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Titre : Evolution des paléoenvironnements et des paléoclimats au Pléistocéne moyen, en
Europe méridionale, d’apres les faunes de micromammiferes.

Résumé: En s’appuyant sur la révision des assemblages de micromammiféres
(Soricomorphes, Erinaceomorphes, Chiropteres et Rongeurs) provenant de plusieurs sites du
sud de la France (Caune de 1’Arago, grotte du Lazaret, Baume Moula-Guercy) et de I’étude
originale d’un gisement du sud-ouest de la péninsule ibérique (grotte de Maltravieso), ce
travail a pour objectif principal de reconstituer 1’évolution des paléoenvironnements et des
paléoclimats, en Europe méridionale, au cours du Pléistocéne moyen, entre 600 et 130 ka BP.
Dans le but de tester la fiabilit¢ des reconstitutions paléoécologiques, des analyses
taphonomiques ont ét¢ réalisées sur les assemblages osseux de micromammiferes, et ont
permis de déterminer I’origine des accumulations en mettant en évidence I’intervention de
rapaces nocturnes opportunistes et plus spécialisés. Les analyses paléoécologiques, basées sur
I’utilisation de différentes méthodes, montrent que [’alternance de cycles glaciaires,
caractérisés par un climat froid ou frais et des espaces découverts, et interglaciaires, plus
tempérés et montrant la fermeture des milieux, a eu un impact important sur la distribution
des espéces de micromammiféres en Europe méridionale, en relation avec la géographie et la
topographie de chaque site. Des communautés « non-analogues » sont identifiées, mélant
taxons de zones froides et taxons tempérés, et témoignent du role de zone refuge tenu par ces
régions. Elles montrent également que différentes phases de dispersions ont affectés la
paléobiodiversité au cours du Pléistocéne moyen, notamment dans les zones d’extension
maximale d’espéces lors des phases glaciaires.

MOTS-CLES : Micromammifeéres ; Pléistocéne moyen ; Paléoécologie ; Taphonomie ; Caune
de I’Arago ; grotte de Lazaret ; Baume Moula-Guercy ; grotte de Maltravieso.

Title: Palacoenvironmental and palacoclimatic evolution during the Middle Pleistocene in
southern Europe from micromammals fauna.

Abstract: Based on the review of micromammals associations (Soricomorphs,
Erinaceomorphs, Chiropters and Rodents) from several sites in southern France (Arago Cave,
Lazaret Cave, Moula-Guercy cave) and from the study of an original deposit in south-west of
the Iberian Peninsula (Maltravieso cave), the main aim of this work is to reconstruct the
evolution of palacoenvironments and palaeoclimates in southern Europe, during Middle
Pleistocene between 600 and 130 ka BP. In order to assess the reliability of palacoecological
reconstructions, taphonomic analysis have been performed on micromammals bones, and
have allowed to highlight the involvement of opportunistic and specialized owls in the origin
of accumulations. Palacoecological analysis, based on the use of different types of methods,
showed that the alternating glacial cycles, characterized by cold or cool climates and open
spaces, and interglacial, more temperate with closed environments, had an essential impact on
the distribution of micromammals species in southern Europe, in relation to geography and
topography of each site. “Non-analogue” communities are identified, combining temperate
and cold zones taxa, reflecting the role of refugia area of these regions. They also show that
dispersal events have affected palaecobiodiversity during the Middle Pleistocene, particularly
in the areas of maximum expansion of species during the glacial phases.

KEY WORDS: Micromammals; Middle Pleistocene, Palacoecology; Taphonomy ;
Arago cave ; Lazaret cave ; Moula-Guercy cave ; Maltravieso cave.
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INTRODUCTION

La connaissance des conditions paléoclimatiques et paléoécologiques au cours du
Quaternaire en Europe tend a répondre a une problématique majeure posée pour cette période,
visant a appréhender les modalités de la dispersion des premiers hominidés en Europe et de
leur installation dans différentes régions. Une seconde problématique vise a identifier les
cycles climatiques et leur influence sur la distribution des communautés de faunes au cours du
Pléistocene, pour ainsi mieux comprendre la répartition et les conditions du maintien de la
biodiversité actuelle. La dynamique climatique au cours du Quaternaire est marquée par une
forte instabilité, induite par I’influence des cycles astronomiques de Milankovitch, et
provoquant 1’alternance de phases glaciaires et interglaciaires. Un changement majeur
intervient au début du Pléistocene moyen, avec le passage d’une cyclicité de 42 a 100 ka BP,
marquant un renouvellent important des communautés de faunes. Ces successions ont
grandement affecté la répartition des espéces végétales et animales. L’Europe méridionale,
connue par de nombreux gisements préhistoriques, fournit un cadre d’étude intéressant pour
I’observation de I’influence des changements climatiques et environnementaux opérés lors de
ces phases. Les sites de la Caune de I’Arago (Pyrénées-Orientales), de la grotte du Lazaret
(Alpes-Maritimes), de la Baume Moula-Guercy (Ardéche) et de la grotte de Maltravieso
(Espagne, Estrémadure) ont livré un matériel faunique abondant susceptible de fournir des
informations sur les conditions €cologiques et climatiques de ces régions.

Les communautés de micromammiferes (Soricomorphes, Erinaceomorphes,
Chiroptéres et Rongeurs) ont été largement utilisées a des fins biochronologiques,
paléoclimatiques et paléoenvironnementales pour I’étude du Quaternaire. Ces petits vertébrés
sont souvent abondants dans les gisements préhistoriques et présentent plusieurs avantages
leur conférant un intérét particulier. Regroupant les ordres les plus abondants de tous les
mammiféres, ces animaux présentent une diversité spécifique trés importante. Les
micromammiferes, et plus particuliecrement les rongeurs, sont inféodés a des biotopes
particuliers, et permettent d’appréhender les changements climatiques et environnementaux a
des échelles locales. De par leur abondance, ils fournissent des échantillons conséquents pour
étudier 1’évolution des caracteres évolutifs des especes d’une part, mais aussi pour observer

les associations fauniques et leur signification en termes paléoécologiques. Néanmoins, ces
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microvertébrés ont souvent une origine allochtone et il convient d’identifier les facteurs
d’accumulations des assemblages osseux, afin d’estimer d’éventuels biais de représentation.
Les associations de micromammiferes des sites de la Caune de 1’Arago, de la grotte du
Lazaret, de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de Maltravieso sont étudiées dans ce
travail dans le but de caractériser 1’évolution des paléoenvironnements et des paléoclimats
dans la partie occidentale de I’Europe méridionale. Un intérét particulier est porté a
I’identification des processus de leur accumulation, au travers de 1’application d’analyses

taphonomiques.

Ce travail s’articule autour de trois axes principaux :

o une révision de la systématique des especes de micromammiféres déterminées sur des
gisements ayant fait 1’objet d’études antérieures (Caune de 1’Arago, grotte du Lazaret et
Baume Moula-Guercy), et la description des faunes inédites de la Sala de los Huesos (grotte
de Maltravieso), dans le but de resituer celles-ci au sein du cadre biochronologique de
I’Europe méridionale ;

o une approche taphonomique des assemblages osseux de micromammiferes visant a
identifier les phénomenes ayant concourus a leur accumulation et a leur conservation dans les
différents gisements, et ainsi évaluer les éventuels biais de représentation ;

o une analyse paléoécologique des associations de micromammiféres basées sur
différentes méthodes d’études (proportions relatives d’especes, indices taxonomiques
d’habitats, méthode de calibration climatique, indices de diversité, cénogrammes, analyses
multivariées), mise en perspective avec les données issues d’autres disciplines, telles que
I’étude des autres groupes de faunes (grands et petits mammiferes, herpétofaune, avifaune), la

palynologie, ou la sédimentologie.
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I. PRESENTATION DES SITES D’ETUDE

Les quatre gisements ¢tudiés dans ce travail sont tous situés dans la partie occidentale
de I’Europe méridionale (Figure 1). La grotte du Lazaret et la Baume Moula-Guercy sont
localisées dans le sud-est de la France, respectivement dans la vallée du Rhone, et sur le
littoral méditerranéen, a proximité du massif alpin. La Caune de 1’Arago est située dans les
Pyrénées-Orientales, entre plaine coticre et contreforts pyrénéens. La grotte de Maltravieso se
situe de ’autre coté de la chaine des Pyrénées, dans le sud-ouest de la péninsule ibérique. Il
s’agit donc de gisements appartenant a une méme région, mais présentant chacun une

configuration particuliére au sein de celle-ci.

Figure 1 : Localisation des différents gisements étudiés : Grotte de Maltravieso (Caceres, Espagne), Caune de
I’Arago (Tautavel, Pyrénées-Orientales), Baume Moula-Guercy (Soyons, Ardéche), Grotte du Lazaret (Nice,
Alpes-Maritimes). (carte Géoportail©)
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1) CAUNE DE L’ARAGO

1.1 Localisation et contexte géologique

La Caune de I’Arago est localisée sur la commune de Tautavel, dans les Pyrénées-
Orientales, a 19 Km au nord-ouest de Perpignan (Figure 2). Elle est située a la limite
méridionale du massif des Corbiéres, a 25 km a 1’ouest du littoral méditerranéen, et a 40 km
au nord de la chaine des Pyrénées. La grotte s’est formée au cours du Miocéne dans les
calcaires urgo-aptiens d’un vaste réseau karstique. Son porche s’est ouvert au Plio-
Pléistocéne, lors du creusement de la plaine de Tautavel. Elle se présente actuellement comme
une vaste galerie karstique d’environ 35 m de long sur une dizaine de métres de large,
s’ouvrant a I’est, a 88 m au-dessus du lit du Verdouble, au sortir des gorges des Gouleyrous.
La zone fouillée ne correspond qu’a une petite partie de la grotte, remplie principalement de
dépots quaternaires. D’apres 1’étude géomorphologique de la cavité, le porche originel devait

se situer a environ 30 m en avant de I’actuel (Lumley et al., 1984).

Figure 2 : Localisation de la Caune de 1’ Arago (carte Géoportail©)
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1.2 Historique des recherches

En 1838, un naturaliste francais, Marcel de Serres, publie la découverte d’ossements
considérés alors comme « antédiluviens » dans la grotte.
En 1948, J. Abélanet atteste de la présence d’industrie lithique a la Caune de I’ Arago. Le site
sera ensuite repris et fouillé de facon systématique par le professeur Henry de Lumley des
1963, et ce jusqu’a aujourd’hui. De nombreux restes d’Anténéandertaliens ont ét¢ mis au jour
a la Caune de 1’Arago, parmi lesquels figure le célebre crane Arago XXI, découvert en 1971,

et daté d’environ 450 000 ans BP. (Falgueres et al., 2004).

Plancher
stalagmitique
supérieur

Complexe
stratigraphique
supérieur Ensemble IV

B,

Om

Plancher stalagmitique
inférieur

. . Ensemble IlI
Complexe stratigraphique
moyen Ensemble Il
Ensemble |

Complexe stratigraphique
inférieur

Figure 3: Localisation et coupe stratigraphique de la Caune de I’ Arago (d’apres Lumley ez al., 1984)



I. Présentation des sites d’étude

1.3 Stratigraphie

L’épaisseur des dépots quaternaires de la grotte, mis en place entre 690 ka et 400 ka
(Falgueres et al., 2004), est d’environ 13 m. Des carottages dans le remplissage ont permis de
mettre en ¢évidence trois complexes sédimentaires contenant environ 25 unités
archéostratigraphiques superposées, dont la plupart sont aujourd’hui entamées par les fouilles

(Lumley ef al., 1984) (Figure 3).

- complexe inférieur : le remplissage débute par un plancher stalagmitique qui
repose directement sur le substratum calcaire et qui s’est formé sous des conditions
climatiques tempérées. Ce plancher est daté par ESR de 700 000 ans (MIS 17).

La séquence inférieure du complexe de base est constituée d’argiles brunes ; la séquence
supérieure comprend plus de sables grossiers et moins d’argiles.
Une lacune de sédimentation sépare le complexe de base de la séquence inférieure du

complexe sommital.

- complexe moyen : ce complexe est principalement constitué de dépots sableux et

argilo-sableux. Il se compose de deux séquences, séparées par une lacune de sédimentation :

. la séquence inférieure, qui rassemble 1’ensemble I (constitué¢ de sables
grossiers lités déposés sous un climat froid et trés sec, corrélé au stade
isotopique 14 (MIS 14) et datant de 550 000 ans ; cet ensemble contient les
sols d’habitat K, L, M, N, O, P et Q) et I’ensemble II (constitué de limons
argilo-sableux déposés par ruissellement sous des conditions tempérées
humides, daté¢ d’environ 500 000 ans et correspondant au stade isotopique 13

(MIS 13) ; il comprend les sols d’habitat H, I et J);

e la séquence supérieure, qui contient I’ensemble III, composée de dépots de
sables grossiers lités homogenes, déposés sous un climat froid et sec. Ces
dépots comprennent les sols d’habitat D, E, F et G, datés de 450 000 ans et
correspondant au stade isotopique 12 (MIS 12).
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- complexe supérieur et complexe sommital : Les dépots du complexe supérieur
sont constitués de plusieurs planchers stalagmitiques mis en place sous des conditions
tempérées et humides (ensemble IV), et de cailloutis sableux déposés durant des périodes
froides et seches (ensemble V). Ces derniers sont séparés du plancher stalagmitique

composant le complexe sommital par une lacune de sédimentation.

1.4 Matériel archéologique

o Restes humains

La Caune de I’Arago est connue pour avoir livré de nombreux restes humains attribués
a des Anténandertaliens ou Homo heidelbergensis, dont la fameuse face Arago XXI ou la
mandibule Arago XIII, mis au jour dans le sol G (Lumley, 1982). A I’heure actuelle, 128
restes craniens et du squelette post-céphalique ont été mis au jour a la Caune de 1’Arago
(T. Chevalier, comm. pers.), ce qui fait de ce gisement [’un des plus importants du Pléistoceéne

moyen pour la connaissance des premiers habitants de I’Europe.

o Faune

La Caune de I’Arago a livré de trés nombreux restes osseux et dentaires d’animaux
trés diversifiés. Les grands mammiferes sont largement représentés dans le remplissage
(Tableau 1). Leur présence est principalement induite par les activités anthropiques (Moigne,
1983), et certains sols témoignent méme d’une sélection des proies, reflétant une occupation
saisonniere du site. Par exemple, les assemblages de grands mammifeéres des sols F et J
résultent d’une chasse axée principalement sur I’argali (Ovis ammon antiqua), alors que le sol
L refléte une sélection exclusive du renne (Lumley et al., 2004 a). Les séjours prolongés dans
la grotte semblent avoir favorisé I’exploitation de divers biotopes autour du gisement,
représentée par une diversité importante des taxons, comme par exemple dans le sol G. A
I’inverse, certains niveaux ont servi de taniére d’hibernation pour les ours (U. deningeri et U.
arctos), notamment dans 1’ensemble I (Quilés, 2003). Les restes d’oiseaux et de petits
mammiferes tels que le lapin (O. cuniculus), le pika des steppes (O. pusilla), ou le lievre
(Lepus sp.) sont relativement abondants mais ne paraissent pas liés a un apport anthropique

(Desclaux, 1992 a). L’herpétofaune est assez peu représentée. Les micromammiféres sont trés
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abondants sur le site, et ont fait I’objet de plusieurs études : Chaline, 1971 ; Brunet-Lecomte,

1990 b ; Desclaux 1992 a, b ; Paunescu, 2001 ; Brunet-Lecomte & Paunescu, 2004.

3 g 3
k=] 2 = S
k= a 3 S
I s S s
S @ @ 3 3 S 3 ~ 3 2
3 £ - I T - I S R I o §| 5| &
= 3| = $ = s g 2 = S IS S S| = 3 :
gl 3| 2 S g 3 o =| S| §| g 2| 5 5| =
% S| & 2 < NI 5 £} N S| 2 | £ s 3 S| 8| &
s|ogl 5 sl sl ol ] gl Bl ¥ 2 oz o S| 2 by SRR EE M sl % ®
I N N L S N B B O - = g HE I gl g 3| s
21 3| = | s & g gl | &l 3 2 & =] 3 Sl 3| 2| s S| g o = §] ¥ &
E I B B R B E = S| 2| 3 S| 2 8 2 £ §| & &
ol 2l S| S| S| ozl 2| 5| 3| & 2l 2| x| = g S = | ® o=l =) =] § OS] O£l S =
R R B R R R E =
S IS IS N IS e s e N N ST ST - - & sl ool Sl a|lafa]la] Sl F|&] = O
> 1 1 1 3
ol 1 1 1 1 1 2 1 1 4] 13 13 35
v 1 1 1 1 2 2 3| 2] 2 1 3 a9f 19
1 1 1 1 11 2 2 3 3 6| 2 1 6 I 151 121 2 60
E 1 1 21 1 2 1 1 9 5 7 1 5 4] 24 4 70 381
6 1 1 1 1 31 21 3 2 1 1 11 12| 18 7 25 24| 206] 20 339
1] 2] 1] 2 2] 4 2 o6l 1 1 2 3 101 26| 43| 4| 10 40 30] 88| 43 412
= 2 1 1 1 1 2 1 5 8 4 1 1 2 8 4 42
= 1] 1 1 11 1 1 2 71 3] 2 3 0 23| 249
o 21 1 1 4] 1 1 21 1 4 4 71] 59| 12 3 1] 14 3 184
1 1 1 1 1 1 2 71 6] 23| 2 10 2 58
1 1 1 1 1 1 1 2 4] 4| 35 10 3 65
- 1 1 1 1 1 2 2 2 1 4 4 7 1 28
= 1 1 1 1 1 1 1 2 1 2 1 2 7 22| 236
© 21 1 1 1 1 2 1 1 1 1 2l 1 6 2 23
2 1 1 1 6l 1 1 2 71 2 2l 1 7 6 40
0
101181 7| 6| 4| 1 |20 13[18] 1 32| 9| 2 3 3 147 79 177188101 4 | 78| 4 | 62 |405|107| 2 | 74071 1401
Felidae Canidae Ursidae | Mustelidae | Eleph. | Perissodactyla Cervidae Bovidae
45 53 41 5 3 226 366 662 1401

Tableau 1 : Répartition des espéces de grands mammiferes dans les différents ensembles de la Caune de 1’ Arago
par NMLIL. (d’aprés Moigne et al., 2006)

o Industrie lithique

L’outillage représenté a la Caune de I’Arago est caractéris€ par la présence de
nombreux de galets aménagés et la rareté des bifaces. Le débitage est de type levallois. Parmi
le petit outillage, les racloirs sont les plus abondants (Byrne, 2001 ; Barsky, 2001). Les
industries des niveaux inférieurs sont variables, peu standardisés, et caractéristiques des
ensembles lithiques du Paléolithique ancien. Une standardisation de 1’outillage s’observe dans
les niveaux supérieurs (Lumley & Barsky, 2004). Les matiéres premicres sont peu variées et
dominées par le quartz. On observe une circulation importante de ces matieres dans certains
sols (notamment lors d’occupations de longue durée), avec des gites pouvant étre distant du

site de plus de 30 km (Grégoire, 2000).
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2) GROTTE DU LAZARET

3.1 Contexte géographique et géologique

La grotte du Lazaret est située a Nice, dans les Alpes-Maritimes, sur les pentes
occidentales du Mont Boron. Creusée dans les calcaires dolomitiques du Jurassique inférieur,
elle se situe a 26 m au-dessus du niveau actuel de la mer et a 100 m du rivage. Elle se
présente comme une vaste cavité d’une longueur de 41 meétres, et d’une largeur variant entre 8
et 17 metres selon la progression des décapages. Actuellement, la surface fouillée est

d’environ 96 m?, restreinte a la zone d’entrée (Figure 5).
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Figure 5: Plan général de la grotte de Lazaret. Carroyage et secteurs.
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3.2 Historique

La grotte du Lazaret est citée pour la premiere fois en 1821 par un médecin local, F.E.
Fodéré, puis par le naturaliste et pharmacien nigois Joseph Antoine Risso, en 1826. Des
ossements fossiles sont découverts vers 1870 et des fouilles au milieu de la grotte débutent en
1872. En 1879, Emile Riviere, illustre préhistorien, participe a une campagne de fouille et met

au jour trois bifaces acheuléens ; il attribuera par la suite le gisement a I’époque moustérienne.

De 1950 a 1966, le commandant F.C.E. Octobon fouille la grotte et retrouve des
niveaux a industrie acheuléenne en place. Un pariétal droit, attribué¢ a un enfant de neuf ans,
est découvert en mai 1964. Des 1958, le professeur Henry de Lumley entreprend une étude

stratigraphique et géologique du remplissage de la grotte.

A partir de 1961, et jusqu’a aujourd’hui, des fouilles systématiques de la grotte sont
organisées chaque année. Plus de 120 m® de dépéts archéologiques ont été retirés et plusieurs
niveaux d’occupation ont été identifiés au sein des complexes CIII et C II. A ce jour, 28
unités archéostratigraphiques (UA) ont pu étre individualisées grace a I’étude de la répartition
spatiale du matériel archéologique. L’une d’entre elle a fait 1’objet d’une étude

pluridisciplinaire approfondie, 1’unité archéostratigraphique UA 25 (Lumley et al., 2004 b).

3.3 Stratigraphie

Le remplissage de la grotte du Lazaret s’est accumulé sur 8m d’épaisseur. Sept
complexes stratigraphiques ont ét¢ définis (Lumley, 1976). Les dépots sont de deux types :
des dépdts marins dans la partie inférieure datés de 230 000 BP (Bahain, 1993) ; des dépdts
continentaux dans la partie supérieure reposant sur un plancher stalagmitique daté de

120 000BP (Falguéres, 1986).
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= DépoOts marins

Deux plages marines fossiles ont ét¢ mises en évidence grace a plusieurs sondages

effectués en différents secteurs de la grotte (Figure 6) :

o La plage marine A est constituée de galets a matrice sablo-argileuse compacte.
Elle correspond au stade isotopique 9 (MIS 9). Une lacune de sédimentation

liée a une régression marine la recouvre.

o La plage marine B se compose de gros galets a matrice argileuse rouge non
consolidée, perforés par les lithodomes, et attribuée au stade isotopique 7

(MIS 7).

= Dépots continentaux

Ces dépots de 6m d’épaisseur correspondent au Pléistocéne moyen supérieur et se
subdivisent, de la base au sommet, en cinq complexes stratigraphiques, C, D, E, F et G

(Figure 6).

Le complexe stratigraphique C est le seul a avoir livré du matériel archéologique (faune,
industries lithiques et restes humains). Il est constitué¢ de 6m de sédiments et se subdivise en 3
ensembles distincts se rapportant au stade isotopique 6 (MIS 6), compris entre 220 et 130 ka
(Michel, 1995 ; Michel et al., 2009).

o Le complexe C I est composé de cailloutis a gros blocs sur lequel est posée une
couche concrétionnée surmontée d’une épaisse couche d’argile limono-

sableuse rouge.

o Le complexe C II est constitué¢ de cailloutis argileux renfermant des éléments

grossiers, recouverts par un dépdt argileux a rares cailloux.

o Le complexe C III est form¢é de cailloutis a matrice argilo-limono-sableuse.

13
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Le complexe stratigraphique D est constitu¢ par une breéche; ces dépots ont

complétement obstrué I’entrée de la grotte a la fin du Pléistocéne moyen.

Le complexe stratigraphique E est un épais plancher stalagmitique qui recouvre en
partie ’ensemble C. Il a été daté par la méthode de 1’Uranium-Thorium (U/Th), entre 120 et
70 ka BP, de la base au sommet (Shen, 1985). On I’attribue au stade isotopique 5 (MIS 5).

Le complexe stratigraphique F est constitué par une bréche a cailloutis formé a la suite
de I’effondrement de la paroi et du plafond de la grotte. Il est rapporté au stade isotopique 4

(MIS 4).

Enfin, le complexe stratigraphique G correspond a un mince plancher stalagmitique daté

de 37 000 BP (MIS 3).

Les niveaux étudiés dans ce travail appartiennent a I’ensemble CII, et comprennent les unités

archéostratigraphiques UA 26 et 27.

3.4 Matériel archéologique

La grotte du Lazaret a livré un matériel archéologique abondant dans I’ensemble C,
témoignant de son occupation par les hommes préhistoriques au cours du Paléolithique
inférieur. Différents types de vestiges ont été mis au jour : restes de faunes variées, restes
humains, industries lithiques, foyers, structures d’habitat. La fouille systématique et 1’étude de
la répartition spatiale des objets ont permis d’individualiser, a ce jour, 28 niveaux
d’occupation. Etudié sous une approche pluridisciplinaire depuis 1967, le remplissage de la

grotte du Lazaret a accumulé une trés grande quantité de données.

o Faune

La faune du Lazaret est riche et diversifiée (Hanquet et al., 2010). Elle témoigne des
conditions paléoclimatiques et paléoenvironnementales de la région de Nice au Pléistocéne
moyen final, attribué au stade isotopique 6 (MIS 6). Les grands mammiferes représentent une
part importante du matériel archéologique. Le cerf ¢laphe (C. elaphus) est le taxon dominant

sur I’ensemble des niveaux de la séquence, résultant d’une chasse préférentielle sur ces
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animaux (Valensi, 1994 ; Lumley et al., 2004 b). Les lapins (O. cuniculus) sont trés bien
représentés dans la grotte du Lazaret. Leur présence sur le site est liée a ’activité de
prédateurs comme B. bubo (hibou grand-duc), mais une partie du matériel peut également étre
mise en relation avec une action anthropique (El Guennouni, 2001, Lumley et al., 2004 b ;
Desclaux et al., 2011). Les oiseaux constituent une part importante du registre faunique : plus
de 30 000 restes ont été déterminés, se rapportant a plus de 100 especes (Roger, 2004 ;
Lumley et al., 2004 b). L’herpétofaune est également représentée, avec notamment la
présence de B. bufo (crapaud commun), R. temporaria (grenouille rousse) et Vipera sp.
(vipere) (Lumley et al., 2004 b ; Hanquet et al., 2010). Les restes de micromammiféres sont
trés abondants dans la grotte. Les assemblages se composent d’une majorité de rongeurs
(surtout campagnols et mulots), mais aussi de soricomorphes, et de quelques chiroptéres. Ces
petites faunes ont fait 1’objet de plusieurs études : Jullien, 1965 ; Chaline, 1969 ; Jullien &
Pillard, 1969 a ; Abbassi et al., 1998 ; Abbassi, 1999 ; Lumley et al., 2004 b ; Hanquet, 2006.

o Restes humains

Des restes humains, attribués a des Homo heidelbergensis ou anténéandertaliens, ont
¢été mis au jour dans les ensembles CII et CIII. Une vingtaine de restes constituent l'ensemble
des vestiges anthropologiques trouvés dans la grotte du Lazaret : le premier, découvert en
1969, est un pariétal droit d'enfant, suivi par la mise au jour de dents d'adultes et de jeunes
(dents de lait), et de plusieurs fragments de squelette post-céphalique (Lumley, 1970 ; Lumley
M.A., 1976). D’autres restes ont été¢ découverts dans les UA 23, 24 et 26 (Lumley et al.,
2006). En aott 2011, un os frontal a été découvert dans I'unité archéostratigraphique 28,

devenant le 24°™ reste d’hominidé de la grotte du Lazaret.

o Industrie lithique

De nombreux outils ont ét¢ mis au jour dans la grotte du Lazaret, dont une part
importante de bifaces, caractéristiques des cultures se rapportant a 1’acheuléen. L'industrie de
I’ensemble stratigraphique C II est caractéristique de I'Acheuléen supérieur. Les bifaces y sont
abondants et sont associé¢s a d'autres outils sur galets (choppers, chopping-tools et galets
aménagés divers) a débitage faiblement levallois. On observe une prédominance du petit
outillage sur éclat, constitué essentiellement de racloirs, de denticulés, d'encoches, de pointes

et de grattoirs (Figure 7). La quantité d'éclats non retouchés est considérable, et ils présentent
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souvent sur leur tranchant des traces d’utilisation (Lumley et al., 2004 b, Lumley et al.,
2008 b). Dans les niveaux supérieurs de I’ensemble C III, les bifaces se raréfient puis
disparaissent au profit d'une industrie plus stéréotypée et d'une standardisation du petit
outillage sur éclat (encoche, denticulé, burin), en particulier du racloir et des pointes étroites
et allongées. Les racloirs transversaux et la retouche Quina se raréfient. Le débitage est de

type levallois ou discoide, comme 1’atteste les rares nucléus trouvés (Darlas, 1994).

Figure 7 : Industries lithiques de ’'UA 27 de la grotte du Lazaret. 1 : Biface ; 2 : Chopper ; 3 : nucléus discoide,
4 : nucléus levallois ; 5 : racloir latéral en jaspe ; 6 : racloir transversal ; 7 : encoche ; 8 : pointe retouchée.
(Dessins et photo : D. Cauche)
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Les matieres premicres sont principalement des roches locales comme les calcaires
marneux et les calcaires silicifiés, a I'origine sous forme de galets. Le calcaire marneux est
privilégi¢ comme support du macro-outillage (bifaces et galets aménagés), tandis que les
matieres premieres plus dures, fines et coupantes telles que le silex, le calcaire silicifié, le
jaspe et les quartzites micro-cristallins, sont utilisées comme supports au petit outillage (éclats
retouchés en outils). Parmi les galets entiers découverts lors des fouilles, certains montrent
les traces de leur utilisation comme percuteurs, d'autres, plus petits et plats, portent a leur

surface les stries attestant de leur usage comme retouchoirs.

L'assemblage observé et la typologie des outils préfigurent les industries
moustériennes caractéristiques des hommes de Néanderthal présents en Europe occidentale
entre 100 000 et 35 000 ans. L'industrie du Lazaret peut se définir comme une industrie de
transition entre un Acheuléen terminal riche en bifaces et un Moustérien plus riche en petit

outillage (Darlas, 1994 ; Cauche in Lumley & al., 2004 b).
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3) BAUME MOULA-GUERCY

3.1 Contexte géographique et géologique

La Baume Moula-Guercy est située sur la commune de Soyons en Ardéche, sur la
rive droite du Rhone a environ 80m d’altitude, dans un petit massif calcaire kimméridgien
appelé Serre de Guercy (Figure 8). La grotte s’ouvre a ’est, face au massif du Vercors. Ses
modestes dimensions lors de sa découverte en 1970 ’avait fait dénommer « abri Moula », du
nom de son inventeur. Elle fiit rebaptisée plus tard « Baume Moula-Guercy » en raison d’une
meilleure connaissance de la topographie du site : I’abri d’origine communique a sa base avec

une grande salle comblée de sédiments.

Figure 8 : Localisation de la Baume Moula-Guercy, en rive droite de la vallée du Rhone. Les zones les plus
sombres correspondent aux massifs montagneux.

3.2 Historique

L’abri Moula fiit fouillé sans interruption de 1975 a 1982 sous la direction de P. Payen
(Payen, et al., 1990). L’étude du matériel montre ’existence d’une industrie attribuée au
Moustérien typique. Afin de connaitre la biostratigraphie du gisement et de mettre en
¢vidence des niveaux d’occupations, des nouvelles fouilles sont alors effectuées a partir du
sommet du remplissage, de 1992 a 1995. Celles-ci révelent un remplissage plus important et

plus ancien, notamment grace a 1’étude des micromammiferes (Desclaux & Defleur, 1997) et
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permettent de dégager I’entrée originelle de la cavité. Lors de ces campagnes de fouilles, 13
restes attribués a des néanderthaliens sont mis au jour, dans deux niveaux, présentant des

traces de décarnisation et de fracturation (Defleur ez al. 1993a, 1993b, 1998, 1999).

3.3 Stratigraphie

L’épaisseur du remplissage de la Baume Moula-Guercy est d’environ 6 m. Bien que
fouillé et étudié¢ depuis de nombreuses années, les études sédimentologiques menées sur le
gisement s’averent récentes (Saos, 2003 ; Saos ef al., en prép.). Trois grands ensembles ont pu
étre distingués (Figure 9), au sein desquels plusieurs niveaux archéologiques et

paléontologiques ont été mis en évidence (couches IV a XIV).

e Ensemble inférieur :
Cet ensemble, qui s’étend a la base du remplissage connu, correspond aux couches
XIX a XVI et est constitué de dépdts sableux et limoneux. Ces sédiments sont liés a un apport

autochtone.

e Ensemble moyen :

Composé des niveaux XV a XI, cet ensemble est marqué a partir de la couche XIV par
un important pendage vers l’intérieur de la cavité, pouvant atteindre 30°. Il s’agit d’une
formation riche en pierres et blocs calcaires et en objets archéologiques. La matrice est riche
en cailloutis et éléments grossiers. Le niveau XV, dans lequel ont été mis au jour plusieurs
restes de Néandertaliens, présente de nombreux blocs. La fraction fine est plus grossiére que
dans les niveaux précédents, avec un apport de matériel allochtone bien tri€¢, essentiellement
quartzeux. A partir de ces niveaux, la grotte est ouverte au milieu extérieur et 1’influence

¢olienne est dorénavant prépondérante dans le remplissage.

e Ensemble supérieur :
Cet ensemble contient les niveaux X a I, et correspond a un épais niveau de blocs et
cailloux (dont de nombreuses plaquettes gélives a la base), emballés dans une matrice limono-
sableuse abondante. Ces dépdts semblent €tre mis en place par solifluxion, depuis une

ouverture étroite du plafond de la cavité.
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Figure 9 : Coupe stratigraphique et localisation de différents sondages de la Baume Moula-Guercy (d’aprés Saos

et al., en prép.)
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Le matériel étudié dans ce travail provient d’un sondage effectué¢ au fond de la grotte dans les

niveaux inférieurs. Ils correspondent aux niveaux XVI et XVII (Defleur, comm. pers.)

3.4 Matériel archéologique

o Restes humains

La Baume Moula-Guercy a livré les restes de plusieurs néanderthaliens (Defleur et al.,
1993 a). L’¢étude des ossements a montré que ces hominidés avaient des pratiques cannibales :
des stries de découpe ont été observés sur certains restes, comparables aux pratiques
observées sur les ossements de cerf élaphe (C. elaphus) (Defleur et al., 1993 b ; Defleur et al.,

1999 ; Valensi et al., sous presse).

o Faune

Les restes fauniques sont trés abondants sur I’ensemble de la séquence. L’étude des
grands mammiferes a fourni la liste faunique suivante : Canis lupus, Vulpes vulpes, Ursus
spelaeus, Ursus cf. deningeri, U. arctos, U. thibetanus, Panthera pardus, Crocuta spelaea,
Felis silvestris, Felis cf. minuta, Alopex sp., Mustela palerminea , Cuon alpinus, Meles sp.,
Equus sp., Equus cf. germanicus, Cervus elaphus, Rangifer tarandus, Capreolus capreolus,
Capra sp., C. ibex, Capra aff. caucasica, Rupicapra sp., Bos/Bison, Bos primigenius, cf.
Rhinocerotidae, Dicerorhinus sp., Sus scrofa, Mammuthus primigeni (Defleur et al., 2001).

Les micromammiféres sont également trés abondants et ont fait 1’objet de plusieurs
études : Brunet-Lecomte ef al., 1995 ; Desclaux & Defleur, 1997.
L’¢étude de ces faunes a permis de mettre en évidence trois phases climatiques sur I’ensemble
de la séquence (Desclaux & Defleur, 1997 ; Defleur ef al., 2001) : un ensemble froid a la base
qui peut étre mis en relation avec le stade isotopique 6, puis un ensemble homogene et épais
qui correspondrait a I’Eémien (MIS 5e), et enfin, une nouvelle phase fraiche a froide au

sommet du remplissage, correspondant au stade isotopique 4 (MIS 4).

o Industrie lithique
L’outillage de la Baume Moula-Guercy sont caractéristiques d’un moustérien typique, avec

beaucoup d’outils sur éclat a débitage levallois (Payen, et al., 1990, Defleur, 1993 a).
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4) MALTRAVIESO

4.1 Contexte géographique et géologique

La grotte de Maltravieso est située dans le sud-ouest de I’Espagne, dans la ville de
Caceres (Estrémadure). La cavité, formée dans un massif calcaire du Carbonifére inférieur, a
¢été partiellement détruite suite a I’exploitation du site durant de nombreuses années comme
carriere. La grotte de Maltravieso est aujourd’hui localisée a une profondeur d’environ 9
meétres et s'étend sur plus de 70 metres de long. Cette grotte se compose de plusieurs salles :
elle s’ouvre sur la « Sala de la entrada » qui méne, aprés un étroit couloir, a la « Sala de los
Huesos », la premi¢re zone de fouille du gisement (Figure 10). A sa suite se succédent
plusieurs autres salles (« Sala de las Columnas », « Sala de la Mesita », « Sala de las
Pinturas », « Sala de la Serpiente »), jusqu’a la derniére zone contenant du matériel

archéologique, la « Sala de las Chimeneas » (Ripoll et al., 1999).

SALA DE LAS
CHIMENEAS

SALA DE LAS PINTLIHAS A

SALA DE LA MESITA

SALADE LA SERPIENTE

SALA DE LOS HUESOS
Zone foulllés

SALA DE LAS COLUMMNAS.

MALTRAVIESO SALA DE LA ENTRADA 4{\’\

Figure 10: Plan de la grotte de Maltravieso et localisation des zones fouillées (d’aprés Ripoll et al., 1999)
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La Sala de los Huesos se situe a environ 20 m de I’entrée actuelle. 11 s'agit d'une salle étroite,
presque totalement obstruée par des sédiments. La hauteur du plafond varie, par rapport au sol

actuel, de quelques dizaines de centimetres a un maximum de 1,5 m (Figure 11).

Figure 11 : Sala de los Huesos lors de la campagne de fouille 2006.

4.2 Historique des recherches

La grotte de Maltravieso fut découverte en 1951 lors de travaux d’aménagements de la
carriere. La mise au jour de matériel archéologique et paléontologique, ainsi que la présence
de peintures rupestres dans le site, vont susciter beaucoup d’intérét chez les chercheurs locaux
et plusieurs études et publications sont réalisées. L’ importance des peintures rupestres de la
grotte, figurant principalement des mains négatives, est reconnue et un centre d’interprétation
est créé en 1999 (Canals et al, 2008). Ce n’est cependant qu’a partir de 2002 que les
premicres fouilles dans la grotte de Maltravieso sont effectuées par une équipe de recherche
de I'université de Tarragone, dirigée par Toni Canals, travaillant sur les premiers peuplements
en Estrémadure (« Proyecto Primeros Pobladores de Extremadura », EPPEX), dans la « Sala

de los Huesos » et dans la « Sala de las Chimeneas ».
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4.3 Stratigraphie de la Sala de los Huesos

La description synthétique de la stratigraphie de la Sala de los Huesos est la suivante,

de la base au sommet du remplissage (Figure 12) :

PE2 : plancher stalagmitique, daté par U/Th a 183 +14 / -12 ka BP.

SHlc : ce niveau repose directement sur le plancher stalagmitique PE2. Le
sédiment est argileux, et contient des blocs de différentes tailles de quartz et de
calcaire. Les vestiges archéologiques proviennent de ce niveau.

SH1b : niveau contenant des blocs, sans matrice sédimentaire.

SHla : niveau de blocs indurés, en contact avec le plancher stalagmitique
supérieur PE1.

PEI : plancher stalagmitique, daté par U/Th de 117 +17 / -14 ka BP. Ce dépdt

scelle le remplissage.

1680 ke

Figure 12 : Stratigraphie de la Sala de los Huesos (d’aprés EPPEX, 2006)
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4.4 Matériel archéologique

o Faune

Les différents groupes de faunes sont variés: grands mammiféres (carnivores et
herbivores), 1époridés, avifaune, herpétofaune (Tableau 2). D’apreés les ¢études
archéozoologiques menées (Rodriguez-Hidalgo, 2008), il apparait que les restes de grands
mammiferes sont majoritairement liés a D’activité de prédateurs. En effet, des marques de
canines et des altérations dues a des sucs gastriques sont visibles sur une large partie de
I’assemblage. Seuls quelques restes présentent des stries de découpe, attestant ainsi d’une

activité anthropique.

Sala de los Huesos NR NISP NME NMI
Rhinocerotidae indet. 1 1 1 1
Equidae. 59 59 20 7
Bos/Bison 17 17 13 1
Cervidae. 103 103 42 5
Sus scrofa 4 4 3 2
Ursus sp. 16 16 12 3
C.crocuta 69 69 28 8
Canis lupus 2 2 2 1
Canis/Cuon 14 14 6 2
Lynx pardinus 6 6 3 1
Carnivora indet. 15 15 5 0
Vulpes vulpes 3 3 1 1
Leporidae indet. 237 237 164 11
Aves 2 2 2 2
Quelonia indet. 10 10 2 1
Grande taille 66 - - -
Taille moyenne 99 - - -
Petite taille 52 - - -
Tres petite taille 1 - - -
Indéterminés 38 - - -
Total 814 558 304 46

Tableau 2 : Liste faunique des grands et moyens mammiféres, des oiseaux et restes indéterminés de la Sala de
los Huesos (quantification en NR, NISP, NME et NMI). (d’aprés Rodriguez-Hidalgo et al., en prép.)
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Les associations de micromammiféres de la Sala de los Huesos sont étudiées dans ce travail

pour la premiére fois.

o Industrie lithique

L’industrie lithique de la Sala de los Huesos est attribuée au techno-complexe de Mode 3
(Pefia, 2006 ; 2008), et est majoritairement composée d’éclats en quartz laiteux, originaire de
la grotte. Des nucléus et des outils sur éclats (grattoir, denticulé¢), mais aussi quelques

choppers en quartzite, composent 1’assemblage lithique.

Figure 13 : Industrie lithique de la Sala de los Huesos ; 1 : Racloir double sur fragment naturel de quartz laiteux ;
2 : Denticulé inverse sur éclat de quartz laiteux (a. face dorsale, b. face ventrale) ; 3. Racloir inverse a encoche
sur éclat de quartz translucide (a. face dorsale, b. face ventrale). (d’aprés Rodriguez-Hidalgo ef al., en prép.)
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5) SITES DE COMPARAISON

Plusieurs sites de comparaison du sud-est de la France et d’Espagne ont été utilisés
pour cette étude : Terra Amata, Orgnac 3, Baume-Bonne, grotte des Cedres (Figure 14) et les

niveaux Td 10 et Td 11 de Gran Dolina (Figure 15).

Figure 14 : Localisation des sites de Terra Amata, d’Orgnac 3, de la Baume-Bonne et de la grotte des Cedres
(carte Géoportail ©)
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5.1 Terra Amata

Terra Amata est un gisement de plein-air situé a Nice dans les Alpes-Maritimes
(Figure 14). 11 est constitué¢ notamment de deux grands ensembles stratigraphiques, C1 a et C1
b, correspondant respectivement a des dépdts marins et a une dune littorale. Ce site a livré,
outre les foyers aménagés qui figurent parmi les plus anciens au monde, une industrie lithique
acheuléenne importante, une faune trés abondante de grands mammiféres et de lagomorphes,
ainsi que quelques restes de microvertébrés (herpétofaune, oiseaux, rongeurs) (Lumley et al.,
2011). Daté de 380 ka BP (Falgueres et al., 1988), ce gisement correspond au stade isotopique
11. Les faunes de rongeurs sont trés peu abondantes (Tableau 2), mais elles indiquent
néanmoins des conditions tempérées dans un environnement ouvert de type méditerranéen,

mais aussi boisé.

5.2 Orgnac 3

Le site d’Orgnac 3 est situé en Ardeche, localisé sur un plateau a proximité de la
vallée du Rhone et au sud des gorges de I’Ardeéche (Figure 14). Ce site se présente sous la
forme d’une cuvette de 40m de long et de 15m de large. Dix niveaux d’occupations ont été
observés, attribuées au MIS 9 et au début du MIS 8, datés aux alentours de 300 ka (Moigne &
Moncel, 2005). La faune est trés abondante, composé d’ossements d’herpétofaune, d’oiseaux,
de lagomorphes, de grands mammiferes et de micromammiferes. Des restes humains ont été
mis au jour a Orgnac 3, attribués a des Anténéandertaliens, auxquels sont associées des
industries lithiques typiques de I’ Acheuléen supérieur et du Prémoustérien (Combier, 1967).
Les especes de micromammiféres identifiées sont abondantes et variées (Tableau 2). L’étude
des associations de rongeurs a permis de mettre en évidence trois périodes climatiques,
montrant une alternance de phases froides et arides et d’une période tempérée (El Hazzazi,

1998 ; Paunescu, 2001).
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5.3 Baume-Bonne

La grotte de la Baume-Bonne se situe dans les Alpes-de-Haute-Provence, dans les
gorges du Verdon, a une altitude de 410m. Elle est distante de 66km de la mer Méditerranée
au sud, et d’une quinzaine de km des Alpes a ’est (Figure 14). Le site bénéficie d’un climat
méditerranéen, soumis a I’influence du massif alpin (Gagnepain & Gaillard, 2005). Ce
gisement a livré une succession d’industrie lithique de type Acheuléen a Moustérien (Lumley,
1971), ainsi qu’une faune abondante de grands et de petits mammiféres (Psathi, 1996 ;
Paunescu, 2001) (Tableau 2). La stratigraphie se compose de cinq ensembles (Gagnepain &
Gaillard, 2005) attribués a une période couvrant les stades isotopiques 10 a 1. Les faunes de
micromammiféres du Pléistocéne moyen sont issues des ensembles II-III et IV,

respectivement attribués aux MIS 8 et 6 (Paunescu, 2001).

5.4 Grotte des Cedres

La grotte des Cedres est située dans le Var, sur la commune du Plan d’Aups, a la
limite des départements du Var et des Bouches-du-Rhone, et a une trentaine de kilométres de
Marseille (Figure 14). Localisée dans la partie occidentale de la chaine de la Sainte-Baume,
elle s'ouvre face au Nord a preés de 900m d’altitude (Defleur et al., 1990). La stratigraphie
comprend cing niveaux ayant livrés du matériel lithique attribué au Moustérien, et une faune
abondante de grand mammiféres, de lagomorphes, d’oiseaux et de micromammiféres. Une
incisive déciduale de néandertalien a également ét¢ mise au jour (Defleur & Crégut-
Bonnoure, 1995). D’aprés les données paléontologiques, ces niveaux ont été attribués au
Pléistocéne moyen, postérieurs aux niveaux 4b-7 d’Orgnac 3 (MIS 8/9) et antérieurs aux
niveaux de la grotte du Lazaret (MIS 6). Les micromammiféres de la grotte des Cedres,
provenant des couches II et III, sont relativement peu abondants (Tableau 2), mais

caractérisent un climat tempéré méditerranéen et des milieux semi-ouverts (Radulescu, 1995).
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5.5 Gran Dolina (TD 10, Td 11)

Les niveaux Tdl10 et Tdll de Gran Dolina ont été pris en compte pour les
comparaisons. Ce gisement appartient a I’ensemble karstique d’Atapuerca, localisé prées de la
commune de Burgos, dans le nord-est de la péninsule ibérique (Figure 15). Il se compose de
plusieurs localités dont les différentes séquences stratigraphiques couvrent une vaste période,

allant du Pléistocéne inférieur au Pléistoceéne supérieur.

Figure 15 : Localisation de la sierra d’Atapuerca (carte Géoportail ©)

Le site de Gran Dolina contient la plus longue séquence stratigraphique. Il est notamment
connu pour avoir livré, dans la couche TD 6, des restes d’hominidés fossiles, attribués a
Homo antecessor (Carbonell et al., 1995 ; Bermudez de Castro et al., 1997). Les industries
lithiques et les restes de faune sont trés abondants sur I’ensemble de la séquence (Carbonell et
al., 2001 ; Cuenca-Bescos et al., 2001 ; Made, 2001 ; Blain er al., 2008). Les niveaux

inférieurs (TD 3 a 8a) se rapportent a la fin du Pléistoceéne inférieur (Pares & Perez-Gonzalez,
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1999 ; Falguéres et al., 1999), et les niveaux supérieurs au Pléistocéne moyen. Les niveaux
Td10 et 11 sont datés entre 400 et 300 ka environ (Falgueéres et al., 1999), et ont été corrélés
aux stades isotopiques 11 ou 9 (Lopez-Antonanzas & Cuenca-Bescos, 2002). Les
micromammiferes issus de ces couches Td 10 et 11 (Tableau 3) sont caractéristiques d’une

phase interglaciaire.

TD10 | TD11

ORDER CHIROPTERA
Miniopterus schreibersii +
Myotis sp. +
Myotis myotis +
Rhinolophus sp. +

ORDER INSECTIVORA
Crocidura sp.
Neomys sp.

Sorex sp.

Sorex minutus
Talpidae indet.
Galemys sp.

Talpa europaea

+ 4+ + + + + + o+
+

Erinaceus europaeus

ORDER RODENTIA
Terricola atapuerquensis
Arvicola sp.
Clethrionomys sp.
Pliomys lenki

+

Iberomys brecciensis
Microtus agrestis
Microtus arvalis

A. gr. flavicollis-sylvaticus
Allocricetus bursae

+ o+ + o+

Eliomys quercinus
Marmota sp.

T

Tableau 3 : Répartition des micromammiféres des niveaux TD 10 et Td 11 de Gran Dolina, Atapuerca (Lopez-
Antofianzas & Cuenca-Bescos, 2002)
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II. MATERIEL ET METHODES

1) PRELEVEMENT DU MATERIEL

Les micromammiféres regroupent les plus petits mammiféres existants: rongeurs,
chauves-souris et insectivores (soricomorphes et erinaceomorphes). Ils peuvent étre tres
abondants dans les gisements fossiles, mais leur taille ne permet pas de les récupérer au cours

de la fouille. Le tamisage des sédiments est alors nécessaire pour avoir acces a ce matériel.

Les restes osseux et dentaires de micromammiféres ont été recueillis durant les campagnes de
fouille des différents gisements, Caune de 1’Arago, grotte du Lazaret, Baume Moula-Guercy
et grotte de Maltravieso. Un tamisage systématique des sédiments est effectu¢ a 1’eau, dans
des tamis a maille de 1,2 et 0,6mm pour la Caune de I’Arago, 0,8 et 0,5mm pour la grotte du

Lazaret, 0,5mm pour la Baume Moula-Guercy, et 5 et 0,5mm pour Maltravieso (Figure 16).

Les refus de tamis sont ensuite minutieusement triés, apres séchage, avec ou sans loupe
binoculaire, et les dents et restes osseux de micromammiféres sont récupérés, puis classés par

zone et par couche afin de connaitre leur origine exacte dans le gisement.

Figure 16 : Séchage des refus de tamis aprés tamisage a I’eau.
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Le matériel étudié¢ provient de I’ensemble des zones fouillées. Néanmoins, de par I’abondance
de restes, et pour les besoins de 1’étude taphonomique, un échantillonnage a été fait sur
certaines zones : pour la Caune de 1’Arago, seuls les sols P et G ont été pris en compte,
notamment en raison du nombre de restes plus importants dans ces deux niveaux. La bande
19 a été choisie pour le sol G, les bandes 10 et 13 pour le sol P, en raison de 1’abondance de
micromammiferes. Pour la grotte du Lazaret, les unités archéostratigraphiques UA 26 et 27
ont été¢ échantillonnées suivant un plan en quinconce. Pour la grotte de Maltravieso et les
niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy, ’ensemble du matériel a été considéré. Un
échantillonnage a également été effectué sur le niveau XIV de ce méme site, utilisé dans cette
¢tude en raison de sa richesse, mais surtout de sa signification paléoécologique. Ce niveau
montre en effet un changement important par rapport aux niveaux inférieurs, il convenait
alors d’entreprendre une analyse taphonomique pour estimer la représentativité des
assemblages.

Au total, prés de 25000 restes anatomiques et dents de divers micromammiferes ont été triés,
identifiés et répertoriés, classés chacun par zone et par couche, individuellement dans un
sachet Mini Grip. Toutes les données ont été saisies sous tableur Excel, ainsi que dans les
bases de données « Matériel archéologique » de la Caune de I’Arago et de la grotte du
Lazaret. Les calculs de type « sommes », « moyennes », « écart-type », « variance », ont été
réalisés sous ce méme logiciel et ont permis la réalisation des graphiques. Les analyses

multivariées ont été effectuées a 1’aide des logiciels StatLab 3.0 et XcelStat.

2) APPAREILLAGE UTILISE

Les déterminations spécifiques ont été effectuées sous une loupe binoculaire WILD
Heerbrugg, et les mesures ont été prises sur écran, grace au logiciel de capture d’image
KAPPA ImageBase, reli¢ a la binoculaire par I’intermédiaire d’une caméra SONY CCD-
IRIS. Un calibrage est effectué¢ afin de respecter et retranscrire correctement 1’échelle des
objets mesurés. Certaines photographies ont été réalisées a 1’aide d’un appareil
photographique numérique CANON PowerShot G5, relié a une binoculaire LEICA MZ7
(Figure 17).
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Figure 17 : Loupe binoculaire utilisée pour la détermination des restes de micromammifeéres.

Les photographies au Microscope électronique a balayage ont été effectuées au Centre

Européen de Recherche Préhistorique de Tautavel (CERPT), par T. Saos.

3) TAXONOMIE PALEONTOLOGIQUE

La détermination des différentes espéces de micromammiféres se base sur 1’étude de la
premiére molaire inférieure pour certaines familles (arvicolidés par exemple), 1’absence ou la
présence de certains caractéres dentaires pour certaines autres (comme les soricidés), la
morphologie particuliére des os longs pour les taxons tres spécialisés (Talpidés). Les données
morphométriques ont également été prises en compte, notamment dans le cas d’espéces
jumelles difficilement différenciables par les seuls critéres morphologiques, et pour lesquelles
des méthodes de représentation graphiques ont été appliquées (cf. Microtus agrestis-arvalis).
Différents travaux, ainsi que les ouvrages de référence, ont été utilisés pour les données
morphologiques et morphométriques ; les collections de comparaison de matériel fossile et
actuel du Laboratoire départemental de Préhistoire du Lazaret ont également été consultées.

La nomenclature taxonomique utilisée se réfere a Wilson & Reeder, 2005.
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1. Nomenclature

La nomenclature utilisée pour la description des caractéres de certaines familles de

micromammiferes, présentes dans ce travail est ici indiquée.

Chiropteres

1 2019 418 17

Figure 18: Nomenclature des caractéres dentaires de chiroptéres (d’aprés Sevilla, 1988). A : molaires
supérieures, B : molaires inférieures ; vue occlusale. 1 : parastyle ; 2 : préparacréte ; 3 : paracone ; 4 : cingulum
antérieur ; 5: paralophe; 6: paraconule; 7: protocone; 8: postprotocréte; 9 : cingulum lingual; 10 :
hypocéne ; 11: talon; 12: métaconule; 13: métalophe; 14: cingulum distal; 15: métacone; 16:
postmétacréte ; 17 : métastyle ; 18 : cingulum labial du métaflexe ; 19 : mésostyle ; 20 : cingulum labial du
paraflexe ; 21 : paraconide ; 22 : protolophide ; 23 : protoconide ; 24 : créte oblique ; 25 : hipoconide ; 26 :
cingulum distal ; 27 : postcristide ; 28 : hipoconulide ; 29 : entoconide ; 30 : entocristide ; 31 : métaconide ; 32 :
cingulum lingual du trigonide. Trgd : trigonide ; Tld : talonide.
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Nyctalodontie

Hypoconulide Entoconide

Postcristide

a. Hypoconide

Postcristide  Hypoconide

Myotodontie b.

Figure 19: Dentition nyctalodonte (a : Rhinolophus ferrumequinum) et myotodonte (b : Myotis myotis) (d’apres
Sevilla, 1988 ; Menu & Sigé, 1971), vue occlusale. Chez les nyctalodontes, la postcristide relie I’hypoconide a
I’hypoconulide sans affecter I’entoconide.

Evicondvle _ Epithrochlée

Condyle JI ™ Processus styloide
Trochlée

Figure 20 : Nomenclature de I’extrémité distale de ’humérus (Sevilla, 1988), face externe.
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Rongeurs
M'G
protolophe antero.lophe
paracone
protocéne

métacone

métalophe
postérolophe

Figure 21 : Nomenclature des caractéres dentaires de Myoxidae (d’aprés Stehlin & Schaub, 1951 ; de Bruijin,

1966), vue occlusale.

