1 : Effectifs des pièces en silex selon l’étendue des écaillures visibles sur leurs 
bords, par secteur et ensemble.����������������������������������������������������������������������������424

Tabl. A.2 : Effectifs des groupes de matières premières, regroupés par secteur et 
ensemble.�������������������������������������������������������������������������������������������������������������� 425

Tabl. A.3 : Effectifs des catégories technologiques par secteur et ensemble. (amé-
nag. : d’aménagement ; fragm. : fragment).����������������������������������������������������������425

Tabl. A.4 : Annexe 2����������������������������������������������������������������������������������������������� 428

Tabl. A.5 : Annexe 4����������������������������������������������������������������������������������������������� 433





			   Annexes

	 Annexe 1 : page 424
Étude du matériel lithique de La Chauverie par Anne Delagnes. Contribution inédite généreusement 
mise à disposition par Anne Delagnes afin d’être exploitée dans le cadre de ce travail.

	 Annexe 2 : Tabl. A.4, page 428
Correspondances des codes utilisés pour les US des sites pluristratifiés de la base de données “sites 
anthropiques” et des séquences “naturelles” de comparaison utilisées en Chapitre III.1. 

Nota bene : Ce tableau n’inclut pas toutes les US intégrées dans la base de données.

	 Annexe 3 : page 423
Liste des 375 sites du Pléistocène supérieur avec présence d’Hyène inclus dans la base de données « 
sites à hyènes » pour les pays sélectionnés dans l’analyse paléodémographique.

	 Annexe 4 : Tabl. A.5, page 433
Correspondances des codes utilisés pour les US des sites pluristratifiés de la base de données “sites 
à hyènes” par région géographique (Rég.). Pour les correspondances des codes des noms de sites, se 
reporter au texte principal (Chapitre III.2 et Chapitre V.1). (c. : couche ; inf. : inférieur ; sup. supérieur 
; ens. : ensemble ; niv. : niveau). 

Nota bene : Ce tableau n’inclut pas toutes les US intégrées dans la base de données.



424

	 Annexe 1

	 L’industrie lithique comprend 136 pièces qui 
se décomposent en 4 ensembles  : l’ensemble infé-
rieur2 (N= 24), l’ensemble supérieur2 (N=28), le limon 
supérieur (N=9), le secteur Nord, sans attribution 
stratigraphique précise (N=73). Ces séries sont trop 
restreintes pour un traitement statistique des don-
nées, mais quelques tendances se dégagent toute-
fois. 

La préservation physique des pièces est globalement 
moyenne à bonne, avec quelques variantes d’un 
ensemble à l’autre. Les séries ne contiennent pas de 
pièces émoussées qui traduiraient leur transport sur 
une distance importante et/ou leur déplacement par 
un courant à forte énergie. Dans tous les ensembles, 
quelques pièces dessilicifiées sont présentes, mais 
leur état semble davantage lié à la nature du matériau 
(principalement silex turonien du sud d’Angoulême) 
qu’à leur provenance stratigraphique. Les micro- et 
macro-écaillures sont nombreuses sur les tranchants 
des pièces en silex, et traduisent des chocs ou écra-
sements répétés sur les bords des pièces liés à leur 
déplacement ou piétinement avant enfouissement. 
Ces altérations des bords varient sensiblement d’un 
ensemble à l’autre (Tabl. A.1), avec une prédomi-
nance marquée des pièces à écaillures localisées et à 
écaillures étendues à tous les bords dans l’ensemble 
inférieur, une prédominance moins forte des mêmes 
types d’altération dans l’ensemble supérieur et une 
tendance qui s’inverse avec une plus forte repré-
sentation des pièces non écaillées et des pièces à 
écaillures localisées dans le secteur Nord. Il est diffi-
cile de tirer des conclusions quant à l’origine précise 
de ces altérations et les causes de leurs variations 
d’un ensemble à l’autre, mais on peut tout de même 

souligner que les pièces du secteur central, et en par-
ticulier celles du niveau inférieur, semblent avoir une 
histoire taphonomique plus longue et complexe que 
celles du secteur Nord. Les contrastes intra-couche 
appellent par ailleurs à s’interroger sur l’homogé-
néité des séries lithiques livrées par ces différents 
ensembles. 

Les matériaux exploités sont diversifiés et là en-
core des variations significatives apparaissent d’un 
ensemble à l’autre (Tabl. A.2). Les déterminations 
pétrographiques présentées ici sont préliminaires et 
devront être affinées, validées au moyen d’analyses 
micro- et macroscopiques plus approfondies. Cer-
tains matériaux sont toutefois suffisamment caracté-
risés pour permettre leur caractérisation à l’aide de 
la base de données associée à la lithothèque du bas-
sin de la Charente. (http://www.alienor.org/articles/
lithotheque). 

Globalement, ces matériaux se subdivisent en maté-
riaux d’origine locale, en silex d’origine allochtone et 
en silex d’origine indéterminée. Les matériaux locaux 
comprennent le quartz, le silex coniacien potentiel-
lement local, le silex jaspéroïde ; les silex allochtones 
comprennent les silex turoniens issus des plateaux 
du sud d’Angoulême (distance  : 20-30 km au nord-
ouest), avec 3 sous-variétés (silex brun à grain très fin 
issus de rognons globuleux, silex brun sous forme de 
lentilles et silex noir à grain fin en dalles), le silex ju-
rassique issu des formations situées à plus de 20 km 
au nord-est, et enfin le silex sénonien noir à grain fin 
dont les sources les plus proches sont situées dans 
le bassin de la Dronne à une distance minimale de 
20 km au sud. Les silex indéterminés comprennent 

Ensemble  
inférieur

Ensemble  
supérieur

Limon  
supérieur Secteur Nord

Bords non écaillés 4 3 3 11
Écaillures localisées 11 13 2 25

Écaillures sur tous les bords 11 7 0 9

Tabl. A.1 : Effectifs des pièces en silex selon l’étendue des écaillures visibles sur leurs bords, par secteur et 
ensemble.

Étude du matériel lithique de La Chauverie - par A. Delagnes1

1 : Anne Delagnes. UMR 5199-PACEA, CNRS/Université Bordeaux 1, Avenue des Facultés, 33405 Talence CEDEX, France. 
Email : a.delagnes@pacea.u-bordeaux1.fr

2 : Ces deux ensembles correspondent à ceux définis en post-fouille à l’issue de l’analyse présentée en Chapitre IV.1. Ils in-
cluent essentiellement des pièces du secteur central (35 pièces sur 52) et 17 pièces des secteurs sud, sondage et connexion 
qui ont pu être attribuées à l’un ou l’autre des ensembles stratigraphiques.

http://www.alienor.org/articles/lithotheque
http://www.alienor.org/articles/lithotheque
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Ensemble 
inférieur

Ensemble 
supérieur

Limon  
supérieur

Secteur 
Nord

Matériaux 
potentiellement 

locaux

Quartz 0 4 5 23
Silex coniacien 0 0 1 17
Silex jaspéroïde 0 0 0 2

TOTAL 0 4 6 42

Silex 
allochtones

Silex turonien brun à grain très fin 7 6 1 3
Silex turonien brun 2 1 0 8

Silex turonien noir à grain fin 0 0 0 3
Silex jurassique 1 1 0 0

Silex sénonien noir  
(bassin de la Dronne ?) 11 8 0 3

TOTAL 21 16 1 17

Silex 
d’origine 

indéterminée

Silex sénonien indéterminés 0 0 1 10
Silex indéterminés 5 5 1 2

TOTAL 5 5 2 12

Tabl. A.2 : Effectifs des groupes de matières premières, regroupés par secteur et ensemble.

Tabl. A.3 : Effectifs des catégories technologiques par secteur et ensemble. (aménag. : d’aménagement ; 
fragm. : fragment).

Étude du matériel lithique de La Chauverie - par A. Delagnes

Ensemble inférieur Ensemble supérieur Secteur Nord +  
Limon supérieur

Quartz Silex Quartz Silex Quartz Silex
Galet entier 0 0 1 0 12 0
Percuteur 0 0 1 0 3 0
Nucléus 0 0 0 0 6 0
Entame 0 1 0 0 3 0

Éclat cortex> 50% 0 1 0 0 3 2
Éclat cortex < 50% 0 0 0 3 0 5
Éclat indifférencié 0 1 0 3 1 6

Éclat aménag. nucléus 0 6 0 2 0 4
Éclat Levallois 0 9 0 4 0 11

Lame 0 0 0 1 0 4
Petit éclat indifférencié 0 4 0 6 0 4
Fragm. d’éclat-débris 0 2 2 2 0 6

Biface 0 1 0 1 0 5
Eclat de retouche 0 0 0 3 0 2

Eclat de façonnage 0 1 0 0 0 3
TOTAL 0 26 4 24 28 52
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diverses formes de silex sénonien et santonien qui 
mériteraient une analyse pétrographique plus pous-
sée pour en préciser la provenance. 

Le secteur central, et en particulier l’ensemble infé-
rieur, se distingue par la présence quasi-exclusive de 
silex d’origine allochtone et de provenances variées 
(Tabl. A.2). Cette situation contraste très nettement 
avec les ensembles issus du limon supérieur et du 
secteur Nord qui comportent très majoritairement 
des matériaux d’origine locale, dominés par le quartz, 
avec une représentation également non négligeable 
du silex coniacien. Avec quelques pièces en quartz, 
l’ensemble supérieur du secteur central apparaît, 
comme pour les états d’altération des tranchants, en 
position intermédiaire entre l’ensemble inférieur de 
ce même secteur et le secteur Nord, tout en com-
portant une composante allochtone majoritaire qui 
le rapproche davantage de l’ensemble inférieur.

Les fondements techno-économiques de la produc-
tion lithique diffèrent fondamentalement en premier 
lieu entre le quartz et le silex dans son ensemble 
(Tabl. A.3), mais aussi au sein du silex entre une com-
posante moustérienne très majoritaire se rapportant 
au Moustérien de Tradition Acheuléenne (MTA) et 
une composante laminaire, intégrant un fragment de 
pointe de Châtelperron, et qui se rapporterait donc 
au Châtelperronien. Le quartz, surtout très représen-
té dans le secteur Nord et le limon supérieur (regrou-
pés ici du fait de cette similitude), comprend des ga-
lets entiers (N=12/28), des éclats d’entame ou éclats 
de percuteurs entièrement corticaux (N=3/28), des 
éclats corticaux (cortex > 50%) (N=3/28), un éclat 
indifférencié, des percuteurs (N=3/28), des nucléus 
discoïdes ou débités par percussion sur enclume 
(N=6/28). Ce matériau local a ainsi répondu aux be-
soins d’une production expédiente réalisée sur place 
et a fourni quelques percuteurs, en plus d’un stock 
de galets bruts dont l’usage est indéterminable. Il 
est impossible de proposer une attribution chrono-
culturelle pour cet ensemble.

Le silex comprend les éléments diagnostiques d’un 
Moustérien de Tradition Acheuléenne, sous forme de 
bifaces sur éclat de section plano-convexe tout à fait 
caractéristiques de ce techno-complexe. Les produits 
débités associés à ces bifaces sont des éclats Leval-
lois issus de méthodes récurrentes unipolaires et 
plus occasionnellement centripètes. Ces méthodes 
entrent dans la variabilité des principes de débi-
tage documentés pour le MTA (Soressi, 2002). Les 
éléments rapportables au MTA se retrouvent dans 

tous les ensembles stratigraphiques et secteurs du 
site. Les outils retouchés sur éclat (N=9), constitués 
de racloirs simples, doubles et convergents, sont en 
revanche concentrés dans l’ensemble supérieur du 
secteur central (N=1), dans le limon supérieur (N=2) 
et dans le secteur Nord (N=6).

Globalement les produits finis en silex (bifaces, éclats 
Levallois, outils retouchés) sont surreprésentés par 
rapport aux déchets techniques, ce qui signe très 
certainement l’apport d’une large partie de ces pro-
duits sous forme déjà transformée. Cette surrepré-
sentation des produits finis, en particulier des éclats 
Levallois, est particulièrement marquée dans l’en-
semble inférieur du secteur central, un peu moins 
forte dans les autres ensembles ou secteurs. Pour le 
débitage Levallois, l’absence totale de nucléus sug-
gère qu’aucune phase de débitage n’a été menée sur 
place. Les éclats d’aménagement de nucléus Leval-
lois sont en revanche relativement bien représentés, 
mais les caractères morpho-techniques de la plupart 
de ces éclats qui présentent un bord débordant op-
posé à un bord tranchant brut étendu, auraient pu 
motiver leur apport dans le site à titre d’outils ou 
supports d’outils potentiels. Les déchets techniques 
liés au façonnage des bifaces sont également large-
ment sous-représentés tout comme ceux issus de la 
confection des racloirs, mais pas totalement absents. 
Un travail ponctuel de réfection de l’outillage aurait 
ainsi pu avoir lieu sur place. Cette composition des 
ensembles lithiques est caractéristique d’un site 
à fonction spécialisée et occupation(s) fugace(s) 
n’ayant pas donné lieu à des activités de taille sur 
place et essentiellement voué à l’exploitation d’un 
outillage importé. Cette interprétation cadre bien 
tant avec l’état d’abandon des produits finis, en par-
ticulier des bifaces dont 5 pièces sur 7 correspondent 
à des fragments de bifaces ou bifaces à pointe cas-
sée, qu’avec les fondements techno-économiques du 
MTA qui se caractérise par des chaînes opératoires 
très souvent segmentées (Soressi, 2002 ; Delagnes et 
Rendu, 2011).

La présence d’une pointe de Châtelperron fragmen-
taire dans l’ensemble supérieur du secteur central et 
de 4 lames ou fragments de lames dans le secteur 
Nord résulte d’une phase d’occupation du site pos-
térieure. Cette phase rapportée au Châtelperronien 
pourrait se caractériser comme pour le MTA, et de 
façon plus marquée encore, par le passage fugace 
d’un groupe humain ou d’un individu ayant aban-
donné sur place des outils cassés hors d’usage. 

Étude du matériel lithique de La Chauverie - par A. Delagnes
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L’hétérogénéité physique, technologique et chrono-
culturelle des ensembles lithiques de la Chauverie 
signe une histoire taphonomique complexe. Les ves-
tiges lithiques seuls ne permettent pas de recons-
tituer cette histoire dans le détail mais ils peuvent 
apporter quelques clés d’interprétation. L’ensemble 
MTA pourrait résulter soit d’une unique phase d’oc-
cupation soit de plusieurs passages successifs. Dans 
l’hypothèse d’une phase unique, il faut envisager un 
dépôt primaire situé quelque part sur le plateau et 
dans le secteur Nord du site, avec plusieurs ( 2 ou 3 ?) 
phases de remobilisation du matériel qui aurait été 
secondairement et successivement mélangé aux dé-
pôts fauniques de l’ensemble inférieur, puis de l’en-
semble supérieur du secteur central. Ces phases de 
remobilisation auraient affecté en premier lieu des 
vestiges exclusivement MTA que l’on retrouve dans 
l’ensemble inférieur, puis un ensemble mixte : MTA 
associé à quelques galets en quartz et une pointe 
de Châtelperron dans l’ensemble supérieur. Ce ca-
ractère mixte se retrouve de façon plus marquée 
encore dans le secteur Nord qui pourrait se situer 
plus proche du dépôt primaire si l’on se fie aux états 
d’altération des bords des objets lithiques. 
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La Rochette et la Grotte XVI. Thèse de doctorat, 
Université Bordeaux 1.
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Code Locus / Unité stratigraphique 
AbChB n. B
AbChC n. C
Abei1 c. 1 - Aurignacien ancien
Abei2 c. 2-3 - Protoaurignacien
Art8 c. 8 à 6
Bat3 c. 3
BD10 c. 10
BD2 c. 02
BD4 c. 04
BD8b c. 08’
BD9a c. 09
BD9b c. 09’
BR unité 2
Bra1 ens. 1
Bra2A ens. 2A
Bra2C ens. 2C
Bra2DE ens. 2DE
Bra2F ens. 2F
Can2 c. 2
Can3 c. 3
CG11 c. 11
CG12 c. 12
CG13 c. 13
CG14 c. 14
CG1615 c. 15/16
CG17 c. 17
CG19 c. 19
CG20 c. 20
CG21 c. 21
CG22 c. 22
CG23 c. 23
CG24 c. 24
CG25 c. 25
CG26 c. 26