Molaires inférieures

antérolophide

métaconide
métalophide

antéroconulide

protoconide mésostylide
vallée centrale

entoconide

mésoconide —

sinuside —‘}’ entolophide

hypoconide postérolophide

hypoconulide

métalophide

antérolophide
. métaconide
protoconide
meésoconide .
. entoconide
hypoconide
postérolophide i .
mésolophide

Molaires supérieures

antérolophe

arasyle ,
parasy antéroconule

protolophe

parac6ne

mésostyle

métaconule R
métacone hypocdne

postérolophe métalophe

Figure 22 : Nomenclature des caractéres dentaires de Sciuridae (d’aprés Cuenca-Bescos, 1988), vue occlusale.
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M'G
MG antérocoéne
L
protoconide
5 one
. protocdne parac

protoconide Q & métaconide b d
mésoconide mésolophide mésocone mésolophe
P \ entoconide métacone

hypoconide hypocsne | d o
\ postérolophide P ‘_&/' postéroiophe

Figure 23 : Nomenclature des caractéres dentaires de Cricetidae (d’aprés Mein & Freudenthal, 1971), vue
occlusale.

LSA2 BSAI
” BRAI
ACC { LRA2 BSA2
LSA3 BRA?
; LSAIQRA3 8343
BRA3
BSA4
TTC <
\
a. M, b. M?

Figure 24 : Nomenclature des caractéres dentaires d’arvicolidae (Ondatra zibethicus) (d’aprés Hibbard, 1950),
vue occlusale.

ACC : Complexe antérieur, TTC : complexe trigonide/talonide ; AC : complexe antérieur ; PL : lobe postérieur ;
AL : lobe antérieur ; PC: complexe postéricur ; BSA : angle saillant buccal ; BRA : angle rentrant buccal ;
LSA : angle saillant lingual ; LRA : angle rentrant lingual ; T : triangle.
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M,

M!
M, M2
M; Mo

Figure 25 : Nomenclature des caractéres dentaires de Murinae (d’aprés Michaux, 1971), rangées inférieures et
supérieures, vue occlusale.
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4) METHODES D’ETUDES

Quantification des individus

Afin d’estimer les proportions relatives de chaque espéce, le calcul du Nombre Minimum
d’individus (N.M.IL.) a été utilisé. Celui-ci se calcule d’apreés I’élément osseux ou dentaire le
mieux représenté pour chaque taxon. La latéralité est également prise en compte. Pour les
rongeurs, cette quantification se fait principalement sur les dents, et plus particuliérement sur

les 1éres molaires inférieures chez les arvicolidés.

Analyses taphonomiques

La méthodologie employée pour les analyses taphonomiques menées sur les assemblages

de micromammiferes est décrite dans le Chapitre IV : Taphonomie.

Analyses paléoécologiques

Les différentes méthodes utilisées sur les assemblages de micromammiféres pour les
reconstitutions paléoclimatiques et paléoenvironnementales sont décrites dans le Chapitre V :

Paléoécologie.
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III. SYSTEMATIQUE

Ce chapitre présente une révision de la systématique des différentes especes de
micromammiféres découverts sur les gisements de la Caune de 1’Arago, de la grotte du
Lazaret et de la Baume Moula-Guercy. La microfaune de la Sala de los Huesos est par contre
décrite pour la premicére fois. Les planches photographiques du matériel des différents

gisements sont figurées en annexe.

1) ORDRE INSECTIVORA/ SORICOMORPHA GREGORY, 1910

D’aprés Wilson & Reeder (2005), I’ordre des Insectivores se scinde désormais en deux
nouveaux ordres, Soricomorphes (Soricidés et Talpidés) et Erinaceomorphes (Erinacéidés), en
raison de divergences phylogénétiques importantes.

Concernant la taxonomie des espéces de Soricomorphes et d’Erinacéidés ici exposées,
nous renvoyons le lecteur aux récents travaux de doctorat de M. Furi6 Bruno (2007) et J.
Rofes (2009) qui présentent des synthéses complétes et actualisées sur ces taxons dans la

péninsule ibérique et en Europe.

Famille Talpidae Fischer, 1814

Sous-famille Talpinae Linné, 1758

Genre Talpa Linné, 1758
Talpa europaea Linné, 1758 la Taupe.

Le plus ancien fossile de Talpa (T. tenuidentata) est trouvé en Allemagne au Miocéne,
datant de 20 a 22Ma (Ziegler, 1990), mais 1’origine asiatique de ce taxon n’est pas a exclure
(Fortelius, 2008 ; Colangelo et al., 2010). Trois espéces sont représentées jusqu’a la fin du
Miocene (T. minuta, T. gilothi, T. vallesensis) en Europe, auxquelles succede au Pliocéne

inférieur I’espece de petite taille Talpa minor (Robert, 1983 ; Colangelo et al., 2010) résultant
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d’une seconde radiation du genre Talpa. T. fossilis, de taille moyenne, est présente a la méme
période, mais son statut demeure incertain, parfois considéré comme espéce chronologique ou
synonyme de I’espéce commune 7. europaea (Robert, 1983 ; Rabeder, 1972 ; Koenigswald,
1970 ; van Cleef-Roders & van den Hoek Ostende, 2001).

La systématique du genre Talpa au Pléistoceéne reste complexe.

Les espéces actuelles d’Europe de 1’Ouest apparaissent au début du Pliocéne moyen
(Colangelo et al., op. cit), T. europaea, T. romana (sud lItalie), T. caeca (Alpes), T.
occidentalis (péninsule ibérique). 7. minor est cité une seule fois au Pléistocéne moyen en
France dans la grotte de Gargas (Reumer, 1996). Les autres mentions de taupes dans des
gisements d’age similaire dans le sud-ouest francgais se rapportent & Talpa europaea (Reumer,

op.cit.).

Matériel

- Lazaret : NR=94 (Planche III, 2) : 3 1'inf., 1 P/4, 8 M/1, 11 M/2, 2 M/3, 19 mandibules dont
4 édentées, 1 P4/, 2 M1/, 2 M2/, 5 maxillaires, 15 phalanges, 6 scapulas, 6 humérus, 3 tibias,
10 ulnas.

- Moula: (NR=185): 1 C inf. 3 M/1, 2 M/2, 16 mandibules dont 3 sans dents, 3 C sup.,
3 M2/, 4 humérus, 8 ulnas, 10 radius, 118 phalanges, 7 fémurs, 10 tibias.

- Maltravieso : NR=2 : 2 phalanges

Les différents restes découverts sur ces trois gisements sont attribués a Talpa europaea.

Famille Soricidae Fisher, 1814

Sous-famille Soricinae Fischer, 1814

Les Soricinae regroupent les musaraignes possédant un condyle articulaire a doubles facettes
superposées (type soricien) et dont les dents présentent une pigmentation rouge au niveau des

pointes (Jammot, 1977).

Tribu Soricini Fischer, 1814
Genre Sorex Linné, 1758

Sous-genre Sorex Linné, 1758

Le genre Sorex comprend 14 especes en Europe (Aulagnier et al., 2008)

principalement caractérisées par la présence d’incisives inférieures multilobées et de 5
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unicuspides sur chaque hémi-maxillaire. Leur détermination spécifique est souvent délicate et
basée essentiellement sur des analyses cytogénétiques et biochimiques (Meylan & Hausser,
1978 ; Lugon-Moulin et al., 1996). L’origine du genre Sorex et des especes européennes se

trouverait en Asie au milieu ou fin du Miocéne (Rzebik-Kowalska, 2005).

Sorex araneus Linné, 1758 la Musaraigne carrelet

Sorex coronatus Millet, 1828 la Musaraigne couronnée.

Sorex araneus et S. coronatus seraient issus du méme ancétre, S. subaraneus (Jammot,
1977). Ce dernier apparait a la fin du Pliocéne (Clot et al., 1976), alors que ses descendants
sont largement représentés a partir du Pléistocéne moyen. Dans le sud-ouest de la France,

S. araneus apparait plus fréquemment au Plé¢istocéne moyen (Reumer, 1996).

Description

Ces deux especes de musaraignes de taille moyenne présentent des caractéres métriques et
morphologiques communs tels que la forte pigmentation des dents, le foramen mentonnier
placé sous le trigonide de la M;, le talonide de la Mj plutot réduit, ’incisive inférieure
crénelée, le sommet de I’apophyse coronoide légerement incliné vers 1’avant. Hausser et
Jammot (1974) ont proposé I’application d’analyses multivariées pour distinguer ces deux
espeéces. Cependant, celles-ci nécessitent une approche morphométrique détaillée souvent

impossible a mettre en ceuvre sur du matériel fossile fragmentaire.

Matériel

- Arago : 2 mandibules fragmentées provenant du sol P. La fragmentation de ces restes ne
permet pas de détermination spécifique, ¢’est pourquoi nous les attribuons a Sorex sp.

- Lazaret : NR=29 (Planche III, 1) : 1 M/2, 21 mandibules, 7 maxillaires.

Ce matériel est attribué a S. araneus/ coronatus.

- Moula-Guercy : NR=15 : 12 mandibules, 2 Tinf., 1 I' .(Planche 4 1.)

Ce matériel a été attribu¢, d’aprés les dimensions du matériel dentaire (Tableau 4), et en

I’absence de caractéres plus diagnostics, au groupe Sorex aranaeus/coronatus.
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max moyenne ecart-type

M/1 Lazaret L 12 1,44 1,75 1,611  0,086429162
TRW 11 0,8 0,96 0,873 0,053965009

TAW 11 0,7 0,98 0,843 0,106879995

Moula-Guergy L 8 1,48 1,58 1,530  0,038452197

TRW 8 0,82 0,92 0,870  0,033779749

TAW 8 0,9 0,98 0,940 0,032950179

M/2 Lazaret L 10 1,32 1,42 1,374 0,045607017
TRW 10 0,76 0,78 1,540  0,014142136

TAW 10 0,77 0,81 1,580  0,039940432

Moula-Guergy L 7 1,32 1,42 1,366  0,070710678

TRW 7 0,71 0,91 0,821  0,063620901

TAW 7 0,59 0,91 0,814  0,103900135

M/1-M/3  |Lazaret L 10 3,85 4,47 4,110  0,105830052
Moula-Guergy L 3 3,86 4,06 3,940  0,278513913

Tableau 4: Mesures des restes dentaires de Sorex araneus/coronatus de la grotte du Lazaret (UA 26 et 27) et de

la Baume Moula-Guercy

Sorex minutus Linné, 1766 la Musaraigne pygmée.

La musaraigne pygmée se distingue notamment par sa petite taille (Reumer, 1984, Furio

Bruno, 2007). C’est la plus ancienne espece européenne du genre Sorex : elle apparait au

Ruscinien (MN15) et est largement répandue en Europe depuis le Pliocéne inférieur (Reumer,

1984; Rzebik-Kowalska, 1998).

Description

Outre ses dimensions réduites, Sorex minutus présente plusieurs critéres diagnostiques. Les

dents sont pigmentées de rouge. Les incisives supérieures sont bifides. La pointe est a la

méme hauteur que le talon, trés développé. Le maxillaire comporte 5 prémolaires de méme

taille. Les hypocones des P*, M' et M? sont peu développés et n’apparaissent que 1égérement

au niveau du cingulum lingual. L’incisive inférieure est trilobée et s’avance dans sa partie

postérieure sur la face buccale de la mandibule jusque sous la P4. Celle-ci présente deux

cuspides dont I’antérieure est beaucoup haute que la postérieure (Reumer, 1987).
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Matériel

- Lazaret : NR=38 : 37 mandibules, 1 M.

- Moula : NR=5 : 5 mandibules dont 1 sans dent.

N min max moyenne ecart-type
M/1 Lazaret L 12 1,2 1,48 1,32 0,080354329
TRW 11 0,6 0,8 0,68 0,065087354
TAW 11 0,55 0,82 0,67 0,06705493
Moula-Guergy L 4 1,25 1,31 1,27 0,034641016
TRW 4 0,67 0,69 0,68 0,01
TAW 4 0,69 0,72 0,71 0,015275252
M/2 Lazaret L 6 1,12 1,21 1,16 0,029944393
TRW 6 0,62 0,7 0,65 0,02786874
TAW 6 0,43 0,73 0,66 0,116218186
Moula-Guergy L 4 1,11 1,19 1,15 0,033040379
TRW 4 0,61 0,67 0,64 0,025166115
TAW 4 0,63 0,69 0,67 0,026457513
M/1-M/3  |Lazaret L 5 3,33 341 3,38 0,035939764
Moula-Guergy L 2 3,18 3,24 3,21 0,042426407

Tableau 5: Mesures des molaires inférieures de Sorex minutus de la grotte du Lazaret (UA 26 et 27) et de la
Baume Moula-Guercy (niveaux XVI/XVII)

Sous-famille Crocidurinae Milne-Edwards, 1872

Genre Crocidura Wagler, 1832

Les musaraignes appartenant au genre Crocidura ne présentent pas de pigmentation
rouge des dents; le condyle articulaire est de type crocidien (facettes articulaires trés
faiblement séparées) ; I’incisive supérieure est non bifide ; la P4 ne présente qu’une seule
cuspide et est de forme tétraédrique; la M3 présente un talonide réduit et le foramen
mentonnier se situe sous la P4 (Jammot, 1977 ; Reumer, 1984).

L’origine géographique du genre n’est toujours pas clairement établie mais il semblerait que
I’hypothése asiatique soit la plus probable (Rofes & Cuenca-Bescds, 2011). En Europe, les
premicres crocidures apparaissent au Pliocéne ancien (Rzebik-Kowalska, 1998 ; Storch et al.,

1998).
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Crocidura kornfeldi est I’espéce déterminée au niveau spécifique la plus ancienne ; on la
rencontre de la fin du Pliocéne a la fin du Pléistocéne inférieur (Reumer, 1984 ; Rzebik-
Kowalska 1998).

Les trois espéces vivant actuellement en Europe occidentale (C. russula, C. leucodon et C.

suaveoloens) sont présentes a partir du Pléistocéne moyen.

Crocidura leucodon Hermann, 1780 la Crocidure leucode

Crocidura russula Hermann, 1780 la Crocidure commune

Les études du matériel fossile d’Europe et d’Afrique du Nord, ainsi que les analyses
génétiques, montrent que Crocidura russula serait originaire du Maghreb et présente en
Europe a partir du Pléistocéne supérieur (Jammot, 1977 ; Poitevin et al., 1986 ; Cosson et al.,
2005). Elle est toutefois citée a Saint-Pé-de-Bigorre, dans les Hautes-Pyrénées, au Pléistocéne
moyen final (Reumer, 1996). La crocidure leucode apparait au Pléistocéne moyen (Rzebik-

Kowalska, 1998).

Description

Ces deux taxons sont difficilement différenciables au niveau des caractéres craniens.
Différents critéres de discrimination ont été proposés, comme la morphologie du cingulum sur
la M/2, la forme de I’apophyse coronoide et du condyle articulaire, la disposition relative des
prémolaires supérieures, le rapport entre la longueur M;-Mj et la constriction des encoches
sigmoides ou encore la morphologie de la P4, (p.ex. Jammot, 1977 ; Saint-Girons et al., 1979 ;
Poitevin, 1984). Une synthése de ces données a été produite dans le but d’établir une clé de
détermination (Contoli, 2002). Celle-ci met en évidence que les criteres les plus diagnostiques
se trouvent principalement au niveau du crane et non sur la mandibule. Ceci pose donc le
probléme de la détermination spécifique de ces taxons en contexte fossile, dans lequel sont
majoritairement retrouvés des mandibules et maxillaires fracturés ainsi que des dents isolées.
C’est pourquoi, en I’absence de critéres diagnostiques fiables, la dénomination Crocidura

groupe russula/leucodon est ici employée.
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Matériel

- Arago: NR= 40 (Planche I, I): 38 mandibules, dont 3 sans dent, 2 maxillaires.

C. russulal/leucodon

- Lazaret : NR=5 : 4 mandibules, 1 maxillaire. C. russula/leucodon

- Moula : NR=9 : 1 M;, 4 mandibules avec rangées dentaires incomplétes, 1 mandibule sans

dent ; 3 maxillaires dont 1 sans dent. C. russula/leucodon

- Maltravieso : NR=3 (Planche V, 1): 1 M;, 1 mandibule avec M;, une mandibule avec M,
M,.

Malgré la fragmentation et les altérations visibles sur le matériel, la présence d’une
constriction au niveau du cingulum de la M, plaide pour une attribution a C. russula.

Néanmoins, la dénomination Crocidura sp. reste préférable.

2) ORDRE ERINACEOMORPHA GREGORY, 1910

Famille Erinaceidae Fischer, 1814

Sous-famille Erinaceinae Fischer, 1814

Genre Erinaceus Linné, 1758
Erinaceus europaeus Linné, 1758 le Hérisson.

Erinaceus cf . davidi Jammot, 1973.

Erinaceus davidi est un taxon fossile qui se distingue de 1’espéce actuelle E. europaeus par
des dimensions plus importantes. Il est défini par Jammot, 1973 sur le site de La Fage. On le
rencontre sur de nombreux autres sites du Pléistocéne moyen comme la Caune de 1'Arago
(Desclaux, 1992 a, b), Orgnac 3 (El Hazzazi, 1991), La Fage (Chaline, 1972 a; Mourer-
Chauviré et al., 2003), Maastricht-Belvédere (Kolfschoten, 1985) ou le Lazaret (Desclaux,
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inédit). Sur les sites du Pléistocéne inférieur d’Europe, c’est une espéce légérement moins

grande qui est représentée, E. praeglacialis (Furi6 Bruno, 2007).

Matériel

- Arago : NR=1 : 1 maxillaire avec P* M'. Le matériel trés altéré ne permet pas la prise de

mesure. Selon les déterminations antérieures (Desclaux, 1992 a), il pourrait s’agir de E. cf.

davidi.

- Moula : NR=1 : 1P, droite.

D’apres les dimensions de la seule P4 (Tableau 6), il apparait que celle-ci ce rapporte a

I’espéce actuelle E. europaeus.

n min max X
P4 Moula L 1 395
1 1 2,54
LaFage ' L 4 4 44 42
1 4 2,8 3,1 2,95
Estebanvela ‘L 4 4,33
1 4 2,95

Tableau 6: Dimensions de la P, de Erinaceus europaeus de la Baume Moula-Guercy. L. Jammot, 1973 ; z.

Sesé, 2006.
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3) ORDRE CHIROPTERA BLUMENBACH, 1779

Les travaux sur les Chiropteres du Quaternaire, qu’il s’agisse de leur détermination ou
de leur évolution, sont relativement peu nombreux. Plusieurs ouvrages importants ont ici été
utilisés et de nombreuses références y sont faites, notamment ceux de P. Sevilla (1988), I.
Dupuis (1986), ainsi que H. Menu et J.B. Popelard (1987).

Pour chaque famille et taxon sont rappelées les spécificités morphologiques au niveau
des caracteres dentaires et du squelette post-céphalique ainsi que les dimensions ayant permis
la détermination du matériel étudié.

Les restes de chiroptéres étudi€s sur chaque site sont peu nombreux et ne représentent

que quelques rares individus.

Famille Rhinolophidae Gray, 1825

La dentition des Rhinolophidae est nyctalodonte : la postcristide relie 1’hypoconide a

I’hypoconulide sans affecter I’entoconide (Menu & Sigé, 1971) (Figure 19).

Genre Rhinolophus Lacépéde, 1799
Rhinolophus ferrumequinum Schreber, 1774 le grand Rhinolophe.

R. ferrumequinum est la plus grande espéce de Rhinolophe en Europe. Il apparait sous
sa forme actuelle dés le Pléistocéne inférieur (Topal, 1979), et est cité en premier lieu en
Autriche (Rabeder, 1973). Peu de variations de la taille sont observées au cours du
Pléistocene (Sevilla, 1988). Ce taxon est rencontré assez fréquemment dans les gisements du
Pléistocene moyen et supérieur européen. En France, on le rencontre au Pléistocéne moyen a
la Caune de 1’Arago (Desclaux, 1992 a, b), la grotte de 1’Eglise, 1’abri Vaufrey (Dupuis,
1988), Fontéchevade (Schreuder, 1959), la Baume Bonne (Abbassi, 1992), Payre (Moncel et
al., 2002) ainsi qu’a la grotte du Lazaret (Hanquet et al, 2010). Il est représenté au
Pléistocene supérieur a I’Hortus et 1’Adaouste (Jullien, 1972 ; Defleur et al., 1994). Dans la
péninsule ibérique, R. ferrumequinum est cité au Pléistocéne moyen a la Sierra de Quibas
(Montoya et al., 2001), Las Yedras (Ruiz Bustos, 1978) et le gisement d’El Hingueron
(Sevilla, 1988). On le retrouve fréquemment dans le remplissage des sites datant du

Pléistocene supérieur (Lopez Garcia, 2008 a).

51



III. Systématique

Description

Caracteéres dentaires (Menu & Popelard, 1987 ; Sevilla, 1988) :

La mandibule posséde deux incisives et 3 prémolaires. Les molaires inférieures, de grande
taille, sont nyctalodontes et pourvues d’un fin cingulum. Le talonide de la M3 est réduit.

Les canines supérieures, treés robustes, présentent un contour trapézoidal. Elles sont accolées a
la P*. Le cingulum qui cerne la couronne est continu, et sa grosseur maximale est atteinte sur
le bord antérieur du talon. Les molaires supérieures ont un contour subrectangulaire et

présentent un talon bien développé dépourvu d’hypocone.

Caracteres du squelette post-céphalique (Dupuis, 1986):

-Humérus proximal : Le trochin est presque aussi haut que le trochanter et se détache bien de
la tige principale ; la téte humérale est petite et ronde ; la créte pectoro-deltoidienne est basse
et courte.

Distal : 1’épitrochlée est dilatée, I’épiphyse tres large. Concavité profonde entre 1’épitrochlée

et le processus styloide qui est bien développé et tourné vers I’intérieur.

-Radius proximal : La flex. fossa, courte, est située sur le bord postérieur de la diaphyse ;
I’échancrure sigmoide est large; le point d’attache a 'ulna se situe au niveau du tiers
supérieur de la diaphyse.

Distal : Le processus pseudo styloide est indépendant de la diaphyse, et le bord inférieur de

I’apophyse est arrondi.

-Fémur proximal : Les deux trochanters sont peu développés (le petit est le plus €levé) entre
lesquels s’encastre la petite téte fémorale.

Distal : les condyles sont petits et déportés vers I’avant.

Matériel

- Arago (sol P) : N.R.= 24 (Planche I, 3) : 3 canines supérieures ; 2 maxillaires gauches avec
rangées dentaires incomplétes ; 7 mandibules droites et 5 gauches avec rangées dentaires

incomplétes ; 1 fémur proximal gauche ; 3 humérus proximaux gauches, 2 humérus distaux

droits ; 1 humérus distal gauche.
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- Lazaret : N.R.=1 : 1M, droite

- Moula : N.R.= 18 : 2 canines supérieures, | M' gauche et 1 M? droite ; | maxillaire gauche
avec rangées dentaire incompléte ; 2 mandibules droites et 1 mandibule gauche avec rangées
dentaires incomplétes, 1 mandibule gauche sans dent ; 1 fémur proximal droit, 1 fémur distal
gauche ; 2 humérus distaux droits, 2 humérus distaux gauches, 1 humérus proximal droit ; 1

radius distal gauche, 2 radius proximaux gauches.

- Maltravieso : N.R.=2 : 1 canine supérieure droite ; I humérus proximal gauche.
Les dimensions des restes post-craniens sont données dans le Tableau 7. Les dimensions des

restes dentaires sont présentées dans le Tableau 8.

l n min.  max. moy. éc.-type
Humérus distal |Arago 3 4,9 5,15 5,06 0,144337567
Moula 1 5,36
Actuel * 1 5,1
Humérus prox. |Arago 1 4,59
Radius prox Arago 1 3,63

Tableau 7 : Mesures des humérus distaux et proximaux et d’un radius proximal de R. ferrumequinum de la
Caune de I’Arago (sol P). * : d’aprés Mein, 1975.
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site n min max X ecart-type
C/ Arago L 3 2,13 2,27 2,19 0,071
1 3 1,52 1,72 1,6 0,103
Moula L 1 1,92
1 1 1,65
Maltravieso L 1 1,67
1 1 1,34
La Carihuela * L 1 2,32
1 1 1,68
Actuel * L 6 1,6 2,04 1,82 0,165
1 5 1,28 1,57 1,46 0,106
MU/ Arago L 1 2,26
1 1 2,51
Moula L 2 1,95 2,17 2,06
1 2 2,37 2,58 2,47
Las Grajas * L 2 2,24 2,28 2,26
1 2 2,56
Actuel * L 6 1,8 2,19 1,99 0,140
1 6 2,28 2,52 2,4 0,076
M2/ Moula L 1 2,1
1 1 2,45
La Carihuela * L 1 2,14
1 1 2,52
Las Grajas * L 2 2 2,04 2,02
1 2 2,44 2,56 2,5
Actuel * L 6 1,76 2,14 1.9 0,155
1 6 2,29 2,52 2,42 0,084
P/4 Arago L 1 1,16
A 1 1,13
Las Grajas * L 1 1,24
A 1 1,24
La Carihuela * L 3 1,36 1,48 1.4
A 3 1,28 1,36 1,3
Actuel * L 6 1,04 1,19 1,11 0,050
A 6 1,12 1,38 1,22 0,100
M/1 Arago L 4 2,05 2,33 2,24 0,128
Al 4 1,36 1,59 1,52 0,109
A2 4 1,37 1,68 1,55 0,131
Las Grajas * L 3 2,28 2,36 2,32
Al 2 1,28
A2 2 1,32 1,44 1,38
Actuel * L 6 1,92 2,28 2,04 0,140
Al 6 1,35 1,71 1,468 0,131
A2 6 1,48 1,71 1,475 0,130
M/2 Arago L 2 2,08 2,24 2,16
Al 2 1,29 1,49 1,39
A2 2 1,37 1,57 1,47
Moula L 3 2,01 2,13 2,07
Al 3 1,31 1,49 1,4
A2 3 1,24 1,52 1,38
La Carihuela * L 1 2,32
Al 1 1,56
A2 1 1,56
Actuel * L 6 1,84 2223 1,99 0,157
Al 6 1,3 1,76 1,49 0,151
A2 6 1,39 1,8 1,51 0,158
M/3 Arago L 1 - - 1,98
Al 1 - - 1,33
A2 1 - - 1,2
Actuel * L 6 1,68 2,04 1,82 0,154
Al 6 1,28 1,66 1,43 0,134
A2 6 1,03 1,42 1,2 0,143

Tableau 8: Mesures des restes dentaires de Rhinolophus ferrumequinum de la Caune de 1’Arago (sol P) et la
Baume Moula-Guercy (niveaux XVI/XVII). * : d’apres Sevilla, 1988.
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Rhinolophus euryale Blasius, 1853 le Rhinolophe euryale.
Rhinolophus mehelyi Matschie, 1901 le Rhinolophe de Mehely

Le rhinolophe euryale et le rhinolophe de Mehely sont deux espéces de taille moyenne
trés similaires tant au niveau morphométrique que morphologique. Certains caractéres comme
les canines supérieures, les deux premieres molaires supérieures et la quatriéme prémolaire
inférieure peuvent toutefois permettre de les distinguer.

R. euryale est cit¢ des le Plioceéne sous les formes R. euryale cf. neglectus et R. euryale
praeglacialis en Europe de 1I’Est (Sulimski et al., 1979 ; Kormos, 1934). 1l est cité au
Pléistocene inférieur en Autriche (Rabeder, 1973) et en Espagne a La Union (Sevilla, 1988).
R. euryale est connu au Pléistocéne moyen en France a la Fage (Mein, 1975), I’Arago ou
encore a la Baume Bonne (Desclaux, 1992 a; Abbassi, 1992), en Espagne a la Cueva del
Agua (Sevilla, op.cit.) ou a la Sierra de Quibas (Montoya et al., 2001). Il apparait plus
fréquemment au Pléistoceéne supérieur dans toute 1’Europe.

R. mehelyi est beaucoup plus rare. Il est cité au Pléistocéne moyen en Espagne a Ponton de la
Oliva (Ses¢ & Ruiz Bustos, 1992), la Sima de los Huesos (Cuenca Bescos & Laplana, 1997)
ou la Cueva Victoria (Sevilla, 1988) et en Sicile dans la grotte de Spinagallo (Kotsakis &
Petronio, 1980).

Description

Caracteres dentaires (Sevilla, 1988)

La P/4 est de forme trapézoidale. Son unique cuspide se situe au centre de la couronne. La P/4
est plus robuste chez R. mehelyi. En vue labiale, la P/4 présente un cingulum qui forme deux
convexités de méme hauteur chez R. euryale, décalées chez R. mehelyi.

Les molaires inférieures sont nyctalodontes.

La canine supérieure a un contour trapézoidal. Chez R. mehelyi, la face labiale ne présente pas
de sillon longitudinal et est généralement plus grande.

Sur les molaires supérieures, le talon est présent mais moins développé que chez
R. ferrumequinum. La M* de R. mehelyi se distingue de R. euryale par la forme du contour

distal de la dent qui présente une concavité moins forte et plus linguale.
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Caracteres du squelette post-céphalique (Dupuis, 1986 ; Sevilla, 1988)

-Fémur proximal : mémes caractéristiques que chez R. ferrumequinum mais de taille
inférieure.

-Humérus distal : L’épitrochlée est dilatée, 1’épiphyse trés large, le processus styloide bien
développé, large et plat. Chez R. euryale, le coté interne de la trochlée est peu saillant et
arrondi. Le condyle et I’épicondyle sont dirigés vers I’extérieur de la diaphyse. La cavité entre
I’épitrochlée et le processus styloide est peu profonde. Processus styloide étroit avec des
bords postérieurs et antérieurs convexes et extrémité arrondie.

La partie distale de ’humérus de R. mehelyi est de plus grande taille que R. euryale. Le coté
interne de la trochlée est saillant et anguleux. Le processus styloide est quadrangulaire, dans
le prolongement de I’épitrochlée. Le sillon entre le processus styloide et 1’épitrochlée est plus
profond que chez R. euryale.

-Humérus proximal : mémes caractéristiques que chez R. ferrumequinum, de taille inférieure.

Matériel
- Arago: N.R.=5: 3 mandibules droites et 1 mandibule gauche avec rangées dentaires
incompletes ; 1 maxillaire gauche avec rangée dentaire incompléte.

D’apres la morphologie dentaire, les restes sont attribués a R. euryale/mehely.

- Moula: NR=4: 1 mandibule droite et une mandibule gauche avec rangées dentaires
incomplétes, 1 maxillaire gauche avec M?, 1 fémur proximal droit, 1 humérus distal droit.
Ce matériel ne permet pas de distinguer I’'une ou 1’autre des especes, et est attribué a R.

euryale/mehely.

- Maltravieso : N.R.= 7 : 1 mandibule gauche avec M, et M3 ; 1 maxillaire gauche avec rangée
dentaire incomplete ; 1 C/ droite ; 1 humérus proximal droit. Ces différents restes sont
attribués a R. euryale/mehelyi.

2 humérus distaux droits ; 1 C/ gauche. D’apres les dimensions des humérus et de la canine,

ce matériel est attribué a R. cf. mehelyi (Planche V, 3).

Les dimensions des restes dentaires dans le Tableau 9 et les mesures prises sur les humérus

sont données dans le Tableau 10.
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n min. max. X éc.-type
C/ Maltravieso L 1 1,54
1 1 125
La Carihuela * L 2 1,6 1,76 1,68
1 2 1,2 1,22 1,21
R. euryale * L 7 1,32 1,57 1,45 0,113
1 7 1,01 1,28 1,12 0,087
M1/ Arago L 1 1,87
1 1 1,93
R. euryale * L 7 1,48 1,71 1,61 0,082
1 7 1,44 1.9 1,71 0,138
La Uni6n * L 1 1,88
1 1 2,04
M2/ Moula L 1 1,7
1 1 1,89
R. mehely * L 7 1,44 1,66 1,52 0,084
1 7 1,56 1,88 1,73 0,105
Atapuerca * L 1 1,68
1 1 1,88
Cuevadel Agua * L 1 1,65
1 1 1,92
La Carihuela * L 1 1,76
1 1 2,08
M/1 Arago L 3 1,86 1,97 1,93
Al 3 1,08 1,21 1,13
A2 3 1,13 1,26 1,19
Moula L 1 1,5
Al 1 0,99
A2 1 0,98
La Carihuela * L 3 1,84 2,04 1,92
Al 3 0,94 1,04 0,99
A2 3 1,04 1,14 1,08
R. euryale * L 8 1,48 1,66 1,57 0,053
Al 5 0,96 1,04 1,012 0,029
A2 5 0,94 1,04 1,012 0,036
R. mehely * L 7 1,56 1,9 1,73 0,109
Al 7 0,88 1,26 1,1 0,132
A2 7 0,92 1,33 1,14 0,166
M/2 Moula L 2 1,73 1,78 1,755 0,035
Al 1 0,87
A2 1 0,93
La Carihuela * L 3 1,6 1,88 1,72
Al 3 0,92 1,04 1,97
A2 3 0,96 1,16 1,05
Maltravieso L 1 1,88
Al 1 1,42
A2 1 1,2
M/3 Moula L 1 1,5
Al 1 0,99
A2 1 0,98
Maltravieso L 1 1,68
Al 1 0,88
A2 1 0,86
R. mehely * L 7 1.4 1,61 1,49
Al 7 0,84 1,19 1,01
A2 7 0,76 1,05 0,9
R. euryale * L 8 1,3 1,52 1,38 0,062
Al 5 0,92 0,95 0,93 0,012
A2 5 0,71 0,76 0,74 0,022

Tableau 9 : Mesures des restes dentaires de Rhinolophus euryale/mehelyi de la Caune de 1’Arago (sols P et G),
de la Baume Moula-Guercy (niveaux XVI/XVII), et de Maltravieso (Sala de los Huesos). * : d’apres Sevilla,

1988.
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| n min. max. moy. éc.-type
Humérus distal Moula 1 4,62
Maltravieso 2 4,17 424 4,205 0,049497475
La Union * 3 4,5 4,64 4,56
Atapuerca * 1 4,72
Actuels ** 2 43 4.5 44

Tableau 10 : Dimensions des humérus distaux de Rhinolophus euryale/mehelyi de la Baume Moula-Guercy
(niveaux XVI/XVII) et de Maltravieso (Sala de los Huesos). * : d’aprés Sevilla, 1988 ; ** : d’aprés Dupuis,
1986)

Rhinolophus hipposideros Bechstein, 1800 le petit Rhinolophe.

Rhinolophus hipposideros est la plus petite espéce de rhinolophe européen (Schober &
Grimmberger, 1991). Elle est connue depuis le Pléistoceéne inférieur a8 Hundsheim (Rabeder,
1972). On la cite en France au Pléistocéne moyen a la grotte du Lazaret et Fontéchevade
(Desclaux, inédit ; Schreuder, 1959) et au Pléistocéne supérieur a I’Hortus (Jullien, 1972) et

Santenay (Chaline, 1972a).

Description

Caracteéres dentaires (Sevilla, 1988)

Les molaires de la rangée dentaire inférieure sont nyctalodontes. La M; présente un petit
cingulum lingual au niveau du trigonide. Le cingulum labial est fin et régulier. Le paralophide
est anguleux. Les cuspides linguales sont alignées et 1’entocristide est courbe. La M, présente
les mémes caracteres, avec toutefois un trigonide plus fermé (le paraconide et le métaconide
sont proches) et un cingulum lingual a peine visible. Le trigonide est encore plus fermé sur la

M3, le talonide est relativement peu réduit avec un déplacement labial de I’entoconide.

Matériel

- Arago : N.R. = 1. Seul le gisement de la Caune de I’Arago a livré un reste attribué¢ a R.

hipposideros. 1l s’agit d’une mandibule droite avec M; M; M3. Les dimensions sont indiquées

dans le tableau suivant :
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n  min max x ec.-type

M/1  |Arago L 1 1,28
Al 1 0,67
A2 1 0,74

La Carithuela * L 4 1,36 1,6 1,47 0,085

Al 4 0,65 0,8 0,72 0,060

A2 4 072 0,88 0,79 0,064

Actuel * L 6 13 1,39 1,35 0,030

Al 6 08 095 0,87 0,043

A2 6 08 095 0,89 0,044

Tableau 11: Mesures de la M, de R. hipposideros de la Caune de 1’Arago (sol P). * : d’aprés Sevilla, 1988.

Famille Vespertilionidae Gray, 1821

Sous-famille Vespertilioninae Gray, 1821
Tribu Plecotini Gray, 1866

Genre Barbastella Gray, 1821
Barbastella barbastellus Schreber, 1794 la Barbastelle.

La barbastelle est n’est pas trés fréquente au cours du Quaternaire. Elle est citée deés le

Pléistocéne inférieur en Europe de I’Est (Sevilla, 1988). Au Pléistocéne moyen, on la
rencontre en Espagne a Pradena (Sevilla, 1988), en Autriche a Hundsheim (Rabeder, 1972),
mais aussi en France a ’abri Vaufrey (Dupuis, 1986) et au Lazaret (Desclaux, inédit).
B. barbastellus est plus souvent citée au Pléistocéne supérieur, notamment en France sur des
sites comme I’Hortus, Fontéchevade (Jullien, 1972 ; Schreuder, 1959), la Baume Moula-
Guercy (Desclaux & Defleur, 1997), la Roche aux Loups (Dupuis, 1986) et Santenay (Sevilla,
1990).

Description

Caractéres dentaires
Les molaires de la rangée inférieure sont de type nyctalodonte. La M3 présente un trigonide
étroit et dépourvu de cingulum lingual. Le paralophide est fortement anguleux. Le talonide est

réduit avec 1’entoconide et I’hypoconulide en position labiale, et 1’hypoconide en position
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plus linguale. L’entocristide est concave. Le cingulum labial est de grosseur variable et

présente une interruption entre le trigonide et le talonide (Sevilla, 1988).

Matériel

- Moula : NR=1 : 1 mandibule droite avec M, M3 .

1 seule mandibule a été attribuée a B. barbastellus (Tableau 12).

n min max x
M2  |Moula L 1 1,11
Al 1 0,85
A2 1 0,72
Pradena* L 1 1,2
Al 1 0,68
A2
Actuel * L 2 1,13 1,22 1,175
Al 2 0,77 0,86 0,815
A2 2 0,72 0,81 0,765

Tableau 12 : Dimensions de la M, de B. barbastellus de la Baume Moula-Guercy. * : d’aprés Sevilla, 1988.

Tribu Pipistrellini Tate, 1942

Genre Pipistrellus Kaup, 1829

Sous-genre Pipistrellus Kaup, 1829
Pipistrellus cf- nathusii Keyserling et Blasius, 1839 la Pipistrelle de Nathusius.
Pipistrellus pipistrellus Schreber, 1794 la Pipistrelle commune.

Pipistrellus pipistrellus n’est citée qu’a partir du Pléistocéne moyen en Espagne a Las Grajas
(Sevilla, 1983) et en France a la Caune de I’ Arago et la grotte du Lazaret (Desclaux, 1992 a ;
inédit). Au Pléistocéne supérieur, elle est assez rarement représentée en Europe de 1’ouest, par
exemple a L’Hortus ou la Cueva del Agua (Sevilla, 1988), mais plus fréquemment en Europe

centrale, notamment au début de I’Holocéne (Horacek & Jahelkova, 2005).
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Description

Caracteres dentaires

Les molaires de la rangée dentaire inférieure sont nyctalodontes. Le trigonide de la M; est
fermé et sans cingulum lingual. Le paralophide est concave. Les cuspides linguales sont
alignées. L’entoconide est le plus haut. L’entocristide est courbe. L’hypoconide est en
position plus linguale que I’entoconide. Le cingulum labial est fin et irrégulier. La M,
présente les mémes caractéristiques avec le trigonide plus serré. Le trigonide de la M3 est
encore plus fermé. Les cuspides linguales sont de méme hauteur. Le talonide est réduit,

I’entoconide est en position labiale et I’hypoconulide en position linguale.

Caracteres du squelette post-céphalique

Humérus : épicondyle visible au-dessus du condyle (Dupuis, 1986). Largeur de 1’épiphyse

comprise entre 1,9 et 2,2 mm.

Matériel

-Arago: N.R.=5 (Planche I, 4): 2 humérus distaux gauches ; 2 mandibules gauches avec
rangées dentaires incompleétes (M; M, M3 ; I, I3 C P4 M} M, M;3); 1 mandibule droite

incompléte (M, M3) (Tableau 13, Tableau 14).

-Moula : 1 humérus distal gauche (Tableau 14).
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n min max x ec.-type
M/1 Arago L 2 1,09 1,09 1,09
Al 2 0,73 0,75 0,74
A2 2 0,79 0,84 0,815
Las Grajas * L 3 1,04 1,16 1,12
Al 3 0,68 0,72 0,7
A2 3 0,76 0,8 0,773
Actuel * L 12 0,99 1,12 1,03 0,04
Al 12 0,69 0,84 0,744 0,037
A2 12 0,76 0,87 0,832 0,032
M/2  |Arago L 1 0,99
Al 1 0,73
A2 1 0,77
Las Grajas * L 1 1,02
Al 1 0,6
A2 1 0,7
Actuel * L 12 0,94 1,08 1,018 0,041
Al 12 0,72 0,8 0,763 0,023
A2 12 0,78 0,87 0,831 0,026

Tableau 13 : Dimensions des M, et M, de Pipistrellus de la Caune de I’ Arago. * d’aprés Sevilla, 1988

| n min max x
Humérus dist. Arago 2 2,06 2,12 2,09
Moula 1 2,12

Tableau 14: Dimensions des extrémités distales d’humérus de Pipistrellus.

Sous-famille Miniopterinae Dobson, 1875

Genre Miniopterus Bonaparte, 1837

Miniopterus schreibersii Kuhl, 1819 le Minioptere de Schreibers

M. schreibersi est connu dés le Pléistocéne inférieur en Europe (Heller, 1936 ; Kowalski,
1959 ; Rabeder, 1973 ; Storch, 1974 ; Tata & Kotsakis, 2005).

Ce taxon est représenté en France au Pléistocéne moyen a la Caune de 1’Arago (Desclaux,
1992 a), la grotte de I’Eglise (Dupuis, 1986), la Baume Bonne (Abbassi, 1992), le Lazaret
(Desclaux, inédit), au Pléistocéne supérieur a 1’Adaouste, I’Hortus (Dupuis, op. cit.), a

Artenac (Delagnes et al., 1999) et dans le gisement de Bois-Roche (Villa et al., 2010).
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En Espagne, on rencontre M. schreibersi assez fréquemment, par exemple a TD 6 (Cuenca
Bescos et al., 1999), El Hingueron, Las Grajas (Sevilla, 1988) au Pléistocéne moyen, ainsi
qu’a I’Abric Romani (Lopez Garcia, 2008b), la Cova del Gegant, Gorham’s cave (Lopez
Garcia, 2008a) ou La Carihuela au Pl¢istoceéne supérieur. A la méme période, M. schreibersi
est signalé dans la péninsule italienne a Covoli di Velo (Bona et al., 2006), et en Sardaigne

(Kotsakis, 1987).

Description

Caractéres dentaires

Les molaires de la rangée dentaire inférieure sont nyctalodontes.

Le trigonide de la M; est normal et posséde un cingulum lingual. Le paralophide est concave
et I’entocristide est courbe. Les cuspides linguales sont alignées. L hypoconulide est en
position plus labiale que I’entoconide. Le cingulum labial est fin et régulier, sauf a la base du
protoconide ou il s’épaissit.

Sur la M3, le trigonide est fermé, le paralophide est concave, 1’entocristide est courbe. Le
talonide est réduit par la position labiale de 1’hypoconide. L’hypoconulide a une localisation

plus labiale que I’entoconide. Le cingulum est fin et régulier.

Caracteres du squelette post-céphalique

Humérus : Le processus styloide est large. Un étranglement trés prononcé sépare le condyle

de I’¢épicondyle. La fosse olécranienne est trés profonde.

Matériel

-Moula : NR=6 : 2 humérus distaux; 1M;, 1M3 ; 1 mandibule droite avec P4 M;, 1 mandibule

droite avec Mj.
-Maltravieso : N.R.= 1 : 1 humérus gauche distal

Les dimensions des éléments dentaires sont données dans le Tableau 16, et les mesures des

extrémités distales d’humérus dans le Tableau 15.
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| n min max x

Humérus dist. |Moula 1 2,77 29 2,835
Maltravieso 1 2,8

Atapuerca * 1 3,04

La Carihuela * 1 2,88

Tableau 15: Dimensions des extrémités distales d’humérus de M. schreibersi de la Baume Moula-Guercy et de la
Sala de los Huesos. * : d’aprées Sevilla, 1988.

n min max N ec.-type
M/1 Moula L 1 1,53
Al 1 0,85
A2 1 0,92
Atapuerca * L 3 1,6 1,64 1,613
Al 3 0,84 0,92 0,893
A2 2 1
La Carihuela * L 6 1,48 1,64 1,533 0,049
Al 6 0,8 0,96 0,88 0,051
A2 6 0,92 1,08 0,993 0,058
Actuel * L 8 1,38 1,54 1,445 0,054
Al 8 0,76 1,12 1,035 0,107
A2 8 0,9 1,12 1,055 0,062
M/3 Moula L 2 1,18 1,21 1,195
Al 2 0,69 0,8 0,745
A2 2 0,73 0,75 0,74
Atapuerca * L 2 1,2 1,28 1,24
Al 2 0,72 0,84 0,773
A2 2 0,64 0,72 0,68
C.delAgua* L 1 1,15
Al 1 0,69
A2 1 0,65
La Carihuela * L 2 1,2 1,28 1,24
Al 2 0,78 0,8 0,79
A2 2 0,68 0,72 0,7
Actuel L 8 1,22 1,29 1,258 0,023
Al 8 0,71 091 0,845 0,058
A2 8 0,61 0,77 0,735 0,05

Tableau 16: Mesures dentaires de Miniopterus schreibersi de la Baume Moula-Guercy. *d’apres Sevilla, 1988
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Sous-famille Myotinae Tate, 1942

Genre Myotis Kaup, 1829

Myotis bechsteinii Kuhl, 1817

Le murin de Bechstein est connu depuis le Pliocéne en Pologne (Sulimski et al.,
1979). 11 est trés abondant durant le Pléistocéne inférieur en Europe de 1I’Est (Kowalski,
1962 ; Rabeder, 1973 ; Storch, 1974).
Au Pléistoceéne moyen, M. bechsteini est cité a Hundsheim et Deutsch-Altenburg (Rabeder,
op. cit.), a Las Grajas (Sevilla, 1983), La Fage (Mein, 1975) et Artenac (Delagnes et al.,
1999). 1l est assez fréquemment rencontré au Pléistocéne supérieur, par exemple a La
Carihuela (Sevilla, 1988), Santenay (Sevilla, 1990), la grotte de Monte Cucco (Capasso
Barbato & Kotsakis, 1986) ou la grotte de Cittareale (Argenti et al., 2008).

Description

Caracteres dentaires

D’aprés Sevilla (1988), les mensurations dentaires permettent aisément de distinguer M.
bechsteini des autres especes du genre (M. myotis et M. blithyi). Elles se distinguent
¢galement des plus petites mais peuvent parfois présenter des dimensions proches de M.

nattereri.

Les molaires de la rangée dentaire inférieure sont myotodontes: la postcristide relie
directement 1’hypoconide et 1’entoconide, 1’hypoconulide se trouve isolé¢ distalement. Le
trigonide de la M; est pourvu d’un cingulum lingual. Le paralophide est anguleux.
L’entocréstide est droite. En vue occlusale, 1’entoconide et I’hypoconulide sont déjetés

lingualement et se situent a la méme hauteur. Le cingulum labial est épais et irrégulier.
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Matériel

-Arago : N.R.=1 : 1 mandibule gauche avec M; M,

- Maltravieso : N.R.=1: 1 M' gauche.

Les dimensions dentaires sont indiquées dans le tableau suivant :

n min  max X ec.-type

M/1 Arago L 1 1,55
Al 1 0,94
A2 1 1,05
Elreguerillo * L 1 1,32
Al 1 0,84
A2 1 0,96

Actuel * L 9 1,4 1,54 1,44 0,046

Al 9 091 1,05 0,97 0,04

A2 9 1,01 112 1,064 0,034
M1/ Maltravieso L 1 1,62
A 1 1,8

Tableau 17 : Dimensions dentaires de Myotis bechsteini de la Caune de 1’Arago et de la Sala de los Huesos
(Maltravieso). * d’apres Sevilla, 1988.

Myotis nattereri Kuhl, 1818 le Vespertilion de Natterer.

Les plus anciens représentants de M. nattereri sont décrits dans la grotte polonaise de Mala
(Sulimski et al., 1979) au Pliocéne moyen.

Il est représenté au Pléistocéne moyen en Pologne (Woloszyn, 1987), en France a La Fage
(Mein, 1975), et en Espagne sur les sites de Las Yedras et la Cueva del Agua (Sevilla, 1988).
Myotis nattereri est ensuite cité au Pléistocéne supérieur a Santenay (Sevilla, 1990) en

France.

Description

Caracteres dentaires (Sevilla, 1988)
Les molaires inférieures sont de type myotodonte. Le trigonide de la M, présente un cingulum

lingual. Le paralophide présente une légere angulosité. Le paraconide et 1I’entoconide sont de
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méme hauteur. Les cuspides linguales sont alignées. L’entocristide est droite. L hypoconulide
et ’entoconide sont alignés. Le cingulum labial est épais et irrégulier, présentant un
¢largissement au niveau du protoconide et de I’entoconide. La M, posséde les mémes
caractéristiques morphologiques, mais présente un trigonide plus fermé. Sur la Ms,

I’hypoconulide est en position plus labiale que 1’entoconide.

Caracteres du squelette post-céphalique (Dupuis, 1986)

-Humérus : La pointe proximale de 1’épitrochlée n’atteint pas le contour de I’épiphyse. Le

processus styloide est petit et peu visible, le bord proximal de 1’épiphyse est légerement

convexe. L épitrochlée est large et son contour est anguleux.

Matériel

-Moula : N.R.= 1 (Planche I, 2) : 1 humérus distal gauche ; 1 mandibule droite M; M,.

-Lazaret : N.R.=1 : 1 mandibule gauche M, M3 ; 1 mandibule droite M; M; ; 1 humérus distal

gauche.

Les dimensions sont indiquées dans le tableau suivant :

[ n |
M/1 Lazaret L 1 1,32
Al 1 0,9
A2 1 1,02
Moula L 1 1,38
Al 1 0,84
A2 1 0,94
M/2 Lazaret L 1 1,37
Al 1 0,81
A2 1 0,71
Humérus dist.
Moula - 1 2,78
Lazaret - 1 2,74

Tableau 18 : Mesures des M, M, et des extrémités distales d’humérus de Myotis nattereri de la grotte du Lazaret
et de la Baume Moula-Guercy.
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Myotis myotis Borkhausen, 1797 le grand Murin.
Myotis blythii Tomes, 1857 le petit murin

Le grand murin est la plus grande espece du genre Myotis en Europe. Le petit murin
est de taille Iégérement inférieure.
La difficulté a différencier ces deux taxons du point de vue ostéologique est due a la grande
similitude existant tant au niveau des caractéres dentaires que du squelette post-céphalique et
du recouvrement de taille entre eux. Des critéres de détermination ont été proposés par
plusieurs auteurs (Mein, 1975 ; Dupuis, 1986 ; Menu & Popelard, 1987 ; Sevilla, 1988). La
longueur de la rangée dentaire inférieure (M;-M3), la réduction du talonide sur la Ms, la
morphologie des molaires supérieures, sont parmi les critéres les plus efficaces pour
différencier les deux taxons. Sevilla (op. cit.) préconise cependant 1’attribution au groupe
myotis/blytii pour les dents isolées. Il faut de plus tenir compte, pour les mensurations, de la
plus faible taille des Myotis myotis au Pléistocéne moyen par rapport a la moyenne des actuels
(Mein, 1975 ; Dupuis, 1986 ; Desclaux, inédit). Enfin, mentionnons qu’il peut exister des
colonies mixtes de M. myotis et M. blythi (Schober & Grimmberger, 1991), ce qui rend
d’autant plus difficile la détermination spécifique.
M. myotis et M. blythi seraient issus d’un ancétre commun par spéciation géographique au
cours du Pléistocene (Arlettaz et al., 1997).
La présence la plus ancienne de M. myotis en Europe est attestée a La Unidn (Sevilla, 1988)
tandis que Myotis cf. blithy est cité¢ a Osztramos 9 et 13 au Pliocéne moyen (Topal, 1983). M.
blythi est représent¢ au Pléistocéne inférieur a Deutsch-Altenburg (Rabeder, 1973) et
Almenara-Casablanca 3 (Furio et al., 2005). Au Pléistocéne moyen, le grand murin apparait
dans de nombreux gisements francais : La Fage (Mein, 1975), la Caune de 1’Arago (Desclaux,
1992), la grotte de I’Eglise, 1’abri Vaufrey (Dupuis, 1986), la Baume Bonne (Abbassi, 1992),
le Lazaret (Desclaux, inédit). M. blythi est moins représenté a cette période, par exemple a la
Baume Bonne et Hundsheim (Radeber, 1973). M. myotis/blythi est cité a la Sima de los

Huesos (Cuenca Bescos et al., 1997).
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Description

Caracteres dentaires

Les molaires inférieures sont myotodontes. Le trigonide de la M, est relativement serré et ne
présente pas de cingulum lingual. Le paralophide est concave. Les cuspides linguales sont
alignées. L hypoconulide est en position plus linguale que I’entoconide. Le cingulum est épais
et irrégulier. La M, présente les mémes caractéristiques avec un trigonide plus fermé.

Les canines supérieures présentent un contour ovale. Le cingulum est gros et irrégulier. La P*
a un contour triangulaire et ne posséde pas de talon. Il n’y a qu’une seule cuspide située en
position mésio-labiale. Le cingulum est continu sauf au niveau de 1’angle disto-labial. L’angle
mésio-labial présente un €paississement.

Les 2 premiéres molaires supérieures ont un contour subrectangulaire. Sur la M', le parastile
est bien développé et forme un angle avec la preparacreste. L’éctolophe est asymétrique. 11
n’y a ni paralophe ni métalophe. Un métaconule est présent. Le cingulum distal rejoint le
cingulum lingual qui s’arréte a la base du protocone. Un cingulum est présent a la base

mésiale de ce protocone. La M? présente des caractéristiques similaires.

Caracteres du squelette post-céphalique (Dupuis, 1986 ; Sevilla, 1988)
e Humérus proximal : Le trochin est plus petit que le trochanter. La créte pectoro-

deltoidienne est longue et rectiligne. La téte humérale est ovalaire et saillante.

e Humérus distal : Le processus styloide est peu développé. L’épiphyse est large.
L’épitrochlée est relativement large et posséde un contour anguleux. Le bord distal de

I’épiphyse est quasi rectiligne entre la trochlée et le condyle.

e Radius distal : Le processus pseudo-styloide est reli¢ a la diaphyse. Les processus

styloides antérieurs et postérieurs sont séparés par une 1égére concavité.

Matériel : Myotis myotis

-Arago : N.R.= 1 : 1 mandibule gauche M,
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-Moula : N.R.= 23 : 2 humérus distaux droits ; 1 humérus distal gauche ; 1 humérus proximal
gauche ; 1 humérus proximal droit; 2 radius proximaux gauches; 1 radius distal droit; 1

radius distal gauche ; 4 M, ; 1 C/ droite ; 5 M! 04 M?.
-Lazaret : NNR.=1: 1 M, droite
-Maltravieso : N.R.= 21 (Planche V, 2) : 1 humérus distal droit ; 1 radius proximal gauche ; 1

radius proximal droit ; 1 radius distal gauche ; 1 radius proximal droit ; 1 mandibule gauche,

M, ; 1 mandibule droite, M5 ; 1 mandibule gauche, M; M, M3 ; 2 M, 1M, ; 7M', 3 M2

n min max X ec.-type
Cs Moula L 1 1,63
A 1 1,48
M1/ Moula L 5 244 2,6 2,534 0,066932802
A 5 248 2,74 2,65 0,102469508
Maltravieso L 1 2,58
A 1 2,64
M2/ Moula L 3 24 2,74 2,56
A 3 272 3,1 2,91
Maltravieso L 2 236 2,56 2,46
A 2 29 3,01 2,955
M/1 Moula L 6 216 2,37 2,24 0,080746517
Al 5 14 1,55 1,44 0,060166436
A2 6 1,52 1,67 1,6 0,053447794
Maltravieso L 1 2,17
Al 1 1,38
A2 1 1,55
M/2 Arago L 1 2,38
Al 1 1,48
A2 1 1,62
Maltravieso L 3 23 2,37 2,33
Al 3 1,55 1,65 1,6
A2 3 1,7 1,76 1,72
Moula L 1 23
Al 1 1,46
A2 1 1,67
Humérus |Moula 2 41 4,8 4,45
Atapuerca * 2 44 4,84 4,62
La Carihuela * 3 4 5 4,47

Tableau 19: Mesures des M' et M%, M, et M,, et des extrémités distales de M. myotis de la Caune de I’Arago, la
Baume Moula-Guercy et de la Sala de los Huesos (grotte de Maltravieso). * d’aprés Sevilla, 1986.
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Matériel : M. myotis/blyhti

-Arago : N.R.= 3 : 1 mandibule droite P, P; P4 M; M, M3; 1 maxillaire gauche p*M! ;1 M.