Code Locus / Unité stratigraphique 
CG27 c. 27
CG28 c. 28
CG29 c. 29
CG30 c. 30
CG31 c. 31
CG32 c. 32
CG33 c. 33
CG35 c. 35
CG36 c. 36
CG37 c. 37
CG38 c. 38
CG4039 c. 40/39
CG41 c. 41
CG4342 c. 42/43
CG4746 c. 47/46
CG4948 c. 49/48
CG50 c. 50
CG50A c. 50A
CG51 c. 51
CG52 c. 52
CG54 c. 54
Coud locus II, c. 3 et 4
CPN06J SW-US06 Jaubert/Hublin
CPN07J SW-US07 Jaubert/Hublin
CPN08J SW-US08 Jaubert/Hublin
CPN09J SW-US09 Jaubert/Hublin
CPN10A c. 10 Airvaux
CPN14A c. 14 Airvaux
CPN18A c. 18 Airvaux
CPN20A c. 20 Airvaux
CPN22A c. 22 Airvaux
CPN24A c. 24 Airvaux
Esp2 c. II
Esp3 c. III
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	 Annexe 2 : Tabl. A.4
Correspondances des codes utilisés pour les US des sites pluristratifiés de la base de données “sites 
anthropiques” et des séquences “naturelles” et “mixtes” de comparaison utilisées en Chapitre III.1. 
(c. : couche ; inf. : inférieur ; sup. supérieur ; ens. : ensemble ; niv. : niveau). 

Pour les correspondances des codes des noms de sites, se reporter au texte principal : 
	 Chapitre II.4, Tabl. II.9, page 65 et Chapitre III.1 1.6, page 120 (dans le texte). 

Nota bene : Ce tableau n’inclut pas toutes les US intégrées dans la base de données,  
se reporter au texte principal (cf. supra) pour une liste complète des sites.
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Code Locus / Unité stratigraphique 
Esp4A c. IVA
Esp4B c. IVB
Fer10 K1-3
Fer12 K5 à base K
Fer13 L3a-b sagittal
Fer6 G frontal
Fer7 H
Fer8 I
Fer9 J
FieuJ porche ouest - n. J
FieuK porche ouest - n. K
Flag11 c. XI
Flag8 c. VIII
Flag9 c. IX
Fonta2 c. 2
Fonta3 c. 3
Gat2 cbci-cbf
GXVI1 c. Abb
GXVI2 c. Aib
GXVI3 c. B
Haut1 c. 1 Pradel = c. 4 Debénath
Haut3 c. 3
Ist4b1 fouille principale c. 4b1 Normand
Ist4b2 fouille principale c. 4b2 Normand
Ist4d1 fouille principale c. 4d1 Normand
Pat11 c. 11
Pat12 c. 12
Pat1213 éboulis 12-13
Pat13 c. 13
Pat1314 éboulis 13-14
Pat14 c. 14
Pat7 c. 7
Pat8 c. 8
PechI4 c. 4
PechI6 c. 6
PechI7 c. 7
PechII2E c. 2E
PechII2Ga c. 2G
PechII3 c. 3
PechII4A c. 4A (4A, 4A1 et 4A2)
PechII4B c. 4B (abri) et 4 (grotte)
PechII4C c. 4C (4C1 et 4C2)
PechIV8 c. YZ = c. 8 Dibble
PechIVGH c. G, H1, H2
PechIVI1 c. I1

Code Locus / Unité stratigraphique 
PechIVI2 c. I2
PechIVJ1 c. J1
PechIVJ23 c. J2, J3
PechIVJ3ab c. J3a, J3b
PechIVJ3c c. J3c
PechIVX c. X
PiaF c. F
PiaGI c. G-I
PiaK c. K
Plu2 c. II ens. sup.
Plu4 c. IV ens. inf.
PortB n. B
PortD n. D
PortF n. F
PortF1 n. F1
PortF2 n. F2
PortF3 n. F3
PortG n. G
PortK n. K
Prad10 c. 10 Vandermeersch ≈ 2a Maureille
Prad11 c. 11 Vandermeersch ≈ 2a Maureille
Prad3 c. 3 Vandermeersch ≈ 5-6 Maureille
Prad4 c. 4 Vandermeersch ≈ 5 Maureille
Prad5 c. 5 Vandermeersch ≈ 5 Maureille
Prad6 c. 6 Vandermeersch ≈ 5 Maureille
Prad7 c. 7 Vandermeersch ≈ 4-5 Maureille
Prad8 c. 8 Vandermeersch ≈ 4 Maureille
Prad9 c. 9 Vandermeersch ≈ 2a-2b Maureille
PradGP galerie aux poules, jaune unité 2
PuycB c. B
PuycBb c. Bb
PuycC c. C
PuycD c. D+E
Qui2 c. 2a+2b
Qui4 c. 4a+4b
Qui6a c. 6a
Qui6c c. 6c
Qui6d c. 6d
Qui8 c. 8
QuinEj Ej
QuinEm Em
Ram2 c. 2
Ram3 c. 3
RDC5 c. 5
RDC6 c. 6

Ta
bl

. A
.4

 : 
An

ne
xe

 2
 (s

ui
te

)

Ta
bl

. A
.4

 : 
An

ne
xe

 2
 (s

ui
te

)



430

	 Annexe 2

Code Locus / Unité stratigraphique 
RDC7 c. 7
RDC8 c. 8
RDM2 c. 2
RDM4 c. 4
RDM5 c. 5
RDM7 c. 7
RdVinf SJ (ens. inf)
RdVmoy N (ens. moyen)
RdVsup J (ens. sup.)
Reg2 c. II
Reg3 c. III
Reg4 c. IV
Reg5 c. V
Reg6 c. VI
Reg7 c. VII
Roi1 c. 1
Roi2 c. 2
Roi3 c. 3
StCe10 c. 10 (EGPF)
StCe1315 c. 13-14-15 EGC (sup., moyen et inf.)
StCe3 c. 3 (EJJ)
StCe4 c. 4 (EJM)
StCe5 c. 5 (EJF)
StCe6 c. 6 (EJO sup.)
StCe8 c. 8 (EJOP sup.)
StCe9 c. 9 (EJOP inf.)
Tou1 ens. IA
Tou2BC ens. II B/C «couche à ours»
Tou2D ens. II D1/D2
Tou3F12 ens. III F1F2
Tou3F34 ens. III F3F4
Trou1 c. Aurignacien I
Trou2 c. Aurignacien II
Vau1 c. I
Vau2 c. II
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		  Belgique
Abîme (Trou de l’) ; Abri Sandron ou Cendron (Huccorgne) ; Al’Wesse (Trou) (Trou à la guèpe) ; Bois Laiterie ; 
Bos Van Aa (Zemst) ; Cave (Grotte de la) à Ben-Ahin ; Chaleux (Trou de) ; Chena (Trou du) ; Chokier (caverne 
de) ; Diable (Trou du) ou Hastière (caverne de) ; Docteur (Trou/grotte du), proche de grotte du Roua ou Trou 
Rowa ou Trou Saint-Amand ; Engihoul ; Fonds de Forêt (Bay Bonnet) ; Goyet 3ème (Caverne) ; Hermitage 
(grotte de l’) (ou Ermitage) ; Hofstade ; Magrite (Trou) ou Magritte ; Marie-Jeanne (caverne de) à Hastière ; 
Pétigny (grotte de) ; Prince (grotte du) à Marche-Les-Dames ; Rotselaar ; Scladina ou Sclayn ; Sottais (Trou des) 
ou grotte de la Chantoire ; Spy (grotte du) (ou Betche aux rotches) ; Sureau (Trou du) (Montaigle) ; Tiène des 
Maulins (le) ; Trou du Renard ; Verlaine (Grotte de) ; Walou (Trou/grotte)