-Moula : N.R.=1 : 1 mandibule gauche M, M.

-Lazaret: NR=2: 1 M? ;1 C/

-Maltravieso : N.R.= 19 : 1 humérus distal droit ; 1 maxillaire P4; 1 mandibule gauche M; M3s;

2M;;4My; 1 M;;2C/;2P*; 5 M.

Les dimensions sont données dans le tableau suivant :

n min max X ec.-type
Cs Lazaret L 1 1,67
A 1 1,2
Maltravieso L 2 1,46 1,66
A 2 1,35 1,46
P4/ Maltravieso L 2 1,97 2,013 1,99
A 2 1,44 1,48 1,46
M1/ Arago L 2 213 22 2,165
A 2 203 2,09 2,06
Maltravieso L 5 2,5 2,63 2,55 0,051185936
A 5 2061 2,8 2,68 0,085732141
M/1 Maltravieso L 2 215 2,25 2,2
Al 2 1,38 1,47 1,425
A2 2 1,52 1,6 1,56
M/2 Moula L 1 2,07
Al 1 1,54
A2 1 1,68
Maltravieso L 5 228 2,51 2,39 0,091923882
Al 5 1.4 1,77 1,54 0,139534942
A2 5 1,55 1,85 1,7 0,126412025
Lazaret L 1 2,22
A
M/3 Lazaret L 1 1,75
Al 1 1,27
A2 1 0,93
Maltravieso L 1 2,12
Al 1 1,92
A2 1 1,09
Humérus dist. |Maltravieso 1 4,3

Tableau 20: Dimensions dentaires de M. myotis/blythi de la Caune de 1’Arago, la Baume Moula-Guercy et de la
Sala de los Huesos (grotte de Maltravieso).
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4) ORDRE RODENTIA BOWDICH, 1821

SouUs-ORDRE SCIUROMORPHA BranDT, 1855

Famille Sciuridae Fischer de Waldheim, 1817

Sous-famille Sciurinae Fischer de Waldheim, 1817

Genre Sciurus Linné, 1758

Sciurus vulgaris Linne, 1758 I'Ecureuil d'Europe.

Les écureuils sont assez mal connus en contexte fossile car peu représentés dans les sites. Les
premiers représentants en France apparaissent au Pléistocéne inférieur a Montoussé 5 (Clot et
al., 1976) avec Sciurus cf. warthae Sulimski, 1964. On le rencontre également en Italie a
Castagnone et Monte La Mesa (Marchetti ez al., 2000).

On les rencontre ensuite au Pléistocéne moyen ancien a Saint-Estéve-Janson ou ils sont
rapportés a Sciurus sp. ou S. whitei Hinton, 1914. Ces formes différeraient de 1’espece
actuelle Sciurus vulgaris par leur morphologie et leur taille (Chaline, 1972 a). Toutefois, les
collections de comparaison étant peu nombreuses, 1'évaluation de la part de variabilité inter-
individuelle est difficile, rendant ainsi délicate la détermination de spécimens anciens a
fortiori sur des restes isolés. Selon K. Kowalski (2001), S. whitei, S. warthae (et S. vulgaris)
seraient a mettre en synonymie.

Sciurus vulgaris est connu en France a partir du début du Pléistocéne supérieur sur des sites
comme l'abri Vaufrey (Marquet, 1989), Fontéchevade (Chaline, op. cit.) ou encore la Baume

Moula-Guercy (Desclaux & Defleur, 1997).

Matériel

Des restes d’écureuil ont été trouvés a la Caune de I’Arago. 1 P4 gauche, 2 M, droite, 1 M,

droite, 1 M? gauche. Toutes les dents présentent une usure importante de la face occlusale.
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Ce matériel est analogue aux restes étudiés par C. Paunescu (2001).

La comparaison de la morphologie et des dimensions de ces dents avec celles d'autres sites ne
permet pas une attribution spécifique certaine (Tableau 21).

Cependant, comme 1'a montré C. Paunescu, la morphologie dentaire de I'écureuil de la Caune

de I'Arago est proche de celle de S. vulgaris, et il est par conséquent attribué a Sciurus cf.

vulgaris.
Mi M2 P4
N L 1 N L 1 N L 1
Arago 2 228 244 1 244 2,61 1 1,8 1,75
Arago 1 229 255 1 25 271 1 193 175
(Paunescu, 2001)
Saint-Estéve 3 221 253 1 2,22 277 - ; ;
Siurus sp.
A. delle Manie _ _ ) _ ) ) 1 22 1.99
(Abbassi, 1999) ’ ’
Actuel (Chaline, 1972) 3 245 2,46 4 2,58 2,72 1 201 1,99
Actuel 1 213 251 1 231 277 - ; -
(Paunescu, 2001)
Holocene / S. vulgaris 228 272 2 2,56 284 3 216 223
(Nadachowski, 1982) 2
Actuel
(Nadachowski, 1982) s 22 273 5 2,56 287 5 2,16 228

Tableau 21: Moyennes des longueurs et largeurs des molaires et prémolaires inférieures de Sciurus cf. vulgaris
de la Caune de I'Arago et de collections fossiles et actuelles.
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Sous-famille Xerinae Osborn, 1910
Tribu Marmotini Pocock, 1923

Genre Spermophilus Cuvier, 1825

Spermophilus superciliosus Kaup, 1839 le Spermophile d'Europe ou Souslik.
Spermophilus citellus Linné, 1766
Spermophilus major Pallas, 1778

Les représentants du genre Spermophilus sont connus en Sibérie depuis la fin du Pliocéne
(2.6 Ma) (Erbajeva et al., 2000) et dans 1’Oural depuis le Pléistocene inférieur (Puchkov &
Danukalova, 2009).

Deux lignées sont représentées en Europe de ’ouest et centrale au Pléistocene (Kowalski,
2001) : I'une comprenant les especes arctiques du sous-genre Collobotis (S. dietrichi, S.
polonicus, S. primigenius, S. superciliosus), et 1’autre regroupant les especes de petite taille du
sous-genre Spermophilus dont sont issues les especes de steppes actuelles, S. citellus et S.
suslicus. Cette lignée se rencontre sous différentes dénominations.

En France, le genre Spermophilus (anciennement dénommé Citellus) apparait avec
Spermophilus cf. dietrichi, identifi¢ par Chaline (1974 a) dans la terrasse supérieure de Grace
a Monticres, dans la vallée de la Somme, datée du Pléistocene inférieur (MIS 20 ou 22),
(Bahain et al., 2007). On le trouve ensuite sous la forme Spermophilus cf. major aux Valerots
et aux Abimes de la Fage (Chaline, 1972 a, b).

Les populations du Pléistocéne supérieur sont généralement attribuées a I'espece fossile de
petite taille Spermophilus superciliosus (décrit a Eppelsheim), proche de l'espeéce actuelle
S. major (Chaline, 1972 a ; Nord Andreason, 1997).

Les différentes occurrences du genre Spermophilus en France au cours du Pléistocéne
correspondent a plusieurs phases de migration (Chaline, 1972 b; Marquet, 1989) li¢es a
I’expansion des environnements steppiques et secs en Europe occidentale pendant les
périodes glaciaires.

En Europe méridionale, Spermophilus sp. est cité en Italie a Visogliano (Bartolomei, 1969 ;
Bartolomei & Tozzi, 1979 ; Arroba et al., 2004 ; Sala & Masini, 2007) mais il n'apparait pas

avant le Pléistoceéne supérieur dans le nord de 1'Espagne (Villalta, 1972).
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Cette absence durant le Pléistocéne moyen suggere que l'expansion du genre Spermophilus a

¢été limitée par les Pyrénées au nord de la péninsule ibérique.
Matériel

-Arago : NR=30 (Planche I, 1) :2P4; 8 M;; 4 M;; 2M3;2P3; TM'; 5M>.

Le matériel ne présente pas de différences par rapport aux descriptions effectuées par C.
Paunescu. Ses analyses morphométriques, comme le travail d'E. Desclaux, mettent en
évidence que la population de Sousliks de la Caune de 1'Arago présente des similitudes avec
Spermophilus gr. major du Pléistocéne moyen.

On le rapporte alors a Spermophilus cf. major.

-Moula : NR=1 :

Le gisement de la Baume Moula-Guercy n'a livré quune seule M? (L=2.52/ 1=3.04)
attribuable au Souslik. Bien qu'il ne s'agisse que d'un reste isolé, on peut noter que ses
dimensions sont inférieures a ce que I'on observe sur des sites du Pléistocéne moyen comme
La Fage ou la Caune de I'Arago dans lesquels le souslik de grande taille S. major est
déterminé. E. Desclaux (1997) a attribué cette population a S. superciliosus et notre matériel

semble s'y rattacher également.

Les dimensions des rangées dentaires sont données dans les Tableau 22 et Tableau 23.

P4 Mi M2 M3
N| L | 1 N | L | 1 N[ L | 1 N| L | 1
Arago 1 206 236 | 2 272 321 | 4 29 34 | 2 35 32
*
Arago 23 257 253 | 22 265 318 | 48 303 343 | 24 376 324
La Fage **

(S. cf. major)| 6 2,34 2,38 10 2,66 298 9 2,76 3,04 8 3,17 3,04

Tableau 22: Mesures des molaires et prémolaires inférieures de Spermophilus cf. major de la Caune de I’ Arago.
* . d’apres Desclaux 1992 a ; ** : d’apres Chaline, 1972 b.
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p’ p! M' M’ M’
N L [1 N L [ N [L [ N [L [ N L |1
Arago 1171 167 - - - 7239 296 3 27 294 - - -
Moula - - - - - - - - - 1 2,52 3,04] - - -
Arago * 13 1,85 1,84 30 239 291 25 248 326] 35 274 345 33 331 33l
La Fage **
(S. of. major)| - - - 5 264 259 5 265 3070 18 281 314 5 31 301

Tableau 23 : Mesures des molaires et prémolaires supérieures de Spermophilus cf. major de la Caune de 1’ Arago
et de la Baume Moula-Guercy. * : d’aprés Desclaux 1992 a ; ** : d’aprés Chaline, 1972 b.

Genre Marmota Blumenbach, 1779
Marmota cf. marmota Linne, 1758 la Marmotte des Alpes.

Les marmottes sont originaires d’Asie centrale ; elles sont citées dans des formations
Miocéne au Kazakhstan et en Mongolie (Erbajeva, 2003).
Elles n’apparaissent en Europe qu’a partir du Pléistocéne inférieur en Espagne a Atapuerca
dans les niveaux TD 3/4 (Cuenca Bescos et al., 2005b, 2005c; 2010b) pour les plus
anciennes, en Géorgie a Akhalkalaki (Tappen et al., 2002), en Croatie sur les sites de
Podumci et Tatinja Draga (Paunovic et Rabeder, 2000), ainsi qu’en Autriche a Deutsch
Altenburg (Maul, 1990) et en France a Montouss¢ 5 (Clot & al., 1976). Ces premiers
représentants européens du genre Marmota semblent ne pas étre liés aux especes actuelles,
mais plutot aux taxons d’Asie centrale du début du Pléistocéne comme Marmota siberica
nekipelovi Erbajeva, 1966 (Desclaux, 1992 a ; Cuenca Bescos & Canudo, 2005¢).
Les restes de marmottes sont beaucoup plus abondants dans les gisements du Pléistoceéne
moyen et supérieur, ainsi qu’a I’Holocene, et présentent des caractéres mixtes entre les deux
especes européennes actuelles M. marmota et M. bobak (Chaline, 1972 a; Abbassi, 1999 ;
Cuenca Bescos & Canudo, 2005 c). Ils sont attribués a la sous-espece M. marmota

primigenia.
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Matériel

-Arago : NR=7 (Planche I, 6) : 2 P4, 2 M,, 1 M3, 1| M?, IM°.

C. Paunescu (2001) attribue la population de marmottes de la Caune de 1’Arago a Marmota
marmota primigenia bien que les données de comparaison pour le Pléistocéne moyen soient
peu nombreuses. Les individus se rapportant a ce groupe présentent un mélange de caracteéres
de M. marmota et M. bobac. E. Desclaux (1992 a) les attribue quant a lui & Marmota sp.

L’attribution a Marmota marmota primigenia est maintenue pour le nouveau matériel.

Famille Gliridae Muirhead, 1819

Sous-famille Glirinae Muirhead, 1819

Genre Glis Brisson, 1762
Glis glis Linné, 1766 le Loir.

Le genre Glis est connu dés le Pliocéne ancien en Bulgarie a Muselievo (Popov, 2004)
puis plus tardivement a Rivoli Veronese (Sala et al., 1994) par I’espece Glis minor Kowalski,
1956.

On trouve ce gliridé dans les associations de faunes du Pléistocéne inférieur aux Valerots
(Chaline, 1972) et plusieurs sites d’Europe de I’Est (Kowalski, 1963).

Glis sackdillingensis Heller, 1930, est connu au début du Biharien dans les sites de Monte La
Mesa (Marchetti et al., 2000) et Palena (Kotsakis et al., 1992) en Italie, Untermassfeld en
Allemagne (Kahlke, 2000), Betfia XII en Roumanie (Terzea, 2006-2007).

Ces deux taxons different de I’espece actuelle Glis glis par leur taille réduite.

Glis glis est identifié¢ sur des sites de la fin du Pléistocéne moyen francais comme Gerde et le
Lazaret (Chaline, op.cit.). Selon Abbassi (1999), la seule évolution morphologique
perceptible chez ce taxon entre populations du Pléistocéne moyen et actuelles est la

simplification de la structure de la M°.
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Description : Rongeur a molaires rhizodontes a couronnes plates, et présentant une
morphologie dentaire en crétes transversales complexes, reliant des tubercules peu élevés

dans le sens labio-lingual. Formule dentaire : 1/1, 0/0, 1/1, 3/3.

Matériel

-Lazaret : NR=40 (Planche III, 4) : 10 M, 8 M, 2 M3, 2 P!, 5 P*, 6M', 5 M?%, 2 M?

Les molaires et prémolaires de Glis identifiées au Lazaret sont comparables aux spécimens

actuels de Glis glis. (Voir Abbassi, 1999 pour une description détaillée du matériel dentaire.)

-Moula : NR=7: 1 M}, 3 My, 1 M3 1 M%, 1 M°.

Ces dents présentent des caractéres comparables a G. glis.

Sous-famille Leithiinae Lydekker, 1895.

Genre Eliomys Wagner, 1840

Eliomys quercinus Linné, 1766 le Lérot.

Le genre Eliomys apparait au Mioceéne moyen en Espagne (Daams & de Bruijn, 1995).

Le Iérot est ensuite connu a la transition Miocéne/Plioceéne par I’espeéce Eliomys intermedius
Friant, 1963 dans le sud de I’Europe (Nadachowski & Daoud, 1995).
La forme actuelle Eliomys quercinus semble apparaitre au Pliocéne. Dans le Biharien ancien,
on la rencontre en Espagne a la Sima del Elefante (Laplana & Cuenca-Bescos, 2000) et la
Cueva Victoria (Agusti, 1982). A la Sierra de Quibas, chronologiquement située entre ces
deux derniers gisements, les individus identifiés sont attribués a Eliomys intermedius
(Montoya et al., 2001).
En France, E. intermedius est cité¢ aux Valerots (Chaline, 1972 a). E. quercinus apparait au
Pléistocene moyen.

Ces deux especes se distinguent par la présence d’une créte transversale surnuméraire
sur les molaires inférieures entre mésolophide et postérolophide chez la forme la plus

ancienne.
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Janossy (1962) distingue une sous-espece intermédiaire : Eliomys quercinus helleri, de taille
légérement plus importante que Eliomys quercinus, présentant un vestige de créte
surnuméraire et une prémolaire supérieure avec des mésoconides et mésolophides forts
(Chaline, 1972 a), et qui subsiste jusqu’a la fin du Pléistocéne moyen.

L’étude menée par Paunescu et Abbassi (2002) sur les variations entre populations d’Eliomys
d’Europe méridionale au cours du Quaternaire, propose de mettre en synonymie Eliomys
intermedius avec Eliomys quercinus Linné, 1766, en raison de la présence des caractéres le
définissant chez des spécimens attribués a la sous—espece actuelle E. quercinus lusitanicus
Reuvens, 1890 (Ruiz Bustos ef al., 1982).

Bien que certains auteurs aient noté une tendance a la réduction de la taille de la fin du
Pliocéne (Chaline, 1972 a) jusqu’au Pléistocéne moyen (Ruiz Bustos et al., op. cit.) suivie
d’une augmentation jusqu’a la fin du Pléistocéne moyen final (Abbassi, 1999), les variations
de taille et de morphologie observées chez Eliomys ne sont pas linéaires et peu importantes
(Nadachowski & Daoud, op. cit.). Celles-ci pourraient refléter la séparation de ce genre au
Pliocéne en deux sous-especes géographiques, différenciées a la fois par leurs dimensions et

par la fréquence de certains caracteéres (Paunescu & Abbassi, op. cit.).

Description : molaires brachyodontes caractérisées par une morphologie en crétes
transversales reliant des tubercules latéraux. Couronne concave. Formule dentaire : 1/1, 0/0,

1/1, 3/3.

Matériel

-Arago : NR= 13 (Planche I, 5): 3M,,3M' ; | My, 2 M?; 2 M;, | M? ; IMaxillaire avec M
M? M’ 9 Py , 9 P*. Quelques spécimens présentent une créte supplémentaire entre

mésolophide et postérolophide.

-Lazaret : NR= 74 (Planche III, 3) : 9 P4, 1 P, 10 M}, 12 M, M3, 4 P*, 10 M, 14 M?%, 6 M°,
1 mandibule. La population du Lazaret se caractérise par la présence fréquente de caracteres
«archaiques » sur les molaires (crétes accessoires surnuméraires entre mésolophide et
postérolophide) et particulierement sur les prémolaires inférieures, de fagon plus récurrente

que sur des sites plus anciens (Caune de I’ Arago, Orgnac 3) (Paunescu & Abbassi, 2002).

-Moula: NR=9: 1 Py, 4 My, 1 P*, 2 M, 1 mandibule sans dent. Les molaires de lérot de la
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Baume Moula-Guercy ne présentent pas de vestiges de crétes accessoires comme on la trouve
dans les formes archaiques. Elles sont comparables a ’espéce actuelle Eliomys quercinus par

leur morphologie et leur taille réduite (Tableau 24).

-Maltravieso : NR=3 (Planche V, 4) : 2 M?, 1 mandibule sans dent. La morphologie des ces
dents ne présente pas de différences avec I’espece actuelle (pas de présence de crétes
surnuméraires), mais on remarque qu’elles ont des dimensions importantes, les rapprochant

des populations de Orgnac 3 et de la Cueva del Agua (Tableau 24).

Les dimensions des restes dentaires sont données dans le tableau suivant :

N P/4 N M/1 N M/2 N M/3
L 1 L 1 L 1 L 1
Arago 2 1,18 1,07 2 1,32 1,710 1 144 1,67 1 133 149
Lazaret 4 1.4 1,3 7 1,45 1,76, 5 1,44 1,64 17 1.4 1,61
Moula 1 1,34 129 2 1,39 1,70 - - - - - -
Seynes ! 1 1,56 1,44 30 1,55 1,731 - - - 11 143 1,55
St-Estéve ' 5 1,39 1,31 14 1,38 1,78 - - - 6 136 1,66
Cullar de baza 6 1,31 1,241 12 1,35 1,63 - - - 6 129 142
Orgnac 3 } 4 143 1,37 23 1,48 1,76, 8 1,49 1,78 10 137 146
Baume Bonne 2 1.4 1,28 11 1,43 1,720 12 1,49 1,74 7 141 147
Zaffaraya N 16 148 1,420 12 1,52 1,850 11 1,51 1,8 11 142 1,63
C.del Agua > 10 1,42 1,41 30 1,55 1,86 6 1,35 1,55
Abri Mochi ® 8 1,35 1,30 1 1,55 1,839. 5 145 1,73 3 142 151
Fontbrégoua } 2 1,39 138 4 1,38 1,65 4 4 161 1 1,21 1,305
P4/ M1/ M2/ M3/
Arago 3 1,5 1,05° 3 1,31 1,76 1 136 1,83 1 147 1,60
Lazaret 2 1,22 1,55 6 1,3 1,71 7 135 183 5 136 1,72
Moula 1 1,2 1,56 2 1,22 1,710 - - - - - -
Maltravieso - - - - - - 2 145 193 - - -
Seynes ! 6 1,14 1,49 14 1,40 1,80 - - 7 143 1,78
Cullar de baza > 3 1,03 1,45 14 1,29 1,70 - - 3 1,22 1,58
Orgnac 3’ - - - 1 1,39 1,84° 3 148 192 - - -
Baume Bonne 12 1,08 1,58 7 1,34 1,82 11 1,34 18 4 137 1,7
Zaffaraya N 12 1,25 1,74 36 1,41 1,92 - - 3 145 1,77
C.del Agua > 6 1,15 1,65 30 1,50 2,00 - - 7 143 1,74
Abri Mochi 1 1 149 6 1,35 1,82 3 1,39 189 2 1,33 1,61
Fontbrégoua } 6 1,24 14 4 1,23 1,67 3 1,3 1.8 1 139 1,65

Tableau 24: Dimensions des molaires et prémolaires, inférieures et supérieures, d’Eliomys quercinus de la Caune
de I’ Arago, de la grotte du Lazaret, de la grotte de Maltravieso et de la Baume Moula-Guercy. Avec ' : Chaline,
1972 a; % : Ruiz Bustos, 1982 ; * : Paunescu, 2001 ; *: Barroso Ruiz ef al., 2003 ; °: Lépez Martinez & Ruiz
Bustos, 1977 ; ® : Abbassi, 1999.
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Genre Muscardinus Kaup, 1829

Muscardinus avellanarius Linne, 1758 le Muscardin.

Le muscardin est assez rare dans les remplissages de sites pléistocenes et son
évolution au cours du Quaternaire est assez mal connue. En France, il est d’abord cité au
Lazaret et a Fontéchevade (Chaline, 1972 a) ainsi qu'a Combe-Grenal (Marquet, 1989). M.
avellanarius serait issu de la lignée de Muscardinus pliocaenicus du Pliocéne (Daoud, 1993).
La rareté de ce micromammifére dans les remplissages archéologiques peut s’expliquer par la
petite taille des restes dentaires, mais également par la faible abondance de cette espéce dans
la nature.

Muscardinus avellanarius n’est représenté que par 2 molaires dans le matériel étudié.

Description : Les dents de muscardin sont de forme rectangulaire-trapézoidale ; elles
présentent trois racines ; la couronne, plate, est constituée de plusieurs crétes transversales
plus ou moins parall¢les. Le nombre de racines est variable : deux pour les prémolaires, trois

ou quatre pour les molaires selon le degré de fusionnement des racines.

Matériel
-Lazaret : 1 M, droite (Planche III, 5) . Dans l'ensemble CII, Muscardinus avellanarius n'est
représenté que par une seule autre molaire provenant de 1'UA25 (Lumley et al., 2004).

-Moula : 1 M; gauche

La morphologie des ces deux molaires est comparable aux spécimens actuels de Muscardinus
avellanarius et leurs dimensions s’inscrivent dans les limites de variations des espéces

connues au Pléistocéne et actuelles (Tableau 25).
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L 1
n n
x x
Lazaret UA27 1 1
1,74 1,21
Lazaret UA25 ' 1 1
1,76 1,3
Lazaret z 2 2
1,64 1,19
Moula 1 1
1,76 1,29
Vallonnet } 1 1
(colluvions) 1,57 1,16
Arma del Manie : 27 27
1,73 1,28
Actuel” 14 14
1,6 1,22

Tableau 25 : Dimensions des M; de Muscardinus avellanarius de la grotte du Lazaret (UA 27) et de la Baume
Moula-Guercy, et de différents gisements du Pléistocéne moyen et supérieur et spécimens actuels. ' : d’aprés
Lumley et al., 2004 .2 d’aprés Abbassi, 1999; 3 d’aprés Paunescu, 2001.

SoUS-ORDRE MYOMORPHA Branpr, 1855
Famille Dipodidae Fischer de Waldheim, 1817

Genre Sicista Gray, 1827
Sicista cf. betulina Pallas, 1778 la Siciste des bouleaux.

La siciste est rarement citée dans les assemblages de rongeurs au Pléistocéne,
principalement en raison de sa petite taille. On trouve souvent la citation Sicista sp. car
l'attribution spécifique est difficile.

La premic¢re mention de la siciste en France est faite aux Valerots (Chaline, 1972 a) au
Pléistocéne inférieur, puis a Orgnac 3 (Jeannet, 1981) au Pléistocéne moyen. Sicista cf.
betulina est également signalée a la Baume Moula-Guercy par E. Desclaux (Desclaux &
Defleur, 1997) dans les niveaux inférieurs.

J.-C. Marquet (1989) a identifi¢ six migrations du genre Sicista en France entre la fin du
Pléistocéne moyen et la derniére phase wiirmienne. La présence de Sicista a la Baume Moula-

Guercy serait a mettre en relation avec la 3°™ migration du genre reconnue a I’abri Vaufrey et
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datant de la fin du stade isotopique 6 (Desclaux, op. cit. ; Abbassi et al., 1998).

La distinction entre S. betulina et S. subtilis est difficile et les critéres permettant de les
discriminer peu connus, en raison du faible nombre de collections de référence actuelles et
fossiles. Plusieurs auteurs ont proposé des critéres morphométriques de différenciation de ces
deux taxons, notamment sur les dimensions et la complexité relative des molaires (Chaline,

1972 a ; Pucek, 1982 ; Storch, 1994 ; Kalthoff et al., 2007 ; Opplinger & Becker, 2010).

Description

Les I¢res molaires inférieures du genre Sicista sont constituées de quatre tubercules

principaux et d’un cinquiéme plus petit, reliés entre eux par des crétes.

Matériel

Seul le site de la Baume Moula-Guercy a livré des restes attribuables au genre Sicista. 1l s’agit
de deux M, provenant des couches XVI/XVII.

En suivant les critéres morphologiques proposés par Kalthoff et al. (2007), on observe sur les
deux M, une concavité sur la face jugale de la dent comparable a ce qui est observé chez
S. subtilis. Néanmoins, ce seul critére ne suffit pas a la détermination de 1’espece. La Sicista
de Moula présente des dimensions dentaires moyennes, proches des populations de Manie, la
Garenne et de Va Tche Tcha (Tableau 26). Nous attribuons les spécimens de Moula a Sicista

cf. betulina.

Espece N L 1
min.-max. min.-max.
Mi  [Moula 2 L1415 0,89
Vaufrey ! S. cf. betulina 4 0,99-1,02 0,72-0,78
Garenne S. betulina 2 1,10-1,13 0,78-0,80
Allander
Tropfsteinhohle * S. betulina 2 1,06 0,74-0,76
Va Tche Tcha * S: betulina 17 1,05-1,18 0,73-0,83
Manie ~ Sicista sp. 1 1,13 0,85
Plaidter Hummerich 1°  Sicista sp. 3 1L15-120 0,83-0,87
Wannenkopfe ' S. subtilis 1 1,11 0,88

Tableau 26: Dimensions des M, de Sicista cf. betulina de Moula-Guercy. L Marquet, 1989 ; z. Chaline, 1972 a;
3. Doppes & Frank, 1997 ; 4. Oppliger & Becker, 2010 ; 5. Abbassi, 1999 ; ®: Kolfschoten & Roth, 1993 ;
Kalthoff et al., 2007.
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Famille Cricetidae Fischer, 1817

Sous-famille Cricetinae Fisher, 1817

Genre Cricetus Leske, 1779
Allocricetus bursae Schaub, 1930.

Allocricetus bursae est une espece de hamster connue uniquement a I’état de fossile au
cours du Pléistocene moyen, de plus petite taille que son représentant actuel Cricetus cricetus.
Le genre Allocricetus apparait a la fin du Pliocéne dans des gisements d’Europe centrale
(Villany 3, Osztramos 3, Hir, 1993, 1998).

On rencontre ensuite Allocricetus bursae au Biharien sur les gisements de Villany 8 et Brasso
(Pradel, 1988) et au début du Pléistocéne moyen en France a Balaruc (Chaline, 1972 a). Il est
présent en Italie aux cotés d’Allocricetus eheki Schaub, 1930 dans le site du Biharien ancien
de Monte la Mesa (Marchetti et al., 2000). Ce taxon archaique est connu au Pléistoceéne
inférieur a Villany, et jusqu’au début du Pléistocéne moyen a Tarko 8 (Hir, 1998).
Allocricetus bursae est connu jusqu’au Pléistocene supérieur en Espagne dans le site de la
Cueva Ambrosio (Sesé¢ & Soto, 1988), en Hongrie a Lambrecht cave (Janossy, 1986), avec
une extension maximale a l'ouest dans la grotte de Caldeirdo au Portugal (Povoas et al.,
1992).

En France, les derniéres citations de ce taxon sont faites a Gigny (Chaline & Marquet, 1976)

et Argy-sur-Cure (Brochet, 1981).

L’évolution de ce taxon au cours du Pléistoceéne est interprétée différemment selon les
auteurs :
Chaline (op. cit.) distingue cinq populations en Europe occidentale, d’apres plusieurs critéres
morphométriques, qu’il attribue a des gradients évolutifs :

Allocricetus bursae balaruciensis (Balaruc) Chaline, 1972 a

Allocricetus bursae duranciensis (Saint-Estéve Janson) Chaline, 1972 a

Allocricetus pyrenaicus (Caune de 1’Arago) Chaline, 1971

Allocricetus bursae colombierensis (La Colombiere) Chaline, 1972 a

Allocricetus bursae correzensis (La Fage) Chaline, 1972.

L’évolution de ces especes se ferait principalement dans le sens d’un accroissement progressif
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de la longueur des molaires.

D'apreés E. Desclaux (1992 a), les variations de taille observées chez Allocricetus bursae
durant le Pléistocéne moyen ne sont pas que chronologiques, et pourraient étre liées a des

facteurs écologiques ou géographiques.

Selon M. Jeannet, dans son étude des cricétinés de la Baume Moula-Guercy (1995),
I'importante variabilité intrapopulationnelle existante sur tous les sites étudiés ne permet pas

d'établir de sous-especes chronologiques.

Pour Paunescu (2001), seules deux populations d'Adllocricetus sont distinguables au
Pl¢istocéne du point de vue biométrique :

- un groupe comprenant des individus de petite taille issus de sites du Pléistocéne
inférieur et moyen ;

- un second groupe correspondant aux populations de taille plus importante trouvées

dans des gisements couvrant tout le Pl¢istocéne moyen.

Une ¢étude phylogénétique de la spéciation opérée au sein du genre Allocricetus au cours du
Pléistocene a été effectuée par Cuenca-Bescos (2003), et montre que trois lignées sont
présentes au cours du Pléistocéne : A. bursae, Cricetulus et Allocricetus correzensis que
l'auteur propose d'¢lever au rang d'espece. Sa large distribution au milieu du Pléistocéne
moyen d’Europe occidentale pourrait en faire, selon cet auteur, le taxon caractéristique de
cette période.

Allocricetus correzensis pourrait correspondre au deuxieéme groupe identifi¢ par Paunescu

(op. cit.).

Description : Cricetiné fossile de petite taille dont les molaires sont constituées de cuspides
principales et secondaires, reliées entre elles par des crétes transversales (ou lophes),
longitudinales et transverses. (voir nomenclature, Mein et Freudenthal, 1971). A. correzensis
se distingue de A. bursae par sa taille et sa morphologie (présence d'un antérostyle et d'un
cingulum lingual long ; les M, et M3 ne possédent que rarement un mésolophide) (Cuenca-

Bescos, op. cit.).
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Matériel

-Arago : NR= 252 (Planche 1I, 2): 55 M', 105 M;, 6 M?, 31 M,,1 M?, 2 M>, 46
mandibules, 26 maxillaires.

Chaline (1971) a proposé¢ une nouvelle sous-espéce a partir du matériel de 1’Arago,
Allocricetus bursae pyrenaicus, qu’il place comme intermédiaire entre 4. bursae duranciensis
et A. bursae correzensis. Les études biométriques menées par C. Paunescu (op. cit.) montrent
la proximité de la population de 1'Arago avec la sous-espece correzensis.

Toutefois, la présence réguliére de mésolophides sur les M, et M5 de la Caune de 1’ Arago les

distingue de la forme de La Fage (Tableau 27).

-Moula : NR=12 : 4 M,, 3 M», 1 M3, 1 mandibule avec M| M, M3, 2 maxillaires avec M1 M2,
1 M.

Les spécimens recueillis dans notre étude sont similaires aux ¢léments étudiés par Jeannet
(1995) et Desclaux (1997) dans les couches XVIII a XVI du remplissage de la Baume Moula-
Guercy. Selon M. Jeannet, la morphologie et les dimensions des spécimens recueillis
n'apportent pas d'éléments biostratigraphiques. En effet, cette population ne présente pas de
caractéristiques permettant de la distinguer d'autres spécimens du Pléistocéne moyen et

supérieur (Tableau 27).

-Maltravieso : NR=7 (Planche V, 5) : 1 Ml, 1 M3, 3 M, 1 M,, 1 maxillaire avec M? M.

Nous avons compar¢ ce matériel a plusieurs populations de sites espagnols. Certains auteurs
de la péninsule ibérique préférent ne pas appliquer la nomenclature adoptée par Chaline, car
ils considérent que 1’évolution morphométrique d’Al/locricetus bursae se produit selon des
modalités différentes de la France (Lopez Martinez, 1980 ; Sesé & Sevilla, 1996).

D’autres auteurs cependant se rallient a cette classification ; ainsi, Allocricetus bursae
correzensis est décrit a Atapuerca dans 1'unité faunique ATA FU 6 (Atapuerca Faunal Units)
qui couvre le Pléistocéne moyen (TD 8b, 10/11, SH, TG) (Cuenca-Bescds & Garcia, 2007) et
la Cueva de los Huesos de Obon (Cuenca-Bescos et al., 2005a), et la sous-espeéce 4. bursae
pyrenaicus a la Cueva del Agua (Lopez Martinez & Ruiz Bustos, 1977) .

D'aprés les travaux récents de G. Cuenca-Bescos (2003), il apparait que les populations
d'dllocricetus bursae de la péninsule ibérique du Pléistocéne moyen se rapportent a A.
correzensis ou A. bursae correzensis.

Les dimensions et la morphologie de 1'Allocricetus bursae de Maltravieso entrent dans la
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variabilité de cette espéce au Pléistocéne moyen dans la péninsule ibérique, et est attribu¢ a A.

bursae correzensis (Tableau 27).

M/1 M/2 M/3
L L 1
Arago 135 1,95 1,19 38 1,62 1,34 1,48 1,18
Carihuella ! 2 1,95 1,17 2 1,65 1,39 2 1,34 1,13
Moula 4 2,01 1,17 3 1,66 1,36 - 1,66 1,24
C.del Agua : 1 2,06 1,21 3 1,6 1,33 1] 1,52 1,2
Maltravieso 1 2,14 1,22 - - - 1| 1,66 1,4
Galeria 89 1,94 1,21 83 1,58 1,33 33 1,38 1,21
Arago (pyrenaicus) ¢ ? 2,01 1,17 1,62 1,28 1,52 1,17
Saint Estéve ~ 4 1,82 1,13 3 1,47 1,22 3| 1,42 1,07
La Fage ’ 5 2,03 1,25 5 1,61 1,4 31 1,59 1,28
Sima de los Huesos ° ? 2,05 1,29 1,615 1,28 1,56 1,24
M1/ M2/ M3/
L L 1
Arago 69 2,075 1,35 7 1,57 1,31 3| 1,31 1,09
Carihuella | 3 2,04 1,36 4 1,53 1,33 1] 1,25 1,18
Moula 2 221 148 1] 165 144 - - -
C.del Agua ’ 7 2,2 1,39 3 1,62 14 4 1,3 1,21
Maltravieso 3 2,11 1,46 2 1,65 1,36 1] 1,23 1,08
Galeria > 95 212|142 66| 1,54 1,38 44| 15 1,18
Arago (pyrenaicus) ¢ - 2,12 1,46 - 1,47 1,38 - - -
Saint Estéve ~ 4 1,94 1,27 4 1,39 1,24 2 1,2 1,1
La Fage 218 146 1,58 - - :
Sima de los Huesos ° 1| - 134 1| 147] 138 - - -

Tableau 27 : Dimensions des rangées dentaires inférieures et supérieures d'Allocricetus bursae de la Caune de
I'Arago, de la Baume Moula Guercy, de Maltravieso et de sites de comparaison ( ' : Ruiz Bastos & Garcia
Sanchez, 1977 ;% : Lépez Martinez et Ruiz Bustos, 1977 ; 3. Cuenca-Bescos ef al., 1999 a ; * : Chaline, 1971 ;° :
Chaline, 1972 a, b ; ¢ : Cuenca-Bescos et al., 1997).
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Sous-famille Arvicolinae Gray, 1821

Genre Microtus Shrank, 1798
Microtus arvalis Pallas, 1778 Campagnol des champs.

Microtus agrestis Linné, 1761 Campagnol agreste.

Les deux especes de campagnols M. arvalis et M. agrestis présentent des similitudes
morphologiques qui rendent leur discrimination difficile, a plus forte raison lorsqu’il s’agit de
populations fossiles. Ces taxons, rencontrés fréquemment dans les gisements préhistoriques,
peuvent peupler les mémes aires géographiques, mais n’ont pas les mémes exigences
écologiques (Aulagnier et al., 2008). Du point de vue génétique, M. arvalis et M. agrestis sont
clairement distincts (p. ex. Jaarola et al., 2004).

Plusieurs auteurs ont tenté¢ de mettre en évidence des critéres de différenciation entre les deux
taxons (Dienske, 1969 ; Chaline, 1972 a ; Nadachowski, 1982 ; Abbassi, 1997-1998 ; Cuenca-
Bescos et al., 2008). Les études sur des spécimens actuels ont montré que les deux
morphotypes extrémes pouvaient étre différenciés, les M| de M. agrestis étant plus grandes et
les triangles T4/T5 et T6/T7 présentant plus d’asymétrie que chez M. arvalis. Cependant, les
variations de forme et de taille inter- et intra-spécifiques sont trés importantes et plusieurs
morphotypes ou sous-especes ont été décrits pour les deux groupes (Chaline, 1972 a;
Nadachowski, 1982).

Des criteres principalement morphométriques, basés sur la longueur totale de la M, associée,
soit au rapport de la largeur du T4 et du TS5 (Nadachowski, 1984), soit a I’inclinaison du T4
(Abbassi, 1997-1998), soit a la longueur de la partie antérieure de la dent, permettent, dans
une certaine mesure, de distinguer les deux groupes.

D’aprés Chaline (1972 a), M. arvalis et M. agrestis résultent tous deux de I’évolution
d’Allophaiomys pliocaenicus, puis de Microtus nivaloides selon Nadachowski (1991). Des

formes arvaloides et agrestoides apparaissent des le Pléistocene inférieur (Maul, 1990).
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Description

Les critéres morphologiques qui pourraient distinguer M. arvalis et M. agrestis ont ¢été
énoncés précédemment.

Ces arvicolinés possédent des molaires arhyzodontes dont les angles rentrants sont colmatés
par du cément. L’émail est différencié, de type Microtus (la bande d’émail est plus épaisse sur
les bords antérieurs des triangles que sur les postérieurs). Les M; sont constituées d’une
boucle postérieure allongée, de trois triangles clos dans le complexe postérieur, de quatre
triangles, plus ou moins clos, dans le complexe antérieur et d’une boucle antérieure variable.
Les deux morphotypes extrémes sont les suivants :

- morphotype agrestoide : caractérisé par une boucle antérieure a large col, le T6 et le T7
confluents et opposés, et un complexe antérieur symétrique.

- morphotype arvaloide : isolement du T6 (parfois le T7 également) et un complexe antérieur

trés dissymétrique.

Matériel

-Arago : 88M;

Pour Chaline (1981), M. arvalis est présent dans les niveaux supérieurs. Pour Desclaux (1992
a), la population de I’ Arago est comparable a celle de Saint-Estéve Janson, M. agrestis, mais
d’apres la petite taille de la population et le nombre réduit de données, elle est attribuée a M.
cf. agrestis. Pour Paunescu (2001), deux sous-espéces dont identifiées : M. agrestis aff.
jansoni (ensemble I) et M. agrestis aff. aubiensis (ens. III).

Pour la présente étude, la prise en compte de la longueur totale de la M, associée au rapport
de la largeur du T4 et du T5 (Nadachowski, 1984) montre que les populations de la Caune de
I’Arago présente également des affinités avec M. arvalis (Figure 26). La présence des deux
especes est envisageable a la Caune de 1’Arago. Les individus issus des derniéres campagnes

de fouilles sont ici attribuées a M. arvalis/agrestis.
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Figure 26: Diagramme de dispersion des valeurs de la longueur de M, et du rapport T4/T5 de Microtus arvalis et
Microtus agrestis actuels et le matériel de Caune de 1’ Arago.
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Figure 27 : Diagramme de dispersion des valeurs de la longueur de M, et du rapport T4/T5 de Microtus arvalis
et Microtus agrestis actuels et le matériel de la Baume Moula-Guercy.
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Figure 28: Diagramme de dispersion des valeurs de la longueur de M, et du rapport T4/T5 de Microtus arvalis et
Microtus agrestis actuels et le matériel des UA 26 et 27 de la grotte du Lazaret.

-Moula-Guercy : NR= 85 M,

Les études antérieures menées sur les micromammiféres ont mis en évidence la présence du
groupe M. agrestis/arvalis (Desclaux & Defleur, 1997 ; Defleur ef al., 2001). La comparaison
de la longueur totale de la M; et du rapport des triangles T4/T5 avec des populations actuelles
(Figure 27), montre que les valeurs obtenues pour la Baume Moula-Guercy couvrent la

variabilité des deux especes. Cette population reste attribuée a M. agrestis/arvalis.

-Lazaret : UA26 : NR=476 ; UA27 : 662 (Planche IlI, 7).

Ces campagnols sont trés abondants dans la grotte du Lazaret. Abbassi (1999) attribue les
individus des niveaux supérieurs a M. agrestis. Néanmoins, les populations issues des UA 26
et 27 présentent des individus de petite taille pouvant se rapporter également a M. arvalis
(Figure 28). En I’absence de diagnose plus précise, la population du Lazaret est attribuée a

M. agrestis/arvalis.
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Sous-genre Stenocranius Kastschenko, 1901

Microtus (Stenocranius) gregalis Pallas, 1778 Campagnol des hauteurs.

Le groupe gregalis est issu de 1'évolution d'4llophaiomys nutiensis (Chaline et al., 1999).
Microtus (Stenocranius) gregaloides (Hinton, 1923), ’ancétre de Microtus (Stenocranius)
gregalis (Pallas, 1778), a une trés vaste répartition en Europe au cours du Pléistocéne
inférieur, y compris I’ Angleterre et les péninsules ibériques et italiennes.

D’aprées L. Maul et A. Markova (2007), Microtus (Stenocranius) gregalis apparait
précocement en Europe centrale, au cours du MIS 17 (interglaciaire cromérien II), a
Koneprusy C 718 et Villany 8 et plus tard, en Europe de I’est, au cours du MIS 15
(Interglaciaire de Mushkap).

En Europe du nord, Microtus (Stenocranius) gregaloides a été identifi¢ dans le niveau Gb de
Kaérlich (MIS 15) et a Miesenheim I (MIS 13) (Kolfschoten & Turner, 1996)

Dans le sud de la France, une importante population de Microtus (Stenocranius) gregalis a été
identifiée a la Caune de I’ Arago (sols Q a D, MIS 14 a 12) (Chaline, 1971 ; Desclaux, 1992 a;
Paunescu, 2001). C'est l'une des plus anciennes connues en France. Dans la péninsule
ibérique, alors que Microtus (Stenocranius) gregaloides est bien représenté dans les niveaux
inférieurs de TD-3 & TD-5 (Pléistocéne inférieur, Biharien récent, MIS 22) de Gran Dolina
(Lopez Antofianzas & Cuenca-Bescos, 2002), Microtus (Stenocranius) gregalis y est absent
pendant le Pléistocéne moyen. Il n’apparait dans le nord de I'Espagne qu’a la fin du
Pléistocene supérieur (Sesé, 1994). En Italie, la premiére apparition du taxon Microtus
(Stenocranius) gregalis est observée dans les niveaux supérieurs de la Caverna degli Orsi
(Arroba et al., 2004) qui peuvent étre attribués au MIS 12 et dans les niveaux supérieurs de
Visogliano. Chaline (1972 a) distingue deux sous-espéces au Pléistocéne moyen et supérieur :
M. gregalis martelensis (La Fage) et M. gregalis anglicus (La Quina, Ightam) qui se
différencient par la dimension des M; (M. gregalis martelensis plus petit). La dispersion de
Microtus (Stenocranius) gregalis, allant d’Europe de 1’Est et centrale vers les zones

méridionales, s’opére lors d’une période froide (MIS 14) du Pléistocéne moyen.

Plusieurs morphotypes sont observés par Paunescu (2001) :

- gregaloide: T7 et A9 présents ; pas d'A8 ni T6 ; boucle antérieure arrondie.
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- gregalo-arvaloide: faible A8, moins profond que A9 ; T6 peu développé et moins important
que T7.

- arvaloide : A8 et T6 marqués, mais taille moins forte que chez M. arvalis ; conserve aspect
gregaloide.

Matériel

- Arago: NR=169 (Planche II, 3) : 84 M; D, 61 M; G, 16 mdb G, 8 mdb D.

Paunescu (2002) a ¢tudié les individus des ensembles I et III et conclut que ces deux
populations sont différentes et pourraient résulter de migrations distinctes. Il est a noter que
trés peu de données de comparaisons sont disponibles pour le Pl¢istocéne moyen.

Sur les My, le T6 est légérement marqué, et I'on observe la présence récurrente du A8
(BRA4). Le morphotype dominant est gregalo-arvaloide. Quelques spécimens présentent une
1égere confluence entre T4 et TS, provenant essentiellement des sols les plus anciens (sol Q et
P), caracteére que 1'on trouve chez les populations plus anciennes de M. gregaloides (Maul &
Parfitt, 2010). Les mémes observations sont faites sur le matériel de la présente étude.

La morphologie de ces molaires, ainsi que leurs dimensions, les distinguent de M. gregaloides

et permettent de les attribuer au taxon du Pléistocéne moyen M. gregalis martelensis .

- Moula: NR= 66 (Planche 1V, 3) : 29 M, D, 34 M, G, 3 mandibules.

La population identifiée a la Baume Moula-Guercy présente une morphologie majoritairement
gregalo-arvaloide avec un angle BRA4 marqué et un triangle T6 esquissé. Seuls deux
spécimens présentent une morphologie typiquement gregaloide. Les mesures et la
morphologie des molaires de Microtus gregalis a Moula entrent dans la variabilité¢ de ce taxon

au Pléistocéne moyen (Tableau 28).

n min max x  ec-type
M1 |Arago L 165 2,31 3,05 2,56 0,128555283
1 165 0,41 1,14 0,95  0,07419392
Moula L 57 2,31 2,97 2,61 0,159907947
1 57 0,78 1,1 0,95  0,064980236
La Fage * L 300 2,67 0,17

Tableau 28 : Mesures des M, de Microtus gregalis de la Caune de I’Arago et de la Baume Moula-Guercy. * :
Chaline, 1972 a.
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Microtus (Iberomys) brecciensis Giebel, 1847 le Campagnol méditerranéen.

Microtus (Iberomys) brecciensis est une espece d’arvicoliné fossile connue en Europe
méridionale au Pléistocéne moyen et supérieur. Il apparait comme morphotype gregaloide
d’Allophaiomys pliocaenicus a Monte Peglia et aux Valerots (Chaline, 1972 a; Van der
Meulen, 1973). La différenciation s’effectue en Europe méridionale a Saint-Estéve Janson en
France et a Cullar Baza I en Espagne (Chaline, 1972 a ; Ruiz Bustos & Michaux, 1976). Sa
plus ancienne apparition est citée dans les niveaux TD 3-4 de Gran Dolina (Cuenca-Bescos et
al., 2010 b)

Ce campagnol est connu jusqu’au Pléistoceéne supérieur en France a I’Hortus (Chaline,
1972 c), I’ Abeurador et Font-juvenal (Marquet, 1989).

Trois sous-especes chronologiques sont décrites : par Chaline (op.cit.), M. (I.)
brecciensis mediterraneus Chaline, 1967 (Saint-Estéve, début du Pléistocéne moyen) et M.
(1.) brecciensis orgnacensis Chaline, 1972 ; par Radulescu, 1995, M. (I.) brecciensis defleuri
(Grotte des Cédres) désignant des populations plus évoluées de la fin du Pléistocéne moyen et
du début du Pléistocene supérieur.

Le campagnol méditerranéen succede a Microtus (I.) huescarensis Ruiz Bustos, 1988,
se caractérisant par sa taille réduite, des molaires présentant une dissymétrie bucco-linguale,
un complexe antérieur triangulaire et court, et la communication des triangles T4 et TS5
(Cuenca-Bescos & Laplana, 1995).

Les descendants actuels de ces taxons se rapportent a 1’espéce M. (I.) cabrerae qui
apparait au Pléistocéne supérieur, et ne vivent que dans la péninsule ibérique (Aulagnier et
al., 2008) . L'évolution graduelle de Microtus (Iberomys) brecciensis a M. (I.) cabrerae est
notamment remarquable dans la séquence de la grotte de Caldeirdo au Portugal (Povoas et al.,
1992).

Les différentes études menées sur cette lignée montrent que son évolution se traduit
par une augmentation de la taille des M; et I’aplatissement antéro-postérieur des prismes
d’émail, une complexification du complexe antérieur (avec notamment le développement de
I’angle BR4), ainsi qu’une diminution de 1’asymétrie (Chaline, 1972 a ; Ayarzaguena &

Loépez-Martinez, 1976 ; Cuenca-Bescés & Laplana, 1995 ; Abbassi, 1999).
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Description

Arvicoliné a molaires arhyzodontes dont les angles rentrants sont colmatés par un cément
abondant. Ces molaires se caractérisent par une forte tendance a I’aplatissement antéro-
postérieur et une dissymétrie entre triangles externes et internes (ces derniers étant les plus
développés). L’émail est différencié, de type Microtus. Les M; sont de taille importante,
constituées de 5 triangles clos et d’une boucle antérieure formée par T6 et T7, présentant une

grande variabilité.

Matériel

-Arago : 242 M. (Planche I, 7)

Les léres molaires inférieures présentent une morphologie variable de la boucle antérieure ;
on note toutefois qu’environ 66% du matériel de I’ensemble III possedent des caractéristiques
communes telles que I’angle A8 peu a pas marqué délimitant le T6, un angle A7 assez peu
profond et un A9 relativement profond arrondi ou en angle droit.

Dans I’ensemble I, la morphologie de la B.A. rencontrée le plus fréquemment differe : ’angle
rentrant A7 est profond, le A8 est absent ou trés légérement prononcé et le T6 est déjeté en
arriere. Ces caractéristiques sont proches de ce qui est observé pour les populations de Saint-
Estéve Janson attribuées a M. (1.) brecciensis mediterraneus.

Les dimensions des molaires de 1’ensemble III sont un peu plus importantes que dans
I’ensemble inférieur (Tableau 29). Cela avait également été observé par Paunescu et Brunet-
Lecomte (2005) dans leur étude approfondie sur la biométrie des molaires de M. (1)
brecciensis de plusieurs gisements du Pléistocéne moyen et supérieur. Ce seul critére ne
permet toutefois pas de discriminer deux sous-espéces au sein de ces populations. Les
précédents travaux menés sur les populations de M. (Iberomys) brecciensis des ensembles I, 11
et Il de la Caune de 1I’Arago (Desclaux, 1992 a ; Paunescu, 2001 ; Paunescu et Brunet-
Lecomte, op. cit.) n’ont pas permis de mettre en évidence de différences significatives entre
les individus issus des différents niveaux, qu’ils attribuent a la sous-espéce mediterraneus.
Desclaux (op. cit.) identifie dans I’ensemble III quelques individus présentant des caractéres
communs avec la sous-espece M. (I.) brecciensis orgnacensis (développement important du
AS), proposant ainsi de positionner chronologiquement les populations de la Caune de
I’Arago dans une place intermédiaire entre les gisements de Saint-Estéve Janson et

d’Orgnac 3.
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Les populations de M. (1) brecciensis des différents ensembles stratigraphiques de la Caune

de I’Arago sont attribuables a la sous-espece mediterraneus.

-Moula : 1 M; déterminée dans le matériel étudié¢ correspondant aux couches XVI a XVII.
Cette molaire est comparable au matériel vu par E. Desclaux (Desclaux & Defleur, 1997 ;
Defleur et al., 2001) dans les mémes niveaux, ainsi que dans les couches XV, XIVd et XIVb
de la banquette centre. Les dents étudiées sont peu nombreuses, cinqg M, ont été identifices.
Selon cet auteur, les M, de Microtus (1) brecciensis de la Baume Moula-Guercy se
caractérisent par des triangles T4 et T5 peu ou pas confluents dont deux présentent un A8 bien
marqué. Cette morphologie est comparable a celle des populations de M. (1.) brecciensis
defleuri de la grotte des Cedres (Radulescu, 1995) datée de la fin du Pléistocéne moyen
(OIS 6).

La moyenne des longueurs des M; (N=5, x = 3,22) permet ¢galement de replacer Microtus
(1) brecciensis de la Baume Moula-Guercy parmi les populations de la fin du Pléistocéne

moyen et du début du Plé¢istocéne supérieur (Tableau 29).

-Lazaret : 1 M; dans UA26.

Le matériel issu du remplissage de la grotte du Lazaret est assez peu abondant sur I’ensemble
de la séquence (Abbassi, 1999). Les 1éres molaires inférieures présentent une asymétrie des
synclinaux buccaux et linguaux, aplatis selon 1’axe antéro-postérieur, ainsi qu’une
morphologie variable du complexe antérieur. La plus représentée est de
type grégaloide, caractérisée par 1’absence de I’angle rentrant A8 et la réduction du T6.

L’ébauche d’angle A8 est observée sur quelques spécimens.

La moyenne des longueurs des M; est assez importante ()_c= 3,15), supérieure a ce qui est
observé a Orgnac, et comparable a la population de la grotte des Cédres attribuée a Microtus
(1.) brecciensis defleuri. Microtus (I.) brecciensis du Lazaret présente des caractéristiques qui
le placent au sein des populations évoluées de la fin du Pléistocéne moyen et du début du

Pléistocene supérieur.

-Maltravieso : 16 M, ont été identifiées. (Planche V, 6)

Ces molaires présentent un aplatissement antéro-postérieur et une dissymétrie des triangles
externes par rapport aux internes, la présence de 5 triangles clos et d’une boucle antérieure a
morphologie variable (A7 plus ou moins profond, A8 peu ou pas prononc¢, A9 marqué, large

et arrondi, triangle T7 bien développé, T6 petit et rejeté vers I’arriere) ; 1’émail est différencié
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et interrompu sur les boucles postérieures et antérieures. Les molaires sont de dimensions

relativement moyennes. ()_c =2,93).

Nous avons comparé¢ ce matériel a des populations issues d’autres sites de la péninsule
ibérique. M.( I). brecciensis est présent sur le gisement de Gran Dolina dans les niveaux TD
10/11(400 a 300 ka, Cuenca-Bescos et al., 2001), et également dans les niveaux fossiliféres de
Trinchera Galeria (350-200 ka). On le trouve ensuite dans le site de la Cueva del Agua
(Riss/Wiirm), puis sur des sites plus récents comme Las Yedras (Ruiz Bustos, 1978) ou la

Carihuella (Ruiz Bustos et al., 1982) au Pléistocéne supérieur.

La morphologie et les dimensions des molaires de la Cueva de Maltravieso sont
proches de ce qui est décrit pour les individus de la Cueva del Agua (Ruiz Bustos et al.,
1982 ; Lopez Martinez & Ruiz Bustos, 1977), présentant des caractéres intermédiaires entre
les populations du site de Cullar Baza I attribuées a M. (1.) brecciensis mediterraneus et les
formes plus récentes, lesquelles sont attribuées a 1’espéce M. (I.) brecciensis et M. cf.
cabrerae (Tableau 29).

La population de M. (I.) brecciensis de Maltravieso se place au sein des populations du

Pléistocéne moyen espagnol.

n L min.-max. X ec.-type

M, [Aragol 47 2,583,18 2,89 0,133

Arago Il 1 3,23

Arago Il 125 2,57-3,34 2,94 0,16

Moula-Guergy 5 3,22

Maltravieso 16 2,56-3,45 2,93 0,22

St-Estéve | 100 2,5-32 2,89

Cullar Baza I° 2 2,55-327 2,91

Cueva del Agua’ 90 2,60-3,36 2,92

Colombiére ' 1 2,98

Orgnac * 313 2,433,6 2,96

Payre ’ 7 2,95-3,39 3,14 021

Grotte des Cédres ° 60 2,65-3,5 3,08 0,17

Cueva de la Pinturas ' 3,21

Lazaret ° 12 2,89-3,48 3,15 0,17

Hortus 5 2,9832 3,1

Zaffaraya 93 2,81-3,64 3,19

actuel ' 8 2,7-3,35 3,04

actuel ' 32 33,9 3,8

Tableau 29 : Mesures des M; de M. (I.) brecciensis de la Caune de 1’Arago, de la Baume Moula-Guercy, de la
Sala de los Huesos (grotte de Maltravieso). ' : Chaline, 1972 a; *: Ruiz Bustos & Michaux, 1976 ; * : Ruiz-
Bustos, 1982 ; *: Jeannet, 2000 ; °: El Hazzazi, 1998 ; ¢ : Defleur & Crégut-Bonnoure ; ' : Sesé & Ruiz Bustos,
1992 ; 3 Abbassi, 1999 ;  : Chaline, 1972 ¢ ; '°: Barroso Ruiz et al., 2003 ; '' : Niethammer & Krapp, 1982 ;
"2 Engels, 1972.
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Microtus malei/oeconomus le Campagnol de male et/ou le Campagnol nordique.

La dénomination Microtus gr. malei/ceconomus est utilisée car 1’attribution a 1’'une ou
I’autre espéce est souvent délicate au sein des populations du Pléistocéne moyen. La
variabilité inter-spécifique est en effet trés importante. Selon Marquet (1989), la distinction
entre ces deux taxons peut s’effectuer par rapport au pourcentage dominant des morphotypes
caractéristiques rencontrés.
D’apres Markova (2007) et Maul & Markova (2007), Microtus (Pallasiinus) proto ececonomus
(également décrit sous la dénomination Microtus (Pallasiinus) ex gr. eeconomus) descend de
I’espéce primitive Microtus (Pallasiinus) ratticepoides qui apparait en Europe de ’est au
Pléistocene inférieur, a la fin de I’épisode paléomagnétique de Matuyama (MIS 21-20).
Microtus (Pallasiinus) aff. ratticepoides est également présent en Espagne, a Gran Dolina
dans TD 8a, datée du MIS 18 (Lopez & Cuenca-Bescos, 2002).
Dans le nord de I’Europe, les premiers représentants de Microtus (Pallasiinus) gr. ceconomus
sont connus au Pléistocéne moyen a West Runton (WRFB) (Maul & Parfitt, 2010) ainsi qu’a
Miesenheim (Kolfschoten & Turner, 1996).
En France, Microtus (Pallasiinus) gr. ceconomus est représenté a la Caune de 1’Arago (sols P
a D, MIS 14 a 12). Ces especes ne sont pas mentionnées en Italie et en Espagne au

Pl¢istocene moyen.

Description

M. oeconomus : Arvicoliné a molaires arhyzodontes. La partie postérieure de la M; est formée
de quatre triangles clos, et d’un complexe antérieur a large col, constitué¢ d’un triangle TS5 et
d’une boucle a morphologie ratticepoide. Le T7 est peu développé et le T8 est absent. Du
cément peu abondant colmate les angles rentrants.

M. malei : 1a bande d’émail est plus €paisse que chez M. oeconomus. Le complexe antérieur
présente une boucle large et arrondie. Les triangles T6 et T7 sont bien développés. Les angles

rentrants A8 et A9 sont bien marqués. Le cément est abondant.
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Matériel

-Arago : NR=18

Desclaux (1992 a) a attribué le matériel de la Caune de I’Arago a M. oeconomus/malei en
raison de I’importante variabilit¢ morphologique observée. Paunescu (2001) 1’attribue a M.
malei noaillensis, mais souligne toutefois une forte variabilité des caractéres placant les
molaires recueillies entre M. oeconomus et M. malei.

En DI’absence de caracteres plus diagnostiques, les molaires de la présente étude restent

attribuées a M. gr. oeconomus/malei.

-Moula : NR=2 (Planche 1V, 4)
Sur les deux dents recueillies, il n’a pas €té possible de déterminer 1’appartenance a I’'une ou

I’autre des especes. Nous ’attribuons alors a M. gr. oeconomus/malei.

Sous-genre Terricola Fatio, 1867
Microtus (Terricola) subterraneus de Sélys-Longchamps, 1836 le Campagnol souterrain.
Microtus (Terricola) duodecimcostatus de Sélys-Longchamps, 1839 Campagnol provengal
Microtus (Terricola) gerbei Gerbe, 1879 (=pyraneicus) Campagnol des Pyrénées.
Microtus (Terricola) multiplex Fatio, 1905 Campagnol de Fatio.

Microtus (Terricola) vaufreyi

Le sous-genre Terricola Fatio, 1867 regroupe les campagnols souterrains

eurasiatiques, et se distingue du sous-genre Pitymys désignant les formes nord-américaines
(Chaline et al., 1988 b; Jaarola et al, 2004). Ils sont tous deux issus de I’évolution
d’Allophaiomys (Chaline, 1972 a).
Ce groupe a fait I'objet d'études approfondies par P. Brunet-Lecomte sur des sites du
Pléistocene frangais et européen (Brunet-Lecomte, 1988; 1989; 1990 a; 1990 b; Brunet-
Lecomte & Chaline, 1990; 1991; Abbassi & Brunet-Lecomte, 1997 ; Brunet-Lecomte et al.,
1987; 1992; 1994; 1995; Brunet-Lecomte & Nadachowski, 1994 ; Brunet-Lecomte &
Paunescu, 2004).
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Deux groupes phylétiques sont distincts (Brunet-Lecomte, 1988): T. subterraneus et T.
duodecimcostatus.

T. arvalidens est le plus ancien représentant du groupe subterraneus-multiplex, présents dans
les niveaux TD 3/4 d’Atapuerca (Cuenca-Bescos et al., 2009). Il apparait en Europe de ’est
avant I’inversion magnétique Matuyama/Brunhes, et encore plus tot en Europe centrale (Maul
& Markova, 2007).

T. atapuerquensis apparait dans TD 8b (= T. vaufreyi) ; il s’agit d’une forme intermédiaire
entre les populations de St-Estéve-Janson et de la Caune de 1’Arago (Cuenca-Bescos et al.,

1999 b).

Les especes rencontrées au cours du Pléistocéne moyen et supérieur sont les suivantes :
Microtus (Terricola) subterraneus de Sélys-Longchamps, 1836 le Campagnol souterrain.
Microtus (Terricola) multiplex Fatio, 1905 le Campagnol de Fatio.

Microtus (Terricola) vaufreyi Brunet-Lecomte, 1988

Microtus (Terricola) duodecimcostatus de Sélys-Longchamps, 1839 le Campagnol provencal
Microtus (Terricola) lusitanicus Gerbe, 1979 le Campagnol basque

Microtus (Terricola) pyrenaicus de Sélys-Longchamps, 1847 le Campagnol des Pyrénées.

Description : arvicolinés a molaires arhyzodontes. La M, est formée d’une boucle postérieure,
de trois triangles clos, de triangles T4 et TS5 confluents (formant un « rhombe pitymyen »), et
d’un complexe antérieur constitué d’un second rhombe pitymyen (confluence des triangles T6

et T7) et d’un boucle antérieure a morphologie variable.

Matériel

-Arago : NR= 169 (Planche II, 6)

Ces populations ont fait 1’objet d’études morphométriques et d’analyses statistiques
approfondies par P. Brunet-Lecomte et C. Paunescu (Brunet-Lecomte ,1990 b ; Paunescu,
2001 ; Brunet-Lecomte & Paunescu, 2004).

Selon ces auteurs, les Terricola de la Caune de 1’Arago sont attribués a M. (T.) vaufreyi
tautavelensis (Brunet-Lecomte, 1990 b). Cette sous-espeéce, appartenant au groupe
subterraneus, présente une morphologie intermédiaire entre les formes anciennes et récentes
de ce groupe, telles que M. (T.) multiplex. La M, de M. (T.) vaufreyi tautavelensis se
caractérise par une morphologie de type M. (T.) vaufreyi, la présence d’un rhombe pitymyen

non incliné et d’une boucle antérieure fermée.
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Les individus appartenant aux ensembles I et III de la Caune de 1’Arago de la présente étude
ne présentent pas de différences entre eux, par contre, ceux de I’ensemble II s’en distinguent

par la longueur totale de la M, de plus petite taille. Ils sont attribués a M. (T.) vaufreyi.

-Lazaret : NR=32
La population de M. (Terricola) de la grotte du Lazaret a été attribuée a M. (T.) multiplex par
Brunet-Lecomte (1988). Les caractéristiques morphologiques de ce groupe sont décrites par

Abbassi et Brunet-Lecomte (1997) : T4 et TS ne forment pas un rhombe pitymyen parfait, T6

et T7 souvent opposés communicant avec la boucle antérieure par un col étroit. ()_c =2,72 mm)

-Moula : NR=35 (Planche 1V, 5)

Les quatre especes M. (T.) duodecimcostatus, M. (T.) multiplex, M. (T.) pyrenaicus et M. (T.)
subterraneus ont été identifiées dans les différents niveaux (Brunet-Lecomte, Desclaux &
Defleur, 1995). Pour les couches XVI/XVII, il n’a pas ¢été entrepris d’analyse
morphométrique. Il apparait néanmoins, d’aprés la seule morphologie, que M. (T.)
duodecimcostatus est présent dans ces niveaux. Une étude approfondie de ce matériel est

nécessaire pour en confirmer 1’attribution.

-Maltravieso : NR=15 (Planche V, 7)

Les M, présentent un faible développement du complexe antérieur et une boucle antérieure
fermée par un col étroit. Les triangles T6 et T7 forment un second rhombe pitymyen parallele
au premier, s’ouvrant sur la boucle antérieure par un col large. Les molaires ne sont pas de
grandes dimensions. Cette morphologie caractérise les populations du groupe
duodecimcostatus (Brunet-Lecomte, 1988 ; 1990 b).

Néanmoins, les trois espéces présentes actuellement en Espagne sont d’apparition récente : 7.
duodecimcostatus, T. pyrenaicus et T. lusitanicus apparaissent a la fin du Pléistocéne moyen
et au Pléistocéne supérieur (Cuenca-Bescos et al., 2010 b; Ses¢ & Sevilla, 1996).
T. arvalidens est cité des le Pléistoceéne inférieur a Atapuerca et 7. atapuerquensis au début du
Pléistocene moyen (Cuenca-Bescos et al., 2010b).

Il apparait néanmoins que les individus de la grotte de Maltravieso sont plus proches du
groupe M. (T.) duodecimcostatus que de T. atapuerquensis, caractéris€ notamment par une
taille importante (Gil, 1996). Nous attribuons les individus de la Sala de los Huesos de la
grotte de Maltravieso a M. (T.) cf. duodecimcostatus. Une étude plus avancée et menée sur un

¢chantillon plus important serait nécessaire pour confirmer cette attribution temporaire.
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Genre Pliomys Méhély, 1914
Pliomys lenki Heller, 1930 Campagnol de Lenke.

Le campagnol de Lenke est un rongeur fossile, présent en Europe occidentale du début
du Pléistocéne moyen jusqu’au Pléistoceéne supérieur a 1’état de relique en France (grotte du
Sanglier, fin du Pléistocéne supérieur, Marquet, 2001), en Italie (grotte de Ghiacciaia, Ferraris
et al., 1990) et en Espagne (Cuenca-Bescos et al., 2009) ou la derniére mention de ce taxon
est faite a la Cueva del Mirén (12460 B.P.) (Cuenca-Bescos et al., 2008)

Le genre Pliomys apparait en Europe centrale et de l'est au Pliocéne (Tesakov, 2005). En
Europe occidentale, Pliomys lenki apparait en Italie dans le remplissage du site de Colle Curti
daté de I’épisode paléomagnétique de Jaramillo (Masini & Sala, 2007), et en France a
Montouss¢ 5 (Clot et al., 1976), puis aux Valerots (Chaline, 1972 a). Il est beaucoup plus
tardif en Espagne ou on le rencontre fréquemment a partir de la fin du Pléistocéne moyen
(Atapuerca-Galeria, TD 10/11, Cueva del Agua).

Cette espece a fait 1’objet d’une étude synthétique a 1’échelle de 1I’Europe par différents
auteurs (Bartolomei et al., 1975). Trois sous-especes sont définies : P. lenki lenki, présente
dans toute 1I’Europe au début du Pléistocéne moyen ; P. lenki ultimus, caractéristique de la fin
du Pléistocene moyen ; P. lenki relictus, désignant les populations « reliques » du Pléistoceéne
supérieur de plus grande taille.

L’évolution au cours du Pléistocéne de Pliomys lenki se traduit par une augmentation
progressive de 1’hypsodontie et de la longueur de la My, et de 1’apparition de cément dans les

angles rentrants. L’interruption de la bande d’émail se fait de plus en plus précocement.

Description : Les premicres molaires inférieures de Pliomys lenki présentent deux racines
individualisées, cinq triangles clos, une absence caractéristique de cément dans les angles
rentrants, ainsi qu’un complexe antérieur variable dans lequel les T6 et T7 sont alternes a
confluents. L’émail est différencié et plus fin sur la partie postérieure des triangles que sur le
bord opposé des molaires inférieures. On observe I’acquisition de cément chez certaines des

formes les plus évoluées (Lezetxiki, Chaline, 1970 ; Lazaret, Chaline, 1969 ; Abbassi, 1999).
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Matériel

- Arago : 253 M, (Tableau 30) (Planche 11, 5)

Les populations des ensembles I et III ne présentent pas de différences notables entre elles.

D’aprés les différentes analyses biométriques et tests effectués par Paunescu (2001), les
moyennes des longueurs sont trés élevées et sont proches du matériel de Toureil et du Lazaret.
Toutefois, 1'absence de cément chez les individus de la Caune de 1'Arago montre le caractére

plus archaique de cette population.

- Lazaret : NR=1.

Le site du Lazaret a livré quelques restes de Pliomys lenki (N=13), principalement issus des
niveaux supérieurs. Ces spécimens ¢étudiés par Chaline (1969) et Abbassi (1999) sont
attribués par le premier auteur a Pliomys lenki relictus (Bartolomei et al., 1975), d’apres la
morphologie des molaires ainsi que la présence sur certaines d’entre elles d’une faible
quantit¢ de cément, plagant ainsi les populations du Lazaret au sein des groupes les plus
évolués de P. lenki . La seule molaire découverte dans ’UA 27 est cassée, ne permettant pas

la prise de mesure.

-Moula : 1 M;.

Desclaux (1997) a identifi¢ P. lenki dans la couche XV de la banquette centre et dans les
couches XIX a XVI. Une seule molaire a été rapportée a l'espéce P. lenki dans notre matériel.
Les dimensions des molaires sont assez importantes et se placent au niveau des populations

évoluées de Pliomys lenki (Tableau 30).

| n L 1
M1 Arago 251 3,05 1,19
Laz' 2 317 -
Moula 1 3,15 1,25
Moula 6 33 -
Lezetxiki® 1 3,34 -
Toureil * 90 3,12 121
Vallonnet* 2 2,68 1,12

Tableau 30: Dimensions des M, de Pliomys lenki de la Caune de 1’Arago et de la Baume Moula-Guercy. ' :
Abbassi, 1999 ; 2. Desclaux & Defleur, 1997 ; 3. Chaline, 1970 ; 4. Paunescu, 2001.
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Pliomys boronensis Abbassi, 1999

Ce taxon a été décrit sur le site du Lazaret par M. Abbassi, 1999.

Pliomys boronensis possede les caractéristiques propres au genre Pliomys (molaire radiculée,
absence de cément dans les angles rentrants), mais il se différencie de Pliomys lenki par la
morphologie de la boucle antérieure de la M; qui est ovoide et oblique, présentant une face
interne arrondie et large, et une face externe aigué et étroite formant le T6.

Deux tendances morphologiques ont été observées ; la premiére présente des M; avec des
triangles isolés les uns des autres, la seconde (plus fréquemment rencontrée) montre une
confluence entre certains triangles.

La morphologie de Pliomys boronensis 1’apparente au Pliomys episcopalis, taxon
disparaissant avant le Pléistocéne moyen final. Abbassi considére que P. boronensis est une
forme évoluée et endémique de P. episcopalis, caractérisée par une diminution de la taille des

molaires et un raccourcissement de la boucle antérieure de la M.
Matériel

-Lazaret : NR= 76 (Planche III, 6)

Ces molaires correspondent a la description donnée par Abbassi (1999). Les longueurs des M,

ne sont pas trés importantes et sont comparables aux données antérieures (x = 2,31mm).
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Genre Arvicola Lacépéde, 1799
Arvicola groupe cantiana/terrestris
Arvicola groupe cantiana/sapidus
Arvicola sapidus Miller, 1908 le Campagnol amphibie

Arvicola terrestris Linné, 1758 le Rat taupier

Le genre Arvicola regroupe les plus grands campagnols existant en Europe,
caractérisés par leur vaste distribution géographique. Ce genre, connu a partir du début du
Pléistocéne moyen (Toringien), est issu de la lignée mimomyenne par anagenese (Hinton,
1926 ; Chaline, 1972 a ; Koenigswald & Kolfschoten, 1996). Les formes primitives (2 partir
du Toringien) se rapportent a Arvicola cantiana (Sutcliffe & Kowalski, 1976) ou Arvicola
mosbachensis (Maul et al., 2000). Pour Maul et al. (2000), il semble en effet plus approprié
d'employer la dénomination Arvicola mosbachensis pour désigner les populations du
Pléistocene moyen, et Arvicola terrestris pour celles du Pléistocéne supérieur.

Les Arvicola sont connus sur une vaste zone allant de I’Espagne a la Russie
(Kowalski, 2001). Ils possedent un émail différencié¢ de type Mimomys (I'émail des molaires
inférieures est plus épais sur les bords postérieurs et plus fins sur les bords antérieurs des
prismes dentaires). Les formes actuelles d'Arvicola terrestris montrent une différenciation de
I'émail inverse, de type Microtus.

Les deux especes actuelles sont Arvicola sapidus Miller, 1908 le campagnol amphibie,
et Arvicola terrestris Linné, 1758, le rat taupier, apparaissant comme tels au Pléistocéne
supérieur (Kowalski, 2001).

Le genre Arvicola a fait I’objet d’études approfondies par différents auteurs européens
en raison de son grand intérét biostratigraphique pour le Quaternaire. Hinton (1926) met en
évidence des variations de I’épaisseur de la bande d’émail des molaires, observation réitérée

par plusieurs autres auteurs sur différents sites du Pléistocéne moyen et supérieur en Europe.

Koenigswald (1973, 1980) reconnait trois especes d’apres la microstructure de 1’émail
des molaires correspondant a des gradients chronologiques en Europe centrale :

- Arvicola cantiana : Pléistocéne moyen
- Awrvicola cantiana / terrestris : Transition Pléistocéne moyen/supérieur

- Arvicola terrestris : Pléistocéne supérieur
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W.-D. Heinrich (1982, 1987, 1990) propose de quantifier cette tendance évolutive
d’apres les variations de longueur et de différenciation de 1'épaisseur d’émail des molaires, par
le calcul d’un indice « SDQ » (Schmelzband-Differenzierung-Quotient) (Heinrich, 1978).
Selon cet auteur, une diminution graduelle de 1’indice d’épaisseur d’émail d’Arvicola s’opére
au cours du Quaternaire en Europe. Ainsi, une valeur de SDQ>100 correspondrait a Arvicola
cantiana, tandis qu’un SDQ<100 caractériserait les populations d’Arvicola terrestris.

Les travaux de Rottger (1987) et Kratochvil (1980, 1981) ont néanmoins montré que
l'interprétation du SDQ est complexe. L’étude de populations actuelles d’Arvicola d’Europe et
du Moyen-Orient met en évidence des différences liées a des variations clinales (d'est en
ouest), mais également altitudinales. Les variations de valeur du SDQ seraient lies a des

variations chronologiques, mais aussi géographiques et écologiques.

E. Desclaux et M. Abbassi (Desclaux et al, 2000) ont étudi¢ les populations
d'drvicola de plusieurs gisements du sud-est de la France et de Ligurie (1996) et d'autres sites
du sud-ouest et de l'est francais (Abbassi et al., 1998), datant du Pléistocéne moyen et
supérieur. Ils utilisent en plus du calcul de l'indice SDQ, des critéres morphométriques et
morphologiques leur permettant de distinguer deux formes se rapportant au genre Arvicola au
Pl¢éistocéne moyen :

- Arvicola groupe cantiana/terrestris (petite taille, triangles T4 et T5 confluents)
- Arvicola groupe cantiana/sapidus (grande taille, triangles T4 et TS alternes),

ainsi que deux autres formes du Pléistoceéne supérieur attribuées aux taxons actuels :

- Arvicola sapidus
- Awrvicola terrestris

Plus récemment, Escudé et al. (2008 a, 2008 b) ont mené des analyses
morphométriques basées sur la surface occlusale des M; de plusieurs populations d’Arvicola
du Quaternaire en France et en Ligurie. Ces études mettent en évidence un seul groupe fossile
homogene attribué a Arvicola cantiana au cours du Pléistocéne moyen et supérieur. Ainsi,
selon ces auteurs, les variations identifiées d'aprés les SDQ reflétent une variabilité intra-
spécifique importante plutdét qu’une tendance particuliére (chronologique, écologique ou
géographique). La vaste distribution de ce taxon serait expliquée par sa grande plasticité

phénotypique lui ayant permis de se répandre dans toute 1’Europe en s’adaptant facilement
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aux transformations environnementales. Cette hypothése remet donc en cause 1’utilisation de

I’indice SDQ pour 1’élaboration d’un cadre biostratigraphique.

Le calcul des SDQ n’a pas été entrepris dans cette €¢tude, mais les différentes dénominations

obtenues lors des études antérieures ont été conservées.

Matériel

- Arago : NR=14 (x=3,47)
Les Arvicola de la Caune de I’Arago sont attribués a Arvicola gr. terrestris cantiana

(Paunescu, 2001).

- Lazaret : NR= 29 (x=3,56)
Les Arvicola de la grotte du Lazaret sont attribués a Arvicola gr. cantiana terrestris et

Arvicola gr. cantiana sapidus (Abbassi et Desclaux, 1996).

- Moula :NR= 17 (x=3,76) (Planche IV, 2)
Les Arvicola des niveaux inférieurs se rapportent a Arvicola gr. cantiana/terrestris et Arvicola

groupe cantiana/sapidus (Desclaux et Defleur, 1997 ; Abbassi ef al., 1998).

Genre Chionomys Miller, 1908
Chionomys nivalis Martins, 1842 Campagnol des neiges.

Le genre Chionomys a longtemps été considéré comme un sous-genre au sein du genre
Microtus. 11 s’en distingue néanmoins par différents critéres aussi bien biochimiques (Chaline

& Graf, 1988 a), morphologiques (Nadachowski, 1990) que génétiques (Jaarola et al., 2004).

Chionomys est issu de la lignée Allophaiomys et s’en séparerait deés le Biharien inférieur

(Pléistocene inférieur) dans la région du Caucase (Nadachowski, 1991).

Chionomys nivalis apparait et évolue en Europe et en Asie mineure au début du Pléistocéne

moyen (Terzea, 1972 ; Storch, 1975 ; Popov, 1989), tandis que les deux autres especes
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actuelles, C. gud et C. roberti se développent dans une zone couvrant le Caucase et le Proche-

Orient.

Selon Nadachowski (1990), I’origine de Chionomys nivalis pourrait se trouver dans le Massif

central ou les Alpes frangaises.

Cette espéce apparait en Europe occidentale sur les sites de Visogliano (Cattini et al., 1991) et
la Caune de I’Arago (Paunescu, 2004-2005), alors qu’elle n’est présente dans la péninsule

ibérique qu’a partir du Pléistocéne supérieur (Sesé & Sevilla, 1996).

- Description : arvicoliné a molaires hypsodontes dont les angles rentrants sont colmatés par
du cément. Les M; sont formées d’un complexe postérieur a quatre triangles clos, et d’un
cinquiéme communiquant avec le complexe antérieur. Celui-ci est constitué des triangles T6,
T7 et d’une boucle antérieure a morphologie variable. Une confluence entre les triangles T4 et
TS5 est observée chez les spécimens archaiques. L’émail est plus épais sur les bords antérieurs

des prismes dentaires, et interrompu sur les boucles antérieures et postérieures.

Matériel

-Arago : NR=3 : 3 M, (sol P).
Les angles A8/A9 sont treés faiblement marqués. Le complexe antérieur est dissymétrique.
L’angle A7 est plutot profond. Cette morphologie est comparable aux observations de

Paunescu (2000).
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Genre Dicrostonyx Gloger, 1841

Dicrostonyx torquatus Pallas, 1778 Lemming a collier.

Dicrostonyx torquatus est originaire des zones arctiques d’Eurasie. Selon K. Kowalski
(1995 a ; 2001), il serait issu de la lignée Predicrostonyx-Dicrostonyx dont les plus anciens
représentants sont trouvés en Alaska a Cape Deceit, attribué a I’épisode paléomagnétique
d’Olduvai (Guthrie & Matthews, 1971 ; Storer, 2003), ainsi qu’en Sibérie (Sher, 1992).
Predicrostonyx apparait plus tard en Pologne a Zalesiaki 1A (Nadachowski, 1992) et en
France aux Valerots et dans les terrasses de Grace (Chaline, 1974 a ; Chaline et al., 1985).

Les premiers Dicrostonyx, issus d’une seconde migration de cette lignée en Europe
occidentale, sont ensuite identifiés a Kérlich E (Kolfschoten & Turner, 1996) et dans le site de
Camp-de-Peyre (Delpech et al., 1978 ; Marquet, 1989) qui peuvent étre attribués aux stades
isotopiques 14 ou 16.

Dicrostonyx torquatus est présent a la Caune de I’Arago dans les niveaux
correspondant aux stades isotopiques 14 (sol K) et 12 (sols G, F, E, D). Sa présence dans ce
site semble correspondre a I’extension maximale du taxon en Europe de 1’Ouest a cette
période. En effet, Dicrostonyx torquatus est absent de la péninsule ibérique et d’Italie, et il
apparait ainsi que les Pyrénées et les Alpes ont pu jouer le role de barriere naturelle,
restreignant la dispersion de ce taxon au sud-ouest de la France (Hanquet & Desclaux, 2011).

On rencontre ensuite Dicrostonyx torquatus a plusieurs reprises au cours du
Pléistocéne moyen et supérieur, correspondant aux différentes vagues de migration de ce
taxon (Marquet, 1989) des régions arctiques a 1’ouest et sud-ouest de I’Europe. Dicrostonyx
torquatus (nommé Dicrostonyx gulielmi/torquatus par Maul & Markova (2007) a cause de
différents problémes résultant de la distinction entre D. gulielmi et D. torquatus) est présent
en Europe centrale et orientale au cours du Saalien (MIS 8 a 6), a Ariensdorf 1 et Rybinsk.
Ces migrations semblent étre liées a la dynamique climatique des périodes de glaciation entre

la fin du complexe Cromérien et le Saalien.

Description : Arvicoliné a molaires arhyzodontes constituées d’un lobe postérieur, de sept
triangles clos et d’une boucle antérieure courte avec T8 et T9 confluents. Les angles rentrants
sont dépourvus de céments. La bande d’émail est interrompue sur la boucle antérieure,

bilatéralement sur le lobe postérieur, et parfois sur le bord de certains angles sortants.
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Matériel : Le matériel recueilli sur les différents sites étudi€s est assez pauvre.

- Arago : 1 M, boucle antérieure cassée. Sol G. (Planche 11, 4)

- Moula : 1 M; (2,8/0,96) (Planche IV, 1)

Genre Myodes Pallas, 1811
Myodes glareolus Schreber, 1780 Campagnol roussdtre.

Le genre Myodes apparait a la fin du Pliocéne en Sibérie et en Europe de 1I’Est (Tesakov, 1996
; Erbajeva & Alexeeva, 2000). II est issu de la lignée mimomyenne (Chaline et al., 1999). Ce
genre est représenté dans les dépots anciens de la fin du Villanyien et du début du Biharien
par Myodes kretzoii.

D’aprés Kowalski (2001), les spécimens du Pléistocene inférieur et moyen européen attribués
a M. hintonianus et M. acrorhiza doivent étre synonymes de M. glareolus. L’évolution de
cette espece montre peu de variations morphologiques et métriques au cours du temps, des
premiers représentants au taxon actuel.

Trois especes de Myodes vivent actuellement en Europe : M. glareolus (vaste répartition
européenne a I’exclusion d’une majeure partie de la péninsule ibérique), M. rutilus (Europe
du nord) et M. rufocanus (Nord-est de I’Europe) (Aulagnier et al., 2008). L histoire évolutive
de ces deux derniers taxons est peu connue (Tesakov, 1996). M. rufonacus est cité une fois en

Europe de I’Est pendant le MIS 11 (Markova, 2007).

Description : Arvicoliné rhizodonte dont la M;, de petite taille, présente 5 triangles
communiquant plus ou moins largement entre eux. Le TS5 est ouvert sur le complexe antérieur
dont la morphologie rappelle celle de Pliomys. Les synclinaux sont colmatés par un cément

abondant. La bande d’émail est relativement épaisse.
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Matériel

- Arago : NR=5 : 4 M, et 1 mandibule de Myodes glareolus ont été identifiées dans le sol G
de la Caune de 1’Arago. Cette espece est également représentée par deux individus dans les

sols E et F (Paunescu, 2001).

- Moula (NR=19) : 13 M, 2 M", 2 M,, 2 M.
La morphologie des molaires est semblable a la population de 1’Arago, mais elles sont de

taille 1égérement supérieure (Tableau 31).

n min max X ec.-type
Arago L 5 2,156 24 2,245 0,115996552
1 5 0,8 1,1 0,937 0,11806887
Moula L 11 2,14 2,61 2,341 0,133750106
1 11 0,89 1,08 0,979 0,066701506

Tableau 31: Dimensions des M; de Myodes glareolus de la Caune de 1’ Arago et de la Baume Moula-Guercy.

111



III. Systématique

Famille Muridae Illiger, 1811

Sous-famille Murinae Illiger, 1811

Genre Apodemus Kaup, 1859
Apodemus sylvaticus Linne, 1758 Mulot sylvestre.

La systématique et I’histoire phylogénétique du genre Apodemus ont été largement étudiées
(Pasquier, 1974 ; Michaux et al.,, 1997 ; Michaux J.R. et al., 2002). Les plus anciens
Apodemus sont connus dés le Vallésien (Miocéne récent), sur le site de Buzhor en Moldavie
mais I’origine du genre reste discutée (Martin Sudrez & Mein, 1998 ; Michaux et al., 1997).
Le genre Apodemus apparait en France a Montoussé¢ 5 (Clot et al., 1976). Apodemus
sylvaticus est représenté¢ au biharien sur des sites comme Mas Rambault-1, la Colombicre,
Saint-Estéve-Janson (Chaline, 1972 a). Il est ensuite trés fréquemment rencontré dans les
gisements du Pléistocéne moyen et supérieur frangais, mais également dans toute I’Europe, a
I’exclusion de la Scandinavie (Kowalski, 2001).

Apodemus sylvaticus appartient au sous genre Sylvaemus qui regroupe I’ensemble des espeéces
européennes, auquel se rapporte également le mulot a collier Apodemus flavicollis. La
distinction entre ces deux taxons (aussi bien sur les caractéres externes que craniens) est
relativement délicate et a fait 1’objet de nombreux travaux utilisant la morphométrie, la
biochimie ou la génétique. (p. ex. Pasquier, 1974 ; Michaux & Pasquier, 1974 ; Tegelstrom &
Jaarola, 1989 ; Reutter et al., 1999 ; Michaux et al., 2001 ; Reutter et al., 2003 ; Bar¢iova &
Macholan, 2009).

Si la différenciation entre les deux espeéces est aisée sur les animaux actuels grace a ces
différentes méthodes, leur application s’avere difficile sur le matériel fossile, qu’il s’agisse
des données génétiques, moléculaires (Tougard & Renvoisé, 2008), ou encore de critéres
nécessitant une conservation totale des éléments craniens (majoritairement fragmentés en
contexte fossile par divers processus taphonomiques) (Denys, 1985).

Ainsi, pour les individus issus de sites préhistoriques, les critéres choisis pour différencier les
deux taxons se basent principalement sur la morphologie et la morphométrie de certaines

dents :
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Caracteres différenciant 4. sylvaticus et A. flavicollis :

A. sylvaticus de plus petite taille ; t4 et t7 unis sur la M' et le t9 bien développé sur la M ;
rapport L/l M? et M, plus important chez A. flavicollis (Pasquier, 1974 ; Michaux & Pasquier,
1974 ; Abbassi, 1999).

Description : muridé a molaires tuberculées.
Matériel

-Arago : NR=123. Les populations des ensembles I et IIl ont ét¢ étudiées par Paunescu
(2001), a travers différentes méthodes morphométriques. Celles-ci ont montré qu’elles

appartenaient a 1’espece A. sylvaticus.

-Lazaret : NR= 1284. L’analyse morphométrique menée par Abbassi (1999) met en évidence
I’appartenance des populations de la grotte du Lazaret a I’espece A. sylvaticus. Cette étude
met également en évidence que les populations du Pléistocéne moyen sont attribuées a cette
espeéce, alors que celles du Pléistocéne supérieur se rapportent a A. flavicollis. Cela a

¢galement été observé par Pasquier (1974).

-Moula : NR=121. (Planche IV, 6)
Les individus du genre Apodemus dans la grotte Moula-Guercy sont attribués a A. sylvaticus

(Desclaux & Defleur, 1997).

-Maltravieso : NR=24. (Planche V, §8)
Les molaires se rapportant au genre Apodemus dans la grotte de Maltravieso (Sala de los
Huesos) ont été attribuées a A. sylvaticus. La taille des dents et la morphologie sont

comparables au matériel de la grotte du Lazaret.

D’apres les différents critéres de distinctions proposés, il apparait que les quatre populations

fossiles étudiées se rapportent a 4. sylvaticus (Tableau 32).
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| n min max ¥ ec.-type

Mi Arago L 66 1,56 2,01 1,79  0,09104
1 66 094 1,17 1,06 0,05437

Lazaret L 160 1,33 2,02 1,89  0,09734

| 160 0,9 1,27 1,14  0,05594

Moula L 51 1,54 1,97 1,80  0,08664

1 51 0,9 1,25 1,11 0,05631

Maltravieso L 10 1,78 1,99 1,87  0,0668

1 10 1,04 123 1,12 005174

M2 Arago L 9 1,18 1,31 1,24 0,04455
1 9 1,04 1,20 1,11 0,05233

Lazaret L 51 1,14 1,39 1,27 0,06052

1 1,05 1,29 1,15 0,04972

Moula L 19 1,19 1,41 1,28  0,05738

1 19 1,03 1,26 1,15 0,05329

Maltravieso L 4 1,21 1,25 1,23 0,01708

1 4 1,05 1,20 1,11 0,06292

M' Arago L 18 1,68 2,01 1,88  0,09078
1 18 1,16 137 1,26  0,05732

Lazaret L 109 166 233 201 010227

1 109 1,029 148 1,32 0,0709

Moula L 36 1,61 222 1,95 0,11768

1 36 1,04 1,40 1,29 0,08009

Maltravieso L 6 1,54 2,16 1,91  0,21936

1 1,17 142 1,28  0,08998

M Arago L 139 147 143 -
1 2 1,15 122 1,19 -

Lazaret L 20 1,21 1,50 1,33 0,06979

1 20 1,21 144 1,31  0,05959

Moula L 6 1,18 1,34 1,28  0,06285

1 6 1,13 125 1,20 0,04561

Maltravieso L 3 1,2 1,33 1,26 0,06506

1 3 1,2 1,30 1,25 0,05033

Tableau 32 : Mesures des rangées dentaires inférieures et supérieures d’Apodemus sylvaticus de la Caune de
I’Arago, de la grotte du Lazaret, de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de Maltravieso (Sala de los Huesos).
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SoUS-ORDRE HY STRICOMORPHA BranDT, 1855

Famille Hystricidae Fischer, 1817

Genre Hystrix Linné, 1758
Hystrix (A.) cf. brachyura vinogradovi

Les plus anciens Porc-épic d’Europe sont connus au Vallésien (MN 10) en Hongrie et au
début du Turonien (MN 11) en Espagne, avec la forme de petite taille Hystrix parvae Kretzoi,
1951 (van Weers & Montoya, 1996) ; H. primigenia, de plus grandes dimensions, apparait
ensuite (MN 11/12).

Une espece de taille similaire, Hystrix refossa Gervais, 1859, est connue a partir du début du
Villanien (MN 16). On la trouve sur de nombreux sites entre le Pliocéne récent et le
Pléistocéne supérieur tels que Saint-Vallier, Pirro Nord, Venta Micena, Ostramos (van Weers,
1994), Sierra de Quibas (Montoya et al., 2001), Tegelen (van den Hoek Ostende & de Vos,
2006), TD 3-4 (Cuenca-Bescos et al., 2001).

D'apres la révision taxonomique du genre Hystrix effectuée par van Weers (1994 ; 2005) et
Baryshnikov (2003), deux espéces sont présentes pendant le Pléistocéne en Europe : Hystrix

(Hystrix) refossa et Hystrix (Acanthion) brachyura vinogradovi.

Matériel

-Arago : Une unique molaire a été recueillie, M; ou M.

La rareté des restes de Porc-épic rend 1’attribution spécifique délicate, a fortiori quand il s’ agit
de dents, en raison de la variabilité de leur surface occlusale et du peu de différences qu’elles
présentent entre les formes anciennes et actuelles (van Weers, 2005).

Cependant, si ’on compare les dimensions des molaires de I’Arago a d’autres sites, on
observe que celles-ci entrent dans le spectre de variabilit¢ de H. vinogradovi et sont plus
petites que H. refossa (Tableau 33).

Etant donné le faible nombre de restes, nous attribuons avec prudence le porc-épic de la
Caune de I’Arago a H. (4) cf. brachyura vinogradovi et non plus a H. cf. cristata comme cela

avait été fait par Desclaux (1992 a) et Paunescu (2001).
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| L ]

M; [Arago 7,69 6,1
Arago ' 69 636
Arago ' 798 6,76

H. cristata z 8,35 -

H. cristata @ 8,2 -
H. vinogradovi N 7,32 6,02

H. vinogradovi ’ 7,325 -
H_cristata ° 805 74

Tableau 33: Dimensions de la M; de H. (4.) vinogradovi de la Caune de I’Arago. 1 : Paunescu, 2001 ; 2 :
Niethammer & Krapp, 1982 ; 3 : Tchernov, 1975 ; 4 : Cuenca-Bescos ef al., 1999 a ; 5 : Janossy, 1964 ; 6 :
Bernoussy, 1997.

CONCLUSIONS

A la Caune de I’Arago, dans les ensembles I, II et III, la présence des taxons de rongeurs

tels que M. marmota primigenia, Spermophilus major, E. quercinus helleri, Dicrostonyx
torquatus, A. bursae correzensis, M. (1.) mediterraneus, M. gregalis martelensis, Arvicola gr.
cantiana terrvestris, Microtus (Pallasiinus) gr. oeconomus/malei , M. (T.) vaufreyi
tautavelensis et H. (4) vinogradovi, permet de les replacer au sein du Pléistocéne moyen.
Certaines de ces especes présentent des caractéres archaiques suggérant une période
relativement ancienne. Certains de ces taxons apparaissent pour la premiére fois en Europe
occidentale, dans ce gisement (Hanquet & Desclaux, 2011) : M. (S.) gregalis, Spermophilus
major, M. gr. oeconomus, C. nivalis, et Dicrostonyx torquatus.
Les associations de micromammifeéres déterminés confirment [Dattribution aux stades
isotopiques 14, 13 et 12 de la chronologie marine des ensembles I, II et III (Lumley et al.,
1984). Les datations obtenues sur la séquence (Falgueres et al., 2004) sont en accord avec ces
résultats.

Dans la grotte du Lazaret, les micromammiféres des unités archéostratigraphiques UA 26
et UA 27, appartenant au complexe CII, sont caractéristiques d’associations fauniques de la
fin du Pléistocéne moyen, avec notamment la présence d’Eliomys quercinus helleri, des
morphotypes Arvicola gr. cantiana terrestris/ Arvicola gr. cantiana sapidus. Pliomys

boronensis, taxon endémique, et forme évoluée de Pliomys episcopalis (disparaissant au cours
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du Pléistocéne moyen), suggere également une attribution a cette période. Ces données
concordent avec les datations obtenues sur le complexe CII (Michel, 1995 ; Michel et al.,
2009).

Les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy contiennent des associations
d’espéces de micromammiferes attribuées au Pléistocéne moyen final, notamment M. (1.)
brecciensis, Pliomys lenki, Allocricetus bursae et Arvicola groupe cantiana/terrestris -
Arvicola groupe cantiana/sapidus.

Dans la Sala de los Huesos, de la grotte de Maltravieso, [’assemblage de
micromammiféres se compose de E. quercinus, A. sylvaticus, M. (I.) brecciensis, A. bursae
correzensis et M. (T.) cf. duodecimcostatus. M. (I.) brecciensis et A. bursae correzensis
indiquent un age Pléistocéne moyen, tandis M. (T.) cf. duodecimcostatus suggere le début du
Pléistocéne supérieur. En effet, cette espeéce n’apparait dans la péninsule ibérique qu’a partir

de cette époque.

Ces quatre gisements présentent donc des associations fauniques qui se rapportent a
plusieurs phases du Pléistocéne moyen. La grotte du Lazaret, les niveaux XVI/XVII de la
Baume Moula-Guercy et la Sala de los Huesos de Maltravieso se rattachent plus

particulierement a la partie finale du Pléistocéne moyen (MIS 6).

Les listes fauniques de micromammiferes obtenues pour chaque site, sont données dans les

tableaux suivants :
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UA 26 UA 27
NR NMI NR NMI
Soricomorpha Talpidae Talpa sp. 39 14 70 15
Soricidae C. russula/leucodon 2 2 3 2
Sorex araneus/coronatus 24 9 12
Sorex minutus 18 12 10 5
Chiroptera Vespertillionidae  R. ferumequinuum 1 1 - -
Myotis cf. nattereri - 3 1
Mpyotis myotis/blythi 3 2 1 1
Myotis myotis 1 1
Rodentia Gliridae Eliomys quercinus 58 10 99 12
Glis glis 18 7 47 10
M. avellanarius - - 1 1
Arvicolinae M. agrestis/arvalis 476 218 986 496
Arvicola 37 20 103 48
M. (T.) multiplex 19 9 82 41
Pliomys boronensis 68 31 121 55
Microtus (1.) brecciensis 1 1 - -
Muridae Apodemus sylvaticus 405 129 986 298

Tableau 35 : Liste faunique des micromammiféres des unités archéostratigraphiques UA 26 et UA 27 de la grotte
du Lazaret (NR, NMI).

Maltravieso
NR NMI
Soricomrpha Soricidae Crocidura russula/leucodon 3 1
Talpa europaea 3 1
Chiroptera Rhinolophidae  Rhinolophus euryale/mehelyi 4 1
R. mehelyi 3 2
R. ferrumequinum 4 3
Miniopteridae  Miniopterus schreibersii 1 1
Vespertilionidae  Myotis cf. myotis 21 4
Myotis myotis/blithii 19 4
Mpyotis cf. bechsteini 1 1
Rodentia Gliridae E. quercinus 3 1
Cricetidae A. bursae 8 5
M. (1) brecciensis 17 10
Terricola 15 8
Muridae A. sylvaticus 24 11

Tableau 36 : Liste faunique des micromammiféres de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso
(NR, NMI).
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Tableau 37 : Liste faunique des micromammiféres des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy

(NR, NMI).

120

Moula XVI/XVII
NR NMI

Erinaceomorpha Erinaceidae  Erinaceus 1 1
Soricomorpha Soricidae Sorexaraneus/coronatus 23 11
Crocidura rusula/leucodon 11 5
Talpidae Talpa europaea 72 12

Chiroptera Rhinolophidae  R. euryale 4 3
R. ferrumequinum 23 7

Miniopteridae ~ Miniopterus schreibersii 6 3

Vespertilionidae  Barbastella 1 1

Nyctalus 1 1

P. pipistrellus 1 1

M. myotis 23 8

M. blythi 2 1

M. nattereri 1 1

Rodentia Gliridae E. quercinus 9 4
Glis glis 6 4

Sciuridae Citellus 2 2

Dipodidae S. cf. betulina 3 3

Cricetidae A. bursae 12 5

Arvicolinae Dicrostonyx torquatus 1 1

M. (L) brecciensis 1 1

M. gregalis 62 38

M. malei/oeconomus 2 2

M. arvalis/agrestis 77 49

M. (T.) cf. duodecimcostatus 35 21

Arvicola 14 8

Myodes glareolus 15 9

Muridae A. sylvaticus 104 29
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IV. TAPHONOMIE

1) A PROPOS DE TAPHONOMIE

1.1 Introduction

L’interprétation d’un assemblage osseux fossile, et particuliérement en termes de
paléoenvironnements et de paléoclimats, implique la compréhension préalable des processus
ayant permis I’incorporation des communautés vivantes au registre sédimentaire. Les biais
d'accumulation et de représentativité de la biocénose doivent étre pris en compte. En effet, il a
¢té démontré que les faunes fossiles de grands et de petits mammiféres ne sont pas le reflet
exact des faunes originales (Kolfschoten, 1995), de nombreux biais étant susceptibles d’avoir
faussé I’image du spectre faunique initial.

Le passage de la biosphére a la lithosphére induit généralement de nombreuses pertes
et modifications au sein de la communauté d’origine. L’intervention anthropique, I’action des
carnivores ou d’autres prédateurs, la conservation différentielle, les effets de I’exposition aux
conditions climatiques (weathering), le piétinement, les attaques chimiques des sols, le
transport, la diagénése, les remaniements de couches, etc. (Voorhies, 1969; Berhensmeyer,
1975 ; Behrensmeyer & Hill, 1980; Lyman, 1984 ; Denys, 1985; Andrews, 1990), sont autant
de facteurs susceptibles d’intervenir entre la mort de I’animal et sa découverte en contexte
archéologique. En résulte alors une perte importante d’informations sur la structure et la
composition de 1’assemblage faunique initial, et par extension, sur les conditions
paléoenvironnementales et paléoclimatiques. Ces biais doivent donc étre palliés en tentant de
reconstituer I’histoire taphonomique des ossements fossiles.

La taphonomie, discipline ainsi définie par I.A. Efremov (1940), signifie littéralement
« lois de I’enfouissement ». Elle a pour but d’étudier les différentes phases et processus ayant
concouru a la préservation et la mise en place des assemblages fossiles, pré- et post-

enfouissement (Behrensmeyer & Kidwell, 1985) (Figure 29).
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Figure 29 : Résumé des différents processus taphonomiques pouvant intervenir lors de la formation d’un
assemblage fossile, de la communauté vivante a I’échantillon fossile récolté (d’aprés Denys, 1985 ; Andrews,
1990)

Le questionnement sur I’origine des fossiles, leur relation avec le monde du vivant,
leurs conditions d’accumulation et de préservation, ainsi que la qualité¢ de la restitution des
données paléobiologiques, se pose parallelement au développement de la paléontologie et de
la géologie. D’illustres précurseurs, tels De Vinci, Cuvier ou D’Orbigny, et d'autres moins
connus, énoncent déja, avant Efremov, les problématiques de la taphonomie (Cadée, 1991).

Ce champ d’¢étude va largement se développer a partir des années 1960, pour s’établir
progressivement en discipline scientifique a part entiere (Olson, in Behrensmeyer & Hill,
1980). La taphonomie est tout d'abord appliquée a I'é¢tude des mammiféres terrestres et des
invertébrés marins, mais elle s'étend également a celle des restes végétaux. L’emploi du terme
« taphonomie » pour I’étude de l'industrie lithique ou d’autres matériaux archéologiques est
par contre inappropriée (Lyman, 2010).

Les études taphonomiques menées sur les ossements de micromammiféres se sont
développées avec les travaux de Dodson & Wexlar (1979), Andrews & Nesbit-Evans (1983),
Denys (1985, 1986), Denys et al. (1987) et Andrews (1990), sur des assemblages actuels et
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fossiles. Ceux-ci ont permis d’élaborer une méthodologie rigoureuse appliquée aux
micromammiferes, dans le but de mieux comprendre et de mieux connaitre les mécanismes de
concentration des ¢léments anatomiques de microvertébrés en contexte archéologique.

De la méme manieére que pour les grands mammiféres, il convient d'évaluer les
différents biais taphonomiques pouvant fausser les reconstitutions paléoenvironnementales et
Iimage de 1'évolution des communautés de micromammifeéres. Un remaniement des
ossements dans les sédiments peut, par exemple, mener a un mélange d'assemblages
provenant de différentes couches, et ainsi accroitre la paléobiodiversité ; a contrario, divers
biais comme la prédation ou les phénomenes post-enfouissement, peuvent induire une
réduction importante de la diversité initiale (Denys, 1997 ; Andrews, 2006) (Figure 29).

L'identification des biais taphonomiques doit permettre d'évaluer I’homogénéité et la
qualité d'un site, détecter les éventuels mélanges et vérifier la contemporanéité avec les restes
archéologiques (Denys et al., 1997).

Les analyses taphonomiques sont indispensables a toute étude de faune en contexte
archéologique ou paléontologique, puisqu’elles mettent en évidence les facteurs biaisant la
représentativité des assemblages et les reconstitutions paléoenvironnementales, mais

¢galement les interprétations biochronologiques et stratigraphiques.

1.2 Champs d'étude de la taphonomie

La taphonomie fait appel a des méthodes pluridisciplinaires dans le but de comprendre
les différents processus de dépdt et de préservation des ossements : les causes de la mort
(attrition, mort catastrophique, prédation), le transport et autres déplacements post-
dépositionnels (Voories, 1969 ; Behrensmeyer, 1975), I’exposition aux conditions climatiques
ou weathering (Behrensmeyer, 1978), les mécanismes d’enfouissement, les actions
biochimiques et/ou mécaniques post-enfouissement, la diagénése (Dauphin et al., 1988;
Fernandez Jalvo et al., 2002), le remaniement secondaire du dépot.

Si chaque phase peut étre caractérisée par des types d’altérations particuliéres, la combinaison
de différents agents taphonomiques peut causer, au final, des modifications similaires de 1'os.
C'est le concept d' "équifinalité" (Lyman, 1994). Les agents taphonomiques varient, au niveau
d'une communauté, d'un squelette, d'un os, et peuvent s'associer, se réitérer a multiples

reprises ou ne pas se produire, avant et apres 1'enfouissement.
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1.3 Expérimentation

L'application des méthodes d'investigation taphonomiques, comme pour la
paléontologie, implique la référence constante au registre actuel et par conséquent, a

I'expérimentation (Andrews, 1995 ; Denys, 2002 ; Kowalewski & Labarbera, 2004).

Afin de caractériser les altérations produites par différents types d'agents, les
matériaux sont exposés et traités en conditions expérimentales. Divers processus
taphonomiques ont été recréés sur du matériel actuel, quelques exemples sont cités :
exposition des os en plein-air (Behrensmeyer, 1978 ; Andrews, 1990 ; Tappen, 1994) attaque
de champignons et d'invertébrés (Fernandez-Jalvo et al., 2002), abrasion, transport (Voorhies,
1969 ; Behrensmeyer, 1975 ; Korth, 1979 ; Coard, 1999), dispersion des ossements,
piétinement (Courtin & Villa, 1982 ; Fiorillo,1989 ; Behrensmeyer et al, 1986 ; Olsen &
Shipman, 1988 ; Dominguez-Rodrigo et al., 2009), brilage (Shipman et al., 1984 ; Gilchrist
et al., 1986 ; Buikstra et al., 1989 ; Stiner et al., 1995 ; Costamagno, 1999 ; Théry-Parisot,
2002 ; Lebon et al., 2008), digestion et action des prédateurs (Sutcliffe, 1970 ; Dodson &
Wexlar, 1979 ; Denys et al., 1995 b ; Laudet & Selva, 2004), enfouissement, corrosion des
sols, bioturbation (Jewell, 1963; Behrensmeyer, 1978 ; Armour-Chelu & Andrews, 1994 ;
Lawson et al., 2000 ; Andrews & Whybrow, 2005), diagénése (Dauphin & Denys, 1988 ;
Dauphin & Williams, 2004). La durée nécessaire pour reproduire les conditions de
détérioration des ossements est souvent trés longue, et certaines études peuvent étre menées
sur plusieurs dizaines d'années. Les démarches expérimentales sont indispensables pour
améliorer la connaissance des processus taphonomiques et appréhender les problémes
d'équifinalité. Il ne faut cependant pas oublier les limites de 1'application de 1'actualisme aux
fossiles, et tenir compte du fait qu'il manque, encore aujourd'hui, de nombreux référentiels

notamment en matiere de prédateurs (Denys, 2011).
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2) TAPHONOMIE DES MICROMAMMIFERES

2.1 Introduction

Les micromammiféres sont connus pour étre de bons marqueurs biochronologiques et de
bons indicateurs paléoécologiques (Chaline, 1972 a). De par leur abondance et leur vaste
répartition, les micromammiféres (et particulierement les rongeurs) peuvent étre découverts
en quantités importantes dans les sites archéologiques ou paléontologiques. Toutefois, afin
que les assemblages fauniques soient correctement interprétés, les conditions de leur

accumulation dans un gisement doivent étre identifiées.

La densité de concentration d'un assemblage de micromammiferes est principalement li¢e
a deux types de mécanismes (Denys, 1985) : les processus de concentration primaire et/ou
secondaire, qui vont regrouper les ossements de micromammiféres, et les processus
d'altération, qui vont biaiser I'assemblage faunique. Le type de gisement joue également un
role important. En effet, les concentrations d'ossements sont généralement plus importantes en

grotte que sur un site de plein-air (Denys, 1997).

Meécanismes de concentration

Différents mécanismes de concentration des micromammiféres ont ¢€t¢é mis en
évidence : catastrophoccenose (li¢ a des événements catastrophiques), coproccenose (li¢ aux
prédateurs), nécroccenose (impliquant la mort naturelle de I’animal), et sédimentoccenose (lié

au transport des éléments) (Mellet, 1974 ; Stahl, 1982 ; Denys, 1985) (Figure 29).