		  Espagne, Gibraltar
A Valiña ; Abauntz (cueva de) ; Aitzbitarte III ; Aizkirri ; Amalda ; Arbreda (l’) ; Atxagakoa ; Baio ; Beneito (Cova) 
; Bolinkoba ; Bora Gran de les Carreras ; Buena Pinta (Calvero de la Higuera, Pinilla del Valle) ; Buho (Cueva 
del Bùho) ; Camino (Calvero de la Higuera, Pinilla del Valle) ; Carihuela ou Campana del Pinar ; Casares (los) 
; Castillo, El ; Conde (Cueva del) ou Forno ; Cova Negra (Valencia) ; Covalejos ; Cueva del Higueral de Sierra 
Valleja ; Devil’s Tower ; Ekain ; Ermitons ; Esquilleu ; Gabasa ou Los Moros 1 ; Gegant (Cova del) ; Gorham’s 
Cave ; Hienas (Cueva de las) ou Cueva de las Caldas ; Iglesia de Navajeda II ; Labeko Koba ; Leguin ; Lezetxiki ; 
Maltravieso (Cueva de) ; Mollet III ; Morin (Cueva) ; Olopte ; Otero (Cueva del) ; Pendo ; Rascano ; Reclau Viver 
(ou Recleau Recleu) ; Romani (Abrich ou Abric) ; Sima de Constantina ; Sopena ; Teixoneres (Cova de les) ou 
Toixoneres ; Toll (Cueva del) ; Torrejones ; Urtiaga ; Valdegoba ; Vanguard ; Ventanas, Las ; Zafarraya (Cueva 
del Boquete de)

		  France, Monaco
Abeilles (les) (Montmaurin) ; Abri du chasseur ; Achenheim ; Anglais (grotte des) ; Arche (grotte de l’) ; Arcy-
sur-Cure, Galerie Schoepflin ou RGS ; Arcy-sur-Cure, Grotte de l’Hyène ; Arcy-sur-Cure, Grotte du Bison ; 
Arcy-sur-Cure, Grotte du Renne ; Arcy-sur-Cure, Rotonde ; Armelle (grotte d’) ; Artenac ; Aurensan, grottes 
supérieures de la carrière ; Aurignac ; Auzières (les) II ; Avy (le roc d’) ; Balauzière (la) ; Balme d’Epy (la) II : 
rivière souterraine ; Barro (carrière de) ; Baume-Longue ou grotte de Dions ; Bellevaud (grotte de) ; Berbie 
(La) ; Bergerie des Quatre chemins ou Caniac (grotte de la) ; Blanot ; Bois-Roche ; Bourdette ; Bourgeois-De-
launay (La Chaise) ; Brassempouy (Grotte des Hyènes ou de Cro-Magnon) ; Brouillaud ; Cabane (grotte de la) 
; Calmette (la) ; Camiac (ou cimenterie d’Espiet) ; Campefiel ; Canalettes (abri des) ; Canecaude I ; Carane-3 
(la) ; Carrière de Chauvigny ; Cassegros ; Cassenade ; Castaigne ; Castanet (abri) ; Cave chaude (grotte de la), 
Bois-du-Roc ; Chaffaud ; Champs-Gaillards ; Chapelle aux saints (La) ; Charnier (aven du) (ou Les Garennes) 
Vilhonneur ; Chateaubourg ; Châtelperron (Grotte des Fées) ; Chauverie (La) ; Chevroches ; Clos du prieur (le) 
; Combe Capelle bas ; Combe-Grenal ; Combe-Saunière ; Conives ; Côte de l’Oiseau ; Cottés (Les) ; Cottier (les) 
; Coudoulous II ; Coupe-Gorge ou Montmaurin ; Crouzade (la) ; Croze sur Suran (la) ; Crozo Bastido ; Culles-les-
Roches ; Curtil-sous-Burnand ; Duport (Grotte) (La Chaise) ; Embulla ; Enlène ; Eycheil ou Sabouche ; Ferrassie 
(La) ; Figuier (grotte du) ; Flandin (Baume) ; Fontéchevade ; Fontenioux ; Four de la Baume (le) ou Brancion ; 
Fourneau du Diable (le) ; Fouvent - abri Cuvier ; Garenne 1 (grotte de la) ou Gissey-sur-Ouche ; Gargas (grotte 
de), les oubliettes ; Gatzarria (grotte de) ; Gazel ; Genay (brèche de) ; Gerde (Grotte de la Carrière) ; Germolles 
- la Verpillère ; Giget nord et sud ; Gouffre Junqua ; Grand abri aux puces ou Grotte Basse ; Grappin (Grotte) ; 
Gravette (la) ; Grotte Marie ; Gueule du Loup, Bissy-la-Mâconnaise ; Haristoy - Eyhera ou Haristoi - Eihera ou 
grotte du Meunier ; Harpons (grotte des) ; Haurets ; Hénin-sur-Cojeul ; Heurteubise, près de Jonzac ou Urte-
bise ; Hortus (grotte de l’) ; Igue de Barrières ; Igue du Gral ; Isturitz ; Jaurens ; Jonzac (Chez Pinaud) ; L’oeil du 
Néez (grotte de) ; Laouza (la) (ou la Lauza) ; Lavison (carrière) ; Lherm ou l’Herm (caverne de) ; Loubeau (grotte 
de) ; Louverné ; Lugny - Les Macherons ; Lusigny-sur-Ouche ; Malarnaud ; Martine (La) ; Mas d’Azil ; Masque 
(la) ; Mère-grand (la) à Rully ; Montmorillon ou Piscine (la) ; Morancourt ou Perthuis des roches ou Trou Saint-

	 Annexe 3 :
Liste des 375 sites du Pléistocène supérieur avec présence d’Hyène inclus dans la base de données  
« sites à hyènes » pour les pays sélectionnés dans l’analyse paléodémographique : Belgique,  
Espagne, Gibraltar, France (et Principauté de Monaco), Italie, Portugal, Royaume-Uni, Irlande.
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Jacques ; Mothe ou Motte (La) ; Moula ou Moula-Guercy (Baume/Abri) ; Moustier (le) ; Mouthe (la) ; Néron 
(Baume) ; Observatoire ; Olha (abri) ; Pailler (grotte), La vieille grange, Merigny ; Pair-non-pair ; Pataud (abri) ; 
Payre ; Pech de l’Azé I ; Pech de l’Azé II ; Pech de l’Azé IV ; Pech Pialat (aven du) ; Pêcheurs (abri des) ; Périgaud 
(Baume) ; Peyre II ; Piage (le) ; Plumettes (Les) ; Pointe-Saint-Jean (Santenay) ; Portel Ouest (Le) ou grotte du 
Cap del Saut ; Pradelles (Les) ou Marillac ; Pronquière (La) ; Quina (La) amont ; Quinçay ou Grande Roche de 
la Plématrie (la) ; Ramandils ; Regourdou ; Renardières (les) aux Pins ; Réseau Ursus, Serre de Guercy ; Rey 
(grotte du) ou Ray ; Rigabe ; Roc de Combe ; Roc de Marcamps (grotte des Fées) ; Roc en Pail ; Roc-Traücat ; 
Roche au Loup (La) ; Roche Cotard I (Grotte Francois d’Achon) ; Rochelot (grotte de ou grotte de Saint-Angeau) 
; Rochers-de-Villeneuve (Les) ; Rochette (la) ; Rois (Les) ; Rond (Abri du) ; Roquette II (la) ; Roussignol (Reilhac) 
; Saint-Aubin ; Saint-Césaire - La Roche à Pierrot ; Saint-Vérédème ; Salpetriere (La) (Remoulins) ; Savigny-les-
Beaune - grotte n°1 de la Combe d’Orange ; Sigogne (la) ; Solutré II ; Sous les vignes ; Tarté ; Tasnières (grotte 
des) ou la Falaise, à Vergisson ; Theillat ; Tibiran (grotte de) ou puits Regnault ; Tour (Grotte de la) ; Tournal de 
Bize (ou Bize Grande) ; Trache (la) ; Trou de la Chèvre (le) ; Trou du Cluzeau ; Turq (grotte de la) lieu dit l’abeille 
; Tuto ou Tutto de Camalhot (la) ; Unikoté ; Vachons (les) ; Vallescure ; Vallières-Les-Grandes ; Vaufrey (Grotte) 
; Velars (Grotte de) ou Etrigny - Les Velars ; Villereversure ; Zouzette ou Farincourt