Pour les micromammiferes, il a ét¢ montré que la principale cause d’accumulation des
ossements en grotte et en plein-air était les coprocoenoses de rapaces généralement nocturnes,
ou de petits carnivores (Chaline et Mein, 1979 ; Denys, 1985 ; Andrews, 1990 ; Fernandez-
Jalvo & Andrews 1992 ; Desclaux, 1992 a ; Denys et al., 1995 a; Fernandez-Jalvo, 1996 ;
Denys et al., 1997 ; Sanchez et al., 1997 ; Barroso Ruiz et al., 2003 ; Desclaux et al., 2011)
(Figure 30). Ces prédateurs ingerent les proies et rejettent ce qui n’est pas digéré (poils et

ossements), sous forme de pelote chez les rapaces et dans les déjections chez les carnivores.
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Figure 30 : Hibou Moyen-duc (4sio otus) attaquant sa proie (© Dietmar Nill / naturepl.com)

Néanmoins, la prédation des micromammiferes peut étre, dans quelques cas avérés, liée a
I'homme. Le site d'Olduvai en Tanzanie (1,76 Ma) a par exemple livré des restes de hérisson
présentant des stries de découpe, distinctes des stries non anthropiques liées au trampling
(Fernandez-Jalvo et al, 1999). 1l s'agit d'un des rares exemples d’exploitation de
micromammiféres pour une période si ancienne. D’autres cas de consommation sont avérés
plus tardivement en Afrique du Sud (Henshilwood, 1997) ou en Argentine (Fernandez et al.,
2011), présentant des ossements brilés, porteurs ou non de stries de découpe. L’exploitation
d’animaux de plus grande taille, comme les 1époridés ou les marmottes, est plus courante,
principalement a partir du Paléolithique supérieur (p. ex. Patou, 1987 ; Yellen, 1991;
Hockett, 1991 ; Hockett & Bicho, 2000 ; El Guennouni, 2001 ; Cochard, 2004 ; Yravedra
Sainz De Los Terreros, 2008 ; Blasco & Fernandez Peris, 2011).

Bien que les micromammiféres puissent constituer une ressource alimentaire intéressante
pour les hommes préhistoriques, et que des exemples ethnographiques appuient cette
hypotheése (Stahl, 1982 ; Landt, 2007 ; Reinhard et al, 2007), les éléments permettant
d’identifier leur consommation sont particulierement rares. En effet, la taille de ces proies ne
nécessite généralement pas d'outils pour la découpe ou la désarticulation des squelettes, et les
animaux peuvent étre ingérés entiers, ne laissant ainsi pas de marques diagnostiques sur les
ossements. De plus, 1’action des sucs gastriques humains lors de la digestion est tres

destructive, encore plus que chez les carnivores, produisant une perte importante d’éléments
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osseux et dentaires et des altérations de surfaces extrémes (Andrews, 1990 ; Crandall & Stahl,
1995). Des ossements de micromammiféres sont susceptibles d’étre retrouvés dans des
coprolithes humains (Sobolik, 1993 ; Reinhard et al, 2007), mais ceux-ci demeurent
extrémement rares en contexte fossile. Les stigmates de mastication et les stries apparaissent
néanmoins étre les plus pertinents pour identifier clairement I'action anthropique (Ferndndez-

Jalvo et al., 1999 ; Landt, 2004 ; Fernandez-Jalvo & Andrews, 2011).

Meécanismes d'altérations

Les processus d'altération sont nombreux et peuvent intervenir avant et apres
I'enfouissement. Comme il a été dit précédemment, la prédation est I’un des principaux
facteurs de I’accumulation de micromammiféres. Le choix des proies, le mode d’ingestion et
la digestion sont des processus qui vont biaiser la représentativité des assemblages. Le
transport (hydrique, déflation), le weathering (ou intempérisation), le trampling (ou
piétinement) et les remaniements secondaires peuvent aussi intervenir et agir sur les pelotes
de rejection ou déjections (Dodson, 1973 ; Andrews, 1990). La conservation différentielle
joue également un role important : elle peut étre induite par le mode d'ingestion et l'intensité
de la digestion (Denys et al., 1997), mais elle est surtout liée a la structure et a la robustesse
de l'os (Denys, 1985). La sédimentation, la nature du sol (acide ou trés alcalin) et son
compactage (Andrews, 1990 ; Smoke & Stahl, 2004), la présence de racines ou de
champignons (Denys, 2002 ; Fernandez-Jalvo et al, 2002), la diagénése (Dauphin et
al., 1988 ) vont également modifier la structure des assemblages fossiles, notamment au
niveau de la composition organique et minérale. Enfin, des biais supplémentaires peuvent
apparaitre lors de la collecte du matériel, au moment de la fouille, du tamisage ou du tri des

sédiments.
La prédation étant I’'une des principales causes de concentration de micromammiféres, la

taphonomie de ce groupe a donc, entre autre, pour but d'identifier et de décrire les processus

de leur accumulation par des prédateurs et des effets résultants.
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2.2 Méthodologie

L'application de la taphonomie aux fossiles de micromammiféres requiert une
méthodologie appropriée a ces petits ossements. La compréhension de leurs conditions
d'accumulation et des biais qui en résultent, nécessite la prise en compte des problémes
inhérents a ce groupe de mammifeéres de généralement moins de 20 kg. Les méthodes de
récupération des éléments osseux impliquent une part de perte de matériel : extraction, lavage
des sédiments, tamisage, tri des refus de tamis, identification d'éléments microscopiques. Ces
différentes ¢étapes doivent étre controlées afin d'éviter, par exemple, les fragmentations
supplémentaires au moment du tamisage, ou encore l'oubli de petits ¢léments lors du tri. La
taille des tamis doit également étre choisie de fagon a pouvoir récupérer les plus petits
ossements (Chaline, 1977 ; Andrews, 1990 ; Shaffer and Sanchez, 1994 ; Beisaw, 1998).

Comme il a été démontré, les accumulations de micromammiféres sont souvent liées a la
prédation. Afin de caractériser les coprocoenoses des différents prédateurs, des études
actualistes ont ét¢ menées sur les pelotes de rejection de rapaces nocturnes et diurnes, et les
feces de petits carnivores. La composition taxonomique de [’assemblage faunique, la
représentation des éléments anatomiques, la fragmentation et 1’observation de 1’état des
surfaces dentaires et osseuses sont caractéristiques d’un type de prédateur (Dodson & Wexlar,
1979 ; Denys, 1985 ; Hoffman, 1988). L’analyse de ces différents paramétres a permis de
définir cinq catégories de prédateurs (Andrews, 1990 ; Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992),
classées selon le type et I’intensité des critéres observés (Tableau 38). Leur prise en compte

est nécessaire pour toute étude taphonomique d’un assemblage de micromammiferes.

Modifications Prédateurs
légeres Bito alba, Bubo scandiacus, Strix nebulosa,
(1) Asio flammeus, Asio otus, Bubo lacteus

intermédiaires

@) Bubo africanus, Bubo bubo,Strix aluco
modérées
3) Athene noctua, Falco tinnunculus, Falco peregrinus
fortes
) Circus cyaneus, Ichneumia albicauda, Genetta genetta,

Otocyon megalotis, Milvus milvus, Buteo buteo

extrémes
(5) Canis latrans, Vulpes vulpes, Alopex lagopus

Martes martes, Mustela erminea, Felidaea

Tableau 38: Catégories de prédateurs d’apres les degrés de modifications observés (d’aprés Andrews, 1990)
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Composition taxonomique

La composition taxonomique d’un assemblage de micromammiféres permet
d’appréhender dans un premier temps le spectre faunique consommé par un prédateur, chacun
d’entre eux ayant des spécificités €cologiques et des préférences alimentaires propres. Les
rongeurs et autres petits mammiféres (insectivores et parfois chiroptéres) ne sont pas les
seules proies chassées et 1’on rencontre fréquemment aupres d’elles des lagomorphes, des
oiseaux, des poissons, des amphibiens ou des reptiles, voire méme de petits bovidés.

Les régimes alimentaires et les comportements de chasse des rapaces, a travers
I’observation de pelotes de rejection, ont beaucoup été étudiés, fournissant des référentiels
actuels assez importants (p. ex. Uttendorfer, 1952 ; Mikkola, 1983 ; Yalden, 1985 ; Denys,
1985 ; Andrews, 1990 ; Sander & Ionescu, 2009). Les déjections de carnivores ont également
fait I’objet d’études approfondies (Saint-Girons, 1973 ; Delibes, 1978 ; Reynolds, 1979 ;
Cugnasse & Riols, 1982, 1984 ; Andrews & Nesbit-Evans, 1983 ; Cheylan & Bayle, 1988 ;
Andrews, 1990). Ces différentes études ont montré que les listes fauniques et les proportions
relatives des espeéces mises en évidence dans les pelotes et les feces sont le reflet
d’assemblages d’un territoire de chasse particulier plus qu’un inventaire exhaustif de la faune
d’une région (Chaline, 1977 ; Denys, 1985). Ainsi, des prédateurs spécialisés, tels que le
faucon pelerin (Falco peregrinus) qui se nourrit presque exclusivement d’oiseaux, ou le
circaete Jean-le-Blanc (Circaetus gallicus) qui consomme principalement des reptiles, sont
susceptibles de ne donner qu’une image tres restreinte de la diversité des faunes présentes
dans les environs d’un site préhistorique. Des prédateurs plus opportunistes, notamment
S. aluco (chouette hulotte) qui chasse tout type de proies, sont plus a méme de livrer un
assemblage représentatif de 1’aire de chasse fréquentée (Uttendorfer, 1952 ; Andrews, 1990).

11 faut également tenir compte de la variabilité existante au niveau de la disponibilité
des proies en fonction des saisons ou des cycles de pullulation, mais aussi du type
d’environnement fréquenté par les prédateurs (Chaline, 1974 b ; Kowalski, 1990 ; Andrews,
1990). La variabilité saisonniere peut également étre trés importante sur un méme site (Denys
et al, 2004). Le régime alimentaire d’un prédateur peut varier de facon importante en
fonction de la région d’habitat et du climat (p. ex. Hiraldo ef al., 1976 ; Denys, 1985 ; Artois
& Stahl, 1989 ; Bayle, 1993 ; Goutner & Alivizatos, 2003 ; Fargallo et al., 2009 ). De plus, il
a été démontré que certaines especes chassées se trouvent bien représentées dans les pelotes
de réjection alors qu’elles ne sont représentatives que d’un type milieu spécifique, et ce au

détriment de taxons beaucoup plus abondants et disponibles dans la nature (Chaline, 1974 b ;
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Andrews, 1990). Certaines de ces espeéces ne seront, au contraire, que peu représentées dans
les pelotes ou déjection, en raison de leur habitat qui rend leur capture difficile, comme
notamment les rongeurs arboricoles. Enfin, I’activité des prédateurs, diurne ou nocturne, est
¢galement déterminante dans le type de proies chassées (Andrews, 1990).
Il ne faut donc pas voir les coproceenoses comme le reflet exact des communautés de faune
environnantes, mais comme un indicateur permettant d’estimer la diversité représentée dans
les assemblages de micromammiferes fossiles. Cette diversité, moins importante que dans les
communautés vivantes (Denys, 1985), peut toutefois augmenter dans le cas d’un mélange
d’apports par différents prédateurs (Denys, 1997 ; Andrews, 2006).

L’étude de la composition faunique des assemblages de micromammiféres n’est pas
suffisante pour déterminer le ou les prédateurs pouvant étre a I’origine de 1’accumulation,
mais elle permet néanmoins de renseigner sur la taille sur les meeurs diurnes ou nocturnes de

ceux-ci.

Représentation des élements anatomiques

Les assemblages osseux ingérés par un prédateur subissent des pertes importantes par

rapport a la bioccenose, et notamment pour ce qui est des ¢léments craniens (Raczinsky &
Ruprecht, 1974 ; Dodson & Wexlar, 1979). Ces phénoménes de conservation différentielle
sont induits par la conjugaison de deux facteurs, d’une part la structure et la densité de 1’os, et
d’autre part, les effets de la prédation (mode d’ingestion et degré de digestion). De plus,
certaines especes, en raison de leur structure osseuse, résistent mieux aux différents processus
de corrosion des os (Denys, 1985 ; Denys et al., 1996 ; Bruderer & Denys, 1999).
P. Dodson et D. Wexlar (1979) ont défini le pourcentage de représentation des éléments
anatomiques, afin d’homogénéiser les observations en quantifiant la proportion de restes par
rapport a I’individu entier, aidant ainsi a évaluer I’état de conservation de I’assemblage et son
lien avec une certaine catégorie de prédateurs. Ce travail a été effectué¢ sur des prédateurs
actuels, puis appliqué au registre fossile, créant ainsi un champ croissant de référentiels pour
les sites paléontologiques (Korth, 1979 ; Denys, 1985 ; Andrews & Nesbit-Evans, 1983 ;
Andrews, 1990 ; Desclaux, 1992 a ; Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992 ; Fernandez-Jalvo,
1996 ; Sanchez et al., 1997; Barroso-Ruiz et al., 2003 ; Lumley et al., 2004 ; Desclaux et al.,
2011).
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Le pourcentage de représentation (PR) se calcule de la fagon suivante :
FO
PR = x 100
FT x NMI

avec : FO = Fréquence observée de chaque élément anatomique de 1’assemblage ;

FT = Fréquence théorique de I’élément anatomique considéré (chez les Rongeurs : 1 crane ; 2
mandibules ; 4 incisives ; 12 molaires ; 2 humérus ; 2 radius ; 2 ulnas ; 2 fémurs ; 2 tibias ; 2
scapulas ; 2 pelvis; 2 talus; 2 calcanéums; 24 cotes; 54 vertebres; 78 phalanges et
métapodiens) ;

NMI = Nombre minimum d’individus estimé a partir de 1’élément anatomique le plus

représente.

C. Denys (1994) a fait remarquer que des problémes peuvent néanmoins apparaitre
lors du calcul du P.R. moyen selon le type d’élément pris en compte, et par conséquent pour
le calcul du N.M.I. On note, par exemple, que les assemblages fossiles peuvent présenter une
faible représentation des mandibules et des maxillaires comparativement a ce que 1’on
observe dans les assemblages actuels, tandis qu’en revanche, les dents isolées, et notamment
les incisives, sont particulierement bien représentées. Ceci s’explique par le fait que la perte
en ¢lément osseux liée a la prédation est amplifiée par les phénomenes de conservation
différentielle. En effet, les éléments dentaires, par exemple, peuvent facilement se déchausser
(surtout les molaires dépourvues de racines et les incisives) en raison des diverses causes
d’altération et de fragmentation des parties craniennes post-dépositionnelles (voir infra). La
surreprésentation d’un type d’élément peut alors apparaitre et écraser le reste des données. De
méme que les parties squelettiques les plus petites (phalanges, vertebres caudales, etc.)
peuvent disparaitre a cause d’un tamisage trop grossier et apparaitre ainsi sous-représentées.

La représentation des éléments anatomiques a pour but de mettre en évidence si
I’assemblage osseux est li¢ a de la prédation (en comparant avec les données de prédateurs
actuels) ou a un autre biais, comme un éventuel transport par I’eau ou d’autres processus post-
dépositionnels (Voorhies, 1969 ; Dodson, 1973 ; Denys, 1985). Dans le cas d’une
accumulation liée a un transport par I’eau, certaines parties squelettiques sont surreprésentées.
En effet, d’aprés la classification établie par Voorhies (1969), un tri des €léments osseux
s’opere en fonction de leur poids, de leur forme et de leur taille au cours du charriage

(Tableau 39). Les ¢léments les plus fins et les plus légers sont les premiers a disparaitre de
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I’assemblage osseux, alors que subsistent les ossements les plus denses et robustes, tels que

les mandibules ou les dents (Dodson, 1973 ; Wolff, 1973 ; Korth, 1979). Les profils de

représentation osseuse témoignent alors d’une logique d’accumulation distincte d’une
COprocoenose.
Genre Groupe | Groupe 11 Groupe 111 Groupe IV Groupe V
Mus (1) verterbres thoraciques pelvis crane calcanéums mandibules
maxillaires vertébres cervicales tibias-fibulas radius
vertébres caudales fémurs ulnas
humérus
Sorex (2) atlas calcanéums molaires mandibules
talus crane
fémurs
Peromyscus  (2) cotes métatarses maxillaires molaires tibias-fibulas
scapulas vertebres lombaires crane maxillaires
phalanges atlas talus incisives
radius humérus mandibules
ulnas fémurs
pelvis
Sciurus (2) crane talus tibias
atlas calcanéums mandibules
scapulas
molaires
fémurs
Sylvilagus (2) crane talus mandibules
atlas molaires
pelvis scapulas
fémurs

Tableau 39 : Comparaisons du tri hydrodynamique des éléments osseux de différents rongeurs, avec (1) :

Dodson, 1973, et (2) : Korth, 1979. (d’aprés Denys, 1985)

o Analyses statistiques des données

L’utilisation d’analyses statistiques multivariées peut également étre envisagée dans le
but de comparer la représentation squelettique de plusieurs assemblages, fossiles et actuels,
sous forme d’un plan factoriel. L’analyse factorielle des correspondances (AFC) permet de
traiter sous forme graphique et synthétique, des données nombreuses difficilement
interprétables sous forme de tableau. Cette méthode a été décrite par Benzecri (1973) puis

reprise par Libois (1984).
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Fragmentation

L’état de fragmentation d’un assemblage osseux différe selon le type de prédateur. Par
exemple, il a été montré que les pelotes de réjection de rapaces nocturnes comme Tyfo alba
(chouette effraie) contiennent majoritairement des os entiers (Dodson & Wexlar, 1979 ;
Korth, 1979) ; a I’inverse, dans des coprocoenoses de rapaces diurnes ou de petits carnivores,
les ossements présentent des taux de fragmentation trés €levés (Korth, 1979 ; Andrews &
Nesbit-Evans, 1983 ; Denys, 1985). Cette différence de conservation est liée au mode
d’ingestion de la proie, enti¢re ou déchiquetée. Différents types de cassures ont été identifiées,

sur les os longs et sur les éléments craniens.

Le pourcentage de fragmentation (PF) d’un assemblage osseux se calcule de la fagon
suivante :

Pf= N fragmentés / N total * 100

(N : nombre d’ossements)

Seule la fragmentation des os longs des membres antérieurs (humérus, ulna) et postérieurs
(fémurs, tibias) est considérée pour le squelette post-céphalique (Figure 31). Les éléments
craniens et les dents sont également observés pour évaluer 1'état de conservation de
I'assemblage.

Cependant, ces observations sont particuliérement délicates en contexte fossiliféere, étant
donné que la fracturation des parties squelettiques peut étre provoquée par différents facteurs
(p. ex. weathering, prédation, chute d’¢léments grossiers de paroi en grotte, enfouissement et
compactage des sols, trampling) intervenant a différents moments, mais également lors du
tamisage des sédiments, et dont les stigmates sont difficilement différenciables (Andrews,
1990 ; Smoke & Stahl, 2004). Les parties les plus fragiles, comme les cranes, subsistent
rarement dans le registre fossile, et un biais de surreprésentation peut exister, notamment au
niveau des dents isolées, en raison de la conservation différentielle mais également des biais
de tamisage et de tri (Denys, 1994 ; Hanquet, 2006). Enfin, la structure méme des ¢léments
osseux, et particulierement craniens, selon le groupe taxonomique, induit des différences
importantes dans le phénomeéne de conservation différentielle (Denys, 1987 ; Sanchez ef al.,
1997). La part de fragmentation induite par la prédation est par conséquent difficilement

évaluable.
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L’étude de la fragmentation ne permet pas de caractériser une coprocoenose fossile,
mais elle renseigne sur 1’état de conservation de I’assemblage osseux et de l'impact de

différents processus post-dépositionnels.

Partie
proximale

._.____,.-

Diaphyse

p—
_ - e e e ] S

Partie
distale

Figure 31 : Schéma des patrons de fragmentation préférentielle des os longs (Humérus, Ulna, Fémur, Tibio-
fibula) (d’aprés Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992).

Altérations de surfaces

Les surfaces osseuses et dentaires peuvent subir divers types d’altérations post-
mortem, pré et post-enfouissement (voir 2.1.b.) : weathering, rounding, trampling, nature des
sédiments, oxydation, racines, prédation. Chaque agent de modification est caractéris¢ par des
stigmates spécifiques. Leur identification peut néanmoins étre délicate dans le cas d’une
combinaison de différents facteurs. L’utilisation d’un Microscope é¢électronique a balayage
(MEB) est requise pour une observation détaillée de ces modifications de surface. (Voir par

exemple Bennasar Serra (2005) pour une revue détaillée des différents types d’altérations)

1. Weathering : 1’exposition d’un os aux variations de conditions climatiques et aux
intempéries (température, humidité, exposition au rayonnement UV, etc.) provoque des

altérations plus ou moins marquées, selon les conditions d'exposition et leur durée, mais aussi
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selon le type d’environnement (Behrensmeyer, 1978 ; Andrews, 1990). Chez les
micromammiferes, les surfaces osseuses et dentaires présentent de légeres craquelures et
¢écaillements superficiels aprés un court temps d’exposition (entre 1 et 5 ans), jusqu’a une
desquamation importante du périoste et un fendillement complet des dents pour une longue

durée (a partir de 4 ans d’exposition) (Andrews, 1990).

2. Trampling : le piétinement des sols, pré et post-enfouissement, est un facteur
d’altération important. En plus de la dispersion et des cassures des ossements qu’ils
occasionnent, majoritairement au niveau des mandibules (Andrews, 1990), les effets du
trampling peuvent créer des stries de surface, parfois difficilement distinguables des stries
d’origine anthropique (Andrews et Cook, 1985 ; Dominguez-Rodrigo, 2009). Ces marques
apparaissent, sur les ossements de microvertébrés, sous forme de 1égers sillons, plus ou moins

superficiels, parfois groupés et paralléles (Andrews & Cook, 1985 ; Denys, 2002).

3. Corrosion du sol : la nature des sédiments peut altérer la surface des os et des dents

apres leur enfouissement (Andrews, 1990). En fonction de la valeur du pH (alcalin ou acide),
les effets corrosifs différent, altérant la matiére organique pour un pH alcalin (abrasion de
surface sur os et dentine) et la matiére minérale dans un environnement acide (attaque de
I’émail). Ce type de corrosion s’étend sur toute la surface de 1’os (Fernandez-Jalvo &

Andrews, 1992 ; Fernandez-Jalvo et al., 2002).

4. Polissage : I’altération de la surface des os peut étre provoquée lors de leur transport,
par le charriage des sédiments par I’eau ou le vent, ayant comme effet I’arrondissement
général de 1’os et une surface plus ou moins « polie » (Korth, 1979 ; Andrews, 1990 ;
Fernandez-Jalvo & Andrews, 2003). Selon la granulométrie du sédiment et 1’état de ’os
(frais, fossile, soumis au weathering), 1’abrasion et le polissage vont se faire différemment. La
digestion peut également produire ce type de modification, mais elle n’est alors que partielle

et localisée (Andrews, 1990).

5. Altérations chimiques (organiques) : ces altérations peuvent étre liées a plusieurs

causes. L emprise de racines sur un ossement peut laisser en surface des cupules tubulaires
(Andrews, 1990) produites par les acides organiques sécrétés, et augmente la porosité des
tissus osseux (Fernandez-Jalvo et al., 2002). Ces traces présentent un aspect parfois similaire
a I’effet d’une corrosion chimique lorsqu'elles recouvrent l'ensemble d'un ossement (Andrews,
1990). Des champignons et autres micro-organismes peuvent également agir sur le matériel

enfoui, néanmoins ces altérations sont encore relativement peu étudiées (Fernandez-Jalvo et
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al., 2002; Stoetzel, 2009). Enfin, des tidches d’oxyde de manganeése ou de fer peuvent
¢galement se déposer en surface du matériel osseux, indiquant alors des conditions de dépots
humides et stables. Ces traces peuvent étre difficilement différenciables de l'action de

champignons (Stoetzel, 2009).

6. Prédation : Les altérations de surface liées a la prédation se traduisent essentiellement
par des traces de digestion. En effet, les effets corrosifs de la digestion, c’est-a-dire 1’attaque
chimique produite par les fluides digestifs, laissent des traces sur les dents et les ossements
des petits vertébrés. Les traces de digestion, méme lorsqu’elles se traduisent par de 1égéres
altérations de I’émail dentaire et de certaines surfaces osseuses, sont trés caractéristiques et
facilement différenciables des effets d’autres processus post-dépositionnels ; ces altérations
ont été¢ mises en €vidence par plusieurs auteurs sur les assemblages actuels de rapaces et de
carnivores (Duke & al, 1975 ; Mayhew, 1977 ; Korth, 1979 ; Shipman, 1981 ; Andrews,
1990 ; Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992). Ces études ont montré que les effets de la
digestion sur les dents et les ossements des petits vertébrés différent selon le type de
prédateur. Celui-ci peut étre identifié¢ en tenant compte de l’intensité de la digestion, des
proportions de dents et d’os affectés, ainsi que du mode de digestion (dents digérées isolées
ou digestion in situ). En fonction de ces critéres, cinq catégories de prédateurs ont été
définies, allant des moins « agressifs », type Tyto alba (Chouette effraie), aux plus
destructeurs, les Félidés (Andrews, 1990 ; Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992). (Tableau 38)
Les effets corrosifs de la digestion des carnivores et des rapaces diurnes sont beaucoup plus
marqués que chez les rapaces nocturnes, les fluides digestifs altérant de fagcon accentuée les
surfaces osseuses, 1’émail et la dentine. Ainsi pour ce type de prédateurs, les restes osseux et
dentaires sont quasiment indéterminables. L'effet des fluides digestifs est encore plus puissant
chez les humains et les crocodiliens (Fischer, 1981 ; Crandall & Stahl, 1995). Le degré de
digestion peut aussi dépendre de certains parameétres, par exemple I’épaisseur de 1’émail en
fonction de I’usure, ou I’age du prédateur. En effet, les prédateurs juvéniles produisent une

digestion plus intense que des individus plus agés (Bruderer & Denys, 1999).

La structure dentaire des Rongeurs, notamment des Campagnols, se préte
particulierement bien a ce type d’étude ; au contraire, 1’émail des dents d’Insectivores et de
Chiropteres est plus robuste et les traces de digestion apparaissent plus discrétement, sous
forme de cupules plus ou moins profondes, et sont quasiment absentes des assemblages de

catégorie 1 (Andrews, 1990 ; Pot, 2007).
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Chez les Rongeurs, 1’attaque des fluides digestifs sur les incisives est similaire chez les
différentes espéces. Différents degrés d’altérations sont observables selon I’intensité de la
digestion, allant de « 1égere » a « extréme » (Andrews, 1990) (Figure 32). Dans la premicre
catégorie, la surface d’émail est attaquée, altérant parfois légerement la dentine. Les traces de
digestion peuvent étre concentrées sur la partie antérieure de 1’incisive, témoignant d’une
digestion in situ, lorsque la dent est encore placée dans son alvéole (Figure 32 a.). Une
digestion « modérée » produit les mémes effets de fagon plus intense. La dentine présente un
aspect ondulé (Figure 32 b.). Dans ces deux catégories, la bande d’émail, bien qu’altérée,
subsiste sur la longueur de la dent. Un grade de digestion plus fort provoque I’altération de
I’émail, réduite a de petits ilots, et de la dentine dont la surface est ondulée (Figure 32 c.).
L’émail peut disparaitre enticrement. La catégorie de digestion la plus extréme produit une
destruction partielle ou totale de 1’émail, ne laissant qu’une mince épaisseur de dentine ;

lorsque I’émail est conservé, il est réduit a des ilots isolés (Figure 32 d.).

Sur les molaires, les altérations différent selon la structure dentaire des différents groupes
taxonomiques. Les sucs gastriques n’altérent pas de la méme fagon les molaires d’arvicolinés
présentant des angles saillants, et les molaires de muridés ou d’insectivores, plus arrondies.
Comme pour les incisives, il existe plusieurs grades de modifications dues a la digestion
(Andrews, 1990) (Figure 33).

L’effet d’une digestion « légere » est restreint, chez les arvicolinés, aux bords occlusaux des
angles saillants des dents dans leur partie supérieure, sans altération de la dentine. Chez les
muridés et les cricétinés, la surface de 1’émail est lissée. La digestion « modérée » fait
disparaitre les bandes d’émail sur la moiti¢ de la hauteur des molaires d’arvicolidés et les
bords sont arrondis. Les dents de muridés et de cricétinés présentent de 1égeéres ponctuations
de I’émail. Dans la catégorie de digestion suivante (« forte »), chez les arvicolinés 1’émail
disparait presque entierement des angles saillants largement entamés, les bords sont fortement
arrondis et la dentine est exposée. Chez les muridés et les cricétinés, la surface des molaires
présente plus de ponctuation que dans la catégorie précédente, I’émail disparait parfois sur les
surfaces d’usure, mais la dentine n’est pas altérée. Ces altérations s’observent également sur
les molaires d’insectivores. Enfin, le dernier degré de modification, « extréme », accentue
fortement les dommages observés dans la catégorie précédente, notamment sur la dentine qui
est perforée. Les dents d’arvicolinés ont un aspect ondulé. Sur les molaires de muridés et de

cricétinés, I’émail a partiellement disparu.
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Figure 32 : Effets de la digestion sur les incisives de rongeurs selon I’intensité. a. : 1égere ; b. : modérée ; c.
forte ; d. extréme. (d’aprés Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992)

légere modérée forte extréme
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Figure 33: Modifications de surface des molaires d’arvicolinés, de muridés et de soricidés selon I’intensité de la
digestion (d’aprés Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992 ; Stoetzel, 2009)

Figure 34: Effets de la digestion sur les tétes fémorales de rongeurs selon le degré d’intensité. a. : nulle ; b. :
légére ; c. : modérée ; d. : forte a extréme. (d’aprés Stoetzel, 2009)
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Sur les molaires d’insectivores, I’émail est présent sous forme d’ilots craquelés ou striés, ou il
peut étre totalement détruit, laissant apparaitre la dentine, fortement endommagée (Figure 33).
L’impact des fluides digestifs du prédateur est plus fort sur les dents isolées que sur les dents
placées sur la rangée dentaire ; dans le cas d’une digestion in situ, la dent, molaire ou incisive,
est protégée par la structure du maxillaire ou de la mandibule dans sa partie basale, tandis
qu’au contraire, lorsque la dent est isolée, elle est directement affectée par les sucs gastriques,
sur toute sa surface.

Les traces de digestion sont également visibles sur les os longs, principalement au niveau des
surfaces articulaires et des épiphyses (Figure 34). L’¢état de conservation des surfaces osseuses
dépend du degré d’intensit¢ de la digestion : légere, seule la surface articulaire est
endommagée ; plus forte, la spongiosa est altérée ; a un stade extréme, c’est toute la surface
de I’os qui est attaquée, et I’os inidentifiable. Pour les catégories de digestion les plus fortes,
les surfaces osseuses peuvent présenter des craquelures comparables a celles produites par le

weathering (Andrews, 1990).

Ainsi, d’apres le degré de digestion des surfaces dentaires et osseuses et la proportion
de dents digérées (molaires et incisives), I’identification d’une catégorie de prédateur est
possible (Tableau 40). Il faut noter qu’un seul et méme prédateur n’est pas toujours a 1’origine
d’une accumulation de micromammiféres et que des mélanges sont possibles. Toutefois, la
part respective de chaque prédateur incriminé¢ demeure difficile a évaluer et seule une

catégorie peut alors étre déterminée.

Catégorie de digestion Molaires Incisives
Digestion absente a minimale Tyto alba Tyto alba
- molaires: 0 a 3% Asio otus, A flammeus Asio flammeus

- incisives: 8a 13%

Bubo lacteus

Bubo scandiacus

Digestion modérée
- molaires: 4 a 6%
- incisives: 20 a 30%

Bubo scandiacus
Bubo afiicanus
Strix nebulosa

Asio otus
Bubo lacteus
Strix nebulosa

Digestion forte
- molaires: 18 2 22%
- incisives: 50 a 70%

Bubo bubo
Strix aluco

Bubo bubo, B afiicanus
Strix aluco
Athene noctua

Digestion tres forte
- molaires: 50 a 70%
- incisives: 60 a 80%

Athene noctua
Falco peregrinus
Falco tinnunculus

Falco tinnunculus
Falco peregrinus

Digestion extréme
- molaires: 50 a 100%

- incisives: 100%

Circus cyaneus
Milvus milvus
Buteo buteo

Circus cyaneus
Buteo buteo

Tableau 40: Catégories de prédateurs en fonction de I’intensité et de la fréquence de la digestion des molaires et
des incisives de micromammiféres (Andrews, 1990)
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2.3 Taphonomie des chiroptéres

Les chiropteres représentent généralement la plus faible contribution en termes de nombre
de restes au sein des gisements contenant des micromammiféres. En effet, bien que la
diversité et la richesse spécifique soient trés importantes chez cet ordre, 1’enregistrement
fossile des chiroptéres est généralement trés faible (Eiting & Gunnel, 2009), en raison
notamment de la fragilit¢é de leurs squelettes. Les processus taphonomiques menant a la
découverte d’ossements fossiles de chiroptéres sont beaucoup moins connus et étudiés que
pour les autres groupes de petits mammiferes (Sevilla Garcia, 1988). D’importantes
accumulations de chiroptéres en grotte correspondent généralement a des thanatocoenoses
naturelles (Kowalski, 1995 ; Sigé et al., 2003 ; Pigeaud et al., 2010), mais la conservation des
restes osseux peut étre alors compromise par 1’effet du guano, trés abondant dans ce type de
gite (Shahack-Gross ef al., 2004). Les chauves-souris sont relativement peu nombreuses dans
les sites archéologiques en grotte, mais toutefois plus abondantes qu’en contexte fluvio-
lacustre (Sigé & Legendre, 1982). La présence de restes osseux de chiroptéres parmi d’autres
petits mammiferes, ainsi que la représentation d’espéces non cavernicoles suggérent une

origine distincte des accumulations naturelles (Kowalski, 1995 b).

Les chauves-souris n’ont que peu de prédateurs comme la chouette hulotte (S. aluco),
I’effraie (7. alba), la fouine (M. foina) ou encore le faucon hobereau (F. subbuteo) (Schober
& Grimmberger, 1991). Cette prédation n’est toutefois pas systématique, et qu’il s’agisse de
rapaces ou de petits carnivores, la part de chiroptéres dans le régime alimentaire d’un
prédateur demeure trés occasionnelle et opportuniste (Chaline, 1974 ; Kowalski, 1995 b). Des
traces de digestion sont parfois observées sur les surfaces osseuses et dentaires de chauves-

souris, témoignant ainsi de leur accumulation, ponctuellement, par des prédateurs.
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3) ANALYSES TAPHONOMIQUES

Les différentes méthodes d’analyses taphonomiques décrites ci-dessus ont été¢ appliquées
aux assemblages de micromammiféres des quatre gisements étudiés. L’étude du sol G de la
Caune de I’Arago et des niveaux XIV et XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy a été publi¢e
dans la cadre de I’ouvrage de synthése « Taphonomie des petits vertébrés : référentiels et

transferts aux fossiles », présenté en annexe de ce travail :

Desclaux E., Hanquet C. & El Guennouni K. (2011) — Origine(s) des accumulations de
micromammiféres dans quelques sites préhistoriques du Pléistocéne moyen et supérieur
d’Europe méridionale. In Laroulandie, Mallye & Denys (eds.), Taphonomie des petits
vertébrés : référentiels et transferts aux fossiles. BAR International Series, 2269, 110-118.

L’analyse taphonomique détaillée de ces niveaux est exposée dans les pages suivantes.

3.1 Composition des assemblages fauniques

Pour analyser la composition taxonomique d’un assemblage de microfaune, il est
nécessaire, dans la mesure du possible, de tenir compte de I’ensemble des petites faunes
présentes sur le gisement, tels que lagomorphes, herpétofaune et ichtyofaune.

Parmi les sites étudiés, la Caune de 1’Arago, la grotte du Lazaret et la grotte de
Maltravieso ont livré, outre d’abondants restes de micromammiferes (comprenant rongeurs,
insectivores et chiroptéres), un nombre important d’ossements de lapins (Desclaux, 1992 ; El
Guennouni, 2001 ; Lumley et al., 2004b ; Hanquet et al., 2010 ; Rodriguez-Hidalgo et al., en
prép.) (Tableau 41). Une partie de ces restes témoigne néanmoins d'actions anthropiques par
la présence de stries de découpe, d'extrémités osseuses brilées, ou encore de diaphyses d'os
longs (EI Guennouni, 2001; Lumley et al., 2004b; Rodriguez-Hidalgo et al., en prép.;
Desclaux et al., 2011). Certains groupes taxonomiques, actuellement en cours d’étude,
n’apparaissent pas dans les comptages présentés (Herpétofaune et ichtyofaune des unités
archéostratigraphiques 26 et 27 du Lazaret, herpétofaune et avifaune des sols G et P de la
Caune de I’Arago), leur présence est toutefois signalée (Tableau 41). Le nombre de restes de
lagomorphes de la grotte de Maltravieso n'est donné qu'a titre indicatif, puisqu’ils proviennent
du méme niveau archéologique (niveau 1) que les micromammiferes, mais des couches sus-
jacentes. Les lagomorphes des niveaux correspondant a la microfaune, trouvés en place sur le

site ou dans les refus de tamis, sont, d’apres les observations faites lors du tri, présents en
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quantité¢ importante. On peut noter que les lagomorphes représentent 50% des restes identifiés

parmi la grande faune (Rodriguez-Hidalgo et al., 2008 ; en prép.).

Arago G Arago P Lazaret UA26 Lazaret UA27 Moula XIV Moula XVI/XVII Maltravieso

NR % NR % NR % NR % NR % NR % NR %
Micromammiféres 2542 81,47 578 79,1 5298 69,66 1227 69,01 5965 98,66 6784 87,27 1005 76,19
Lagomorphes 564 18,53 149 20,9 1002 13,18 467 26,27 - - - - 237 17,97
Avifaune * * * * 1093 14,37 84 4,72 15 0,25 - - 10 0,76
Herpétofaune * * * * 212 2,79 * * 66 1,09 755 9,71 64 485
Ichtyofaune - - - - * * * * - - 235 3,02 3 0,23

COMPOSITION
TAXONOMIQUE

g

Tableau 41 : Composition taxonomique des assemblages de microvertébrés des sites préhistoriques étudiés. (* :
groupe faunique présent). Avec : ll: Micromammiféres ; B : Lagomorphes ; L1 : Avifaune ; [ : Herpétofaune ;
H : Ichtyofaune.

Les sept assemblages étudiés se composent en majorité de micromammiferes.

Dans les niveaux de la Caune de 1’Arago et de la grotte du Lazaret, les lagomorphes sont
bien représentés, constituant entre 13 et 26% des assemblages fauniques (Tableau 41). Les
oiseaux et I’herpétofaune sont également présents dans ces gisements. Des restes de poissons
de petite taille sont représentés dans les deux unités archéostratigraphiques du Lazaret (obs.
pers.).

A Maltravieso, malgré l'absence de comptage des lapins pour les niveaux dont est issue la
microfaune, les observations préliminaires du matériel ont montré qu'ils étaient relativement
abondants. La présence d'herpétofaune, de poissons et d'oiseaux permet de rapprocher la
composition faunique de Maltravieso de la Caune de I'Arago et du Lazaret.

La composition taxonomique des assemblages de la baume Moula-Guercy comprend,
dans les deux niveaux considérés, une large majorité de micromammiferes (99% dans le
niveau XIV, 87% dans les niveaux XVI/XVII). D’autres groupes taxonomiques sont présents
en faible quantité : oiseaux et herpétofaune dans la couche XIV (respectivement 0,25 a 1%) ;
pres de 10% d’herpétofaune et 3% d’ichtyofaune dans les niveaux XVI/XVII.

La comparaison de ces données avec le régime alimentaire de prédateurs actuels (Tableau
42) permet de mettre en évidence que les accumulations recueillies a la Caune de I’ Arago, a la
grotte du Lazaret et a Maltravieso sont liées a une catégorie de prédateurs distincte de la
Baume Moula-Guercy. Pour les sols P et G de la Caune de I’Arago, I’association faunique,
dans laquelle les lagomorphes représentent une part notable, est comparable aux
coprocoenoses de prédateurs de grande taille, tels que le hibou grand-duc (Bubo bubo), la

belette (Mustela nivalis) ou le renard (Vulpes vulpes). La composition faunique des
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assemblages de la grotte du Lazaret et de Maltravieso est comparable a ce qui est observé a
I’Arago, contenant des proies de petite et moyenne taille. On remarque également que la
majorité des espeéces représentées dans les assemblages de micromammiféres (rongeurs,
insectivores et chiroptéres) sont nocturnes ou crépusculaires (Aulagnier et al., 2008), écartant

ainsi I'implication d'un rapace diurne.

Bubo bubo (N=4) !

Asio otus (N=5) >

Tyto alba (N=4) 3

Strix aluco (N=2) 4

)'((%) min.-max (%) X (%) min.-max (%) X (%) min.-max (%) X (%) min.-max (%)
Micromammiféres 59,13 46- 81,8 88,26  82,1-99,1 95,14 85-100 80,1  72,7-875
Lagomorphes 20,63 0-33 0,65 02-1 527 0,5-13 1,35 0,7-2
Avifaune 1523 81-19 8,96 0,9-142 2,55 2-3,1 12,1 10- 14,2
Herpétofaune 8,80 0,3-30,9 2,49 0,06 -5,3 1,33 0,2-2 6,45 0,5-12,4
Ichtyofaune 1,33 0-2 0,65 02-1,1 - - - N

Buteo buteo (N=2) ° Mustela nivalis (N=1) ° Mustela erminea (N=2) 7 Vulpes vulpes (N=2) *

X (%) min-max (%) X (%) min.-max (%) X (%)  min-max (%) %(%)  min-max (%)
Micromammiferes 38 29 -47 55,6 28,95 229-35 64,5 55-74
Lagomorphes 32,5 19 - 46 17,6 ] 27,7 254-30 2.5 20-25
Avifaune 28,5 24 -33 13,9 - 32,75 30,5 -35 12 4-20
Herpétofaune 6 1-11 - - - - 1 0-2
Ichtyofaune - - - - - - _ _

Tableau 42 : Composition taxonomique d’assemblages de quelques prédateurs actuels (N = nombre d’études
considérées). L d’aprés Uttendorfer, 1952 ; Bayle, 1993; Sandor & Ionescu, 2009. 2. d’aprés Bayle, 1993 ;
Andrews, 1990. *: d’aprés Uttendorfer, 1952 ; Libois er al., 1983; Delibes et al., 1984 ; Andrews, 1990 ; Bayle,
1993. 4 d’aprés Uttendorfer, 1952 ; Andrews, 1990. 3. d’aprés Andrews, 1990 ; Sergio ef al., 2002. 6. d’apres
McDonald et al., 2000. 7 : d’aprés Andrews, 1990 ; McDonald et al., 2000. 8, d’aprés Andrews, 1990 ;
Reynolds, 1979.

L’association faunique observée a la Baume Moula-Guercy, qui se compose
uniquement de petites proies, suggere un prédateur plus petit, comparable au régime
alimentaire de petits rapaces nocturnes, comme Strix aluco (chouette hulotte), Asio otus ou

encore A. flammeus.

143



IV. Taphonomie

L’examen de la composition faunique des assemblages de microvertébrés ne permet
pas de préciser D’intervention d’un prédateur particulier. Toutefois, on voit que les
accumulations de micromammiféres dans lesquels les lagomorphes sont abondants, a la
Caune de 1I’Arago, au Lazaret et a Maltravieso, sont comparables a des coprocoenoses de
prédateurs assez grands, comme le hibou Grand-duc ou le renard. Les assemblages de faune
de la Baume Moula-Guercy, constitués uniquement de micromammiferes, sont plus proches
des régimes alimentaires de petits rapaces nocturnes. Enfin, dans les différents assemblages
considérés, les especes représentées ont en majorité une activité nocturne, ce qui exclut par

conséquent les prédateurs diurnes comme accumulateurs.

3.2 Représentation anatomique

3.2.1 Pourcentages de représentation anatomique

Les profils de représentation osseuse et P.R. moyens ont été effectués pour les quatre
sites étudiés. Ceux-ci sont comparés aux données obtenues pour différents prédateurs actuels
et d’autres gisements fossiliféres. Les données concernant les lagomorphes ont été prises en
compte pour les sites de la Caune de 1’Arago et du Lazaret, dans lesquels ils représentent une
part non négligeable de 1’assemblage faunique et peuvent résulter d’une méme logique
d’accumulation que les micromammiferes. Les PR moyens de ce groupe ont également été

calculés. Les N.M.I. sont calculés d’apres 1’¢lément osseux le mieux représenté.

e Caune de I’Arago

o Sol G : Le profil de représentation osseuse des micromammiféres du sol G est
caractérisé par I’abondance d’incisives isolées qui domine largement l'assemblage (Tableau
43). Le squelette post-céphalique est d’abord représenté par les tibias et les humérus,
n'atteignant cependant que, comme les molaires, 30 a 35 %. Le pourcentage moyen de
représentation est faible (17,6%), notamment en raison de la surreprésentation des incisives. Il
est proche des valeurs moyennes observées chez des petits carnivores comme la martre ou la
genette (Tableau 45). On observe également que le PR moyen du sol G est comparable a des
assemblages fossiles comme TD3 d'Atapuerca (Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992) ou

Tighenif (Denys, 1987).

144



IV. Taphonomie

La surreprésentation des incisives est souvent remarquable sur les gisements fossiliféres en
raison de biais de conservation différentielle (Denys, 1984; Hanquet, 2006). Les parties
craniennes sont souvent les moins bien représentées, puisque tres fragiles, en résulte alors un
délogement important des dents. Celles-ci, composées de dentine et d'émail, présentent une
structure plus robuste que les ossements favorisant leur conservation. La représentation
importante des incisives dans l'assemblage du sol G s'explique en partie par la faible
conservation des mandibules et des maxillaires, ce qui suggeére un phénomene post-
dépositionnel important (trampling).

Les lagomorphes représentant une part importante de l'assemblage de petits mammiferes
(Tableau 41), il a été jugé intéressant d'observer leur profil de représentation afin de voir si
une méme logique d’accumulation est a I’origine de cet ensemble (Tableau 44, Figure 36). Le
profil obtenu pour le sol G différe des résultats obtenus par Desclaux (1992). Les humérus
sont les mieux représentés (68,18%), les radius, ulna et pelvis sont mieux conservés que dans
I’assemblage étudi¢ par E. Desclaux (1992). Le pic observé au niveau des incisives dans
I’étude précédente n’apparait pas notre assemblage (Figure 36). Le PR moyen (39,63%) n’est
néanmoins que légerement supérieur au premier échantillon (34.2%). Ces valeurs sont
comparables a ce qui est observé dans les coprocoenoses de rapaces nocturnes tels que
B. bubo, S. aluco et A. noctua, mais également de carnivores comme M. martes et V. vulpes
(Tableau 45). Toutefois, les petits rapaces nocturnes (S. aluco ou A. noctua) ne consomment
pas de proies de la taille des lagomorphes, ce qui les excluent.

Le profil cumulé des deux groupes de petits mammiferes (Figure 36) présente un PR moyen
(44,95 %) comparable a ce qu’on observe chez B. bubo (Tableau 45).

La représentation anatomique des micromammiféres du sol G suggere une
coprocoenose, néanmoins la représentation importante des incisives « €crase » le reste des
données. Les PR moyens du sol G (micromammiféres et lagomorphes) sont proches de
prédateurs comme M. martes ou G. genetta, mais le type de représentation osseuse laisse

entrevoir des similitudes avec une coprocoenose de hibou grand-duc B. bubo.

o Sol P : Les tibias et les humérus sont les €¢léments les mieux représentés (87 et
85%) apres les incisives (Tableau 43 ; Figure 35), et suivis des fémurs (67%). Les ossements
de petite taille comme les vertébres, phalanges ou cotes sont, proportionnellement, trés peu
représentés dans I’assemblage osseux, de méme que les ossements du tarse. Les radius et
ulnas sont moins abondants que les autres os longs et apparaissent en proportions

comparables. Les mandibules et maxillaires ne dépassent pas les 15%. Les molaires et les
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mandibules (54 et 55%) sont moins bien représentées que les fémurs (67,5%). Les incisives
sont les plus abondantes dans l'assemblage, mais elles n'apparaissent pas surreprésentées
comme dans l'assemblage du sol G. Le pourcentage moyen de représentation n'est pas tres
¢leveé (35%) et est proche de ce qui est observé chez certains petits carnivores comme le
renard (V. vulpes) ou la martre (M. martes) (Tableau 45). Ce profil différe des assemblages de

rapaces nocturnes ou diurnes.

La représentation anatomique des lagomorphes a également été considérée (Tableau 44). Le
PR moyen est faible (11,62 %) et différe des valeurs connues pour différents prédateurs
actuels. Les ¢léments craniens et les os du membre postérieur ne sont pas conserveés. Les
restes représentés n’apparaissent qu’a hauteur d’environ 20%, hormis pour les incisives qui
dominent 1’assemblage avec 33% de représentation. Cette configuration de conservation des
¢léments squelettique ne permet pas d’inférer I’implication d’un quelconque prédateur.

Le profil de représentation cumulé des restes de micromammiféres et de lagomorphes (bien
qu’ « écrasé » par les valeurs des seuls micromammiferes, plus nombreux) présente une allure
similaire au sol G, a I’exception des incisives qui ne sont pas surreprésentées (Figure 36). Le
PR moyen (28,94 %) est plus faible que chez les grands rapaces, et est comparable au renard
V. vulpes (Tableau 45).

La représentation osseuse de 1’assemblage de micromammiferes du sol P témoigne d'une
accumulation liée a de la prédation. Les coprocoenoses de certains prédateurs tels que le
renard (V. vulpes) ou la martre (M. martes) présentent des caractéristiques communes aux
profils de représentation du sol P. La faible représentation des restes de lagomorphes pourrait
signifier un apport minime de ce groupe dans I’accumulation de petits mammiféres par un

méme prédateur.
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e (Qrotte du Lazaret

Les unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret présentent des profils de
représentation osseuse relativement proches entre eux, notamment au niveau des pourcentages
des dents, des parties craniennes et des ossements de petite taille (Tableau 43). Les os longs
sont moins représentés dans I’UA 27, alors qu’ils apparaissent en proportions importantes
dans I’UA 26, exception faite des ulnas et des radius (Tableau 43 ; Figure 35). La
représentation des €léments craniens et des dents sont comparables sur les deux unités,
présentant des valeurs moyennes pour les mandibules (49% et 43%), faibles pour les molaires
(26 a 31 %), alors que les incisives sont les mieux représentées. Les pourcentages moyens de
représentation sont de 37% pour 1'UA 26 et 26% pour 1'UA 27.

Ces valeurs sont relativement faibles et peuvent étre comparées aux PR moyens des
coprocoenoses du renard V. vulpes, de la martre M. martes ou de la genette G. genetta
(Tableau 45). Elles sont inférieures aux valeurs moyennes observées chez les rapaces
nocturnes.

Les profils de représentation des assemblages de lagomorphes présentent quelques différences
entre les deux unités archéostratigraphiques (Tableau 44). Si les fémurs et tibias sont bien
représentés sur les deux niveaux, on note un déficit en éléments craniens et dentaires sur
I’UA26 et une moins bonne représentation des os du membre antérieur. Le PR moyen de
I’UA 26 (30,69%) est comparable aux valeurs connues chez certains prédateurs carnivores, V.
vulpes et M. martes (Tableau 45). Néanmoins chez ce dernier, les éléments du membre
postérieur sont peu représentés.

Les profils cumulés des assemblages de micromammiféres et de lagomorphes suggérent une
méme logique d'accumulation (Figure 36). Les PR moyens sont comparables aux valeurs
connues dans les coprocoenoses de renard (V. vulpes) pour ’'UA26 (35,08 %) et de hibou
grand-duc B. bubo pour ’'UA 27 (43,34 %), deux prédateurs consommant des proies de petite

et moyenne taille.
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IV. Taphonomie

e Baume Moula-Guercy

Les profils de représentation des différents niveaux étudiés a la Baume Moula-Guercy
différent sensiblement.

o XIV : L’assemblage osseux est dominé par les éléments dentaires, incisives et
molaires (Tableau 43 ; Figure 35). Le pourcentage moyen de représentation osseuse est peu
¢éleve (26,98%). Tous les ossements sont représentés, mais les parties craniennes et certains os
longs (fémur et tibias) sont peu conservés, ce qui est comparable a des assemblages de

rapaces diurnes ou de petits mustélidés (Tableau 45).

o XVI/XVII: La représentation osseuse (PR moyen = 45,67%) est caractérisée
par une bonne conservation des os longs (fémurs, tibias, humérus) et des ¢léments dentaires
(Tableau 43 ; Figure 35). Les mandibules et maxillaires sont présents a hauteur de 40 et 52%.
Le profil obtenu est comparable a celui qu’on observe dans la grande majorité des

coprocoenoses actuelles des rapaces, diurnes et nocturnes, et de carnivores (Tableau 45).

Arago sol G Arago sol P Lazaret UA 26 Lazaret UA 27

N Lago. PR N Lago. PR N Lago. PR N Lago. PR
Mandibules 6 23,08 0 0 40 48,78 6 33,33
Maxillaires 5 38,46 0 0 8 19,51 5 55,56
Incisives 37 47,44 10 27,78 31 12,60 25 46,30
Molaires 112 39,16 31 23,48 96 10,64 45 22,73
Fémurs 10 38,46 0 0 62 75,61 17 94,44
Tibio-fibula 8 30,77 0 0 82 100,00 17 94,44
Pelvis 12 46,15 0 0 2 2,44 9 50
Calcaneum 8 30,77 2 16,67 25 30,49 4 22,22
Talus 8 30,77 2 16,67 7 8,54 4 22,22
Humérus 15 57,69 2 16,67 40 48,78 12 66,67
Radius 13 50,00 0 0 29 35,37 11 61,11
Ulna 11 42,31 2 16,67 18 21,95 10 55,56
Scapula 5 19,23 1 8,33 42 51,22 6 33,33
Cotes + sacrum 31 9,54 10 6,67 97 9,46 3 28
Vertébres 16 2,68 11 3,99 71 3,76 46 11,11
Métap. + Phalanges 281 30,02 78 18,06 352 11,92 187 28,86
NR total 578 149 1002 467
NMI 13 6 41 9
PR moyen 33,53 9,69 30,69 45,37

Tableau 44 : Nombre de restes (N) et pourcentages de représentation des éléments squelettiques (PR) de
lagomorphes des sols G et P de la Caune de 1’ Arago et des unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du
Lazaret.
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IV. Taphonomie

e Maltravieso

Les pourcentages de représentation des €léments anatomiques de la grotte de Maltravieso
n’ont été calculés que pour les micromammiféres. Le profil obtenu est sensiblement similaire
a ce qui est observé a la Caune de I’Arago et au Lazaret en ne tenant compte que de la
microfaune (Tableau 43 ; Figure 35). Les incisives sont les éléments les mieux conservés de
I'assemblage. Les ossements les plus représentés sont les humérus (57%), suivis des fémurs
(39%) et des tibias (32%). Les mandibules et maxillaires apparaissent en proportions
moyennes. Le pourcentage moyen de représentation squelettique n’est pas tres élevé
(25,97 %) et est comparable aux assemblages de rapaces diurnes ou de petits carnivores
(Tableau 45). L'étude préliminaire de la représentation squelettique des restes de Iéporidés
(Rodriguez-Hidalgo et al., en prép) suggere une accumulation compatible avec une
coproccenose puisque la totalité des éléments osseux sont représentés. Un petit carnivore est

proposé comme accumulateur potentiel.