		  Italie
Arene Candide ; Arma delle Manie ; Avetrana ; Breuil (Grotta) ; Broion (Grotta del) ; Buca della Iena ou Jena 
(ou Grotta) ; Calanca (Grotta la) ; Castelcivita ; Cavallo (Grotta del) ; Caverna degli Orsi (Trieste karst) ou 
dell’orso ; Contrada Fusco of Siracusa ; Covoli di Velo Veronese ; Cucigliana (Monte Pisano) ; Fabbrica (Grotta) 
; Finocchietto ; Fondo Cattie ou Maglie ; Fossellone (Grotta del) ; Fumane (abri) ; Grimaldi/Balzi Rossi, Abri/
Riparo Mochi ; Grimaldi/Balzi Rossi, Baousso da torre (Bausu da ture) ; Grimaldi/Balzi Rossi, Grotte des en-
fants, dei Fanciulli ; Grimaldi/Balzi Rossi, Grotte du Prince / Principe ; Grotta all’Onda ou dell’Onda ; Grotta del 
Bambino - Capo di Leuca ; Guattari Paléosurface, Monte Circeo ; Ianni di San Calogero (Contrada) ou Nicotera 
; Ingarano ; Leone (Grotta del) ou Buca del Giannini ; Levanzo (Grotta di) ; Madonna dell’arma ; Melpignano, 
Cava Nuzzo ; Monte Tignoso presso Livorno ; Moscerini ; Paglicci (Grotta) ; Paina (Grotta) ; Pocala Cave/Grotta 
; Riparo Mezzena ; Romanelli (Grotta) ; Rosé Mary ; San Teodoro Cave ; Sants Croce ou Santa Croce, Bisceglie 
; Spagnoli (Grotta B di) ; Sternatia ou Stematia ; Taddeo ; Tana delle iene 

		  Portugal
Algar de Cascais ou do Casais ; Caldeirão ; Casa de Moura ; Columbeira (Gruta Nova da) ; Escoural ; Figueira 
Brava ; Fontainhas ; Foz de (do) Enxarrique ou Vila Velha de Rodao ; Gruta das Salemas ; Lapa da Rainha ou 
Lupa de Rainha ; Oliveira ou Almonda ; Pedreira das Salemas ; Pego do Diabo ; Porto Covo

		  Royaume-Uni, Irelande
Ash tree cave ; Bacon Hole in Gower caves ; Barrington beds (graviers de) ; Bench Tunnel Cavern ; Boulton 
Moor, Beeston Terrace ; Brixham cave ; Burtle beds ; Cae Gwyn ; Castlepook ; Cat’s Hole ou Cathole in Gower 
caves ; Cefn-Yr-Ogof ou Cefn Rocks ; Church Hole in Creswell Crags ; Coygan Cave ou Coygau ; Daylight Rock 
Fissure ; Deborah’s Hole in Gower caves ; Eel point ; Ffynnon Beuno ; Folkestone Battery ; Goat’s Hole, Paviland 
in Gower caves ; Hoe grange ; Hoyles Mouth Cave ; Joint Mitnor Cave ; Kent’s Cavern (Torquay) ; King Arthur’s 
Cave ; Kirkdale ; Levaton ; Lewes Castle Cave in Gower caves ; Little Hoyle (Wales) ; Long Hole in Gower caves 
; Nanna’s Cave ; Nottle Tor in Gower caves ; Ogof-yr-Ychen ; Picken’s Hole ; Pin Hole in Creswell Crags ; Potter’s 
Cave ; Priory Farm Cave ; Raygill fissure, Yorkshire ; Robin Hood in Creswell Crags ; Sandford ; Soldier’s Hole ; 
Spritsail Tor in Gower caves ; Swanton Morley ; Tornewton ; Uphill ; Victoria Cave ; Wookey Hole, Hyaena den
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Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

Bel

Abim anciennes fouilles
BoLai c. YSS
Diab n. 1 à 5, mélangés

Eng c. 6, niveau «Moustérien supé-
rieur», niveau archéologique 3

Her fouilles Fraipont et Tihon 1896
Mar c. 3-4
Sclad1A c. 1A
Sclad1B c. 1B
Sclad4 c. 4
Sclad5 c. 5
TrChal fouilles Otte 1985-1988
Ver fouilles 1887-88
WalC1a membre CI 8 à 4 (CI-I exclus)
WalC1b C6c Dewez = CI-I Draily
WalC2 membre CII
WalC3 membre CIII
WalC4 membre CIV
WalC5 membre CV

F1

Cot6 c. 6 Châtelperronien
Cot8 c. 8 Moustérien
CotAuri «Aurignacien» = c. VI inf. ?
Fonten c. D
Plu2 c. II ens. sup.
Plu4 c. IV ens. inf.
QuinEj Ej
QuinEm Em
RdVinf SJ (ens. inf.)
RdVmoy N (ens. moyen)
RdVsup J (ens. sup.)
REP ens. moyen
RoCot fouilles F. d’Achon, c. moyenne?

Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

F2

AbChA n. A
AbChB n. B
AbChC n. C
AbChD n. D
Art10 c. 10 (partie supérieure)
Art8 c. 8 à 6
BD10 c. 10
BD2 c. 02
BD4 c. 04
BD6 c. 06
BD8b c. 08’
BD9a c. 09
BD9b c. 09’
BR unité 2
ChauvInf ens. inf.
ChauvSup ens. sup.
CPN08J SW-US08 Jaubert/Hublin
Dup c. 2
FontB niveaux B et Bs
FontC niveaux C1 et C2
FontE1 n. E1
FontE2 n. E2
FontO niveau à ours

Prad10 c. 10 Vandermeersch ≈ 2a 
Maureille

Prad11 c. 11 Vandermeersch ≈ 2a 
Maureille

Prad4 c. 4 Vandermeersch ≈ 5 Maureille
Prad5 c. 5 Vandermeersch ≈ 5 Maureille
Prad6 c. 6 Vandermeersch ≈ 5 Maureille

Prad7 c. 7 Vandermeersch ≈ 4 ou 5 
Maureille

Prad9 c. 9 Vandermeersch ≈ 2b ou 2a 
Maureille
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	 Annexe 4 : Tabl. A.5
Correspondances des codes utilisés pour les US des sites pluristratifiés de la base de données “sites 
à hyènes” par région géographique (Rég.). 
(c. : couche ; inf. : inférieur ; sup. supérieur ; ens. : ensemble ; niv. : niveau).

Pour les correspondances des codes des noms de sites, se reporter au texte principal :
	 Chapitre III.2 pour les régions F1 à F8 : Tabl. III.4, page 131 à Tabl. III.11, page 159
	 Chapitre V.1 pour les autres régions : Tabl. V.1, page 274 à Tabl. V.12, page 333

Nota bene : Ce tableau n’inclut pas toutes les US intégrées dans la base de données,  
se reporter au texte principal (cf. supra) pour une liste complète des sites par région.
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Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

F2

PradGP galerie aux poules, jaune unité 2
Qui4 c. 4a+4b
Qui6c c. 6c
Qui6d c. 6d
Qui8 c. 8
Roi1 c. 1
Roi2 c. 2
Roi3 c. 3
StCe10M c. 10 (EGPF)

StCe1315 c. 13-14-15 EGC (sup., moyen et 
inf.)

StCe3 c. 3 (EJJ)
StCe5 c. 5 (EJF)
StCe7 c. 7 (EJO)
StCe8 c. 8 (EJOP sup.)
TDC TDC I n. inf. + TDC II ens. moyen

F3

PnPB B (c. 6-7)
PnPC5 C (c. 5)
PnPD4 D (c. 4)
PnPED E-D’ inf (c. 1-2)
PnPFF F-F’
PnPKDD KD’ D’ sup. (c. 3 inf.)
RocMarc C3 locus 2

F4

BrouC c. C
BrouD c. D
CG03 c. 03
CG06 c. 06
CG11 c. 11
CG35 c. 35
CG4746 c. 47/46
CG4948 c. 49/48
CG50 c. 50
CG51 c. 51
CG52 c. 52

CombeC tranche I Ami = c. supérieure, 
sector III Dibble et Lenoir

CS4 c. IV
CS78 c. VII et VIII
Fer12 K5 à base K
Fer8 c. I
Four c. S2
Grav c. rouge
MoustG c. G
Pat5 c. 5
PechI6 c. 6
PechII2E c. 2E

Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

F4

PechII2Ga c. 2G
PechII3 c. 3
PechII4A c. 4A (4A, 4A1 et 4A2)
PechII4B c. 4B et 4
PechII4C c. 4C (4C1 et 4C2)
PechIVI2 c. I2
PechIVJ3ab c. J3a, J3b
Reg2 c. II
Reg3 c. III
Reg4 c. IV
Reg5 c. V
Reg7 c. VII
Tro c. «Périgordien ancien»
Tur c. 3
Vau2 c. II

F5

Coud c. 3 et 4
Gral z=205 en P46
LCASA bouffia 118 - c. Alpha
LCASB bouffia 118 - c. Beta
PiaGI c. G-I
PiaJ c. J
PiaK c. K
Pron c. 6 et 7
RDC4 c. 4
RDC6 c. 6

F6

Bra1 ens. 1
Bra2A ens. 2A
Bra2C ens. 2C
Bra2DE ens. 2DE
Bra2F ens. 2F

F7

Gat1 cb
Gat2 cbci-cbf
Gat3 cjn3
Gat4R cj
Gat5 cjr + cjrm

Ist3b fouille principale c. 3b base 
Normand

Ist4b1 fouille principale c. 4b1 Normand
Ist4d1 fouille principale c. 4d1 Normand
IstGr IV Saint Périer = F3 Passemard
IstMa SI Saint Périer
OlhFi1 n. Fi-1 Passemard
OlhFi2 n. Fi-2 Passemard
OlhFi3 n. Fi-3 Passemard
OlhFi4 n. Fi-4 Passemard
OlhFm n. Fm Passemard
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Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

F7
OlhFs n. Fs Passemard
Uni2inf ens. inf. Mallye

F8

Abei1 c. 1 - Aurignacien ancien
Abei2 c. 2-3 - Protoaurignacien
Abei3 c. 4 - Moustérien
Cara3 c. 1.4
Coup c. 2
EDG4 EDG diverticule gauche c. 4
EDG5 EDG diverticule gauche c. 5

Gar4old salle I, c. 4 (fouilles Carthailac-
Breuil)

Gar67old salle I, c. 6-7 (fouilles Carthailac-
Breuil)

Har c. C
Mas Galerie Péquart, rive droite
PortB n. B
PortC n. C
PortD n. D
PortF n. F
PortF1 n. F1
PortF2 n. F2
PortK n. K

F9

Can3 c. 3
Canec c. II et Sondage B
Crou5 c. 5
Crou6 c. 6
Crou7 c. 7
Crou8 c. 8
Gaz C7
Ram2 c. 2
Ram3 c. 3
Tou2BC ens. II B/C «couche à ours»
Tou2D ens. II D1/D2
Tou3F12 ens. III F1F2
Tou3F34 ens. III F3F4
Tou4G ens. IV G
Tou4H ens. IV H

F10

AbrPech12 sector 4 level 1-2
AbrPech3 sector 4 level 3
Bal3 c. III
Bal4 c. IV
Bal5 c. V
Bal6 c. VI
Bal7 c. VII
Bal8 c. VIII
Bal9 c. IX

Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

F10

Calm c. 4S-4-5-6 De Lumley = c. II et III 
Drouot

Cott n. sup.
Fig c. j n. 1 ?
Fla c. 1,2,3
GrMarie Carrefour
Laou c. 2b1
Moula11 c. XI Defleur
Moula4 c. IV Defleur
Obs1 La crypte, remplissage moyen

Obs2 La chambre, remplissage sommi-
tal, foyer G

Obs3 La chambre, remplissage sommi-
tal, foyer D

Rig c. G’

F11

Ach1 strates 14/15
Ach2 strates 12/13
ArcBD n. D
ArcBI n. I
ArcHa c. IVa
ArcHb1 c. IVb1
ArcHb2 c. IVb2
ArcHb4 c. IVb4
ArcHb5 c. IVb5
ArcHb6 c. IVb6

F11

ArcHb7 c. IVb7
ArcR10 n. X
ArcR11 n. XI
ArcR12 n. XII
ArcR7 n. VII
ArcR8 n. VIII
ChaB1 c. B1-3 (Grotte effondrée)
ChaB4 c. B4-5a (Grotte effondrée)
ChaC c. C (Grotte effondrée)
GaB c. B
GaE c. E
Grapp hors strati (daté) + c. D

F12 HenC c. G

Ib1

Abau n. h
Ama6 n. VI
Ama8 n. VII
Atx1 n. inf. - Lak et Almk (Alak)
Atx2 n. intermédiaire - Amk-i et Amck
AVali1 n. IV = «nivel archeo 1»
AVali2 n. V = «nivel archeo 2»
Bol4 level 4
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Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

Ib1

Bol6 level 6

Cast18 Unité 18B Cabrera Valdes/de 
Quiros

CastAAu niv. Aurig B Obermaier
CastAMa niv. Magda A Obermaier
CastAMo niv. Moust A Obermaier
Cond n. Aurignacien
CovaC nivel C (nivel 3)
Eka10 nivel X
Eka9 nivel IX
Esq3 n. III
Labek3 n. III
Labek4 n. IV
Labek5 n. V
Labek6 n. VI
Labek7 n. VII
Labek9i n. IX inf.
Labek9s n. IX sup.
Lez level IIIa et IIIb
Mor17 level 17
Mor5A level 5A
Mor5B level 5B

Ib2

Ote nivel 4, Aurignacien V 
Pen16 XVI
Pen7 VII
Rasc4 level 4
Sop level III
UrtF level B
Arb2 sup.
ArbF n. F
ArbG n. G (GA-GB)
ArbH n. H
ArbI n. I
Erm4 c. IV
GabAC level A+C
GabD level D
GabE level E
GabF level F
GabG level G
Moll c. sup.
Olo c. 6-7
RomA n. A = level 2
RomB n. B = level 4?
RomE n. E
RomJ n. Jb

Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 
Ib2 Teix niveaux II et III

Ib3

Bue n. 3
Cami n. 5
Cas1 ens. 1 (nivel 15)
Cas2 ens. 2 (nivel 7-12)
Tor E4-E5 (Entrace Chamber)