Discussion

Les profils de certains niveaux étudiés affichent un pourcentage ¢élevé de dents isolées. Dans
les assemblages de micromammiferes du sol G de la Caune de I’Arago, de I’'UA 27 du
Lazaret, de la couche XIV de la Baume Moula-Guercy et de Maltravieso, la majorité des
¢léments squelettiques et craniens est conservée, toutefois la surreprésentation des incisives
permet d’inférer qu’un tri favorisant ce type d’¢lément est effectué. Ces assemblages
présentent en effet des pics notables d’incisives (Tableau 43), beaucoup plus importants que
dans les assemblages actuels (Tableau 45). Ces différences, remarquables sur les quatre sites
considérés, ne résultent pas d’un biais de prédation puisque les coprocoenoses de prédateurs
actuels ne présentent pas ce type de surreprésentation d’éléments dentaires (Tableau 45). Elles
peuvent étre liées, outre a des biais de conservation différentielle et de fragmentation (des
mandibules et maxillaires), & des biais de tamisage et/ou de tri (Denys, 1994). 1l y a lieu
¢galement de vérifier si I'accumulation des ossements peut résulter d’un transport par I'eau.
En effet dans ce cas, la surreprésentation d'une catégorie d'éléments squelettiques s'observe
(Tableau 39). Néanmoins, la représentation des ¢léments squelettiques des différents
assemblages étudiés ne correspond pas a ce type d’apport (Figure 37). Tous les ossements
sont conservés, les os longs sont particulierement bien représentés, et les mandibules, qui
selon les catégories de Voorhies devraient dominer I’assemblage (Tableau 39), présentent des

valeurs moyennes (Figure 37).
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Bubo bubo Asio flammeus Asio otus Strix aluco Tyto alba Athene noctua  Bubo scandiacus
Mandibules 92,2 93,6 96 95,4 84,1 68,7 71,4
Maxillaires 40 52,5 84,8 742 71,3 18,7 57,1
Incisives 55 27,7 7,6 34,1 4,7 50 14,3
Molaires 31,2 15,8 42 5,4 11,9 26 10,7
Fémurs 73,3 73,1 95.4 81,1 69,1 75 89,3
Tibio-fibula 62,2 71,8 94 79,5 73 87,5 96.4
Pelvis 40 51,2 87,6 523 67 18,7 92,9
Calcaneum 23,3 243 19 8,3 34,4 18,7 60,7
Talus 25,5 243 7.9 0.8 34,7 6.2 46,4
Humérus 71,1 89,7 86,3 58,3 70,1 68,7 82,1
Radius 33,3 61,5 69,3 49,2 66,6 12,5 71,4
Ulna 65,5 64,1 76,3 52,3 70 43,7 64,3
Scapula 27,8 26,9 51 18,9 59,5 25 67,9
Cotes + sacrum 6,6 17,4 35,5 7,8 45,7 7,2 89,3
Vertébres 24,6 20,8 27,6 5 42,6 8,9 41,5
Meétap. + Phalanges 10,7 11 15.8 3,6 223 12,3 61
PR moyen 42,64375 45,35625 53,64375 39,1375 51,69 34,24 63,54
Circus cyaneus Hieratus fasciatus  Falco tinnunculus ~— Alopex lagopus Vulpes vulpes ~ Martes martes — Genetta genetta
Mandibules 97.8 80,8 96,7 100 50 66,7 99.4
Maxillaires 95,6 82,4 66,2 83,3 25 50 459
Incisives 69,5 32,7 60,3 0 68,8 75 55,9
Molaires 27,5 23,1 32,8 33,3 31,3 41,6 11,3
Fémurs 21,7 94,2 61,2 16,6 100 33,3 59,7
Tibio-fibula 19,6 67,3 53,2 333 62,5 16,6 36,7
Pelvis 8,7 86,6 33,1 0 25 16,6 22,4
Calcaneum 43 69,2 14,5 0 25 0 8
Talus 2,2 98,1 19.5 333 12,5 0 4
Humérus 50 98,1 70,3 50 75 100 48,2
Radius 21,7 88,5 41,4 16,6 25 16,6 12
Ulna 19,6 90,4 52,3 16,6 37,5 66,7 16
Scapula 6,5 80,8 28,8 0 12,5 333 3,4
Cotes + sacrum 6,3 18,4 6.9 7,5 8,3 7,5 0,4
Vertébres 1,6 72 12,3 27,1 23,4 23,9 11,2
Meétap. + Phalanges 6,3 39,6 13,1 29,7 22,7 18 1,4
PR moyen 28,68125 70,1375 41,4125 27,95625 37,78125 35,3625 27,24375

Tableau 45 : Pourcentages de représentation des éléments squelettiques (PR) des assemblages de
micromammifeéres issus de coprocoenoses de plusieurs prédateurs actuels. (d’aprés Andrews, 1990)
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Figure 36 : Profils de représentation osseuse des assemblages de lagomorphes, et de micromammiferes et
lagomorphes associés, des sols G et P de la Caune de I’Arago et des UA 26 et 27de la grotte du Lazaret. Avec
Mdb : mandibule ; Mx : maxillaire ; Inc. : incisives ; Mol. : molaires ; Fem. : fémurs ; Tib. : tibia-fibula ; Pelv. :
pelvis ; Calc. : calcanéum ; Tal. : talus ; Hum. : humérus ; Rad. : radius ; Ul : ulna ; Scap. : scapula; C. + s.:
cotes et sacrum ; Ver. : vertébres ; M. + Ph. : métapodes et phalanges.
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Figure 37 : Représentation des éléments anatomiques des assemblages de micromammiféres des sols G et P de la
Caune de 1’Arago, des unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret, des niveaux XIV et
XVI/XVII de la Baum Moula-Guercy et de Maltravieso en fonction des catégories de Voorhies (d’aprés Dodson,
1973 et Korth, 1979). I : Maxillaires ; I-1I : vertébres ; II : Pelvis ; III : Fémurs, humérus, tibias ; IV : Calcanéum,
ulnas, radius, dents isolées ; V : mandibules.
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Les dents isolées se classent au sein de la catégorie IV (Tableau 39). Cette catégorie apparait
moins représentée que les os longs dans presque tous les niveaux étudiés, a I’exception de la
couche XIV de Moula et de I’'UA26. Néanmoins pour ces deux niveaux, les mandibules sont
encore plus faiblement représentées. Le transport par I’eau des éléments squelettiques ne
semble donc pas étre a l'origine des assemblages de micromammiferes étudiés.

Bien que les incisives soient surreprésentées sur le sol G de 1’Arago, ’'UA 27 du
Lazaret, la couche XIV de Moula et a Maltravieso, la présence de phalanges, de vertebres et
d’os longs dans les accumulations osseuses suggere qu’elles ne résultent pas d’un transport
hydrique et confirme qu’elles correspondent & des coprocoenoses. La surreprésentation des
incisives dans les assemblages étudiés est imputable a une forte fragmentation post-

dépositionnelle ainsi qu’au phénomene de conservation différentielle.

3.2.2 Analyses statistiques

Afin d’évaluer le biais supposé de conservation différentielle dans la représentation
des éléments anatomiques de micromammiféres, une analyse en composante binaire est
menée sur le matériel issu des sites étudiés dans ce travail, ainsi que sur plusieurs autres sites
fossiliferes et assemblages osseux de prédateurs actuels. Seuls les restes de micromammiferes
sont pris en compte. Les sites de comparaison utilisés sont Tighenif (Denys et al., 1987), Gran
Dolina a Atapuerca (niveaux Td 3, Td 6, Td 10) (Ferndndez-Jalvo & Andrews, 1992;
Fernandez-Jalvo, 1996) et Artenac (Desclaux ef al., 2011). Différents types de prédateurs ont
¢été identifiés dans les gisements considérés : petit carnivore pour Tighenif, B.bubo sur Td 3,
S. aluco dans Td 6, F. tinnuculus dans Td 10, et un accumulateur inconnu a Artenac (couche

c8). Les données sur les prédateurs actuels sont tirées de Andrews (1990).
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Figure 38 : Analyse en composante binaire (ACB) des assemblages osseux de micromammiféres d’assemblages
fossiles et actuels en fonction du pourcentage de représentation osseuse.

Les quatre premiers axes de I’ACB (analyse en composante binaire) représentent
82,73 % de l’inertie, ce qui est satisfaisant. Le plan factoriel défini par les deux premiers axes
(66,26 % de I’inertie) permet de distinguer sans équivoque les assemblages provenant des
divers sites préhistoriques, indépendamment de leurs ages, des assemblages actuels (Figure
38). En effet, la totalit¢ des assemblages fossiles, et indépendamment des prédateurs
identifiés, est située en zone négative de I’axe 1, alors que les assemblages actuels sont situés
en zone positive de ce méme axe (a I’exception de Circus cyaneus). L’axe 1 est caractérisé
par une tres forte contribution a I’inertie des incisives (43,34 %) et des molaires (17,86 %).

L’ACB réalisée apparait donc comme étant le reflet d’une surreprésentation des
¢léments dentaires dans les assemblages fossiles, par rapport aux autres ¢léments du squelette
cranien et du squelette post-céphalique. Le plan factoriel défini par les Axes 1 et 2 de I’ACB
met en évidence un phénoméne de conservation différentielle, commun a tous les gisements
fossiles considérés, et confirme nos observations sur les seuls pourcentages de représentation.
Cette analyse souligne par conséquent les limites de cette méthode, induite par la

fragmentation post-dépositionnelle dans les assemblages fossiles.
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3.3 Fragmentation

Les assemblages de micromammiféres des quatre gisements étudiés présentent un taux de
fragmentation ¢élevé, entre 91% pour les os longs des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-
Guercy et 100% dans le sol P de la Caune de I’Arago (Tableau 46). Les extrémités distales
d’humérus et d’ulna, et les extrémités proximales de fémurs sont les plus représentées sur la
majorité des niveaux considérés. Pour les tibias, les diaphyses apparaissent en plus grand
nombre. Les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy présentent les pourcentages les
plus ¢élevés d’ossements entiers, et notamment d’ulnas, dont généralement seule 1’extrémité
proximale subsiste. Les autres ossements du squelette post-céphalique sont également
majoritairement cassés, a I’exception des vertebres caudales et calcanéum qui présentent, sur
I’ensemble des gisements, une bonne conservation.

Les mandibules et les maxillaires sont trés fragmentés (Tableau 47). En effet, sur
I’ensemble des sites considérés dans cette étude, aucun de ces éléments n’a été trouvé entier.
Les mandibules et les maxillaires des différents gisements présentent des pourcentages de
perte des molaires et incisives (nombre de dents par échantillon par rapport au nombre
d’alvéoles vides) assez importants. Les incisives sont trés rarement retrouvées en place, en
particulier sur les maxillaires. Les pourcentages de dents isolées (molaires et incisives) sont
¢galement trés ¢levés, atteignant des valeurs excessives pour les incisives du sol G de la
Caune de I’Arago et la couche XIV de Moula. Ceci suppose par conséquent la destruction
totale d’une partie des mandibules et des maxillaires. Des pourcentages importants de dents
isolées ont également été observés dans d’autres gisements fossiliféres, comme dans 1’unité
18 de Westbury (Andrews, 1990), les niveaux TP9, TP7 et TP3 de la Trinchera Penal
d’Atapuerca (Fernandez-Jalvo, 1995), les niveaux TDI11, TD10, TD6, TD5 et TD3 de Gran
Dolina (Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992) dans lesquels différents prédateurs ont été
identifiés.

Les dents sont, comparativement au reste du matériel cranien et post-cranien, relativement
peu fragmentées. Les molaires présentent une fragmentation légeére et concerne
majoritairement les molaires d'arvicolinés, au niveau des angles saillants. Dans le sol G de
'Arago, les molaires sont particuliérement bien conservées, avec seulement 8% de matériel
cassé, tandis que dans le niveau XIV de la Baume Moula-Guercy prés de 54% présente une

fragmentation. Sur l'ensemble des sites, les molaires rhyzodontes (muridés, gliridés) sont
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rarement cassées et les racines sont présentes. Les incisives sont plus largement fragmentées,
qu'elles soient isolées ou in situ (Tableau 47). On observe 53% de fragmentation sur les
incisives isolées du sol G de 1'Arago, jusqu'a pres de 99% dans les niveaux XVI/XVII de
Moula. Sur le matériel in situ, seul 5% est cassé sur le sol P de I'Arago, alors que la totalité est
fragmentée dans les niveaux XVI/XVII de Moula.

Les taux de fragmentation élevés des éléments craniens et du squelette post-céphalique
des gisements ¢étudiés sont comparables aux valeurs obtenues pour les assemblages actuels de
rapaces diurnes et de petits carnivores, mais pas a ceux de rapaces nocturnes dont les
ossements présentent relativement peu de fragmentation (Tableau 48). On remarque que les
assemblages fossiles présentent des valeurs situées entre les rapaces diurnes (fragmentation
moyenne) et les carnivores de petite taille (fragmentation extréme). On note cependant une
meilleure représentation des extrémités distales d’humérus et proximales de fémurs dans les
coprocoenoses de prédateurs que dans les assemblages fossiles. De plus, dans les
coprocoenoses de carnivores, il existe un déficit en dents isolées (Andrews, 1990), alors
qu’elles apparaissent en proportions importantes dans les assemblages fossiles étudiés. Ces
quelques ¢léments ne permettent pas d’identifier de catégorie de prédateur, bien qu’une part,

non estimable, de la fragmentation observée puisse y étre lice.

| Arago G I Arago P | Lazaret 26 I Lazaret 27 | Moula XIV IMoula XVI/XVIII Maltravieso |
Fragmentation crine
% crane entier 0 0 0 0 0 0 0
% maxillaire avec zygomatiques 0 0 0 0 0 0 0
% perte molaire/maxillaire 68 79 78,6 74,6 82,3 88,6 69,4
% perte incisives/maxillaire 100 100 92,3 100 100 100 100
Fragmentation mandibule
% mandibule entiere 0 0 0 0 0 0 0
% perte molaires 65,21 48,48 78,3 60,94 68,2 88,70 61,9
% perte incisives 90,70 81,00 93,60 89,56 91,01 98,31 92,86
Dents isolées
% molaires isolées 369,70 239,02 109,64 169,08 517,73 190,30 396
% incisives isolées 1043.66 385.71 212,30 357.14 928.70 246.19 870
Fragmentation dents
% molaires isolées cassées 8.4 25,51 34,61 32,40 53,6 42,24 15,67
% molaires in situ cassées 3,85 17,65 25 5,66 64,21 29,79 7,69
% incisives isolées cassées 53,38 72,84 84,42 90,04 93 98,6 66,17
% incisives in situ_cassées 70 5,26 17,39 90 97.3 100 42,86

Tableau 47 : Fragmentation des cranes et des mandibules de micromammiféres et représentation des dents
isolées (%) dans les assemblages des sols G et P de la Caune de 1’Arago, des unités archéostratigraphiques 26 et
27 de la grotte du Lazaret, des niveaux XIV et XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de
Maltravieso.
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La fragmentation importante des ossements des assemblages osseux étudiés doit donc étre
imputée a d’autres facteurs que la prédation. Il apparait qu’elle est principalement liée a des
phénomenes post-dépositionnels et notamment le trampling (piétinement des sols). En effet,
la grande proportion de dents isolées, 1’absence de crane entier, la fracturation de toutes les
mandibules et des maxillaires, des os longs, ainsi que la bonne conservation des plus petits
¢léments, caractérisent l'action du trampling (Andrews, 1990). De plus, dans l'assemblage du
sol G de la Caune de 1’Arago, la présence de micro-stries sur plusieurs ossements (Figure 47)
est également a mettre en relation avec le trampling (voir Etat des surfaces osseuses et
dentaires, 3.4.2.). Le compactage des sédiments est également un facteur majeur de
fragmentation (Smoke & Stahl, 2004) de méme que la chute de lambeaux de parois en
contexte karstique (Andrews, 1990). Enfin, une part de la fragmentation des ossements de
micromammiféres de la Caune de 1'Arago, de la grotte du Lazaret, de la Baume Moula-
Guercy et de Maltravieso doit étre imputée au tamisage des sédiments. Dans chaque

assemblage, des fractures récentes ont pu étre observées.

Asio Asio . Athene Falco Circus Martes Vulpes
otus Sflammeus Bubo bubo |Sirix aluco noctua | tinnunculus cyaneus martes vulpes

% % % % % % % % %
Humérus entiers 96 88 82 53 33 44 22 0 0
fragmentés 4 12 18 47 65 56 78 100 100
- partie proximale 0 3 7 7 33 4 7 30 8
- diaphyse 1 2 0 12 16 27 39 19 9
- partie distale 3 7 11 28 16 25 32 51 83
Ulna entiers 95 92 97 69 100 32 60 25 0
fragmentés 5 8 3 31 - 68 40 75 100
- partie proximale 4 8 3 31 - 52 40 75 67
- diaphyse 1 0 0 0 - 8 0 0 3
- partie distale 0 0 0 0 - 8 0 0 0
Fémurs entiers 96 93 83 52 12 20 20 0 0
fragmentés 4 7 17 48 88 79 80 100 100
- partie proximale 3 7 12 22 64 48 40 50 53
- diaphyse 1 0 3 6 12 24 20 50 21
- partie distale 0 0 2 20 12 7 20 0 26
Tibia entiers 93 87 86 85 33 31 22 0 0
fragmentés 7 13 14 15 66 68 77 100 100
- partie proximale 6 4 9 7 8 29 22 82 67
- diaphyse 1 5 0 4 50 25 33 18 33
- partie distale 0 4 5 4 8 14 22 0 -

Tableau 48 : Taux de fragmentation des os longs de micromammiféres dans les coprocoenoses de prédateurs
actuels (d’aprés Andrews, 1990).
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L'é¢tude de la fragmentation des assemblages osseux de la Caune de I'Arago, de la grotte
du Lazaret, de la Baume Moula-Guercy et de Maltravieso n'apporte pas d'informations
spécifiques sur une catégorie de prédateurs, mais permet de mettre en évidence 1'impact de

plusieurs phénomenes post-dépositionnels comme le trampling et le tamisage des sédiments.

3.4 Etat des surfaces osseuses et dentaires

L'observation des états de surface des ossements et des dents des différents gisements a
permis de mettre en évidence différents types d'altérations, dont les principales sont liées aux
sucs digestifs de prédateurs. D'autres modifications de surface ont été observées comme des
traces de racines, de weathering, de piétinement (trampling), d'oxydation ou encore d'abrasion

sédimentaire.

3.4.1 Traces de digestion

Sur I'ensemble des assemblages étudiés, des traces de digestion ont été observées,
préférentiellement sur les molaires et les incisives, mais aussi sur les ossements du squelette
post-céphalique. Ces altérations sont particuliérement visibles chez les rongeurs, mais les
restes osseux appartenant a d’autres ordres peuvent €¢galement étre affectés par la digestion
(Insectivores, chiroptéres, amphibiens, reptiles, lagomorphes). Pour chaque site, 1'intensité et

la quantité de matériel digéré ont été observés (Tableau 49).
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[ AragoG |  AragoP [ Lazaret UA26 [ Lazaret UA27 | Moula XIV | Moula xvixvii | Maltravieso |

Incisives (%)

incisives isolées digérées 24,59 51,8 18 6,5 33 18 15
digestion 1égere 46,8 57,9 55 58,8 81 88 56
digestion moyenne 43,7 26,3 37 29 16,5 9 37
digestion forte 9,5 15,8 8 12,2 2,5 3 7
digestion in situ 25 13,6 10 37,5 56 33 0
digestion 1égere 100 66 61 66 72 100 0
digestion moyenne 0 34 38 34 26 0 0
digestion forte 0 0 1 0 2 0 0
Total digestion 24,8 32,7 14 22 44,5 25,5 15
Molaires (%)

molaires isolées digérées 46,5 44,8 19,5 16,76 37 18,12 29
digestion légere 52,5 57,5 75,5 55 75 68 74
digestion moyenne 43 40,45 20 25 19 24 22
digestion forte 4,5 2,05 4,5 20 6 8 4
digestion in situ 20 15 11,03 9 29 14 25
digestion légere 61,5 80 86 85,7 58,2 70 100
digestion moyenne 38,5 20 14 14,3 37,3 20 0
digestion forte 0 0 0 0 4,5 10 0
Total digestion 33,25 29,9 15,27 12,88 33 16,06 27

Tableau 49: Proportion et intensité de la digestion des incisives et des molaires, isolées et in situ, dans les
assemblages des sols G et P de la Caune de 1’Arago, des unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du
Lazaret, des niveaux XIV et XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de Maltravieso.

Digestion
in situ (%)
Incisives Molaires | Incisives Molaires

Digestion (%) Digestion | Catégorie

fémur | digestion

Assemblages fossiles

Arago micromammiferes - sol G 25 33 25 20 41 2-3
Arago micromammiferes - sol P 33 30 14 15 44 2-3
Lazaret UA26 14 15 10 11 26 2-3
Lazaret UA27 22 13 37 9 19 2-3
Moula-Guercy - niveau XIV 44 33 56 29 40 3
Moula-Guercy - niveaux XVII-XVI | 25 16 33 14 27 2
Maltravieso 15 27 - 25 37 2-3
Rapaces nocturnes actuels (*)

Tyto alba 5 1 4,2 1,1 11 1
Asio flammeus 13 2 8,69 1,9 11 1
Asio otus 27 1 25 1,5 14 1-2
Bubo scandiacus 8 5 10 5,3 12 1-2
Strix nebulosa 30 4 14,28 4,1 18

Strix aluco 66 22 54,7 19,2 26 3
Bubo bubo 48 11 44 13,1 34 3
Athene noctua 73 51 100 429 66 3-4
Rapaces diurnes actuels (*)

Falco tinnunculus 60 53 66,6 38 82 4
Circus cyaneus 100 46 100 41,6 66 5
Carnivores actuels (¥)

Genetta genetta 35 15 352 204 58

Martes martes 28 24 33,3 16,7 50 3-4
Vulpes vulpes 90 70 100 54,5 50

Alopex lagopus 100 48 100 41,7 - 5

Tableau 50 : Proportion et intensité de la digestion des incisives et des molaires (isolées et in situ), et des tétes
fémorales dans les assemblages des sols G et P de la Caune de I’ Arago, des unités archéostratigraphiques 26 et27
de la grotte du Lazaret, des niveaux XIV et XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de Maltravieso,
ainsi que de différents assemblages de prédateurs actuels. (*) : Andrews, 1990.
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e (Caune de I'Arago
o SolG

La quantité¢ de matériel digéré dans le sol G avoisine les 25% pour les incisives et 33%
pour les molaires (Tableau 49), ces pourcentages tenant compte de la totalit¢ des dents
digérées (dents isolées et in situ). Pour les incisives, la part de digestion in situ n’est pas
forcément tres représentative étant donné le faible pourcentage de matériel retrouvé dans les
alvéoles dentaires, dii a la fragmentation importante des parties craniennes (voir 3.3
Fragmentation). Néanmoins, on constate que 58% des incisives sont affectées sur I’extrémité,
témoignant d’une altération primaire in sifu (Figure 39a.). Un peu plus de 80% des incisives
digérées présentent des altérations légéres a modérées affectant les bandes d’émail (dont
digestion in situ). Une faible part du matériel montre une digestion plus intense (9,5%), les
bandes d’émail sont considérablement réduites voire disparues, et la dentine présente un
aspect légerement ondulé. Les molaires digérées sont plus nombreuses que les incisives,
principalement des dents isolées d’arvicolinés. Les bords sont préférentiellement attaqués et
arrondis dans leur partie occlusale dans 52% des cas, tandis que 1’émail est endommagé sur
40% des dents ; 4,5% présentent les stigmates d’une digestion plus forte avec les bords
d’émail entamés sur toute la surface de la dent et la dentine plus ou moins affectée (Figure
39b.). Plusieurs molaires de muridés présentent des altérations plus ou moins fortes de
I’émail. Les ossements du squelette post-céphalique portent également de 1égeres traces de
digestion, principalement localisées sur les tétes fémorales (41%) (Figure 39c.), les extrémités
distales d’humeérus et sur les extrémités proximales d’ulnas. Elles se traduisent par I’altération
des surfaces articulaires laissant apparaitre le tissu spongieux de 1’0s. Seuls les ossements de

rongeurs sont digérés.
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Figure 39 : Digestion observée sur le matériel du sol G : a. incisive supérieure, digestion in situ légere ; b.
molaire inférieure de P. lenki, digestion modérée ; c. téte fémorale de rongeur, digestion modérée. (échelle :
a.,b.=1mm ;c. =500 pm)

Les pourcentages et I’intensité de la digestion observée sur le matériel dentaire et osseux
du sol G de la Caune de 1’ Arago sont plus importants que dans les assemblages de prédateurs
comme 7. alba ou A. flammeus, appartenant a la catégorie 1 (Tableau 50). IIs peuvent étre
rapprochés des données obtenues pour plusieurs gisements fossiliferes : le niveau TD 3
d’Atapuerca (Ferndndez-Jalvo & Andrews, 1992 ; Fernandez-Jalvo, 1995) pour un prédateur
appartenant aux catégories 2/3 a été identifié, et la phase II du Boquete de Zaffaraya, résultant
d’une coprocoenose mixte (petit mustélidé et rapace nocturne de grande taille) (Desclaux et
al, 2011). Ils permettent ¢galement d’exclure les rapaces diurnes et les canidés en raison de la
forte intensité de la digestion, affectant de fagon importante la majorité du matériel chez ces
animaux. La digestion des restes du sol G est plutot comparable a ce qui est observé chez Asio
otus, Strix aluco, ou Bubo bubo, mais aussi chez des carnivores comme M. martes et G.
genetta (Tableau 50). Toutefois, chez ces deux prédateurs, la digestion des éléments du
squelette post-céphalique est plus fréquente et plus forte que ce que I’on observe dans le sol
G, et le degré de digestion des dents plus intense, notamment sur les molaires (Andrews,

1990). En fonction des catégories de digestion établies par Andrews (1990) pour différents
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prédateurs actuels, il apparait que 1’assemblage de micromammiféres du sol G peut étre
attribué aux groupes 2 ou 3 (Tableau 40), regroupant les rapaces nocturnes de petite et grande
taille. Cependant, bien que I’intensité de la digestion soit relativement modérée sur I’ensemble
de I’assemblage de ce niveau comme reconnue dans le groupe 2, la proportion de molaires
digérées et de tétes fémorales correspond plutdt au groupe 3. Quelques restes attribués a O.
cunniculus (3,11 %) portent également des traces de digestion comparables en intensité a ce
qui est observé sur les micromammiferes (Obs. K. EI Guennouni). Ceci suggére I’implication
d’'un méme prédateur, vraisemblablement de grande taille comme B. bubo. Un autre
prédateur, produisant une digestion moins intense, pourrait étre impliqué dans 1'apport d'une

partie du matériel, tel qu’A. otus (catégorie 2).

o SolP

La proportion d’incisives digérées sur le sol P est un peu plus importante que sur le sol G
(32,7 %), et s’observe principalement sur les dents isolées (51,8 %) (Tableau 49). La
digestion in situ est peu abondante sur les incisives placées dans les alvéoles mandibulaires, a
cause d’une fragmentation importante des parties craniennes. Néanmoins, comme sur le sol
G, la proportion importante de dents dont la pointe est digérée (pres de 70 %) témoigne de
leur altération in situ (Figure 40a.). Les bandes d’émail sont généralement peu altérées (58 %)
mais une partie des incisives présente une digestion plus forte attaquant également la dentine
(15 %). Les molaires du sol P sont un peu moins altérées que dans le sol G, en proportion et
en intensité. La digestion s’observe majoritairement, et de fagon modérée (58 %), sur les
dents d’arvicolinés (bords arrondis, émail altéré sur les angles saillants, dentine parfois
attaquée) (Figure 40b.), mais on observe toutefois sur quelques molaires de muridés des
altérations superficielles de 1’émail, ainsi que sur deux restes dentaires de crociduriné et de
chiroptére. La digestion du squelette post-céphalique s’observe préférentiellement sur les
extrémités proximales de fémurs de rongeurs (44 %). De rares extrémités proximales de
fémurs et d’humérus de chiroptéres et d’insectivores sont ¢galement 1égérement digérées.
L’observation des restes de lagomorphes montre qu’une faible quantité de matériel présente
des traces de digestion (3,35 %) de faible intensité (Obs. K. El Guennouni).

L’intensité de la digestion des dents dans le sol P est 1égérement moins forte que dans le
sol G, mais les proportions de dents altérées sont comparables. La digestion est toutefois plus
intense sur 15% des incisives. Cet assemblage présente des valeurs comprises entre les

catégories 2 et 3 (Tableau 50). L'importante fréquence de digestion observée au niveau des
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extrémités des incisives (67%) caractérise les prédateurs du groupe 2 comme A. ofus
(Andrews, 1990), tandis que la proportion de fémurs et de dents digérées place 1’assemblage
du sol P au sein de la catégorie 3 (B. bubo ou S. aluco). La présence d’altérations peu intenses
sur quelques restes de lagomorphes suggere 1’implication ponctuelle de B. bubo.
L’assemblage dentaire et osseux de micromammiféres du sol P correspond aux catégories
de digestion 2 a 3 (Tableau 40) et pourrait refléter un mélange d’apport de plusieurs
prédateurs, rapaces nocturnes de petite taille comme 4. otus ou Strix aluco, mais aussi de plus

grande taille, B. bubo.

Figure 40 : Digestion observée sur le matériel du sol P : a. incisive inférieure, digestion in situ modérée ; b.
molaire inférieure de M. (T.) vaufieyi, digestion modérée. (échelle : 1mm)

e (Qrotte du Lazaret
o UA26

Les restes dentaires et osseux de micromammiféres de ’'UA 26 de la grotte du Lazaret
sont peu digérés (14% des incisives, 15% des molaires et 26% des tétes fémorales) (Tableau
49). En ce qui concerne les incisives, 55 % du matériel digéré présente des altérations 1égéres
a modérées, attaquant plus ou moins fortement les bandes d’émail, et préférentiellement sur le
bord antérieur des dents (digestion in situ) (Figure 41a.). 8% des incisives ont été altérées plus
fortement par les sucs gastriques : la totalit¢ de 1’émail a disparu, la dentine est également
affectée et présente un aspect ondulé. Majoritairement, les molaires d’arvicolinés et de
quelques muridés sont affectées assez légerement par les sucs gastriques (75,5 %) (Figure
41b.). Les bords supérieurs et inférieurs sont arrondis et I’émail est 1égerement altéré sur 20 %

des molaires d’arvicolinés isolées. Les molaires de muridés présentent une abrasion
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superficielle de 1’émail. On observe une digestion plus intense sur 4,5 % des molaires
d’arvicolinés sur lesquelles 1’émail est tres altéré, les angles saillants sont creusés et la dentine
est entamée. Des traces de digestion ont été observées sur les ossements du squelette post-
céphalique : tétes fémorales (Tableau 50), plusieurs extrémités d’humérus et d’ulnas de
rongeurs, affectées assez 1égérement par les fluides digestifs. Les restes osseux et dentaires de
lagomorphes de I’'UA26 ont également été considérés. D’apres les observations effectuées
(Obs. K. El Guennouni), des traces de digestion sont visibles sur moins de 2 % du matériel,
affectant majoritairement des dents, mais aussi des fémurs, tibias, calcanéums et vertébres.

Cette digestion est relativement modérée.

Figure 41 : Digestion observée sur le matériel de I’'UA 26 de la grotte du Lazaret: a. incisive inférieure,
digestion in situ modérée ; b. molaire inférieure d’arvicolidé, digestion 1égere. (échelle : 1mm)

L’intensité de la digestion des restes dentaires et osseux de ’'UA 26 est relativement faible
et est a rapprocher de prédateurs correspondant aux catégories 1 et 2 de digestion, comme
Asio flammeus ou Asio otus. Néanmoins, les proportions de molaires digérées se situent entre
les catégories 2 et 3, de méme que la fréquence de fémurs altérés est comparable aux valeurs
connues pour S. aluco (Tableau 50). La digestion observée sur quelques restes de lapins est a
mettre en relation avec un prédateur de grande taille comme B. bubo plutét qu'un carnivore

chez qui les fluides gastriques sont beaucoup plus corrosifs. Ils peuvent étre comparés aux
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valeurs observées sur les niveaux Td 3 et Td 6 d’Atapuerca (Fernandez-Jalvo, 1992)
correspondant a des rapaces nocturnes (Tableau 50).

La digestion observée peut-étre attribuée a de petits rapaces nocturnes A. flammeus ou
Asio otus pour les micromammiferes. Le hibou grand-duc B. bubo semble étre également
responsable d’une partie de 1’accumulation en raison des altérations présentes sur quelques
restes de lapins et de la forte intensité de digestion observée sur certaines molaires

d’arvicolinés. Ces prédateurs correspondent aux catégories 2 et 3 de P. Andrews (1990)

(Tableau 40).

o UA27

La digestion observée sur le matériel de ’'UA27 de la grotte du Lazaret est relativement
faible. En effet, seuls 22 % des incisives et pres de 13 % des molaires présentent des
altérations liées a I’action des sucs gastriques (Tableau 49). Sur les incisives, la digestion est
légere. L émail a disparu sur ’extrémité de la dent dans 56% des cas, correspondant a une
digestion in situ. Quelques-unes sont digérées plus fortement, montrant une réduction de la
bande d’émail et une altération de la dentine leur conférant un aspect ondulé. Les molaires
sont, en majorité, faiblement affectées, mais 20% d’entre elles, ne concernant que des dents
d’arvicolinés, ont subi une forte digestion : les bords sont trés arrondis, les angles saillants
sont ouverts, mais la dentine peu altérée (Figure 42a.). La surface des molaires de muridés
(moins de 4 %) est légérement polie par la digestion (Figure 42b.). Aucun reste d’insectivore
ou de chiroptere n’est digéré. Quelques ossements de rongeurs dans ’UA27 présentent des
altérations légeres sur les extrémités ou les surfaces articulaires (fémur, humérus, ulna, tibia,
scapula, vertebres). Seule une incisive de lapin est digérée (obs. K. El Guennouni).

L’intensité et les proportions (bien que légérement supérieures) de restes digérés dans
I’UA27 sont comparables a ’'UA26. Ces valeurs relativement faibles excluent des prédateurs
comme les rapaces diurnes ou les petits carnivores (Tableau 50). La digestion peu marquée
des dents suggére un prédateur correspondant a la catégorie 2 de P. Andrews (1990), tel que
A. otus (Tableau 40). La forte digestion de certaines dents d’arvicolinés, ainsi que la présence

d’une incisive de lapin digérée, suggerent I’implication de B. bubo.
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Figure 42 : Digestion observée sur le matériel de 'UA 27 de la grotte du Lazaret: a. molaire inférieure de
M. (T.) multiplex, cassée, digestion modérée; b. maxillaire d’A. sylvaticus (M' M?), digestion modérée.
(échelle 1 mm)

e Baume Moula-Guercy
o Couche XIV

Les traces de digestion observées sur les micromammiferes de la couche XIV de la Baume
Moula-Guercy sont présentes en proportions plus importantes que dans les assemblages
étudiés précédemment (Tableau 49). 44,5 % des incisives et 33 % de molaires ont été
digérées. Toutefois, I’intensité de la digestion est majoritairement légére a modérée sur
I’ensemble des dents. La digestion in sifu est assez importante sur les incisives puisqu’elle est
présente sur 56 % du matériel et implique la fragmentation post-prédation des parties
craniennes ou leur destruction par un prédateur (Figure 43a.). De rares altérations plus fortes
sont observables sur ce type de dents : I’émail est absent ou réduit a de petites plages isolées
et la dentine est ondulée. Une digestion forte est également visible sur 6 % des molaires
d’arvicolidés, ce qui est supérieur aux incisives. La majorité reste faiblement digérée (Figure
43b.) La digestion in situ est aussi relativement importante sur les molaires (29 %). Au niveau
du squelette post-céphalique, environ 15 % des restes osseux de rongeurs présentent des
traces d’altérations dues aux sucs gastriques, peu intenses (Figure 43c.), ainsi que sur une

dizaine d’ossements de chiropteres.
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Figure 43 : Digestion observée sur le matériel de la couche XIV de la Baume Moula-Guercy : a. incisive
inférieure de rongeur, digestion modérée; b. molaire inférieure d’arvicoliné cassée, digestion 1égere ; c. extrémité
distale d’humérus de rongeur, digestion légere. (échelle a., b. = Imm ; ¢. = 500pum)

Les proportions de matériel digéré dans la couche XIV de la Baume Moula-Guercy sont
comparables avec le niveau 2 ¢ de la grotte des Hyenes (Desclaux et al., 2011). Ces valeurs
peuvent également étre comparées avec les données connues pour des rapaces nocturnes
actuels comme Strix aluco ou Athene noctua. La fréquence de molaires digérées in situ se
rapproche plutot des valeurs existantes chez certains rapaces diurnes ou petits carnivores.
Neéanmoins, I’intensité¢ de la digestion, relativement moyenne sur le matériel de la couche
X1V de Moula-Guercy, s’observe dans les assemblages actuels de rapaces nocturnes (Tableau
50), correspondant aux catégories 2 et 3 de digestion (Andrews, 1990) (Tableau 40). D’autres
prédateurs présentent les mémes caractéristiques, G. genetta et Martes martes, deux
carnivores appartenant a la catégorie 4, pouvant ¢galement expliquer 1’importante
fragmentation des parties craniennes. Néanmoins pour ces deux animaux, la digestion est plus
intense que dans les assemblages de rapaces nocturnes, ce qui n’est pas compatible avec les
pourcentages de digestion observés sur le matériel de la couche XIV (Tableau 49 ; Tableau
50).

La fréquence et I’intensité de digestion suggerent I’implication d’un rapace nocturne de
petite taille, appartenant a la catégorie 3 (S. aluco), dans I’accumulation de micromammiferes

du niveau XIV.

169



IV. Taphonomie

o Couche XVI/XVII

Le matériel osseux et dentaire des couches XVI/ XVII est, en proportions, moins digéré
que dans la couche XIV (Tableau 49), avec 18 % d’incisives et 25 % de molaires affectées. La
digestion observée est peu marquée, notamment sur les incisives, ou seul 1’émail présente des
altérations (Figure 44a.). L action des liquides gastriques est visible sur I’extrémité de la dent
dans 73 % des cas. Sur les molaires, les traces de digestion sont en majorité 1égeres, mais des
altérations un peu plus prononcées apparaissent sur 24 % du matériel (molaires d’arvicolinés)
sur lequel 1’émail est attaqué sur les angles saillants, dont les bords sont arrondis. 30 % des
dents jugales de muridés, de cricétinés et de gliridés présentent des surfaces d’émail
faiblement digérées. Les altérations les plus fortes sont visibles sur 8 % des dents
d’arvicolinés. Parmi les restes dentaires de chiropteres et d’insectivores, pres de 10 % sont
¢galement altérés, montrant parfois une ponctuation superficielle de 1’émail (Figure 44b). Une
rangée dentaire supérieure d’Apodemus sylvaticus présente des dents fortement digérées sur la
surface desquelles I’émail a quasiment disparu sans que la dentine soit affectée. 16 % des
molaires sont digérées in situ. Différents ¢éléments du squelette post-céphalique de rongeurs
sont modérément digérés (fémurs, humérus, ulnas et tibias), représentant 7 % du matériel.
Quelques ossements de chiropteres (8 %) présentent des altérations au niveau des surfaces
articulaires (Figure 44c.).

Les proportions de matériel altéré par les sucs gastriques sont plus faibles que dans la couche
XIV, mais l’intensit¢ de la digestion est comparable. Toutefois, certaines molaires des
couches XVI/XVII présentent des altérations plus marquées, notamment sur les dents
d’insectivores et de chiroptéres. Les observations sur la digestion des restes sont comparables
a ce qui est observé sur le niveau TD 3 d’Atapuerca (Fernandez-Jalvo & Andrews, 1992).
Elles permettent en outre d’exclure des prédateurs comme 7. alba ou A. flammeus qui
présentent un matériel peu digéré en faibles proportions ; les prédateurs appartenant a la
catégorie 3 (S. aluco, B.bubo ou M. martes) produisent généralement des altérations plus
marquées (Tableau 50). La digestion des extrémités d’incisives apparait dans des proportions
comparables aux prédateurs de catégorie 2. On note également que 27% des fémurs
présentent des surfaces articulaires altérées par les sucs gastriques, ce qui est comparable a la
fréquence observée dans les assemblages actuels de Strix aluco (26 %). Néanmoins,
I’intensité de la digestion observée sur les niveaux XVI/XVII, relativement modérée, ainsi

que sa fréquence (notamment au niveau des extrémités d’incisives), suggere un rapace
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nocturne de petite taille appartenant a la catégorie 2 de P. Andrews (1990) (Tableau 40),

vraisemblablement 4. otus.

Figure 44 : Digestion observée sur le matériel de la couche XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy : a. incisive
inférieure de rongeur, digestion in situ modérée ; b. mandibule droite de Sorex araneus/coronatus (M; M, M;),
digestion légére de I’émail et du corps mandibulaire ; c. extrémité distale d’humérus de R. ferrumequinum,
digestion légere. (échelle = Imm)
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e Maltravieso

La digestion des restes dentaires et osseux de la grotte de Maltravieso est évidente sur
15 % des incisives, 27 % des molaires (Tableau 49) et 10 % du squelette post-céphalique
(Tableau 50). Les altérations causées par les sucs gastriques sont légérement prononcées sur
un peu plus de la moiti¢ des incisives, causant une destruction partielle de la bande d’émail.
37 % de ces dents présentent une attaque plus intense de 1’émail et une altération légere de la
dentine. Certaines incisives sont fortement altérées (7 %), 1’émail n’est jamais totalement
détruit et subsiste en ilots, et la surface de la dentine prend un aspect ondulé. Aucune incisive
digérée n’a été trouvée en place, mais sur 69 % des dents isolées on observe une digestion de
I’extrémité, témoignant d’une digestion primaire in situ. Les molaires sont plus affectées que
les incisives, mais I’intensité de la digestion est trés légére a modérée, sur les molaires
d’arvicolinés, de muridés et de cricétinés (Figure 45 a., b.). 7 % d’entre elles présentent des
traces de digestion forte. De rares dents de muridés présentent une légere altération de 1’émail.
Enfin, 10 % du squelette post-céphalique est affecté par les sucs digestifs, altérant
principalement les épiphyses et les surfaces articulaires (Figure 45c.) ; quelques ossements de
chiropteres et d’insectivores présentent les mémes modifications de surface.

L’intensité des restes de micromammiféres digérés dans la grotte de Maltravieso et leurs
proportions sont comparables avec les niveaux Td 3 et Td 6 d’Atapuerca, mais également
avec les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et les unités archéostratigraphiques
26 et 27 de la grotte du Lazaret (Tableau 50). Le pourcentage d'incisives digérées se situe
entre les valeurs connues dans les assemblages de rapaces nocturnes de catégorie 1 et 2, ce qui
exclut donc des prédateurs comme les rapaces diurnes et les carnivores, mais la digestion
plus marquée sur certains restes suggere un prédateur de catégorie 3. On remarque néanmoins
que la concentration des effets de la digestion sur I’extrémité des incisives (Tableau 40) est
caractéristique de la catégorie 2 de digestion (Andrews, 1990). La digestion des fémurs se
rapproche, en fréquence, des assemblages de catégories 3 (S. aluco, B. bubo). Parmi les
assemblages de prédateurs actuels, certains présentent des proportions de matériel digéré et
peu altéré comparables, notamment des rapaces nocturnes, compris dans les catégories 2 et 3
de P. Andrews (Tableau 40), comme A. ofus ou S. aluco. Aucune donnée n'est connue quant a

la fréquence et l'intensité de la digestion des restes de 1époridés.
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Figure 45 : Digestion observée sur le matériel de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso : a. 1ére
molaire inférieure d’arvicolidé, digestion légere ; b. molaire inférieure de A/locricetus bursae, digestion 1égere ;
c. vertebre caudale de rongeur, digestion légere. (échelle = Imm)

Conclusions

L'observation des surfaces osseuses et dentaires des assemblages des différents
gisements étudiés a permis de mettre en évidence, dans chacun d'entre eux, des traces
témoignant de la digestion des restes. Ces altérations sont plus ou moins nombreuses et
marquées selon les sites, et sont comparables avec des coprocoenoses de prédateurs actuels :

o Les sols P et G de la Caune de 1'Arago, tous deux comparables, présentent un
matériel moyennement digéré équivalent a ce qui est observé dans les assemblages
de catégories 2 et 3 de prédateurs (Andrews, 1990), correspondant aux rapaces
nocturnes de moyennes et grandes taille (Tableau 40). Le hibou grand-duc B. bubo
est vraisemblablement a 1’origine d’une partie I’accumulation du sol G en raison
de la fréquence de digestion sur les micromammiferes et des altérations observées
sur les restes de lagomorphes. Une digestion moins importante sur certains restes
pourrait impliquer un prédateur de catégorie 2. Dans le sol P du méme gisement, il
pourrait également s’agir de coprocoenoses mixtes, avec 1’implication d’un
prédateur de catégorie 2 (4. otus) d’une part, et I’apport d’un prédateur caractérisé

par une digestion plus marquée, de catégorie 3 (B. bubo, S. aluco).
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o Dans les assemblages de micromammiféres des unités archéostratigraphiques 26 et

27 de la grotte du Lazaret, les traces de digestion et leur fréquence suggerent un
prédateur de catégorie 2 ou 3. Comme dans les sols G et P de 1’Arago, la digestion
des restes de lagomorphes associée a une altération relativement forte de certains
restes de micromammiféres implique 1’apport de B. bubo. Néanmoins, les
proportions et I’intensité de la digestion sont moins importantes qu’a la Caune de
I’Arago, et il est envisageable qu’4sio otus, et peut-étre A. flammeus (catégorie 1)

soient majoritairement responsables de I’accumulation.

Dans le niveau XIV de la Baume Moula-Guercy, la proportion de matériel digéré
est un peu plus importante que sur les autres gisements et présente des altérations
plus marquées, correspondant a une catégorie de digestion plus forte. La
proportion de digestion in situ est également importante, comparable au matériel

issu des coprocoenoses de Strix aluco (catégorie 3).

Les niveaux XVI/XVII présentent un matériel moins digéré, en fréquence et en
intensité, que sur le niveau XIV. Les caractéristiques de cet assemblage sont

imputables a un prédateur de catégorie 2, tel que 4. otus.

Enfin, le type de digestion observé sur le matériel dentaire et osseux de
Maltravieso est a approcher des prédateurs appartenant aux catégories 2 ou 3,

vraisemblablement un petit rapace nocturne (4sio otus, Strix aluco).



IV. Taphonomie

3.4.2 Autres types d’altérations

Plusieurs types d'altérations de surface ont été observés sur les différents assemblages

de micromammiferes (Figure 46).

(a) Piétinement (Trampling)

Des stries localisées sur des diaphyses de tibias, de fémurs et d’humérus ont été
observées sur le matériel du sol G de 1I’Arago (2,53 %), du sol P (0,92%), de I’'UA 26 (3%) et
des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy (2,35%) (Figure 46). Ces marques sont
caractéristiques des effets du trampling sur les ossements de microfaune : elles sont
superficielles, souvent groupées et paralleles. Les sillons créés présentent un fond lisse, sans
striations internes. Ces stries sont généralement peu profondes et fines (Figure 47). La
présence de ces marques confirme les hypothéses formulées sur le biais de représentation et
de fragmentation des éléments anatomiques induit par le trampling, tout au moins pour une

partie du matériel.

(b) Traces de racines
Des empreintes de racines ont été identifi¢es sur des restes osseux du sol P de la Caune
de I’Arago (2,75%), sur du matériel de 1'UA26 (3%) et de 'UA27 (2,5%), dans la couche XIV
de la Baume Moula—Guercy (4,23%) et les niveaux XVI/XVII (5,10%), ainsi qu'a Maltravieso
(8,77%) (Figure 46). Ces traces sont présentes sous forme de vermiculations superficielles et
localisées le long des diaphyses, relativement fines, et correspondant a I'empreinte de
radicelles. Une trace un peu plus marquée sur un ossement de la couche XIV de Moula-

Guercy est interprétée en tant qu’empreinte de racine (Figure 47).

(c) Weathering/ intempérisation
Certains ossements présentent de légeéres fissurations et craquelures de surface,
suggérant leur exposition a des changements de conditions climatiques, et correspondant au
premier stade d’intempérisation défini par Andrews (1990), dans tous les cas observés (Figure

46).
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Figure 46 : Parts des différentes altérations de surface (hors digestion) observées sur les assemblages osseux de
micromammiféres des sols G et P de la Caune de 1'Arago, des UA 26 et 27 du Lazaret, des niveaux XIV et

XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de Maltravieso.

(d) Manganése

Dans chaque gisement étudié, une importante partie du matériel (49 a 53%) (Figure
46), présente des taches noires diffuses, de petite taille, a la surface des ossements, de 1’émail
et de la dentine. Ces taches, couvrant parfois 1’intégralit¢ des os, sont attribuées a une
oxydation de manganése. Des traces noires similaires sont observées en surface des restes de
grands mammiferes et autres faunes des gisements étudiés, au Lazaret (Lumley et al., 2005 ;

obs. pers) et a la Caune de 1’Arago (Filoux, 2011). Les dépdts de manganése sont liés a

P’activité des sols et a la circulation d’eau de ruissellement.

(e) Brulage

Quelques ossements présentant des traces de brulage ont été identifiés dans le sol P,
I’'UA27 du Lazaret et a Maltravieso. Une faible quantit¢ de matériel est concernée.

Néanmoins, I’action du feu et de la chaleur pourrait étre a I’origine de la fracturation

importante de certains ossements.
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(f) Polissage des os
Les seules surfaces polies observées sont des extrémités osseuses ou dents,
caractéristiques des effets de la digestion. Aucun ossement ne présente de polissage sur
I’ensemble de sa surface, li¢ a un transport par ’eau. Cette absence de « rounding » sur le
matériel appuie les observations faites sur la représentation osseuse qui exclut une

accumulation des assemblages de micromammiféres par 1’eau.

(g) Corrosion des sols
Des traces de corrosion, liée a la nature des sols, ont été mises en évidence sur
quelques ossements et ¢léments dentaires. Elles apparaissent sous forme d’abrasions de
surface généralisées donnant un aspect rugueux, dans le sol P de la Caune de 1’Arago
(2,75%), 1'UA26 (1,5%), I'UA27 (1%) et a Maltravieso (7,02%) (Figure 46). Ces altérations

suggerent un milieu d’enfouissement acide.

) P\ )
AccV Spot Magn  Det, WD' ———
5.00kV 4.0 7100  SE ' 182

L S

AccV SpotMagn Det WD F————— 500 um AccV ' Spot Magn  Det WD F—— 200pm~
5.00kV 43 40x SE 138 5.00Kkv 43 101x  SE 135 y

Figure 47 : Exemples de modification de surface. a. : Sol G de la Caune de 1’Arago, tibia présentant des stries
groupées et paralléles attribuées au trampling ; b. : grossissement a 200um. c. : diaphyse présentant une trace
cupulaire interprétée comme empreinte de racine ; d. : grossissement a 200 pm.
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4) CONCLUSIONS

L'ensemble des analyses taphonomiques menées sur les différents niveaux des
gisements ¢tudiés a permis de mettre en évidence l'origine des accumulations de
micromammiferes. Les résultats obtenus pour chaque site sont récapitulés dans le Tableau 51.
L'étude des assemblages de la Caune de I’ Arago, des unités archéostratigraphiques 26 et 27 de
la grotte du Lazaret, des niveaux XVI/XVII et XIV de la Baume Moula-Guercy, et de la Sala
de los Huesos de la grotte de Maltravieso, présentent des similitudes dans les conditions de
dépots. En effet, la composition taxonomique, la représentation osseuse, la fragmentation des
¢léments squelettiques et les altérations de surface, notamment les traces de digestion,
suggerent, pour chaque niveau ¢étudié, que les accumulations de micromammiféres
correspondent a des coproccenoses. Des traits communs sont observés sur les différents
assemblages (Tableau 51) :

- La composition taxonomique des assemblages de microvertébrés montre la présence
de rongeurs, de soricomorphes (insectivores), de chiroptéres, de lagomorphes, d’avifaune,
d’herpétofaune et d’ichtyofaune. Les niveaux XVI/XVII et XIV de la Baume Moula-Guercy
sont les seuls a ne pas contenir de lagomorphes. Les associations fauniques sont riches et
variées.

- L’analyse de la représentation squelettique montre que la conservation des éléments
osseux et dentaires varie de «¢levée » (Moula XVI/XVII, Lazaret UA26), a « faible »
(Arago G), mais elle n’atteint jamais 50%, ce qui montre une perte de matériel importante.

- L’observation de la fragmentation du squelette post-céphalique et du crane montre
que la quasi-totalité du matériel considéré est cassée.

- L’observation des surfaces osseuses et dentaires révele des traces lies a de la
digestion sur tous les niveaux étudiés.

- D’autres altérations de surface sont observées comme la présence d’oxyde de

manganese, de weathering, de trampling et de corrosion.
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Ces caractéristiques suggérent des processus d’accumulations comparables.

L’importante diversité des associations fauniques, la représentation osseuse modérée, la

fragmentation systématique des ossements et des cranes, et surtout les altérations de surfaces

dentaires et osseuses dues a I’action de sucs digestifs, indiquent clairement des dépdts non

accidentels, mais liés a un apport exogene par des prédateurs d’une part, et ayant subis des

modifications d’ordre post-dépositionnels d’autre part.

Les comparaisons effectuées entre les assemblages fossiles et le contenu de pelotes de

rejection de rapaces actuels, ont permis d’identifier des agents accumulateurs pour chaque

niveau archéologique étudié. D’aprés ces observations, il a été possible d’inférer que

différents prédateurs ont pu intervenir (Tableau 51) :

180

Sur le sol G de la Caune de 1I’Arago, deux rapaces nocturnes sont susceptibles d’étre a
I’origine des accumulations : Asio otus en partie, et majoritairement Bubo bubo,
d’aprés les grades de digestion observés sur les restes de micromammiferes et de

lagomorphes.

Sur le sol P, les observations sont comparables au sol G, mais une digestion plus
intense sur le matériel dentaire suggere 1’intervention de B. bubo et/ou Strix aluco.
Toutefois, I'implication d’Asio otus est également envisageable pour une partie du

matériel.

Dans I’'UA 26 de la grotte du Lazaret, ’intensité et les proportions de matériel digéré
impliquent A. otus et A. flammeus, mais une partie du matériel a pu étre apportée par

B. bubo.

Dans I’UA 27, la digestion est plus prononcée que dans 'UA 26 et suggere

I’implication d’Asio otus et de B. bubo.

Dans le niveau XIV de Moula-Guercy, 1’absence de proie de taille moyenne suggére
un rapace nocturne de petite taille comme Strix aluco ou A. otus, d’apres les grades de

digestion observés.

Dans les niveaux XVI/XVII de la méme grotte, 1’accumulation osseuse est li¢e
également a un petit rapace nocturne, vraisemblablement A. ofus en raison de la

digestion modérée observée.
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e Enfin, I’assemblage de la Sala de los Huesos de Maltravieso résulte d’une

accumulation par plusieurs rapaces nocturnes, tels que 4. otus et S. aluco, en raison

des grades de digestion mixtes observés sur les dents.

Ce sont donc des coprocoenoses de rapaces nocturnes qui ont ét¢ mises en évidence sur

I’ensemble des niveaux considérés dans cette étude. Plusieurs espéces sont généralement a

I’origine des accumulations de micromammiferes, a I’exception des niveaux XVI/XVII de la

Baume Moula-Guercy ou seul 4. otus a été identifié.

Quatre espeéces de rapaces nocturnes ont été mis en évidence : Bubo bubo, Asio otus, Asio

flammeus et S. aluco. Ces taxons, a vaste distribution européenne, sont parmi les prédateurs

de micromammiferes les plus communs. Les mceurs et le régime alimentaire actuels de ces

oiseaux ont ¢été largement étudiés et documentés (notamment Uttendorfer, 1952 ; Mikkola,

1983 ; Géroudet, 1984 ; Andrews, 1990) :

Bubo bubo (hibou grand-duc) est un hibou ubiquiste, actif du crépuscule
jusqu’a ’aube, répandu a travers 1’Eurasie en dehors des régions du nord-
ouest. Il niche préférentiellement a flanc de falaises, sur les corniches,
entrée de grottes et crevasses. Son spectre alimentaire est trés vaste,
comprenant une grande variété de rongeurs, mais aussi lagomorphes,
insectivores, mustélidés, chauves-souris, oiseaux de toutes sortes (canards,
rapaces diurnes et nocturnes, Tétras, corvidés, passereaux, etc.),
herpétofaune, poissons, insectes et méme faons. Ce régime éclectique est
surtout dicté par 1’abondance des proies, mais B. bubo reste un prédateur
généraliste. Différentes études régionales montrent que le grand-duc adapte
son régime alimentaire selon la disponibilité des ressources locales. Le
contenu de ses pelotes de réjection constitue donc un échantillonnage assez

complet des animaux vivant aux alentours du nid.

Asio otus (hibou moyen-duc) est I’espece de hibou la plus répandue en
France. Nocturne et crépusculaire, il fréquente les milieux humides et
dégagés, mais niche en forét. Ses proies sont majoritairement des
campagnols, mais il chasse également d’autres rongeurs de méme taille
jusqu’aux écureuils, insectivores, chauves-souris, petits oiseaux, insectes,
amphibiens et parfois reptiles. C’est un prédateur relativement

opportuniste.
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- Asio flammeus (hibou des marais) est un rapace nocturne, mais il lui arrive
de chasser également de jour. Cette espece largement répandue en Europe
fréquente les milieux trés ouverts plus ou moins humides, sous différents
climats, dans lesquels elle trouve ses proies favorites, les campagnols. Son
régime alimentaire est principalement axé sur ces rongeurs, mais il peut
occasionnellement consommer d’autres types de proies. Le contenu de ses
pelotes de rejection refléte surtout les espéces dominantes dans

I’environnement.