Ib4

Cald1 niveaux K L M N
Cald2 niveaux Ja Jb
Col niveaux 6 à 8
Esc sondages 3 et 4
FigB level 2 ?
Mal Sala de los Huesos
Oli1 level 11
Oli2 level 12+13bis
Peg level 2

Ib5

Ben n. D1 = n. X
Cari unit VI
CovN1 level I
CovN11 level XI
CovN12 level XII
CovN13 level XIII
CovN14 level XIV

Ib5

CovN4 level IV
CueH postneolitico
Gorh3 level III
Gorh4 level IV
SimaCons layers A B C

VanCD units C and D (south cave, middle 
area)

It1

ArManie ens. moyen, c. I à VII
Broi ens. stratigraphique 2, c. H7
Buca1 I6
Buca2 I1 à I5
Fab1 level 2
Fab2 level 3-4
FumA134 c. A13-4II
FumA21 c. A2-1
FumA3 c. A3
FumBR c. BR
FumD3 c. D3-2
FumD63 c. D6-3
FumD76 c. D7-6
GriE levels I et K
GriM c. I, coupe 34
Leon n. D
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Rég. Code Locus / Unité stratigraphique 

It1

Mad1 grotte unit I
Mad2 grotte unit II
Mad4 grotte unit IV
Ors sondage A level 11.2, 12, 13, 14
Rip layers II-III

It2

Breui B3/4
Cala 8-4?
CastelC-
moust Mousterien regroupé

CastelC-
proto Protoauri regroupé

CastelCuluz Uluzzien regroupé
CavaD level D
CavaE level EIII 5
Foss2 n. 2
Foss3 n. 3
Foss4 n. 4
GuatG0 c. G0
GuatG1 c. G1
GuatG2 c. G2
GuatG3 c. G3
GuatG4 c. G4
Mos2 level M2
Mos5 level M5
Mos6 level M6
Pag23 strato 23
Pag24 strato 24
PagE53 US 53
PagE64 US 64
RomaG n. G
SanCro layer 3
Tan US8 paleosurface

It3 SanTeo unit B

UK1

BacH-1 layer I, Upper cave earth/H, 
Upper Sands

BacH-2 layer G, Grey clays silts and sands

OgYY base layer - yellow silty layer with 
clay rockfall fragments

Pick layer 3 ?
TornDE Dark Earth
TornHy Hyaena stratum = Great bone bed
WookH cave earth

UK2 RobH OB, LSB et A

Ir
CastleP Elephant Hall
CastleP Gallery of the Aged Carnivores
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Résumé :
	 En Europe, le rôle du climat fait souvent partie intégrante des modèles proposés pour expliquer les bouleversements des 
sociétés humaines à la transition Paléolithique moyen – supérieur (e.g. extinction des néandertaliens, développement de compor-
tements dits « modernes »). Pourtant, l’impact exact des changements climatiques globaux du Pléistocène supérieur sur les écosys-
tèmes terrestres reste pour partie inconnu. Cette étude vise à replacer dans un contexte paléoenvironnemental et paléoécologique 
l’histoire des mutations biologiques et culturelles des sociétés humaines entre MIS 5 et 3 (soit avant, pendant et après la transition 
Paléolithique moyen – supérieur). 
	 Dans le cadre de ce travail, la reconstruction des communautés animales terrestres est réalisée à l’échelle écosystémique 
(reconstruction des dynamiques des communautés d’herbivores, fluctuations de la biomasse d’Ongulés, paléodémographie de 
l’Hyène des cavernes) et intra-guilde (compétition interspécifique hommes – hyènes). Ces deux échelles d’analyse s’appuient d’une 
part sur l’étude taphonomique, spatiale et paléoécologique de deux repaires d’hyènes avec indices de fréquentation humaine (Ca-
miac et La Chauverie) et d’autre part sur l’analyse multi-méthodes de bases de données des sites anthropiques et paléontologiques 
(archéostratigraphie, SIG, statistiques multivariées et bayésiennes). 
	 À l’échelle écosystémique, l’histoire des communautés d’herbivores est reconstruite pour le Sud-Ouest de la France. Des 
fluctuations importantes sont perceptibles dans la biomasse d’Ongulés disponible, qui augmente à la fin du Moustérien et chute 
fortement au début de l’Aurignacien. Ces variations de biomasse ont été suffisantes pour contraindre les populations de grands pré-
dateurs, l’histoire paléodémographique de l’Hyène des cavernes étant hautement corrélée aux fluctuations de biomasse. À l’échelle 
intra-guilde, l’intensité de la compétition interspécifique hommes – hyènes varie au cours du temps et selon les espaces géogra-
phiques. Concernant la sphère alimentaire (espèces exploitées, populations ciblées, stratégies de subsistance), si le recouvrement 
de niches entre ces deux prédateurs est parfois fort (notamment à la fin du Moustérien), des différences apparaissent néanmoins. La 
nature des interactions hommes – hyènes dans les espaces d’habitats communs (cavités karstiques) est quant à elle discutée sur la 
base de l’étude interdisciplinaire des séries fauniques et lithiques de Camiac et de La Chauverie.
	 Le modèle paléoécologique proposé pour le Sud-Ouest est ensuite confronté à la spécificité d’autres régions d’Europe de 
l’Ouest par l’exploitation d’une base de données étendue. Ces comparaisons soulignent les différences existantes selon les régions 
géographiques dans la réponse des écosystèmes terrestres aux changements climatiques globaux. Les résultats obtenus apportent de 
nouveaux éclairages sur la transition Paléolithique moyen – supérieur : ils pondèrent fortement l’importance qui doit être accordée 
aux facteurs environnementaux et écologiques. Ces derniers ne semblent pas pouvoir expliquer à eux seuls les bouleversements 
culturels et biologiques de cette période.

Mots-clés : archéostratigraphie ; biomasse d’Ongulés ; paléoenvironnement ; Camiac ; La Chauverie ; Crocuta (crocuta) spelaea ;  
Neanderthal ; paléoécologie ; paléodémographie ; transition Paléolithique moyen – supérieur

Abstract:
	 In Europe, climate is often considered as a key factor in explaining the events of the Middle-to-Upper Paleolithic transition 
(e.g. Neandertal extinction, development of innovations characteristic of “modern” behavior). However, the exact impact of Upper 
Pleistocene global climatic changes on terrestrial ecosystems is still poorly documented. This study proposes to place the evolutionary 
history of hominids from MIS 5 to 3 (before, during and after the Middle-to-Upper Paleolithic transition) within a paleoenvironmental 
and paleoecological context.
	 Reconstruction of past terrestrial communities is here performed both on an ecosystem scale (changes in herbivore com-
munities, fluctuations of ungulate biomass, paleodemography of cave hyenas) and on an intra-guild scale (interspecific competition 
between hominids and hyenas). This multi-scaled study is permitted through taphonomic, spatial and paleoecological analyses of two 
hyena dens with traces of human occupation (Camiac and La Chauverie), coupled with analyses of several databases of archeological 
and paleontological sites with a wide array of methods (archeostratigraphy, GIS, Bayesian and multivariate statistics).
	 At the ecosystem scale, changes in herbivore communities are reconstructed for southwestern France. Fluctuations in ungu-
late biomass are noticeable, with an increase at the end of the Mousterian and a significant crash at the beginning of the Aurignacian. 
These changes had a pronounced impact on large predator populations, as can be shown by the high correlation between reconstruc-
ted hyena paleodemography and variations in ungulate biomass. At the intra-guild scale, interspecific competition between hominids 
and hyenas is shown to vary across time periods and regions. Niche overlap is at some times significant (as at the end of the Mouste-
rian) in terms of resource exploitation (species of prey, population segments targeted, subsistence strategies), but total niche overlap 
is never observed. The nature of hominid-hyena interaction in caves is also discussed within the framework of an interdisciplinary 
analysis of the faunal and lithic collections of Camiac and La Chauverie.
	 The model built in southwestern France is then compared with the specificity of other regions of Western Europe, by 
utilizing an extended database. These comparisons highlight the significant differences that exist between terrestrial communities 
regarding their responses to global climatic changes, depending on their geographical setting. These results bring new insights to the 
Middle-to-Upper Paleolithic transition: notably, it appears that environmental and ecological factors cannot fully explain the dramatic 
biological and cultural events that occurred during this time period.