- Strix aluco (chouette hulotte) est un rapace nocturne trés éclectique.
Présent dans toute I’Europe occidentale (exception faite de I’Irlande et de
la Scandinavie), S. aluco consomme tout type de proie a sa portée en
fonction de leur abondance, des campagnols jusqu’aux poissons,
amphibiens et insectes, et chauve-souris parfois. Elle s’attaque également a
d’autres oiseaux et notamment des rapaces. Cette espeéce niche dans les
troncs d’arbres, parfois en zone rocheuse, mais son aire de chasse s’étend
aux espaces abondamment peuplés par ses proies. Les biotopes en
mosaique lui sont donc favorables. Le contenu des pelotes de rejection
fournit de bonnes informations concernant les especes les plus disponibles

dans les environs des zones de nidification.

Le régime alimentaire des différents prédateurs identifiés est assez vaste et varié, indiquant
des prélevements épars parmi les proies les plus abondantes et les plus disponibles,
notamment en ce qui concerne B. bubo et S. aluco. L’opportunisme et 1’éclectisme de ces
rapaces induit un échantillonnage de proies représentatives des milieux environnants. Il
apparait également que les espéces chassées par A. otus et A. flammeus reflétent les taxons les
plus abondants, et notamment les campagnols. Un biais de représentativité peut donc étre
induit par ces prédateurs, dans la mesure ou des animaux rares, ou occupant des niches
particulieres, ont peu de chances d’étre chassés, et seront donc sous-représentés, voire absents
dans les assemblages fauniques. Néanmoins, sur les sites étudiés, la présence du muscardin ou
de la siciste montre que des especes peu abondantes et autres que des campagnols ont été
chassées, et que le spectre faunique est relativement vaste.

On peut ainsi inférer, d’apres I’identification de ces rapaces nocturnes comme agents

accumulateurs dans les différents gisements étudiés, que le biais de représentativité des
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assemblages de micromammiféres est faible, et que ceux-ci sont le reflet global des conditions
existantes dans le milieu environnant.

D’autres facteurs taphonomiques ont ét¢ mis en évidence. Un biais de conservation
différentielle apparait dans chaque assemblage étudi¢. En effet, I’analyse de la représentation
squelettique montre une surreprésentation des dents (plus particulierement des incisives) par
rapport aux éléments osseux. Si la perte de restes squelettiques peut étre, en partie, imputable
a la prédation, il apparait clairement que des processus taphonomiques tels que conservation
différentielle et fragmentation post-dépositionnelle ont largement contribués a ce phénomene.
De la méme facon, I’extréme fragmentation des restes squelettiques et craniens observée sur
les assemblages fossiles est induite par des processus post-dépositionnels. La présence de
stries attribuées au trampling sur une partie du matériel appuie cette hypothése. Il n’est pas
non plus a exclure que des biais de tamisage et de tri puissent exister dans une certaine
mesure, malgré les précautions employées. Enfin, la présence d’oxydes de manganése dans
tous les sites et d’ossements corrodés témoignent de 1’impact des sols et de leur activité sur le
matériel. Néanmoins, en considérant I’ensemble des ossements et des dents étudiés, on peut
considérer que 1’état de conservation est relativement bon.

L’étude taphonomique entreprise a donc permis de mettre en évidence le role de
différents rapaces nocturnes dans les accumulations de micromammifeéres. Les moeurs
opportunistes et éclectiques de ces prédateurs permettent d’estimer que les assemblages
¢tudiés présentent des biais de représentativité minimes, et qu’ils peuvent alors é&tre
interprétés de fagcon relativement fiable pour les reconstitutions paléoenvironnementales
envisagées, car reflétant les milieux environnants. Il a également été possible d’observer des
biais de conservation différentielle et de processus post-dépositionnels, n’ayant toutefois pas

affecté tres fortement les assemblages de micromammiferes.
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V. PALEOECOLOGIE

1) INTRODUCTION

La connaissance des paléoenvironnements et des paléoclimats est I'un des axes majeurs de
recherche en Préhistoire, permettant de reconstituer le cadre de vie des premiers hommes et
d'appréhender ainsi les conditions de leur dispersion et de leur peuplement sur tous les
continents. Cette approche est également indispensable a la bonne compréhension de la
biodiversité actuelle au travers des processus de sa mise en place au cours du Quaternaire.
L’établissement de grands cycles climatiques depuis 2,6 Ma, alternant phases glaciaires et
interglaciaires, et apparaissant a une fréquence de 100 ka au Pléistocéne moyen (Maslin &
Ridgewell, 2005), a eu un impact majeur sur la répartition des faunes et leur évolution jusqu’a

aujourd’hui.

Les micromammiferes, et plus particuliérement les rongeurs, sont de trés bons marqueurs
paléoécologiques. Ces derniers constituent, au sein des Mammiferes, I'ordre le plus important
avec environ 2277 especes connues a I'heure actuelle (Wilson & Reeder, 2005), réparties dans
I'ensemble des biotopes terrestres et semi aquatiques. Leurs milieux d'habitats sont
conditionnés par différents facteurs comme le climat, I’humidité, la température, I’altitude ou
la nature du sol (Chaline, 1972 ; 1977). La plupart des espeéces de micromammiferes sont
inféodées a des niches écologiques spécifiques. Elles sont donc soumises aux exigences de
leur environnement et sont sensibles aux changements climatiques qui les régissent. Ainsi, les
variations d’espéces percues dans une association faunique peuvent étre interprétées en termes
de changement de climat et de milieux. L’étude des cortéges de micromammiféres permet
également d’apprécier I’extension des variations climatiques et de leurs conséquences, grace
aux processus d’expansions de certaines especes a travers de vastes territoires. Un exemple
commun, le lemming a collier (D. torquatus) peuplant aujourd’hui les toundras des régions
arctiques, a eu une large distribution en Europe occidentale, a plusieurs reprises au cours du
Pléistocéne moyen et du Pléistocéne supérieur, en relation avec 1’extension des glaciers et des

zones périglaciaires lors des phases de glaciations (Chaline, 1972 ; Marquet, 1989).
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L'utilisation des micromammiféres comme marqueurs environnementaux permet, dans la
mesure ou les biais taphonomiques ont été préalablement identifiés (voir chapitre précédent),
d'envisager une large diversité¢ de milieux d'habitats. En raison de leur abondance et de leur
diversité, les micromammiféres sont susceptibles de fournir une vision plus précise de
I'environnement aux alentours d'un gisement, que les faunes de grands mammiferes, souvent
soumises aux biais d'activités cynégétiques ou de charognage, et par conséquent moins
représentatives des conditions environnementales et climatiques locales. Néanmoins, il
convient de souligner que les micromammifeéres représentés dans un assemblage fossile ne
constituent que le reflet partiel de la communauté vivante (Chaline, 1977 ; Kolfschoten,

1995).

L’application de méthodes de reconstitutions paléoenvironnementales sur des assemblages
fossiles nécessite de se référer aux faunes actuelles, tout au moins pour des associations
d’espéces identiques aux actuelles. La connaissance de la distribution, de 1’écologie et de
I’éthologie de celles-ci est alors extrapolée au registre fossile. Un probléme se pose des lors
que les taxons rencontrés dans un assemblage sont disparus. Les reconstitutions proposées
doivent alors tenir compte des affinités écologiques et de la répartition des especes
descendantes, mais aussi de celles des autres taxons associés (Chaline, 1977). L’étude
paléoécologique d’assemblages fossiles, qui ne représentent qu’une partie des communautés
d’origine, nécessite la prise en compte d’un maximum d’¢léments exploitables afin de

restituer au mieux les conditions environnementales et climatiques.

Les études paléoenvironnementales menées sur les faunes de micromammiféres du
Pléistocéne européen sont largement répandues et font appel a différents types de méthodes :
analyse des proportions relatives d’especes (p. ex. Chaline, 1974 ; Marquet, 1990; Desclaux ,
1992 ; Hanquet et al., 2010), indices taxonomiques d’habitat (Evans et al., 1981 ; Desclaux,
1992 ; Andrews, 2006 ; Stoetzel et al., 2010), analyses multivariées (Marquet, 1990; Denys,
1992 ; Desclaux, 1992; Chaline et al, 1995; Hanquet & Desclaux, 2011),
cénogrammes (Montuire, 1994; Montuire et al., 1997), mutual climatic range (Lo6pez-Garcia,
2008a) , corrélation entre richesse spécifique et températures (Montuire et al., 1997 ;
Legendre et al., 2005), indice d’aridit¢ d’aprés le rapport soricidés/cricétinés (Lopez
Antonanzas & Cuenca-Bescos, 2002), indices de diversité¢ (Lopez Antofianzas & Cuenca-
Bescos, 2002 ; Hanquet et al., 2010). Ces méthodes sont employées en fonction du type

d’espéces rencontrées, mais aussi selon la problématique envisagée. L’analyse des
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proportions relatives d’espéces de rongeurs, I’étude de la structure des communautés de
mammiféres ou encore de la diversité spécifique n’ont évidemment pas les mémes
aboutissants. Leur utilisation conjointe permet, néanmoins, d’estimer différents parametres
concourant a la compréhension globale des variations climatiques et environnementales, et de

leurs conséquences sur les associations de micromammiféres.

2) ECOLOGIE ET REPARTITION DES ESPECES

Les différentes méthodes de reconstitutions paléoenvironnementales sont basées
sur le principe d’actualisme, qui vise a appliquer aux assemblages fossiles les données
actuelles concernant les affinités écologiques de chaque espéce. De nombreux ouvrages ont
été réalisés sur la répartition et 1'écologie des faunes européennes, dont les travaux de Saint-
Girons (1973), Chaline (1974), Schiling, Singer & Diller (1983), Shober & Grimmberger
(1991), Macdonald & Barret (1995), Le Louarn & Quéré (2003), Wilson & Reeder (2005),
Aulagnier et al. (2008), mais aussi les données de I'IUCN (International Union for
Conservation of Nature), utilisés dans ce travail. Les cartes de répartition de chaque espece

sont données en annexe.

2.1 Soricomorphes

2.1.1 Talpa europaea (Taupe)

La Taupe est un animal relativement ubiquiste. On la rencontre dans les prairies
au sol meuble, les foréts de feuillus et les champs, jusqu’a 2000 m, et ce dans toute 1’Eurasie.
Elle évite surtout les terrains défavorables a son activité fouisseuse (sols pierreux, sablonneux,

trop humides ou trop acides).

2.1.2  Sorex minutus (Musaraigne pygmée)

La Musaraigne pygmée fréquente les prairies humides, landes, marécages,
tourbicres et lisiere de bois, souvent a proximité de cours d’eau, mais aussi les dunes
herbeuses. Dans le sud de I’Europe, on la trouve principalement en zone montagneuse. On la
rencontre dans une grande partie de I’Europe et d’Asie septentrionale, mais elle est absente,

en France, en région méditerranéenne.
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2.1.3  Sorex araneus (Musaraigne carrelet)

Cette musaraigne vit dans les foréts, les bois, les prairies, les landes et les haies, et
peut étre observée jusqu’a 2850m d'altitude dans les Alpes frangaises. Elle affectionne les
milieux frais et humides. La Musaraigne carrelet se rencontre dans la majeure partie de

I’Eurasie, mais on ne la trouve en France qu'en montagne a partir de 1000m.

2.1.4 Sorex coronatus (Musaraigne de Millet)

S. coronatus habite préférentiellement en plaine et fréquente des milieux plus secs
et moins frais que S. araneus. On la rencontre jusqu’a 2200m dans les Pyrénées
espagnols. Son aire de répartition s’étend du nord de la péninsule ibérique jusqu’au nord

de I’Allemagne et comprend la majorité du territoire frangais.

2.1.5 Crocidura russula (Crocidure musette)

La crocidure musette vit dans les milieux semi-ouverts et relativement secs,
prairies et broussailles, lisiéres riches en buisson, maquis méditerranéen, zones rocheuses.
Elle est trés abondante dans les régions chaudes. C. russula est présente en Europe

occidentale (mais absente d’Italie) et dans le nord de 1’ Afrique.

2.1.6  Crocidura leucodon (Crocidure leucode)

C. leucodon se rencontre en foréts, haies, hautes herbes, mais aussi en zones
rocheuses, relativement peu humides. Son aire de répartition couvre une vaste zone, de I’ouest

de la France jusqu’au Caucase, mais exclut le sud-ouest et le nord de I’Europe.

2.1.7 Crocidura suaveolens (Crocidure des jardins)

Cette crocidure vit dans des milieux variés tels que foréts, broussailles, haies,
maquis, dunes cdtieres, mais parfois aussi en bordure de cours d'eau ou de lacs. Sa répartition
est sporadique en France (littoral atlantique, Pyrénées, région méditerranéenne et vallée du
Rhoéne), mais elle est largement répandue en Europe méridionale et centrale, jusqu’au

Caucase.
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2.1.8 Erinaceus europaeus (Hérisson européen)

Le hérisson fréquente les zones relativement humides, bois de feuillus, haies,
prairies. On le rencontre jusqu'a 2000m d'altitude en montagne. Il est présent dans toute

I'Europe occidentale jusqu'en Finlande, mais absent d’une majeure partie de la Scandinavie.

2.2 Chiropteres

2.2.1  Rhinolophus ferrumequinum (Grand rhinolophe)
Le grand rhinolophe affectionne les zones boisées et humides, dans des régions
chaudes. Les gites sont situés a proximit¢ de points d'eau. Il hiberne en grotte. R.
ferrumequinum est représenté en Europe occidentale, méridionale et centrale, du sud de

I’ Angleterre jusqu’aux Balkans.

2.2.2  Rhinolophus euryale (Rhinolophe euryale)
Ce rhinolophe vit dans les zones boisées et chaudes, en plaine, prés de massifs
karstiques et de points d'eau. Son gite hivernal se trouve principalement en grotte. On le

rencontre en Europe méridionale, a I'exception du sud-ouest de I'Espagne, et dans les Balkans.

2.2.3  Rhinolophus hipposideros (Petit rhinolophe)

Le plus petit rhinolophe européen habite les régions chaudes, en milieux ouverts
mais relativement boisés. Il peut vivre jusqu’a 2000m d’altitude dans les Alpes. Il hiberne
dans les grottes. Son aire de répartition est plus vaste et plus septentrionale que les autres
taxons du genre Rhinolophus puisqu’elle atteint 1’Irlande, le nord de I’ Allemagne, jusqu’au

sud de 1’Ukraine.

2.2.4  Barbastella barbastellus (Barbastelle)
La barbastelle fréquente les milieux boisés et massifs forestiers de plaine et de
montagne. Cette espece est trés résistante au froid. Elle hiberne en grotte. Elle est présente en
Europe occidentale jusqu'au Caucase, et manque dans la majeure partie de la péninsule

Ibérique et dans les Balkans.
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2.2.5 Nyctalus noctula (Noctule)

La noctule est une espéce forestiere, surtout en plaine mais parfois aussi en
montagne. Elle peut supporter des températures proches de zéro. Les gites d'hibernation sont
souvent des arbres creux ou des fissures rocheuses. Dans le sud-est de 1'Europe, la noctule
peut hiberner en grotte. Elle est présente dans toute I'Europe a 1'exception des zones les plus

septentrionales.

2.2.6  Pipistrellus nathusii (Pipistrelle de Nathusius)

Cette espece de pipistrelle se rencontre dans les milieux forestiers, foréts de
feuillus ou pinedes plus seches, souvent a proximité de points d'eau. Elle niche pour
I'hibernation dans des fissures rocheuses, grottes ou arbres creux. On la rencontre en Europe
centrale, orientale et méridionale. Elle est signalée dans le centre de 1'Espagne, sur le pourtour

meéditerranéen francais et dans le nord de I'Italie.

2.2.7  Pipistrellus pipistrellus (Pipistrelle commune)
La plus petite chauve-souris européenne peut vivre dans divers types d'habitats,
mais affectionne les milieux boisés. On la rencontre dans la quasi-totalité de 1'Europe jusqu'au

Caucase.

2.2.8  Miniopterus schreibersii (Minioptere de Schreibers)
Ce minioptere est cavernicole. On le rencontre dans les paysages karstiques, tant
en plaine qu'en montagne. Cette espéce est connue en Europe méridionale et dans les Balkans,

mais aussi dans plusieurs pays d’Afrique tropicale (Guinée, Nigéria, Cameroun).

2.2.9  Mpyotis bechsteini (Vespertilion de Bechstein)
M. bechsteini fréquente les milieux forestiers plutot humides, mais on le rencontre
¢galement dans les pinédes, en plaine et moyenne montagne. Il niche dans des trous d'arbres,
mais s'installe dans des grottes pour hiberner. Le vespertilion de Bechstein se rencontre dans

les régions tempérées d'Europe, souvent localement, du sud-est de I'Angleterre a la Bulgarie.
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2.2.10 Mpyotis myotis (Grand murin)
Le grand murin est une espéce thermophile affectionnant les espaces ouverts et
peu boisés. Il hiberne dans les grottes. Son aire de répartition est trés vaste: il vit dans toute

I'Europe occidentale, centrale et méridionale, mais il manque dans les zones septentrionales.

2.2.11 Mpyotis nattereri (Vespertilion de Natterer)
Le vespertilion de Natterer vit en milieu forestier humide, avec présence de zones
d'eau. Il niche pour I'hibernation dans des grottes trés humides. Ce taxon se rencontre dans

toute 1'Europe sauf dans les Balkans et le nord de la Scandinavie.

2.2.12 Mpyotis blythii (Petit murin)
Le petit murin cohabite souvent avec le grand murin. C'est donc une espéce
thermophile vivant dans des zones découvertes a faible boisement. Les gites sont également
des grottes relativement chaudes. Il est surtout localis¢ dans le sud de 1'Europe et est cité

ponctuellement en France en dehors des zones méditerranéennes.

2.3 Rongeurs

2.3.1  Sciurus vulgaris (Ecureuil d'Europe)
L'écureuil est une espéce foresticre et arboricole, fréquentant aussi bien les foréts
de feuillus que de coniféres. On le rencontre du niveau de la mer jusqu'a 2000m en montagne.
Son aire de répartition est trés vaste, s'é¢tendant d'Europe occidentale jusqu'au Japon, en zone

tempéree.

2.3.2  Spermophilus citellus (Souslik d’Europe)
Le souslik vit dans les milieux steppiques, relativement secs, prairies rases, en
plaine et rarement en montagne (jusqu'a 2500m). On le rencontre en Europe centrale

(République tchéque, Slovaquie, Hongrie) et de 1'Est (Roumanie, Bulgarie).

2.3.3  Spermophilus major (Souslik rouge)
Ce taxon affectionne les terrains argileux, prairies seches, ravins, pentes
steppiques et lisieres de foréts. Le souslik rouge est représenté actuellement en Russie, entre

les fleuves Volga et Irtych.
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2.3.4  Glis glis (Loir)

Le loir vit dans les foréts de feuillus (surtout en lisi¢re), rarement de coniféres. On
le rencontre également dans les massifs rocheux et peut vivre jusqu'a 2000m d'altitude dans
les Pyrénées. Largement répandu en Europe occidentale, le loir est toutefois absent de 1'ouest
de la France, de la majeure partiec de la péninsule Ibérique, de Grande-Bretagne et de

Scandinavie. A l'est, il est représenté jusqu'en Iran.

2.3.5 Eliomys quercinus (Lérot)
Ce gliridé est un habitant des foréts de feuillus et de résineux, mais aussi des
terrains rocailleux avec broussailles. Il peut vivre en altitude jusqu'a 2200m dans les Alpes et
les Pyrénées. Il est présent uniformément en Europe occidentale et ponctuellement en Europe

centrale jusqu’a I’ouest de la Russie.

2.3.6  Muscardinus avellanarius (Muscardin)
Le muscardin est une espece forestiere, vivant dans les foréts de feuillus a sous-
bois denses, broussailles, haies, ronciers. En altitude, il ne dépasse pas 1600m. Il est
représenté dans toute I'Europe occidentale, centrale et orientale, mais manque dans les zones

septentrionales, et rare en région méditerranéenne.

2.3.7  Castor fiber
Le castor d’Eurasie, plus grand rongeur européen, est inféodé aux milieux semi
aquatiques d’eau douce, construisant des abris sur les cours d’eau ou les berges, a tout niveau
d’un réseau hydrographique a condition que le courant y soit faible. Il occupe les ripisylves,
bords d’étangs, de lacs. Sa répartition actuelle, principalement conditionnée par la chasse dont
le castor a longtemps fait 1’objet puis par sa réintroduction dans différentes régions, est éparse

en Europe occidentale, du nord et de I’est, jusqu’en Russie.

2.3.8 Sicista betulina (Siciste des bouleaux)
La siciste vit préférentiellement dans les foréts de bouleaux, mais elle fréquente
¢galement les foréts d’épicéas, d’aulnes et sous-bois denses. On la rencontre en plaine dans le
nord de son aire de répartition, et jusqu’a 2000m au sud. Espéce foresticre, elle peut vivre

néanmoins dans les steppes entrecoupées de zones boisées, prairies et clairiéres humides, et
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bordures de foréts. Elle est présente ponctuellement en Scandinavie, et dans une vaste bande

allant de I’Europe centrale a la Sibérie centrale (lac Baikal).

2.3.9  Microtus arvalis (Campagnol des champs)

Le campagnol des champs affectionne les terrains découverts a herbe rase,
prairies, lisieres de foréts, talus herbeux et pelouses de montagne jusqu’a 3100m dans les
Alpes. Sa répartition est limitée au nord par ’isotherme de juillet de 16°C et au sud par
I’aridité. Cette espece est largement répandue en Eurasie, mais manque dans les zones
septentrionales. En France, elle est absente du littoral méditerranéen et de 1’extréme ouest de

la Bretagne.

2.3.10 Microtus agrestis (Campagnol agreste)
Le campagnol agreste vit dans les terrains humides couverts d’herbe haute,
prairies, taillis, marais, tourbieres, foréts claires, mais aussi landes d’altitude jusqu’a 2000m.
Il a une distribution globalement similaire a M. arvalis, mais il occupe en outre les zones

septentrionales d’Europe, Grande-Bretagne et Scandinavie.

2.3.11 Microtus (Stenocranius) gregalis (Campagnol des hauteurs)
Ce campagnol vit en milieu ouvert, toundra de plaine et de montagne. On le

rencontre en Asie centrale, dans le nord-est de la Russie et en Sibérie orientale.

2.3.12 Microtus oeconomus (Campagnol nordique)
Le campagnol nordique occupe les prairies humides et marais dans la taiga et la
toundra, ainsi que les rives de cours d’eau. Son aire de répartition actuelle est trés vaste, allant
des Pays-Bas a I’est de I’Europe centrale, jusqu’a 1’Alaska, et englobant la majeure partie de

la Russie.

2.3.13 Microtus (Terricola) subterraneus (Campagnol souterrain)
Ce campagnol peut vivre dans divers types d’habitat au sol plutét humide et
recouvert de végétation dense, tourbiéres, prairies et boisements clairs. On peut le rencontrer

en lisiere de forét et clairiere, mais aussi dans les zones rocailleuses en montagne, jusqu’a
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2300m dans les Alpes. Il est présent en Europe occidentale, centrale et de 1’est jusqu’en

Ukraine, dans les zones tempérées.

2.3.14 Microtus (Terricola) duodecimcostatus (Campagnol provengal)

Le campagnol provengal occupe les milieux ouverts au sol friable, en zone
méditerranéenne. Il tolére plus les hautes températures et la sécheresse que les autres especes
de campagnols. M. (T.) duodecimcostatus se rencontre en Europe méridionale, des rivages
méditerranéens francais a la péninsule ibérique ou il est présent partout a 1’exception de la

cOte nord-ouest.

2.3.15 Microtus (Terricola) gerbei (= pyrenaicus) (Campagnol des
Pyrénées)
Le campagnol des Pyrénées vit dans les milieux ouverts, prairies, clairieres et
bordures de foréts en plaine, foréts claires en montagne, limité par des gradients de
pluviométrie (>1000mm) et de températures (15-16°C). Il est présent dans le sud-ouest de la

France jusqu’a la Loire et dans les Pyrénées.

2.3.16 Microtus (Terricola) multiplex (Campagnol de Fatio)
Le campagnol de Fatio affectionne les milieux humides aux sols profonds,
clairiéres, prairies, foréts aux sous-bois denses, en plaine et foréts de coniféres en montagne

jusqu’a 2800m. Son aire de répartition est localisée dans les Alpes et la vallée du Rhone.

2.3.17 Arvicola sapidus (Campagnol amphibie)
Le campagnol amphibie a un mode de vie semi-aquatique et fréquente les berges
de cours d’eau, lacs, marais, au couvert végétal dense, jusqu’a 2300m d’altitude. Il occupe
toute la péninsule ibérique et la majeure partie de la France a I’exclusion de I’est et du nord-

est.

2.3.18 Arvicola amphibius (Campagnol terrestre)
Deux écotypes sont reconnus chez les représentants de 1’espéce A. amphibius : la
forme semi-aquatique (4. amphibius) et la forme fouisseuse (4. scherman). Les populations

aquatiques fréquentent les mémes types de milieux que A. sapidus et peuvent vivre jusqu’a
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3210m d’altitude. La forme fouisseuse occupe les milieux ouverts au sol frais et humide, dans
les prairies de montagne de moyenne et haute altitude (jusqu’a 2500m), rarement en zones
boisées. Ce taxon a une vaste distribution dans toute I’Europe. Elle est absente de la quasi-
totalit¢ de la péninsule ibérique, de I’ouest de la France (sauf Pyrénées), du sud de la

Norvege, de I’Italie et des Balkans.

2.3.19 Chionomys nivalis (Campagnol des neiges)

Le campagnol des neiges vit dans les milieux rocailleux de montagne a faible
couvert végétal, buissons sur sols pierreux, ¢boulis, entre 1000 et 4700m. Il est le seul
campagnol européen a vivre en haute altitude. C. nivalis est néanmoins présent en basse
altitude sur les versants rocheux et boisés, notamment en garrigue méditerranéenne. Sa
répartition fragmentaire en Europe est restreinte principalement aux massifs montagneux :
Pyrénées, Alpes, Apennins, Carpates et montagnes de la péninsule balkanique. On le

rencontre également dans le Caucase et en Anatolie.

2.3.20 Dicrostonyx torquatus (Lemming a collier)
D. torquatus est un habitant des toundras des régions arctiques. On le rencontre
dans les zones bordant les mers boréales, de 1’ouest de la Russie jusqu’a I’extréme ouest de la

Sibérie.

2.3.21 Mpyodes glareolus (Campagnol roussatre)

Le campagnol roussatre est une espece forestiere. On le rencontre dans les foréts
décidues, de coniféres et mixtes, particulierement en lisiére et dans les clairiéres au sous-bois
buissonnants, mais aussi dans les broussailles, ronciers et fougéres. Il peut néanmoins faire
preuve d’une grande plasticit¢ adaptative. Cette espeéce connait une vaste répartition en
Europe jusqu’au lac Baikal a I’est, mais il est absent de certaines zones : Irlande, grande partie
de la péninsule ibérique, sud de I’ltalie, zones les plus septentrionales. Sa présence est

rarement signalée en région méditerranéenne.

2.3.22 Apodemus sylvaticus (Mulot sylvestre)
Le mulot est inféod¢é au milieu forestier de tout type, mais fréquente également

tous les biotopes couverts d’un minimum de végétation. Il est toutefois rare, voire absent, des
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foréts de coniféres dépourvues de sous-bois. Sa distribution est trés vaste : elle s’étend sans
discontinuer dans toute I’Europe occidentale jusqu’a I’extréme est de la Biélorussie et de

I’Ukraine. Sa répartition septentrionale est limitée au sud de la Scandinavie.

2.4 Espéces fossiles

L’¢écologie des especes fossiles ne peut étre connue avec certitude dans la mesure ou les
paléoenvironnements pourraient ne pas avoir d'équivalent actuel. Cependant, il est possible
d’évaluer leurs affinités écologiques par 1’utilisation de critéres biogéographiques et
phylogénétiques associés aux données paléoécologiques obtenues par analyses multivariées

(p. ex. Marquet, 1989 ; Desclaux, 1992).

I s’agit des espéces suivantes :

2.4.1.  Spermophilus superciliosus
Ce taxon fossile est proche de I’espece actuelle S. major (Chaline, 1972; Nord

Andreason, 1997). Marquet (1989) le classe dans les taxons de steppes continentales arides.

2.4.2.  Microtus (Iberomys) brecciensis
Selon Chaline (1972 a) et Marquet (1989), ce campagnol fossile vit dans des biotopes
essentiellement méditerranéens. En effet, 1’espéce actuelle issue de ce taxon, Microtus
cabrerae, est endémique de la péninsule ibérique. Elle vit exclusivement dans les zones

méditerranéennes, dans les plaines, piémonts et prairies humides a herbes hautes.

2.4.3.  Microtus (Terricola) vaufreyi
L’analyse paléoécologique menée par Desclaux (1992 a) place M. (T.) vaufreyi parmi

les especes d’espaces découverts peu arides.
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2.4.4.  Arvicola cantiana
Selon Hinton (1926) et Chaline (1983), il s’agit vraisemblablement d’une espéce

de bordure d’eau, tout comme ses descendants A. sapidus et A. amphibius.

2.4.5.  Pliomys lenki

D’apres Bartolomei (1970), Pliomys lenki serait inféodé a un milieu aride
steppique de type méditerranéen, mais ce taxon semble faire preuve d’une importante
plasticit¢ adaptative. En effet, Marquet (1989) signale cette caractéristique pour les
populations du Pléistocéne moyen et supérieur du domaine atlantique francais. En effet,
associé dans différents niveaux a des taxons écologiquement distincts, il apparait que P. lenki
est plus lié a I'ouverture du milieu qu'aux conditions climatiques. De la méme facon, Desclaux
(1992) observe pour les populations de la Caune de I'Arago des ensembles II et III, une
affinité pour les milieux ouverts. L'étude des populations de P. lenki de la Baume Moula-
Guercy, souligne également, qu'associé a des taxons tempérés ou froids, sa présence est
conditionnée par l'ouverture du milieu (Desclaux & Defleur, 1997). D’autres exemples sont
donnés par Cuenca-Bescos et al. (2010 a). Selon ces derniers auteurs, au Pléistocéne supérieur
en Europe méridionale, P. lenki pourrait s’étre plus particulicrement adapté aux meémes
milieux que ceux fréquentés par C. nivalis, et la compétition avec ce dernier expliquerait alors

sa disparition.

2.4.6.  Pliomys boronensis
Il s’agit d’une espéce endémique, rencontrée uniquement dans le remplissage de la
grotte du Lazaret. Ce taxon se rattache a Pliomys episcopalis qui, d’aprés Bartolomei (1969),

vivrait plutot en milieu forestier de type méditerranéen (Abbassi, 1999).

2.4.7.  Allocricetus bursae
Selon plusieurs auteurs, cette espéce est étroitement apparentée a Cricetulus
migratorius, et pourrait avoir des exigences ¢cologiques similaires (Marquet, 1989 ;

Desclaux, 1992). Il est classé dans la catégorie des especes de steppes continentales arides.
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24.8.  Marmota sp.

La répartition actuelle des marmottes européennes (M. marmota et M. bobak) se met
en place a partir du Pléistocéne supérieur, lors de la derniére glaciation (Cuenca-Bescés &
Canudo, 2005c). Il apparait que les représentants du genre Marmota présents dans des
gisements fossiles plus anciens sont apparentés a des formes asiatiques telles que Marmota
siberica nekipelovi (cf. chapitre Systématique), habitant les steppes continentales, pentes de

montagne et vallées.

2.49.  Erinaceus davidi
L’écologie de ce hérisson fossile semble présenter des similitudes avec 1’espeéce
actuelle E. europaeus. E. davidi est représenté dans différents gisements, au sein de phases
climatiques froides comme a La Fage (Chaline, 1972 ; Mourer-Chauvir¢, 2003) et niveaux de
I’ensemble CIII de la Caune de 1I’Arago (Desclaux, 1992) ou plus tempérées, par exemple a
Maastricht-Belvedere (Kolfschoten, 1985), dans la grotte du Lazaret (Desclaux, inédit),
Orgnac 3 (El Hazzazi, 1991) ou Moula-Guercy (Desclaux & Defleur, 1997). L’espéce

européenne actuelle Erinaceus europaeus occupe les milieux forestiers et de prairies.

2.4.10. Hystrix (A.) vinogradovi

Ce porc-épic est vraisemblablement li¢ a 1’espéce actuelle d’Asie du sud-est Hystrix
brachyura (Baryshnikov, 2003 ; van Weers, 2005) qui vit en milieu tropical. La signification
écologique de ce taxon en contexte fossile reste difficile a définir. Si certains auteurs ont
parfois douté de sa valeur d’indicateur écologique (Lopez Antofianzas & Cuenca-Bescos,
2002), le porc-épic est souvent associ¢ au milieu méditerranéen et a des conditions
climatiques chaudes (Desclaux, 1992 ; Baryshnikov, 2003 ; Lopez-Garcia et al., 2008 ;
Cuenca-Bescos et al., 2011).
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3) METHODES DE RECONSTITUTIONS PALEOECOLOGIQUES

3.1 Méthode des « climatogrammes »

L’analyse des proportions relatives de rongeurs est couramment employée dans le but
d’étudier le signal paléoécologique des associations d'espéces. La méthode des
« climatogrammes » prend en compte les proportions d’espeéces de rongeurs regroupées en
classes climato-écologiques selon leurs affinités, permettant ainsi d’appréhender les variations
du climat et de I’environnement. Cette méthode a été largement employée par divers auteurs
(p. ex. Chaline, 1983 ; Marquet, 1989 ; Desclaux, 1992a, 1992b ; Desclaux & Defleur, 1997 ;
Barroso et al., 2006 ; Desclaux et al., 2008).

Les catégories climato-écologiques utilisées, établies sur la base du principe d’actualisme,

sont les suivantes :

e Steppes froides attenantes aux mers arctiques (ARC) : Dicrostonyx torquatus

e Zone humide froide boréale (BOR) : Microtus gr. oeconomus

e Zone de steppe aride (CONT) : Microtus (Stenocranius) gregalis, Spermophilus sp.,

Pliomys lenki, Allocricetus bursae, Microtus arvalis

e Environnements rupicoles (RUP) : Marmota sp., Chionomys nivalis

e Bordures d’eau a végétation dense (EAU) : Arvicola cantiana, Castor fiber

e Prairies et milieux humides (HUM) : Microtus agrestis, Microtus (Terricola) vaufreyi,

M. (T.) multiplex, M. (T.) gerbei

e Forét tempérée (TEMP) : Sciurus vulgaris, Glis glis, Eliomys quercinus, Myodes

glareolus, Apodemus sylvaticus

e Zone méditerranéenne (MED) : Microtus (Iberomys) brecciensis, M. (T.)

duodecimcostatus, Hystrix cristata, Pliomys boronensis
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I1 convient de préciser que cette méthode ne prenant en compte que 1’abondance relative des
especes, la reconstitution paléoenvironnementale peut étre biaisée par le poids de certains
taxons fortement représentés ou au contraire trés rarement rencontrés. Les résultats doivent

donc étre interprétés avec précaution, en tenant compte des biais taphonomiques éventuels.

3.2 Indice taxonomique d’habitat (I.T.H.)

L’indice taxonomique d’habitat (I.T.H.) (Evans et al., 1981 ; Andrews, 2006) est une
méthode de reconstitution paléoécologique qui présente 1’avantage de ne tenir compte que de
la diversité des milieux habités par les différentes espéces de micromammiferes et non des
proportions relatives. Pour chaque taxon, on assigne aux différents types d’habitats qu’il est
susceptible de fréquenter une valeur pondérée en fonction de leur importance relative, la
somme de ces valeurs étant égale a 1. Un indice global cumulant les valeurs obtenues pour les
différentes especes est ensuite calculé pour chaque type d’habitat (Tableau 52). Les valeurs
présentées dans le Tableau 52 suivent les données actuelles sur 1’écologie de chaque espéece
(Saint-Girons, 1973 ; Chaline, 1974 ; Schiling, Singer et Diller, 1983 ; Macdonald & Barret,
1995, Le Louarn & Quéré, 2003 ; Wilson & Reeder, 2005 ; Aulagnier et al., 2008). Les
indices attribués aux taxons fossiles sont déduits des affinités écologiques supposées (voir

paragraphe 2.4 de ce chapitre).

Pour les régions couvrant les sites ¢tudiés dans ce travail, situées en zone eurasiatique, sept
types d’habitats sont représentés. 2 biomes de zones froides : Toundra et Forét boréale ; 4
biomes de zones tempérées: Forét tempérée, Forét sclérophylle, Steppe (environnement
ouvert sec), Prairiec humide (environnement ouvert humide) ; et un biome azonal de

montagne. Ils regroupent les milieux suivants :

o Toundra : formations des régions attenantes aux mers arctiques, a végétation herbacée
basse, soumises a des conditions climatiques rigoureuses. Il s’agit d’un milieu ouvert et
sec.

o Forét boréale (taiga): constituées principalement de coniféres, mais aussi de feuillus
(bouleaux, saules, peupliers, sorbiers) et de végétation de marais, sous climat continental

sibérien (ou subarctique).
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o Montagne : prairies et broussailles d’altitude

o Steppe aride : environnement ouvert a végétation xérophile, sous climat semi-aride.

o Prairie : environnement ouvert a végétation dense de poaceae et boisements clairs,
relativement humide, en zone tempérée.

o Forét tempérée : regroupe forét caducifoliée, déciduale et sempervirente des zones
tempérées (continentale et océanique)

o Forét sclérophylle : foréts et broussailles des régions méditerranéennes.

TU S PR M B D Mo
Dicrostonyx torquatus 1
M. malei/oeconomus 0,4 0,10 0,50
Allocricetus bursae (.25 0,50 0,05 0,15 0,05
Microtus gregalis 0,45 0,35 0,20
Pliomys lenki 0,15 0,35 0,15 0,05 0,05 0,15 0,10
Marmota sp. 0,45 0,15 0,40
Chionomys nivalis 0,15 0,15 0,10 0,60
Myodes glareolus 0,1 0,10 0,10 0,30 0,30 0,10
Apodemus sylvaticus 0,10 0,20 0,20 0,50
Eliomys quercinus 0,20 0,60 0,20
Glis glis 0,30 0,50 0,20
Muscardinus avellanarius 0,05 0,85 0,10
Arvicola grp.cantiana/terrestris 0,25 0,20 0,15 0,20 0,20
Microtus (1) brecciensis 0,20 0,10 0,50 0,10 0,10
Microtus (T.) vaufreyi 0,20 0,25 0,15 0,40
Microtus (T.) duodecimcostatus 0,15 0,25 0,50 0,10
Microtus (T.) subterraneus 0,45 0,35 0,20
Microtus (T.) multiplex 0,30 0,20 0,10 0,20 0,20
Microtus agrestis 0,05 0,05 0,30 0,15 0,10 0,20 0,15
Microtus arvalis 0,15 0,35 0,10 0,05 0,10 0,10 0,15
Pliomys boronensis 0,20 0,40 0,25 0,15
Spermophilus major 0,70 0,30
Spermophilus superciliosus 0,70 0,30
Castor fiber 0,10 0,10 0,35 0,35 0,10
Hystrix sp. 0,45 0,45 0,10
Sciurus sp. 0,10 0,40 0,40 0,10
Sicista betulina 0,15 0,10 0,10 0,40 0,20 0,05
Talpa europaea 0,10 0,15 0,10 0,15 0,40 0,10
Sorex sp. 0,1 0,15 0,04 0,06 0,26 0,14 0,25
Sorex araneus/coronatus 0,05 0,20 0,20 0,20 0,25 0,10
Crocidura leucodon 0,30 0,20 0,20 0,15 0,15
Crocidura russula 0,20 0,10 0,50 0,20
Crocidura sp. 0,20 0,30 0,15 0,05 0,20 0,10
Erinaceus sp. 0,20 0,30 0,05 0,40 0,05

Tableau 52 : Indices taxonomiques d’habitats utilisés pour les taxons de micromammiféres présents dans les
différents gisements étudiés. Tu : toundra ; S : steppe aride ; PR : prairie humide ; M : milieu méditerranéen ; B :
forét boréale ; D : forét tempérée ; Mo : milieu montagnard.
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3.3 Estimation des paléotempératures

La quantification de parametres climatiques, notamment de températures, basée sur la
diversité des taxons d’arvicolinés, a ét¢ développée (Montuire, 1994 ; 1996 ; Montuire et al.,
1997). Plus de 200 faunes actuelles ont été prises en compte, réparties dans divers sites du
Paléarctique et Néarctique pour lesquels les données concernant les températures moyennes
annuelles, les mois les plus chauds et les mois les plus froids ont été relevées. Ces analyses
mettent en évidence que la corrélation entre ces parameétres climatiques et le nombre
d’especes est forte. Ainsi, plus la diversité est importante parmi les taxons d’arvicolinés, plus

les températures sont basses (Montuire ef al., 1997).

Le rapport entre nombre d’espéces et température est établi en utilisant une régression linéaire

simple, exprimée par 1’équation suivante :

T=-2,73 x Sp + 20,09

avec Sp : nombre d’espeéces d’arvicolinés

Cette méthode permet d’estimer les températures annuelles moyennes enregistrées dans un
niveau, et de suivre par conséquent 1’évolution des conditions climatiques le long d’une

séquence, mais également des comparaisons avec les données actuelles.

3.4 Analyses multivariées

Les analyses statistiques multivariées (p. ex. analyses hiérarchiques, analyse factorielle
des correspondances, analyse en composante principale) ont été largement employées dans les
reconstitutions paléoenvironnementales (Marquet, 1989 ; El Hazzazi, 1998 ; Denys, 1992 ;
Desclaux, 1992 ; Chaline et al., 1995; Abbassi, 1999 ; Paunescu, 2001 ; Hernandez
Fernandez, 2001). Ces méthodes statistiques ont été décrites en détail par un certain nombre
d’auteurs dont Benzecri (1973), Jambu (1978) ou Djindjian (1991). Ces analyses permettent
de traiter, de comparer et de représenter graphiquement un grand nombre de données

quantitatives, et caractériser les différentes phases climatiques en termes de température,
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d’humidit¢ ou de couvert végétal. Dans ce travail, des analyses factorielles des
correspondances (AFC) ont été utilisées, considérant comme individus les N.M.IL. par especes,
et comme variables les niveaux archéologiques, dans le but de caractériser les associations de
micromammiféres du Pléistocéne moyen en fonction de leurs affinités €cologiques et

climtiques.

3.5 Analyses de diversité

Afin d’appréhender 1’évolution et le développement de la structure des communautés de
faunes, il est intéressant d’évaluer la diversité spécifique grace au calcul d’indices de
diversité. Les plus communément employés en écologie sont les indices de Shannon et de
Simpson. Ces deux outils de mesure de la diversité spécifique prennent en compte
I’abondance relative des espéces, mais €galement la distribution des individus entre les
différentes espeéces représentées. L’indice de Shannon est plus sensible aux espéces rares,
alors que I’indice de Simpson donne plus d’importance aux taxons les plus abondants (Peet,

1974 ; Barbault, 1995).

Les calculs d’indices sont les suivants :

- Indice de Shannon : H’ =- X (Ni /N) log2 (Ni/N)

- Indice de Simpson : L = X [Ni (Ni-1)/N (N-1)]

ou Ni: nombre d'individus de l'espece donnée (NMI)

N : nombre total d'individus.
Pour I’analyse de diversité de Shannon, théoriquement, 1’indice est minimal (=0) si tous
les individus appartiennent a une seule espéce, ou si chaque espéce n’est représentée que par

un seul individu. La diversité maximale est exprimée par un indice élevé, correspondant a une

répartition équitable des individus par espece.
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L’indice de Simpson donne plus de poids aux taxons abondants. Ainsi, lorsqu’il augmente, il
refléte la dominance d’une espéce et indique une baisse de la diversité de la communauté

considérée.

La diversité spécifique est fonction du climat et du type de milieu. Son augmentation est
corrélée a la complexification des milieux (Barbault, 1995). Ainsi, dans un milieu complexe,
la productivité est importante, les niches écologiques sont diversifiées, permettant ainsi
I’adaptation locale et la spécialisation des populations, en réduisant la compétition
interspécifique. La pression de prédation est également un facteur important de diversification
spécifique. A I’inverse, dans des milieux simples, la diversité s’amoindrit.

La stabilité du milieu est, en outre, nécessaire a I’essor de la diversité spécifique. Celle-ci

diminue lorsque les variations climatiques saisonniéres sont importantes.

Le calcul de ces indices s’avére intéressant si on les compare a différents moments pour
des faunes actuelles, ou dans différents niveaux d’une séquence pour des communautés
fossiles. Cela permet ainsi d’appréhender 1’évolution de la diversité et de la structure des

communautés fauniques.
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3.6 Cénogrammes

La méthode des cénogrammes (Valverde, 1964, 1967 ; Legendre, 1986, 1989) a pour
spécificité de prendre en compte la totalité¢ de la communauté de mammifeéres présents dans
un gisement. Le principe de cette méthode est basé sur le fait que la distribution pondérale des
especes de mammiferes, dans une région donnée, est fonction de son environnement. Ce qui
signifie donc que les facteurs de température, d’humidité et de végétation, déterminent le
nombre de taxons et la distribution de poids de ceux-ci. La méthode des cénogrammes permet
ainsi de décrire graphiquement la structure des communautés de mammiféres en relation avec
les conditions environnementales et climatiques permettant leur maintien. Bien qu’elle ait été
controversée (Rodriguez, 1999 ; Montuire, 2000 ; Herndndez Fernandez et al., 2006 ;
Travouillon & Legendre, 2009), elle a souvent ¢&té¢ utilisée pour les études
paléoenvironnementales du Quaternaire européen (Montuire, 1994 ; Montuire & Desclaux,
1997 ; Montuire 1999 ; Montuire & Marcolini, 2001 ; Lumley et al., 2004 b ; Valensi &
Psathi, 2004 ; Palombo & Giovinazzo, 2006). Il demeure que cette méthode permet de décrire
la structure d’'une communauté de mammifeéres en relation avec le couvert végétal plus

qu’avec le climat.

La densité du couvert végétal et I’humidité sont les principaux facteurs régissant la
répartition pondérale des especes. Dans un milieu fermé, la distribution des taxons est
continue et les espéces dont I’intervalle de poids se situe entre 8kg et 500g sont nombreuses.
Dans les milieux ouverts, ces especes intermédiaires sont rares voire absentes. Pour les
mammiferes de poids supérieur a 8kg, la réduction du nombre d’espéces est fonction du degré

d’aridité. Ainsi, en milieu trés aride, les espéces de grands mammiferes sont peu nombreuses.

Quatre principaux types de cénogrammes peuvent étre obtenus d’apres la répartition des
différentes catégories de mammiferes, traduisant le degré d’ouverture du milieu et d’humidité
(Figure 48). Ces gradients se schématisent par I’inclinaison des pentes et par la rupture de

celles-ci, correspondant a une lacune d’espéce de poids intermédiaire (entre 8kg et 500g).
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Figure 48: Schématisation des principaux types de cénogrammes (d’aprés Legendre, 1989).

Les cénogrammes se construisent en reportant en abscisse le rang des especes de mammiferes
classés par ordre décroissant, et en ordonnée le logarithme népérien du poids moyen de

chaque espece.

Pour I’estimation du poids moyen des taxons fossiles, Legendre (1989) propose d’appliquer la
relation d’allométrie liant la surface des premieres molaires inférieures au poids de 1’animal.
La formule utilisée est la suivante :

InY=Inb+kIn X

ou Y = poids de I’espéce

X = surface de la M; (L x 1)

k = coefficient d’allométrie

In b = constante

Ces valeurs ont été calculées pour chaque principal groupe de mammiferes (Legendre, 1989)

(Tableau 53).
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k
Insectivores 1,8228
Rongeurs 1,7548
Artiodactyles 1,5416

Périssodactyles 1,5594

Inb

1,4461
2,0875
3,5346
3,2818

Tableau 53 : Valeurs de k et In b pour quatre grands groupes de mammiferes

Les cénogrammes sont ensuite schématisés par des droites de régression des poids sur le rang

d’espéces, traduisant, selon l’inclinaison des pentes et 1’écart entre les droites, le degré

d’aridité et d’ouverture du milieu (Figure 48).

Certains auteurs consideérent que les carnivores et les chiroptéres sont trop aléatoirement

représentés dans les gisements fossiliféres, qu’ils recouvrent majoritairement la classe de

poids intermédiaire et ne doivent pas, par conséquent, tre pris en compte dans la construction

des cénogrammes (Montuire, 1998 ; 1994). De plus, les conditions de leur accumulation dans

un gisement ne relévent pas des mémes modalités que les autres groupes de mammiferes. Il a

¢été tenu compte de cette remarque dans le présent travail, les carnivores et les chiroptéres ne

sont donc pas utilisés dans 1’analyse.
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4) APPLICATION AUX SITES D’ETUDE

4.1 Caune de 1I’Arago

Les sols P a D ont été pris en compte pour analyser 1’évolution des conditions
paléoclimatiques et paléoenvironnentales de la Caune de 1’Arago, couvrant les stades
isotopiques 12, 13 et 14 (Lumley et al., 1984).

Une analyse paléoécologique des micromammiferes des ensembles CMI, 11 et III a été publiée
dans la revue Quaternaire en 2011. Nous renvoyons le lecteur a I’article suivant (figurant en

annexe de ce travail) :

Hanquet C., Desclaux E., 2011 — Analyse paléoécologique des communautés de
micromammiféres de la Caune de I’Arago (Tautavel, France) dans le contexte des
migrations de faunes en Europe méridionale au cours du Pléistocéne moyen.

Quaternaire, 22 (1), 35-45.

Cette étude présente une analyse des proportions relatives de rongeurs (climatogrammes)

ainsi qu’une analyse en composantes binaires (ACB).
D’autres méthodes de reconstitutions paléoécologiques sont appliquées dans le cadre de la

présente ¢étude : indices taxonomiques d’habitats, indices de diversité, estimation des

paléotempératures, cénogrammes.
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4.1.1 Indices taxonomiques d’habitats

L’analyse de la diversité spécifique est entreprise pour la premicre fois sur la totalité¢ des
sols du complexe moyen (CM 1, II, III). Seuls les rongeurs ont été utilisés pour cette analyse,
les données concernant les insectivores de plusieurs niveaux étudiés auparavant

(Paunescu, 2001) n’étant pas connues.

Les diagrammes obtenus, reflétant 1’évolution des différents milieux d’habitats occupés
par les faunes de rongeurs des sols P a D, ne présentent pas de changements majeurs entre les
niveaux (Figure 49). Tous les milieux sont représentés sur ’ensemble de la séquence,

néanmoins des variations sont remarquables :

- Le milieu de toundra est moyennement représenté dans le complexe moyen II (sols H, 1, J),
et dans le complexe moyen I (M, N, O, P). Une nette progression de ce biome est enregistrée
au niveau du sol K et du sol G. La toundra est bien représentée au sein du complexe moyen

1.
- Les foréts boréales sont peu représentées dans les niveaux inférieurs. A partir du sol N, on
observe une augmentation progressive de I’importance de ce milieu d’habitat jusqu’au sol E,

avec une légere régression enregistrée dans le sol G. Elle décroit au niveau du sol D.

- Les indices concernant les espeéces de milieu montagnard oscillent tout au long de la

séquence, présentant un profil en « dents de scie ». Les plus fortes valeurs apparaissent dans

les sols P et M de I’ensemble I, Ie sol H (CM 1), et les sols F et D (CM III).

- Les milieux de steppe aride, qui présentent les plus forts indices parmi tous les types
d’habitats, sont relativement constants sur 1’ensemble de la séquence. Des variations sont

néanmoins marquées : un accroissement au niveau des sols H et D, une régression dans le sol

N.

- Comme pour les milieux steppiques, les indices de représentation des prairies humides sont

stables entre les différents ensembles du complexe moyen. Les oscillations enregistrées sont

de tres faible amplitude.
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- Les foréts tempérées sont les milieux d’habitat les plus représentés apres les steppes arides.

De la base au sommet de la séquence, on observe un accroissement global des indices de
représentation. La plus faible valeur est marquée au niveau du sol O, tandis que la plus forte

est enregistrée dans le sol G.

- Le biome méditerranéen est présent constamment dans les trois ensembles du complexe

moyen. Des pics de représentation sont observés dans les sols H et D.

Les résultats de cette analyse ne permettent pas de mettre en évidence de variations majeures
entre les trois ensembles (I, I et III). Toutefois, il est possible de dégager plusieurs
tendances : la toundra est bien marquée dans les niveaux du CM III et au sommet du CM [ ; le
milieu forestier, boréal et tempéré, est en progression entre les niveaux inférieurs et
supérieurs ; les milieux ouverts, steppes et prairies, sont relativement constants le long de la
séquence ; les milieux méditerranéens sont mieux représentés au sein de 1’ensemble II et dans

le sol D ; le biome montagnard est fluctuant sur I’ensemble du complexe moyen.

La constance de certains habitats, notamment des milieux ouverts (steppes et prairies),
s’explique en partie par le fait que sur ’ensemble de la séquence, neuf taxons de rongeurs
apparaissent systématiquement. Les différents types d’habitats susceptibles d’étre habités par
ces especes apparaissent donc dans chaque sol, conformément au principe de la méthode des
Indices taxonomiques d’habitats. La diversité des milieux d’habitats ainsi exprimée demeure
relativement peu contrastée, et 1’on peut en déduire la persistance localisée des différents

biomes au cours des phases successives d’occupation de la Caune de I’ Arago.
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4.1.2 Analyses de diversité
Les indices de Shannon et de Simpson ont été calculés afin d’appréhender 1’évolution

de la structure des communautés de rongeurs du complexe moyen de la Caune de 1’Arago
(Figure 50).

0 0,10 0,20 0,30 0,40 0,50

Indice de Shannon Indice de Simpson

Figure 50 : Evolution des indices de diversité (Shannon et Simpson) basés sur les assemblages de rongeurs du
complexe moyen de la Caune de I’ Arago.

Les indices de Shannon, calculés pour chaque niveau de la séquence, soulignent des

variations marquées de la diversité spécifique.

Dans le complexe moyen I (sols P a K), les indices sont relativement faibles, et plus
particulierement sur le sol O (Figure 50). Les sols sus-jacents, bien que plus diversifiés,
n’enregistrent pas des valeurs trés fortes. Dans cet ensemble, I’assemblage de rongeur est
largement dominé par une espéce, Microtus (Stenocranius) gregalis (représentant entre 45 et

57% des effectifs totaux). La diversité exprimée est faible, reflétant I’appartenance de pres de
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la moitié¢ des individus a un seul taxon, et les faibles effectifs des autres espéces représentées.
Enfin, les taxons représentés caractérisent majoritairement un climat froid et des espaces

découverts. Ce type de milieu favorise une faible diversité.

Dans le complexe moyen II, entre les sols J et H, la diversité est maximale. Celle-ci traduit
une répartition équitable des individus entre les différentes espéces et par conséquent, la
stabilit¢ du milieu dans lequel ils évoluent. On peut remarquer qu’en termes de richesse
spécifique, le nombre moyen de taxons représentés différe a peine de ce que 1’on observe dans

le complexe L.

Pour le complexe moyen III, la situation est moins linéaire que dans les niveaux sous-jacents.
Le sol G présente un indice de diversité supérieur au sol H, et comparable au sol J,
appartenant tous deux au CM II. Les indices des niveaux F et E sont plus faibles, et sont
équivalents au sol H. Dans ces trois niveaux, les communautés de rongeurs sont largement
dominées par un ou plusieurs taxons : M. (I.) brecciensis dans H, M. (S.) gregalis, M. (T.)
vaufreyi et P. lenki dans F et E.

Le dernier niveau du CM III (sol D) présente une augmentation de la diversité spécifique,
atteignant presque la valeur maximale enregistrée dans le sol I. Les individus sont
équitablement répartis entre les différentes espéces.

Les variations observées dans cet ensemble peuvent €tre interprétées en termes de fluctuations
climatiques. Les conditions permettant une diversit¢ importante des communautés de
rongeurs dans le sol G se dégradent dans le sol F, ne permettant pas leur maintien. Ce
changement abrupt des valeurs de 1’indice de diversité pourrait traduire un changement rapide
et marqué des conditions paléoécologiques. Une amélioration est perceptible au sommet de

cet ensemble.