Keywords: archeostratigraphy; ungulate biomass; paleoenvironment; Camiac; La Chauverie; Crocuta (crocuta) spelaea; Neandertal; 
paleoecology; paleodemography; Middle-to-Upper Paleolithic transition

PACEA - UMR 5199
Université Bordeaux 1
Avenue des facultés 
33405 Talence Cedex


	Page de garde
	Remerciements
	Sommaire
	Partie I : Introduction
	1. La « Transition » : 
deux histoires... liées entre elles ?
	2. Les modèles explicatifs 
classiques...
	3. ...émaillés d’incertitudes
	4. Cadre conceptuel de 
l’étude paléoécologique
	5. Approche générale et 
plan du manuscrit

	Partie II : Mise en place de méthodologies appropriées
	Chapitre II.1     Chronologies : datations physiques, biostratigraphie et archéostratigraphie
	1.1 Datations physiques absolues
	1.2 Biostratigraphie
	1.3 Archéostratigraphie 
	1.4 Méthodes non intégrées

	Chapitre II.2     Paléodémographie : méthodes et base de données
	2.1 Approche(s) paléodémographique(s)
	2.2 Biais en analyse de distributions de vestiges archéologiques
	2.3 Établissement de la base de 
données « sites à hyènes »
	2.4 Critères de distinction des agents accumulateurs

	Chapitre II.3     Approche bayésienne en chronologie et paléodémographie
	3.1 Généralités
	3.2 Calcul de points de contrôles pour le S-O de la France
	3.3 Approche bayésienne en 
paléodémographie
	3.4 Calage des découpages 
archéostratigraphiques

	Chapitre II.4     Méthodes des reconstructions fauniques
	4.1 Quel(s) registre(s) pour des 
reconstructions fauniques ?
	4.2 Le problème des archéofaunes : choix humain et contraintes
environnementales
	4.3 Comparaisons faune chassée - données paléoclimatiques
	4.4 Signification écologique et 
environnementale des Ongulés
	4.5 Construction de la base de 
données « sites anthropiques »
	4.6 Méthodes analytiques

	Chapitre II.5     Estimation de la capacité de support des écosystèmes passés
	5.1 Changements environnementaux, type de biomasses et prédateurs
	5.2 Quel registre pour estimer la biomasse d’Ongulés ?
	5.3 L’exploitation des données
fossiles ?
	5.4 Analogues modernes : 
biomasse d’Ongulés par biotope
	5.5 Analogues modernes : 
biomasse par taxon
	5.6 Application au fossile
	5.7 Le problème des 
environnements composites
	5.8 Diversité des espèces

	Chapitre II.6     Études de sites : corpus et méthodes
	6.1 Choix du corpus
	6.2 Présentation du site
de la Chauverie
	6.3 Présentation du 
site de Camiac
	6.4 Méthodes d’analyse
	6.5 Analyses spatiales et 
réévaluations stratigraphiques
	6.6 Établissement et analyse des profils de mortalité


	Partie III : Paléozoocénoses dans le Sud-Ouest de la France
	Chapitre III.1     Changements fauniques et évolution de la capacité de support
	1.1 Types d’associations fauniques : analyses statistiques multivariées
	1.2 Variabilité inter- et 
intra-technocomplexe 
	1.3 Changements fauniques : 
résumé et zones ODA
	1.4 Calcul des points de contrôles
	1.5 Confrontation aux données 
paléoenvironnementales et 
paléoclimatiques
	1.6 Prémices de comparaison avec les sites naturels (et mixtes)
	1.7 Fluctuations de la capacité de support (biomasse et diversité)

	Chapitre III.2     Paléodémographie des hyènes dans le Sud-Ouest de la France
	2.1 Description générale
	2.2 Chronologie des US par régions
	2.3 Distributions chronologiques sommées
	2.4 Correction des biais 
(taphonomique et assimilés)
	2.5 Ouverture, comblement et 
vidange des cavités
	2.6 Le problème du Paléolithique supérieur récent
	2.7 Conclusions 
paléodémographiques

	Chapitre III.3     Bilan sur les paléozoocénoses : biomasse d’Ongulés, démographie des hyènes et des hommes
	3.1 Démographie, capacité porteuse et compétition interspécifique
	3.2 Corrélations entre biomasse d’Ongulés estimée et 
paléodémographie des hyènes
	3.3 Démographie humaine et 
compétition interspécifique
	3.4 Une extension de la 
steppe à mammouths ?
	3.5 Discussion


	Partie IV : Compétition entre hommes et hyènes dans le Sud-Ouest de la France
	Chapitre IV.1     Réévaluation stratigraphique du gisement de La Chauverie
	1.1 Biais potentiels dus à la fouille
	1.2 Nappes de vestiges et variations de densité
	1.3 Atteintes taphonomiques des vestiges osseux
	1.4 Remontages
	1.5 Répartition spatiale des espèces

	Chapitre IV.2      Caractérisation des ensembles identifiés à La Chauverie
	2.1 Origine de l’accumulation du stock osseux
	2.2 Associations fauniques
	2.3 Profils de mortalité
	2.4 Une « présence » humaine ?

	Chapitre IV.3     Réévaluation stratigraphique du gisement de Camiac
	3.1 Nappes de vestiges et 
variations de densité
	3.2 Répartition des vestiges 
osseux concrétionnés
	3.3 Répartition spatiale des espèces
	3.4 Remontages et séries dentaires
	3.5 Datations absolues

	Chapitre IV.4     Caractérisation de l’ensemble osseux de Camiac et présence humaine
	4.1 Origine de l’accumulation 
du stock osseux
	4.2 Association faunique
	4.3 La place du Rhinocéros dans le régime alimentaire des hyènes
	4.4 Profils de mortalité
	4.5 Une « présence » humaine ?

	Chapitre IV.5     Compétition et Interactions entre hommes et hyènes à la «transition»
	5.1 Les bases écologiques de la 
caractérisation de niches passées
	5.2 Proies principales 
	5.3 Spectre des espèces exploitées
	5.4 Populations ciblées et 
stratégies de subsistance
	5.5 Interactions et 
compétition non alimentaire
	5.6 Discussion


	Partie V : Extension à l'Europe de l'Ouest
	Chapitre V.1     Paléodémographie des hyènes en Europe de l’Ouest
	1.1 L’enjeu européen
	1.2 Îles britanniques 
(Royaume-Uni, Irlande)
	1.3 Belgique 
	1.4 Moitié est de la France
	1.5 Italie
	1.6 Péninsule Ibérique
	1.7 Comparaisons inter-régionales et conclusions

	Chapitre V.2     Applicabilité du « modèle Sud-Ouest » à l’ensemble de l’Europe de l’Ouest
	2.1 Faunes associées aux repaires d’hyènes en Europe de l’Ouest
	2.2 Apports des sites européens au « modèle Sud-Ouest »
	2.3 Interactions hommes-hyènes en Europe de l’Ouest


	Partie VI : Synthèse, discussion générale, conclusions et perspectives
	1. Principaux résultats à 
l’échelle écosystémique (Q1 à Q3*)
	2. Principaux résultats à 
l’échelle intra-guilde (Q4)
	3. Discussion : la « Transition » dans son contexte environnemental et écosystémique
	4. Conclusion générale...
et perspectives

	Bibliographie
	Table des matières
	Table des figures
	Liste des tableaux
	Annexes
	Résumé / Abstract