Les indices de Simpson obtenus sur la séquence marquent également des variations
importantes de la diversité spécifique (Figure 50).
Dans le complexe moyen inférieur, I’indice est maximal, indiquant la prédominance d’un
taxon, Microtus (Stenocranius) gregalis, et décroit régulierement jusqu’au sol K. Les valeurs
enregistrées sont les plus hautes de la séquence, ce qui implique une faible diversité de la

communauté de rongeurs.
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L’analyse de la diversité du complexe moyen II montre que celle-ci est importante dans les 3
niveaux, sans qu’une espece particuliere ne domine. Les indices obtenus pour le complexe

moyen III sont 1égérement plus importants, témoignant d’une diversité spécifique moyenne.

Les résultats obtenus par les deux types d’indices sont cohérents et complémentaires.
On observe que la structure de la communauté de rongeurs n’est pas stable et qu’elle subit
d’importantes variations tout au long de la séquence sous I’influence des variations des
conditions paléoclimatiques et environnementales. Le complexe moyen inférieur présente une
diversité trés faible de par la prépondérance de M. (S.) gregalis, mais aussi en raison du type
de milieu représenté. L’évolution 1égere et progressive des valeurs d’indices, associée a la
présence constante de ce taxon, tend a souligner le maintien de conditions d’ouverture du
milieu et d’aridité. Ces caractéristiques écologiques engendrent en effet une faible diversité
spécifique. Le maximum de diversité spécifique est enregistré dans I’ensemble II. Ceci
implique la stabilit¢ des conditions écologiques lors de cette période, ayant permis le
développement symbiotique des communautés de rongeurs. Le sol G enregistre une
amélioration des conditions favorables au développement des communautés par rapport au sol
sous-jacent, et présente une diversité spécifique importante. Ce niveau semble bénéficier des
mémes conditions que dans I’ensemble II, mais aussi d’éléments nouveaux dont témoigne la
présence de taxons provenant de zones plus septentrionales. Cet enrichissement de faune,
associ¢ a la persistance de taxons tempérés et méditerranéens, suggere 1’établissement
progressif d’un changement climatique et environnemental au sein de I’ensemble III. La mise
en place de conditions climatiques plus rigoureuses dans I’ensemble supérieur, caractérisées
par une diversité spécifique faible, apparait dans le sol F. Enfin, une amélioration climatique

et la stabilisation des conditions écologiques sont perceptibles dans le sol D.
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4.1.3 Estimation des paléotempératures

L’estimation des températures moyennes annuelles des niveaux P a D, basée sur le
nombre d’especes d’arvicolinés, montre de grandes variations le long de la séquence (Figure
51). Dans les niveaux inférieurs (CM I), les sols P et O enregistrent les mémes valeurs
négatives, tandis que jusqu’au sol K, les températures oscillent alternativement entre - 2 et
1°C.

Le complexe moyen II présente des températures positives, comparables sur les sols J

et [, n’excédant pas 1°C. Les valeurs rechutent a partir du sol H, enregistrant prés de - 2°C.

Dans les niveaux supérieurs, les températures estimées sont exclusivement négatives,
passant de - 2 °C dans le sol G jusqu’a - 8°C au niveau du sol F. Les sols E et D présentent

des températures moyennes annuelles respectivement de - 5 et -2°C.

Un pic de froid est bien marqué au niveau du complexe moyen supérieur, notamment
dans le sol F, tandis que le reste de la séquence n’enregistre que des oscillations variant de -2
a 1°C. La persistance des températures positives dans les sols J et I suggére une amélioration

globale des conditions climatiques.
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-8 -6 -4 -2 0 2

Figure 51 : Estimation des températures moyennes annuelles (°C) des sols du complexe moyen de la Caune de
I’ Arago.
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4.1.4 Cénogrammes

La méthode des cénogrammes, prenant en compte la communauté de mammifeéres, a été
appliquée par E. Desclaux (1992) sur les sols L a D, puis par C. Paunescu (2001) sur
I’ensemble de la séquence. Nous reprenons ici cette étude avec les nouvelles données

obtenues sur les différents taxons, notamment sur les grands mammiféres (Figure 52).

Les niveaux inférieurs du CM 1 (sols P a N) figurent une ouverture importante de
I’environnement, ainsi qu’une relative aridité marquée par le peu d’espeéces de grands
mammiferes représentées. Celles-ci, de méme que les petits mammiféres, augmentent entre
les sols M et K, tandis que les espéces intermédiaires restent stables. Ceci suggere la

continuité d’un milieu ouvert, tendant vers plus d’humidité.

Dans le complexe moyen II, les espeéces de grands mammiféres sont plus nombreuses au
niveau du sol J, ce qui implique un milieu plus humide que dans les niveaux sous-jacents.
Dans le sol I, le milieu apparait plus ouvert, di au faible nombre d’espéces de poids
intermédiaire. On remarque qu’il s’agit du seul niveau de la séquence duquel le li¢vre variable
(Lepus timidus) et le pika des steppes (Ochotona pusilla), taxons caractéristiques des espaces
découverts plus ou moins rigoureux, sont absents. Le sol H présente une distribution continue
des taxons de grands, moyens et petits mammiferes, témoignant d’un environnement plutot

fermé et humide.

Le degré d’humidité est également bien marqué dans le sol G de I’ensemble III. En effet,
les taxons de grande et petite taille sont abondants et la diversité spécifique est la plus
importante au sein de la séquence stratigraphique. Les cénogrammes correspondant aux sols F
et E sont caractéristiques d’environnements plus ouverts et de nouveau, plus arides. Dans ces
deux niveaux, les taxons de micromammiféres atteignent une diversité maximale. Le degré

d’ouverture est moins prononcé que dans les niveaux inférieurs.
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Figure 52 : Cénogrammes du complexe moyen de la Caune de I’ Arago, sols P a D.
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On remarque que les espeéces de poids intermédiaires sont représentées sur tous les
niveaux, hormis le sol I, limitant I’ampleur du degré d’ouverture observé. Néanmoins, 1’on
note que ces taxons (Lepus sp., Oryctolagus cuniculus, Spermophilus major, Marmota sp. ,

Hystrix vinogradovi) sont inféodés aux espaces relativement découverts.

4.1.5 Discussion

L’application de différentes méthodes de reconstitutions paléoécologiques aux
niveaux du complexe moyen de la Caune de 1’Arago, d’aprés les associations de
micromammiféres et la structure de la communauté de mammiféres, ont donné les résultats

suivants (les résultats donnés dans Hanquet & Desclaux, 2011 sont inclus) (Figure 53) :

Des tendances générales sont observées pour chaque complexe :
- le complexe moyen I est caractéris¢ par un climat froid et sec dans un
environnement ouvert ;
- le complexe moyen II témoigne d’un climat tempéré au couvert forestier
important ;
- le complexe moyen III indique un climat froid et sec, toutefois moins prononcé
que dans le complexe inférieur (tout au moins dans le sol G) et un couvert végétal

plus contrasté. Les milieux forestiers et de prairies relativement séches coexistent.

Si des traits communs apparaissent, on remarque ¢galement des disparités selon le type
d’analyse employé, notamment entre les indices taxonomiques d’habitat et les

climatogrammes, ainsi qu’entre la méthode des températures et les analyses factorielles.

Entre la méthode des Indices taxonomiques d’habitat et les climatogrammes (Figure
54), les milieux représentés n’apparaissent pas de la méme manicre: les variations
environnementales et climatiques sont bien marquées lorsque 1’on utilise I’abondance relative
des espéces, alors qu’elles sont nettement moins contrastées en employant la diversité
spécifique (Figure 49). Comme cela a déja été remarqué, la présence constante de neuf taxons
a affinités climato-écologiques distinctes dans 1’ensemble de la séquence influe de fagon

importante sur la représentation des différents milieux. L’utilisation des N.M.I. par espece
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regroupées en classes climato-écologiques (en tenant compte des biais taphonomiques
éventuels) semble, dans ce cas, bien transcrire les variations environnementales au sein de
biotopes se maintenant tout au long de la séquence. Les deux types d’analyses apparaissent

alors complémentaires.

L’estimation des paléotempératures (Figure 51) donne des résultats qui différent de ce
qui est observé avec les analyses factorielles (Hanquet & Desclaux, 2011) (Figure 55). Dans
cette analyse, réalisée dans le but de faire ressortir les variations quantitatives de chaque
espece au cours du temps (MIS 14, 13 et 12), trois groupes se répartissent le long des axes 1
et 2. L’axe 1 oppose clairement deux ensembles : le complexe moyen I d’une part, et les CM
IT et III d’autre part. Cet axe, opposant des espéces de milieu froid (M. (S.) gregalis, M. gr.
oeconomus, C. nivalis) a des associations de climat chaud et/ou tempéré et fermé (4.
sylavticus, M. (1.) brecciensis, G. glis, E. quercinus), peut étre interprété en termes de gradient
de température (Hanquet & Desclaux, 2011). L’axe 2 pourrait opposer quant a lui les espéces
d’espaces ouverts (M. (T.) vaufreyi, Spermophilus sp.) aux taxons de milieux plus fermés (M.
(L) brecciensis, A. sylvaticus). 1l apparait néanmoins que 1’ensemble III, au sein de cette
analyse, est moins clairement discriminé que les deux autres. L’importante diversité
taxonomique enregistrée (particulierement dans le sol G), mélant espéces méditerranéennes,
forestieres mais aussi arctiques ou steppiques, explique cette disposition, de méme que la
présence de taxons rares n’apparaissant principalement que dans cet ensemble (Myodes
glareolus, D. torquatus, Sciurus sp.).

La projection des coordonnées de I’axe 1 de I’ACB a permis de tracer une courbe de
I’évolution des températures dans la séquence, mettant en évidence un climat froid marqué
dans I’ensemble I, se rapportant au stade isotopique 14 (Hanquet & Desclaux, 2011).
L’ensemble III (MIS12) apparait plus froid que I’ensemble II (attribué a I’interglaciaire du
MIS 13), mais moins prononcé que dans I’ensemble inférieur. L’estimation des
paléotempératures montre au contraire un pic de froid, le plus marqué de toute la séquence, au
niveau des sols F et E de I’ensemble III (MIS 12), et des températures basses, mais
alternativement négatives et positives dans 1’ensemble I (Figure 51). Ce dernier résultat,
montrant un refroidissement de plus grande ampleur lors du MIS 12, est en accord avec le
schéma global des stades isotopiques au cours du Pléistocéne moyen, issu de 1’étude du 8'°0
de carottages marins (Lisiecki & Raymo, 2005). La discordance de ces résultats s’explique
par ’importance de la richesse spécifique observée (en termes de nombre de taxons) dans

I’ensemble III. L’AFC permet de bien discriminer les associations d’espéces
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caractéristiques de chaque ensemble en fonction de leurs affinités climato-écologiques, et met
donc en évidence I’homogénéité des assemblages. Dans le cas de 1’ensemble 111, I’importante
richesse spécifique observée confere un caractére hétérogene aux associations de rongeurs, du

solGaD.

Axe 2

A Gglis
H
[ ]
A A \
C. fiber M. brecciensis
A J
M. oeoconomus — - - g ° |
) AA. sylvaticus
“ \ /
(0] .M L K .P A. cantiana A fitristata
* onN o o A A bursae A )
A A J _ E. quercinus
M. gregalis ~ C. nivalis ) A AN agrestis (]
Axel - gregals * P. lenki S g G
D
A
Marmota
F
| ® A Sciuus
E A . vaufreyi |
A . A
Citellus C. glareolus
A p torquatus

Figure 55 : Caune de I’Arago. Analyse en composante binaire (ACB). D a P : niveaux archéologiques (d’apres
Hanquet & Desclaux, 2011)

Ainsi, dans I’image de I’évolution des températures donnée par I’AFC, le signal climatique de
I’ensemble III est lissé¢ par la diversité des taxons, et par conséquent de leur signification
écologique. La méthode des températures est basée sur I’abondance des arvicolinés et tient
donc compte du principe de richesse spécifique. L’estimation des températures annuelles les
plus basses apparaissent logiquement dans les niveaux ou les taxons concernés sont les plus
nombreux, les sols F et E. On peut néanmoins objecter que cette derniére méthode ne prend

en compte que la corrélation entre températures et nombre d’especes.
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En considérant I’ensemble des résultats, on constate que toutes les méthodes employées
sont complémentaires, et qu’il est nécessaire d’étendre le spectre des analyses afin d’étayer,

mais aussi de nuancer, les conclusions concernant la paléoécologie.

Ainsi, il est possible d’inférer qu’un refroidissement important est enregistré dans
I’ensemble I, attribué au MIS 14, caractérisé par un environnement ouvert et aride. Un
changement abrupt de ces conditions marque la transition avec les niveaux de 1’ensemble II.
Celui-ci témoigne en effet d’un radoucissement des températures et du développement du
couvert arboré. Les especes caractéristiques des milieux tempérés relativement humides se
maintiennent sur toute cette séquence, ce qui démontre la stabilité des conditions écologiques
(comme I’indiquent les indices de diversité). La situation de I’ensemble III est plus contrastée.
Les analyses de la diversit¢ des milieux d’habitat et les climatogrammes indiquent un
refroidissement notable dans ces niveaux, avec néanmoins une aridit¢é moins prononcée que
dans les niveaux inférieurs. L’estimation des températures moyennes annuelles montre un pic
de froid marqué dans les sols F et E, mais les sols G et D apparaissent, d’apres les différentes
méthodes, relativement moins froids et plus humides. L’image fournit par le sol G, présentant
des affinités avec 1’ensemble II, mais aussi avec les sols sus-jacents, pourrait également
traduire 1’existence d’un épisode interstadiaire. En effet, le sol G présente une épaisseur
pouvant atteindre jusqu’a 80 cm, et il est envisageable qu’un stade plus tempéré au sein de la
phase glaciaire couvrant I’ensemble III (MIS 12) ait été enregistré dans de ce niveau. Cela

pourrait expliquer, en partie, I’importante diversité spécifique de ce sol.

La structure générale des communautés de micromammiféres du complexe moyen
présente quelques caractéres relativement constants sur toute la séquence, avec la présence de
neuf taxons a affinités climato-écologiques distinctes (Spermophilus sp., Arvicola
mosbachensis, Microtus agrestis, M. (S.) gregalis, M. (I.) brecciensis, M. (T.) vaufreyi, P.
lenki, A. bursae, A. sylvaticus), mélangeant taxons endémiques et espeéces originaires
d’Europe du nord et de I’est (Hanquet & Desclaux, 2011). Ceci suggere que les différentes
niches écologiques habitées par chacune de ces especes ont pu subsister pendant la période
couverte par le complexe moyen, entre les stades isotopiques 14 et 12, lors de I’alternance de
phases glaciaires et interglaciaires. Cette situation peut s’expliquer par la topographie et les
spécificités locales des environs du gisement, notamment la proximité des Pyrénées et du

massif des Corbiéres.
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4.1.6 Comparaison avec différents marqueurs paléoenvironnementaux

Les reconstitutions paléoenvironnementales issues des études sédimentologiques,
paléontologiques et palynologiques, dans le complexe moyen de la Caune de 1’Arago,

donnent les résultats suivants (Tableau 54 ; Tableau 55) :

o Ensemble I : L’¢tude sédimentologique du remplissage de cet ensemble montre qu’il
se compose de sables grossiers lités déposés lors d’une phase froide sous vents violents
(Lumley et al., 1984).

Le cortege faunique est dominé par le renne (Rangifer tarandus), ’argali (Ovis ammon
antiqua) et le thar (Hemitragus bonali), ce qui témoigne de I’existence d’un milieu découvert
sous climat froid, de méme que la présence du cheval de Mosbach (Equus ferus
mosbachensis) et du renard polaire (Vulpes praeglacialis) (Moigne et al., 2006).

Les analyses palynologiques menées dans cet ensemble ont démontré sa stérilité (Lartigot,
2007). Néanmoins, les données issues de 1’étude de la base et du sommet de I’ensemble I
(Renault-Miskovsky, 1995) reflétent la présence d’une steppe a poacés et a astéracés sous
climat froid et sec et témoignent d’un faible couvert arboré (15% a la base, 25% au sommet)
composé de pins et de genévriers.

La présence du liévre variable (Lepus timidus) et du pika des steppes (Ochotona pusilla)
témoigne du caractére steppique de I’environnement. Des espéces de montagne sont

¢galement représentées comme le chocard a bec jaune (Pyrrhocorax graculus).

o Ensemble II: Dans cet ensemble, les sédiments sont constitués de limons sablo-
argileux déposés par ruissellement lors d’une période tempérée humide (Lumley et al., 1984).
Les faunes de milieux forestiers tempérés et humides sont bien représentées, notamment par
I’association du cerf élaphe (Cervus elaphus) et du daim (Dama clactoniana). Les autres
grands mammiferes témoignent également d’un milieu méditerranéen marqué (Moigne et al.,
2006).

L’analyse pollinique montre la présence d’un couvert arboré important, dominé par les pins
méditerranéens, aux cotés d’autres taxons thermophiles, témoignant d’un climat tempéré et
humide (Renault-Miskovsky, 1995).

Parmi les petits vertébrés, des especes méditerranéennes ou thermophiles apparaissent :
I’hirondelle des rochers (Hirundo rupestris), le gypaéte barbu (Gypaetus barbatus) parmi les

oiseaux, et les amphibiens discoglosse (cf. Discoglossus) et pélodyte ponctué (Pelodytes
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V. Paléoécologie

punctatus) (Desclaux, 1992). Les especes forestieres et de milieu humide sont bien

représentées (C. coccothraustes, Rana temporaria).

o Ensemble III : Les sédiments sont composés de sables grossiers lités, apportés par des
vents violents a I’entrée de la grotte, mais déposés par ruissellement a I’intérieur de la grotte a
la faveur de périodes humides (Lumley et al., 1984).

Les faunes de grands mammiferes sont tres diversifiées, mais elles sont surtout caractérisées
par la présence d’especes boréales telles que le beeuf musqué (Praeovibus priscus), le renne
(Rangifer tarandus) et le chamois (Rupicapra aff. pyrenaica). Le bison des steppes (Bison
priscus), ’argali (Ovis ammon antiqua) et le rhinocéros de prairie (Stephanorhinus
hemitoechus) sont également bien représentés. Les taxons forestiers et tempérés (C. elaphus,
D. clactoniana) sont néanmoins présents dans les sols G et D (Moigne et al., 2006).

Les analyses palynologiques montrent plusieurs fluctuations au sein de la séquence
sédimentaire de cet ensemble. Les especes thermophiles et méditerranéennes sont abondantes
dans le sol G, mais des essences de climat frais a froid sont également présentes a sa base. Ces
mémes types de taxons se retrouvent dans les niveaux sus-jacents. Les poacés et astéracés
sont bien représentés, comme dans 1’ensemble I, reflétant d’importants espaces découverts
mis en place sous un climat rigoureux, notamment dans le sol E (Renault-Miskovsky, 1981 ;
Lartigot, 2007).

Les especes d’oiseaux sont plutdt caractéristiques des foréts tempérées (C. coccothraustes, A.
funereus, Turdus pilaris, T. viscivorus, Ficedula albicollis) et associées a des taxons plus
thermophiles (G. barbatus, A. fasciatus, Alectoris barbara) dans le sol G. Des taxons
steppiques sont toutefois représentés dans ce méme sol, mais le degré d’aridité est peu
prononcé (Desclaux, 1992). Dans les sols sus-jacents, les taxons de steppes peu arides

dominent, suggérant un refroidissement du climat.

Pour les ensembles I et II du complexe moyen, les résultats issus des différentes
disciplines sont comparables. Dans I’ensemble I, le climat est froid, sec, sous vent violent.
L’environnement est ouvert, de type steppique. L’ensemble II apparait beaucoup plus tempéré
avec le développement important du couvert forestier et 1’installation de conditions plus
humides que dans les niveaux inférieurs. Des zones de prairies peu arides sont également
représentées. Les reconstitutions paléoécologiques obtenues d’aprés les faunes de

micromammiferes sont similaires.
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L’enregistrement des conditions paléoenvironnementales et paléoécologiques de 1’ensemble
I, et plus particulierement du sol G, différe selon le type de données. Comme 1’a fait
remarquer A.-S. Lartigot (2007), les spectres polliniques obtenus, montrant la persistance de
taxons méditerranéens, ne correspondent pas a I’image donnée par le cortége de grands
mammiferes d’un paysage ouvert sous climat froid et sec. Les faunes de micromammiféres
quant a elles présentent une proportion notable de taxons tempérés et forestier dans le sol G
(présence notamment de G. glis et E. quercinus), et les espéces méditerranéennes sont
toujours représentées, comme le montrent les spectres polliniques. Néanmoins, les taxons
steppiques et boréaux sont également présents. Les dépots sédimentaires, en partie déposés
par ruissellement, témoignent de la validité des enregistrements polliniques. Les pollens
identifiés dans le sol G pourraient étre représentatifs de I’environnement proche de la grotte
(Lartigot, 2007). Les micromammiferes, résultant de coprocoenoses de rapaces nocturnes (cf.
Chap. V), proviennent également des alentours proches du gisement. Dans le cas des grands
mammiferes, comme cela a déja été¢ souligné dans le chapitre précédent, leur présence est
souvent le reflet des choix opérés par les chasseurs préhistoriques ou par d’autres prédateurs.
Le sol G présente une vaste diversit¢ de faunes de grands mammiferes, chassées, lors
d’occupations de longue durée, dans un rayon de Skm autour de la grotte (Lumley et al.,
2004). Divers biotopes ont été exploités et différentes périodes d’abattage ont été identifices.
Les facteurs climatiques ne semblent pas étre liés aux choix de faunes et de biotopes exploités
(Moigne et al., 2005). Il est possible que certaines especes appartiennent a des niches
¢cologiques probablement plus ¢éloignées. En effet, si [’on considére les distances
d’approvisionnement en matiére premiere lithique estimées pour ce niveau, qui vont d’une
récolte locale a des gites distants de 33km (Lumley & Barsky, 2004), I’on peut penser que les
occupants de la Caune de I’ Arago ont pu exploiter le gibier sur de plus grandes distances. La
situation géographique et topographique du gisement (présence de plaines, plateaux, fonds de
vallées, contreforts montagneux et milieux d’altitude) permet en effet une grande diversité de
niches écologiques. Enfin, I’hypothése de I’enregistrement d’un interstadiaire au sein de ce
sol par les micromammiféres pourrait aussi expliquer la différence de signal paléoécologique :
en effet, les pelotes de rejection ont été rejetées lors de période d’abandon du site, donc non

contemporaines des faunes chassées lors de son occupation.
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Stades Complexe . )
Datations | isotopiques | sédimentaire Avifaune Herpétofaune Lagomorphes
Mergus menganser Pelodytes punctuatus
Aegypius monachus B
Gypaétus barbatus of. Bufo sp.
Aquila chrysaétos Bufo sp.
cf. Aquila fasciatus Bufo bufo
Falco ﬁ~n runculs Epidaieacalanita Oryctolagus cuniculus
Alectoris graeca cf. Rana dalmatina HEEEE
Alectoris barbara Lacerta s
Perdix palacoperdix Ti fpl. » Lepus timidus
12 Gallinago gallinago HHOR G lepials
= Columba livia Elaphe sp. Ochotona pusilla
= Asio cf. flammeus Natrix sp. p
% Aegolius funereus Vipera sp.
g Zf' :thene hociua Vipera cf. berus
450 000 2 120 Sp-
[f] Turdus pilaris
z Turdus viscivorus
8 Ficedula albicollis
>" C. coccothraustes
% Garrulus glandarius
Pica pica
88 Pyrrhocorax graculus
> P. pyrrhocorax
Fj Corvus corone
o Corvus pliocaenus
2 cf. Bubo scandiaca
o Aegy pHis PORGOHUS cf. Discoglossus sp.
@) Gypaétus barbatus
Aguilaahirysaios Pelodytes punctuatus
= Falco tinnunculus cf. Bufo sp. Oryctolagus cuniculus
K Alectoris graeca Bufo sp.
13 "g Columba oenas Bufo bufo Lepus timidus
o Columba livia Rana sp.
= cf. Asio otus Rana temporaria ]
Ochotona pusilla
H Bubo Lacerta sp. P
Hirundo rupestris Coluber sp.
C. coccothraustes Coronella sp.
Pyrrhocorax graculus Elaphe sp.
P. pyrrhocorax Vipera sp
Corvus antecorax '
Falco ti l
Arco THHmmCHins Bufo sp. Oryctolagus cuniculus
— Columba livia Rana sp.
o .
14 = ct. Asio otus Lepus timidus
% cf. Sturnus vulgaris
wn
[f‘] Pyrrhocorax graculus Ochotona pusilla
570 000 Corvus antecorax

Tableau 55 : Répartition des espéces d’oiseaux, d’amphibiens, de reptiles et de lagomorphes dans le complexe
moyen de la Caune de 1’ Arago (d’apres Desclaux, 1992 ; El Guennouni, comm. pers.)
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La somme des différentes analyses paléoécologiques menées sur différents marqueurs
montre [’homogénéit¢ des réponses dans les ensembles I et II. Les enregistrements
environnementaux et écologiques du sol G de I’ensemble III témoignent au contraire de leur
hétérogénéité. Ceci peut €tre mis en relation avec différents facteurs : choix opérés par les
hommes préhistoriques sur les gibiers, biotopes plus ou moins ¢éloignés du gisement,
configuration topographique du site, enregistrement d’un épisode climatique interstadiaire de
courte durée et de faible amplitude par une partie des marqueurs environnementaux
(micromammiferes, pollens). La persistance de niches écologiques ayant permis le maintien
de taxons méditerranéens, et la présence d’especes boréales et steppiques, plaident en faveur
d’un paysage en mosaique constitu¢ de différents types de milieux coexistant aux alentours de
la Caune de 1’Arago. La topographie du gisement et les spécificités de la région ont permis
I’existence simultanée de taxons aux exigences €cologiques variées, appartenant a diverses
niches écologiques. Ces associations de taxons « non-analogues » sont directement liées aux
processus de contraction et d’expansion induit par les changements climatiques opérés lors de

la transition de phase glaciaires et interglaciaires (voir chapitre suivant).

4.1.7 Conclusions

Les associations de micromammiféres du complexe moyen de la Caune de I’Arago
permettent d’obtenir des images précises de 1’environnement et du climat dans les différents

ensembles.

L’ensemble I est caractérisé par un cortége de petits mammiferes caractéristiques des
steppes continentales (Microtus (S.) gregalis, Allocricetus bursae, Spermophilus major) et des
zones boréales (Microtus oeconomus). Les conditions climatiques, froides et séches, semblent
s’étre maintenues stablement entre les sols P et K. Ces niveaux sont attribués a 1’optimum
glaciaire du MIS 14.

Dans I’ensemble II, les taxons tempérés et thermophiles apparaissent bien représentés
(Eliomys quercinus, Glis glis, Apodemus sylvaticus), au détriment des espéces steppiques.
Cela souligne un changement drastique des conditions climatiques et environnementales par
rapport a I’ensemble 1. Ces données concordent avec I’attribution de cet ensemble a une phase

interglaciaire du MIS 13.
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L’ensemble III montre le retour de conditions plus froides et plus arides, associées a
un environnement plus ouvert, avec la présence d’espéces arctiques (Dicrostonyx torquatus)
et sibériennes (Spermophilus major). Néanmoins, des taxons méditerranéens et tempérés
subsistent dans le sol G (M. (I.) brecciensis, M. (T.) vaufreyi), ce qui d’une part, tempere
I’amplitude du refroidissement, et d’autre part, souligne la coexistence d’espéces a affinités
climato-écologiques diverses. L’ importante diversité de rongeurs est également observée chez
les soricomorphes. Parmi ceux-ci, des associations mixtes sont présentes, mélant taxons
thermophiles et espéces vivant dans des milieux frais et humides (Crocidura russula/leucodon
et Sorex araneus). Différents types de milieux se sont donc cotoy€s : plaines découvertes,
steppes arborées, massifs forestiers denses, bords de cours d’eau. La diversité taxonomique
enregistrée pourrait également traduire, dans une certaine mesure, I’existence d’une courte
phase de radoucissement des conditions climatiques dans ce niveau. Les sols sus-jacents
présentent clairement un refroidissement des températures et une large progression des
milieux découverts. Si le climat se rapproche de ce qui a été observé dans I’ensemble I, le

degré d’aridité est néanmoins beaucoup moins marqué.

En outre, la présence de 1’Arvicola dans tous les niveaux du complexe moyen, et du
castor dans certains d’entre eux, montre la persistance d’une ripisylve bordant un important
cours d’eau, vraisemblablement le Verdouble, jaillissant des gorges des Gouleyrous en

contrebas de la grotte.

Les associations de micromammiféres du complexe moyen de la Caune de I’Arago
sont composées, sur I’ensemble de la séquence, de faunes mixtes, a affinités climato-
écologiques distinctes et n’ayant pas d’équivalents actuels, que 1’on appelle «non-
analogues ». Elles sont le reflet d’un paysage en mosaique composé¢ d’espaces ouverts
entrecoupés d’aires boisées plus ou moins importantes, sous un climat froid et sec dans
I’ensemble I, tempéré et humide dans 1’ensemble II, froid et peu aride dans I’ensemble III. La
persistance et la coexistence de différents biotopes aux alentours du gisement s’expliquent
grace aux spécificités topographiques de la région. Fonds de vallées, plateaux d’altitude,
plaines, zones montagneuses et proximité des Pyrénées sont autant de gradients altitudinaux
et topographiques qui ont dii permettre, localement, le maintien de niches écologiques et ainsi
jouer le role de « zone refuge » tant en période glaciaire qu’interglaciaire. Nous renvoyons le
lecteur au chapitre suivant pour un développement de la problématique phylogéographique de

ce gisement.
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4.2 Grotte du Lazaret

42.1 Climatogrammes

Une reconstitution paléoécologique, effectuée d’aprés 1’abondance relative des
espeéces de rongeurs des unités archéostratigraphiques 24, 25 et 26, est présentée dans un
article de synthése sur I’ensemble des faunes de vertébrés de la grotte du Lazaret (Hanquet ef

al., 2010), figurant en annexe de ce travail. L’étude de ’'UA 27 est ici proposée (Figure 56).

Les types de milieux représentés ne sont pas tres diversifiés : milieu ouvert steppique,
zones de prairies humides, forét tempérée, berges de cours d’eau, milieu méditerranéen. Les
mémes types d’environnement sont représentés jusqu’a la base de I’ensemble CIII, tandis que
les niveaux supérieurs témoignent, en plus de ceux-ci, de I’existence de steppes continentales

trés arides et de zones rupicoles héliophiles froides (Hanquet ez al., 2010).

0% 10% 20% 30% 40% 50% 60% 70% 80% 90% 100%

% cont. [] Hum. E Temp. Eau B Med

Figure 56 : Climatogrammes des unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret. Avec Cont. :
steppes continentales et espaces découverts peu arides ; Hum. : espaces humides et prairies ; Temp. : foréts
déciduales ; Eau : zones de bordures d’eau ; Méd. : zones méditerranéennes.
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Le climatogramme de 1’'UA27 montre la prédominance des taxons de milieux de prairies
humides et boisements clairs (M. (T.) multiplex, M. agrestis, A. sylvaticus) coexistant avec des
especes d’espaces ouverts plus secs (M. arvalis, P. lenki). L’existence d’une forét déciduale
est confirmée par la présence de taxons forestiers tels que Muscardinus avellanarius et
Eliomys quercinus. L’influence méditerranéenne est également ressentie avec la présence,
relativement abondante, d’un taxon endémique, Pliomys boronensis. Enfin, Arvicola
cantiana, le rat taupier, atteste de la présence d’un cours d’eau dans I’environnement du site
et d’une probable ripisylve. Les chiropteéres identifiés dans ce niveau appuient ces
constatations : M. myotis et M. blythi, taxons thermophiles vivant en milieux ouverts et peu
boisés, et M. nattereri, affectionnant les zones humides et forestiéres. Les crocidures
C. russula-leucodon sont également inféodées aux milieux méridionaux. Toutefois, la
présence des musaraignes Sorex araneus et S. minutus, aujourd’hui absentes du biome
méditerranéen, suggérent des conditions de températures plus fraiches qu’actuellement. La
comparaison avec le niveau UA 26 sus-jacent (Figure 56) montre le recul des espaces

humides au profit d’'une augmentation de 1’aridité.

En comparant ces résultats avec I’ensemble des climatogrammes obtenus dans les
complexes CIII et CII de la grotte du Lazaret (Figure 57), on observe que ’'UA27, mais aussi
les niveaux sus-jacents (26, 25 et 24) présentent une augmentation des milieux découverts
relativement secs (en raison notamment de I’abondance de Microtus arvalis). Mais ces
niveaux apparaissent également plus tempérés que le complexe CIII, avec une bonne
représentation des taxons forestiers, mais aussi des especes thermophiles et méditerranéennes.
Ces derniéres sont peu représentées dans les ensembles A a E, alors que des taxons steppiques
comme C. cricetus, M. gregalis et P. lenki sont plus abondants. La marmotte est absente des
unités archéostratigraphiques 27, 26, 25 et 24, ce qui implique des conditions de température
moins favorables a cette espéce que dans les niveaux supérieurs. L’UA 27, par rapport a
I’ensemble des niveaux considérés a partir du sommet de la séquence, semble donc se placer
au sein d’une phase climatique tempérée, a cachet méditerranéen marqué, sous un climat frais

et relativement sec.
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Figure 57 : Climatogrammes des ensembles A (UA 1 a4), B(UA54a7),C(UA8¢t9),D (UA10a12), E (UA
13 a 18) et unités archéostratigraphiques UA 24, 25, 26 et 27 de la grotte du Lazaret (d’apres Hanquet et al.,
2010)

L’image paléoenvironnementale et climatique de ’'UA27 donnée par cette analyse est
celle d’un paysage découvert de prairies, dans lequel des zones de foréts denses, relativement
importantes, se développent, ainsi qu’une ripisylve. La position méridionale du gisement
favorise la persistance d’espéces inféodées au milieu méditerranéen, mais la présence de
quelques taxons non thermophiles et absents aujourd’hui de la région, suggere des conditions
climatiques plus fraiches qu’actuellement. Enfin, la topographie du site (falaises cotieres
escarpées, vastes plaines) est un ¢lément essentiel du paysage, représenté par la présence
constante de taxons d’altitude et d’animaux de prairies. La situation de I’'UA26 est tout a fait
comparable, mais présente néanmoins un cachet méditerranéen plus marqué (notamment par
la présence de M. (I.) brecciensis et de R. ferrumequinum). L’'UA 27 se place au sein des

niveaux les plus tempérés de la séquence.
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4.2.2 Indices taxonomiques d’habitat

L’analyse de la diversité des milieux d’habitats des micromammiferes a été menée sur

I’'UA26 et ’'UA27 de la grotte du Lazaret, ainsi que sur I’ensemble de la séquence.

D’apres les histogrammes obtenus, ’'UA 27 montre une bonne représentation des
biomes forestiers et méditerranéens (Figure 58). Les milieux de montagne et les espaces
ouverts, tant arides qu’humides, présentent des indices comparables. On remarque que les
milieux froids arctiques (toundras et foréts boréales) sont largement minoritaires. La
prédominance du milieu forestier est notamment marquée par la présence de Muscardinus
avellanarius, taxon typique des espaces au couvert arboré dense. L’absence de ce taxon dans

I’UA 26 explique en partie la moindre importance du milieu forestier dans ce niveau.

On constate que le biome méditerranéen prend plus d’importance dans I’UA 26, ce qui
pourrait suggérer des conditions climatiques légeérement plus chaudes et arides que dans le
niveau suivant. La méme observation a été faite en comparant ’'UA26 a ’'UA25 (Hanquet,

2006).
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Figure 58 : Indices taxonomiques d’habitats des unités archéostratigraphiques UA 26 et UA 27. Avec Tu:
toundra ; S : espaces découverts arides ; PR : prairies et zones humides ; M : milieu méditerranéen ; B : foréts
boréales ; D : foréts tempérées ; Mo : milieu montagnard.
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L’unité archéostratigraphique 27 enregistre un développement plus important du
milieu forestier que dans I’'UA26. Néanmoins, les biotopes méditerranéens sont bien marqués
sur les deux niveaux, de méme que les milieux découverts (secs et humides) et montagnards.
Ces trois composantes apparaissent comme des constantes du paysage environnant la grotte
du Lazaret: I’influence du climat méditerranéen souligne la position méridionale du
gisement, tandis que la présence des biomes montagnards et de prairies témoignent des

conditions topographiques et de spécificités locales.

Sur I’ensemble de la séquence, on observe une variation de I’importance relative des
différents milieux d’habitats représentés (Figure 59). Contrairement a ce qui apparait sur les
climatogrammes (Figure 57), les espaces découverts, secs ou humides, sont mieux représentés
dans les ensembles supérieurs. L’influence méditerranéenne est bien marquée dans tous les
niveaux, sauf dans I’ensemble E et 'UA24 ou celle-ci régresse. Les UA 26 et 27 présentent
des valeurs d’indices de milieu méditerranéen légerement supérieures a 1’ensemble de la
séquence. La méme observation est faite pour la représentation du biome forestier dans

I’UA27.

Tu S Pr M B D Mo
0 1 0 1 2 3 0 1 2 3 0 1 2 3 0 1 0 1 2 4 5 0 1 2
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Figure 59 : Indices taxonomiques d’habitats des complexes CII et CIII de la grotte du Lazaret : ensemble A (UA
1a4),B(UAS5a7),C(UA8et9),D (UA10a12), E (UA 13 a 18) et unités archéostratigraphiques UA 24, 25,
26 et 27. Tu : toundra ; S : espaces découverts arides ; Pr : prairies et zones humides ; M : milieu méditerranéen ;
B : foréts boréales ; D : foréts tempérées ; Mo : milieu montagnard.
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4.2.3 Indices de diversité

Pour observer la structure des communautés de micromammiferes de ’'UA 27 et de
I’UA 26, les indices de diversité de Shannon et de Simson ont été calculés. La totalité de la
séquence a été prise en compte (ensembles A, B, C, D et E, et UA 24, 25, 26 et 27) (Figure
60).

A A
B B
C C
D D
E E
Ua 24 Ua 24
Ua25 Ua 25
Ua 26 Ua 26
Ua 27 Ua 27

Indices de Shannon Indices de Simpson

Figure 60 : Evolution des indices de diversité (Shannon et Simpson) basés sur les assemblages de rongeurs de la
grotte du Lazaret. : ensemble A (UA 1 a4), B(UAS5a7),C(UA8¢ct9),D(UA10a12),E(UA 13 a18)et
unités archéostratigraphiques UA 24, 25, 26 et 27.
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Les indices de diversit¢é de Shannon montrent des variations le long de la séquence.
Les valeurs les plus fortes sont enregistrées dans I’'UA 27 et 'UA 26, ce qui signifie une
répartition équitable des individus entre les différentes especes, donc une structure écologique
équilibrée et plutdt stable. On note que I’indice le plus faible apparait pour 1’ensemble D. Ceci
est di a la forte abondance de M. agrestis. Entre I’ensemble A et I’'UA 25, les valeurs de
diversit¢é sont moyennes mais inconstantes, montrant ainsi |’instabilit¢ des conditions
climatiques et écologiques. Les sols 27 et 26, présentant de forts indices, apparaissent comme

les niveaux les plus favorables au développement de la diversité.

Les indices de Simpson caractérisent les mémes tendances. Cet indice met en évidence
les espéces les plus abondantes, en leur donnant plus de poids. Ainsi, les UA 26 et 27
présentent des valeurs faibles, ne montrant pas de taxon dominant, au contraire de I’ensemble

D dont I’indice élevé marque 1’abondance de M. agrestis.

L’analyse de deux types d’indices de diversité (Shannon et Simpson), met en évidence
que les UA 27 et 26 présentent des communautés de micromammiféres variées et équilibrées,
marquant des conditions écologiques et climatiques favorables dans ces niveaux. Le
maximum de diversité de I’ensemble de la séquence de la grotte du Lazaret est enregistrée

dans les UA 27 et 26.
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424 Cénogrammes

La méthode des cénogrammes a été appliquée aux unités archéostratigraphiques UA26
et UA27, et comparées aux autres niveaux de la grotte du Lazaret (Figure 61). Les
diagrammes obtenus sont relativement similaires sur ’ensemble de la séquence. Les droites
de régression figurant les groupes de mammiféres de plus de 8kg et de moins de 500g
montrent que ceux-ci sont équitablement représentés, allant de trés grands animaux comme le
rhinocéros laineux (Coelodonta antiquitatis) ou 1’éléphant antique (Palaeoloxodon antiquus)
a de trés petit comme la musaraigne pygmeée (Sorex minutus). Cette configuration suggere un
milieu humide. Seul I’'UA 25 présente une droite relative aux grands mammiferes plus pentue
que les autres, en raison du nombre moins important d’especes de ce groupe, notamment les

plus massifs (S. hemitoechus, C. antiquitatis ou M. giganteus) (Lumley et al., 2005).

Dans les sols 27, 26 et 25, une seule espéce appartient au groupe de poids intermédiaire (le
lapin, Oryctolagus cuniculus). Cette lacune entre les deux groupes de poids extrémes indique
un environnement ouvert. Dans les ensembles supérieurs (A a E), bien qu’une seconde espece
située entre 8kg et 500g soit représentée (Marmota marmota), le degré d’ouverture du milieu

reste notable.
La structure générale des communautés de faunes de mammifeéres varie donc

relativement peu sur I’ensemble de la séquence, et caractérise, comme on 1’observe dans les

unités archéostratigraphiques 26 et 27, un environnement globalement ouvert et humide.
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Figure 61 : Cénogrammes des communautés de mammiferes des unités archéostratigraphiques UA 27, 26 et 25
et des ensembles A (UA 1a4), B(UAS5a7),C (UA8¢t9),D(UA10a 12), E (UA 13 a 18) de la grotte du

Lazaret.
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425 Me¢éthodes des températures

L’estimation des températures moyennes annuelles donne des résultats similaires sur
les deux unités archéostratigraphiques. En effet, le nombre d’especes d’arvicolinés identifiés
est le méme. Par conséquent, avec la présence de 5 taxons appartenant a cette sous-famille, les
températures estimées sont de 6,44 °C. La température moyenne annuelle enregistrée a Nice
aujourd’hui est de 15,6 °C (données Météo France©). A titre de comparaison, 1’application de
cette méthode sur les ensembles sus-jacents (A, B, C, D, E) montre des températures
moyennes annuelles variant entre 10 (niveaux A et C) et -5°C (niveau B), mais aussi des

valeurs intermédiaires proches de 0°C (niveaux D et E) (Abbassi, 1999).

42.6 Comparaison avec différents marqueurs paléoenvironnementaux

Les données issues de différents champs d’étude appliquées a 1’UA27 sont
actuellement en cours d’étude (grands mammiferes, avifaune, lagomorphes, herpétofaune),
toutefois certaines d’entre elles ont permis d’établir des listes fauniques préliminaires
(Lumley et al., 2008) (Tableau 56). La composition de I’assemblage de grands mammiferes
de ce niveau indique des conditions climatiques tempérées et un environnement forestier, plus
ou moins thermophile (C. elaphus, D. dama, P. antiquus, Bos primigenius, C. capreolus). Des
taxons d’espaces découverts (E. caballus cf. taubachensis, M. giganteus) et de montagne
(Capra ibex) sont également représentés. Pour ’UA 26, une partie des données concernant la
faune a été publi¢ (Hanquet et al., 2010). Les associations fauniques sont comparables, mais
I’on note toutefois dans ce niveau la présence d’espéces arctiques (R. tarandus, C.
antiquitatis), ce qui suggeére des conditions plus froides que dans ’'UA27. De plus, la forte
taille de V. vulpes et C. elaphus identifiés dans I’'UA26 permet de les replacer au sein des
populations nordiques (Valensi, 2004), caractéristiques de milieux frais. L’herpétofaune
suggere également des conditions plus fraiches avec la présence taxons montagnards (7. cf
alpestris et V. aspis). On note enfin que les informations climatiques issues de la corrélation
entre la taille des lapins et les précipitations annuelles, indiquent un climat plus sec que

I’actuel (Hanquet et al., 2010).
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UA26 UA27
NR NMI NR NMI
Uodela Triturus cf. alpestris 1 5 X =
nurg Pelobates cultripes 3 - X X
Pelodytes punctatus 82 - X X
Bufo bufo 444 - X X
Bufo calamita 306 - X X
Rana (Pelophylax) sp. 161 - X X
Rana temporaria 92 - X X
Lacertilia ¢ podarcis + Lacertidae ind 107 - X X
Lacerta cf. lepida - B X X
Lacerta cf. viridis 29 & X X
Anguis fragilis 40 - X X
Serpentes  colubridae ind. 78 - x  x
Coronella cf. austriaca - - X X
Coronella cf. girondica - - X X
Elaphe - - X X
Elaphe cf. scalaris " " x x
Coluber viridiflavus - - X X
cf. Malpolon - - X X
Natrix 2 - X X
Vipera (V. aspis + V. cfursinii ) 388 - X X
Carnivora Canis s 2 " = %
Vulpes vulpes * * - *
Mustela nivalis * % * *
Martes sp. B = * N
Panthera (Leo) spelaea * #* - -
Lynx spelaea * * * *
Felis silvestris * * * *
Ursus spelaeus * * * *
Ursus arctos * * * *
SArisnacla Cervus elaphus ¥ ki
Dama dama * * *
Rangifer tarandus - - - -
Capreolus capreolus * * = =
Megaloceros giganteus = & * *
Capra ibex o & * *
Bos primigenius 4 * # *
Bos/Bison * A ® ®
Rupicapra rupicapra * * * *
Perissodactyla
Stephanorhinus hemitoechus * * - -
Coelodonta antiquitatis * * ) B
Equus caballus cf. taubachensis * * * *
Proboscidea
Palaeoloxodon antiquus * * b *
A Oryctolagus cuniculus 10560 155 3708 63

Tableau 56 : Répartition des faunes d’amphibiens, de reptiles, de grands mammiferes et de lagomorphes dans les
unités archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret (x : faunes en cours d’étude ; * : especes signalées,
en cours d’étude).
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Les données sédimentologiques indiquent, pour I’'UA27, qu’il s’agit d’un dépdt argilo-
sableux a cailloux et blocs, riche en galets karstiques, qui traduisent un climat frais et peu

humide. Les mémes caractéristiques sont identifiées dans I’'UA26 (Lumley ef al., 2008).

427 Conclusions

Les enregistrements climatiques et paléoenvironnementaux des unités
archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret sont globalement similaires, mais
présentent néanmoins quelques différences. Les climatogrammes et 1’analyse de diversité
spécifique montrent tous deux un léger recul des prairies humides au profit d’espaces plus
secs dans ’UA27. Toutefois, le biome de forét tempéré est en progression par rapport au sol
supérieur et apparait comme ['un des principaux éléments du paysage. Ce caractére est
appuy¢ par la composition faunique des assemblages de grands mammiféres. Les
cénogrammes montrent indistinctement un milieu découvert et humide dans les deux niveaux.
De la méme facon, la méthode des températures fournit des valeurs comparables, estimées a
environ 6,5°C. En replacant ces niveaux dans le cadre de la dynamique climatique enregistrée
au sein de la séquence, il apparait qu’ils caractérisent une phase plus tempérée que dans les
ensembles supérieurs. Les reconstitutions paléoenvironnementales figurent I’existence d’un
milieu en mosaique, constitué¢ de vastes espaces ouverts de prairies, plus ou moins seéches, que
cotoient des zones forestiéres relativement denses. Un cours d’eau important circule dans ce
paysage. Enfin, les falaises cotic¢res escarpées apparaissent comme 1’un des éléments majeurs
de cet environnement. Malgré la présence de plusieurs taxons ayant actuellement une
répartition plus septentrionale (p. ex. Sorex araneus, S. minutus), 1’influence du climat
méditerranéen est marquée, mais sous des températures plus fraiches qu’aujourd’hui. La
configuration particuliére du site, constitué de falaises, de plaines, de foréts et d’une ripisylve,
mis en place sous un climat méditerranéen, bénéficie de plus de la situation de la région,
située entre mer et montagne. Ces spécificités locales et régionales ont favorisé le
développement et le maintien d’une importante biodiversité autour de la grotte du Lazaret lors
de son occupation par les hommes préhistoriques. Cette diversité est d’autant plus
remarquable que la séquence sédimentaire du gisement est comprise dans une phase glaciaire,
attribuée au stade isotopique 6. La présence d’especes thermophiles, aux cotés de taxons a
répartition non méditerranéenne, et méme arctiques (R. tarandus, C. antiquitatis), témoigne

du role de « zone refuge » de la région en période glaciaire.
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4.3 Baume Moula-Guercy

Une analyse paléoécologique d’apres les faunes de micromammiféres de I’ensemble de la
séquence de la Baume Moula-Guercy a été précédemment réalisée (Desclaux & Defleur,
1997). Les résultats obtenus d’apres le matériel étudié dans ce travail sont ici présentés, en
comparaison avec le reste de la séquence. Le nombre de grand mammiféres présents dans les
niveaux correspondants au sondage n’étant pas connu, il n’a pas été possible de réaliser de

cénogrammes.

43.1 Climatogramme

L’analyse des proportions relatives de rongeurs issus du sondage correspondant aux
niveaux XVI/XVII montre une diversit¢ importante des catégories climato-écologiques
(Figure 62). En effet, des espéces de milieux arctiques et boréaux sont représentées, mais on
observe également des taxons méditerranéens et tempérés. D’apres le climatogramme obtenu,
ces niveaux sont largement dominés par les especes de steppes continentales arides (M.
gregalis, M. arvalis, Spermophilus superciliosus, A. bursae). Les milieux de foréts tempérées
apparaissent pour un tiers des catégories climato-écologiques représentées, avec la présence
de taxons associés relativement diversifiés (A. sylvaticus, G. glis, E. quercinus, M.
avellanarius et M. glareolus). Les steppes, foréts et zones humides arctiques et boréales sont
marquées par la présence de taxons rares comme D. torquatus, M. malei/oeconomus et Sicista
betulina. Les zones méditerranéennes sont signalées par la présence de M. (I.) brecciensis et
M. (T.) duodecimcostatus. Enfin, le passage d’un cours d’eau, suggérant la présence d’une

ripisylve, apparait dans le climatogramme.
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Figure 62 : Climatogramme des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy.

Les associations d’espéces de rongeurs représentées pour les niveaux XVI/XVII suggeérent un
climat froid et ouvert, correspondant a un optimum glaciaire. En effet, la présence de taxons
arctiques (D. torquatus), boréaux (M. malei/oeconomus, Sicista betulina), associés a des
espeéces de steppes continentales, est caractéristique des assemblages de petits mammiferes
lors de phases de glaciaires. Cependant, des zones plus tempérées ont du subsister lors de
cette période rigoureuse, puisque les taxons forestiers sont largement représentés. Le paysage
se composait de vastes plaines découvertes et arides soumises a un climat froid, au milieu
desquelles quelques massifs arborés apparaissent. Ces derniers, de méme que les taxons des
zones méditerranéennes, devaient se développer dans des zones protégées de I’influence des

conditions climatiques rigoureuses.

La comparaison de ces résultats avec ce qu’avait observé E. Desclaux (1997) confirme
bien que le sondage étudié correspond a la transition des niveaux XVI et XVII. En effet, dans
son étude, les deux couches étaient bien différenciées, et fournissent les résultats suivants : le
niveau XVII présente 1’abondance de taxons steppiques continentaux, associés a des especes
de zones arctiques et de foréts tempérées. Dans le niveau XVI, le degré d’humidité et
d’ouverture de I’environnement augmente, au détriment des milieux froids et des foréts
tempérées (Figure 63). La présente étude montre des conditions mixtes, correspondant a la

transition des conditions écologiques enregistrées dans ces deux niveaux.
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Figure 63 : Climatogrammes des couches IV a XIX de la Baume Moula-Guercy.

La comparaison avec les niveaux supérieurs montre des variations importantes des conditions

climatiques et environnementales. L’étude antérieure de ces niveaux (Desclaux & Defleur,

1997) a permis de mettre en évidence quatre phases climatiques au sein de la séquence, de la

base au sommet :

@)

Phase IV, des couches XIX a XVII, caractérisée par la présence d’especes de steppes
continentales arides, et de taxons boréaux et arctiques.

Phase III, interprétée comme phase de transition, et comprenant les couches XVI et XV.
On observe une diminution des taxons de climat froid au profit d’espéces de milieux
tempérés.

Phase II, divisée en 2 parties : Il a, comprenant 1I’ensemble des couches XIV et caractérisée
par I’abondance de taxons forestiers et tempérés, attribuée a un stade interglaciaire ; II b,
phase de transition marquée dans les couches XIII et XII, montrant une baisse des espéces
tempérées au profit de taxons boréaux et de milieux découverts et humides.

Phase I, au sommet de la séquence (couche IX/X a IV), caractérisée par la régression des

especes tempérées et le retour des taxons de biotopes froids et de steppes continentales.

Les micromammiféres des niveaux XVI/XVII, étudiés dans ce travail, caractérisent bien les

conditions climatiques et environnementales marquées dans les niveaux inférieurs de la

Baume Moula-Guercy, attribués au Pléistocéne moyen final.
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4.3.2 Indices taxonomiques d’habitat

L’analyse de la diversité des milieux d’habitats est appliquée pour la premiére fois sur

I’ensemble des niveaux de la Baume Moula-Guercy (Figure 64).

XVIXVIE XVIXVIL XVIXVII XVIXVIL XVIXVI XVIXVIL XVIXVII
Xvil Xvi Xvi xvi Xvit XVl XVIl

XVl XVII XVl XVII XVIII XVl XVII

XIX XIX XIX XIX XIX XIX XIX

Figure 64 : Indices taxonomiques d’habitats des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy. Avec Tu:
toundra ; S : espaces découverts arides ; Pr: prairies et zones humides ; M : milieu méditerranéen ; B : foréts
boréales ; D : foréts tempérées ; Mo : milieu montagnard.

Pour les niveaux XVI/XVII, tous les types de milieux sont représentés, mais I’'un d’entre eux
domine largement : il s’agit du biome forestier tempéré. Les indices des espaces découverts,
de steppe ou de prairie, présentent des valeurs comparables, et sont suivis des milieux de
toundras, des zones méditerranéennes, puis des foréts boréales. L’indice le plus faible est
celui du biome montagnard. L’environnement apparait donc composé majoritairement de
zones forestieres tempérées, mais les autres biomes représentés modulent cette image. En
effet, le développement des milieux de toundra et de foréts boréales implique 1’existence de
conditions climatiques rigoureuses, et la présence du biome méditerranéen suggere la
persistance de niches protégées. Enfin, I’extension des plaines, arides et humides, semble
d’ampleur équivalente. Ceci montre la variété des conditions écologiques qui ont permis la
coexistence de ces milieux distincts, et souligne la mixité des assemblages d’espéces pouvant
correspondre a une phase de transition climatique. Les autres niveaux de la séquence
présentent les mémes caractéristiques que dans les climatogrammes : les couches inférieures
sont caractérisées par la bonne représentation des biomes steppiques et de milieux froids
(toundra, foréts boréales) ; a partir de la couche XVI, le biome forestier est en progression

pour atteindre son extension maximum dans le niveau XIII, les milieux découverts humides et
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méditerranéens culminent dans le niveau XIV ; enfin, les niveaux supérieurs montrent une
régression globale de I’ensemble des biomes, caractérisés toutefois par le retour des milieux

froids de toundra, et la diminution de I’importance du biome forestier.

4.3.3 Indices de diversité

La diversité des communautés de micromammiferes de la Baume Moula-Guercy est

estimée, a partir des indices de Shannon et de Simpson (Figure 65).

v v
\'% \'
VII VII
VIII VIIIT
X X
X/XI X/X1
XII XII
X111 XIII
X1V X1V
XV XV
XVI XVI
XVI/XVII XVI/XVIL
XVIL XVIL
XVIII XVIII
XIX XIX
Indices de Shannon Indices de Simpson

Figure 65 : Evolution des indices de diversité (Shannon et Simpson) basés sur les assemblages de rongeurs de la
Baume Moula-Guercy (niveaux XIX a IV).
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L’indice de Shannon montre un maximum de diversité des communautés dans les
niveaux XVI/XVIIL, XIV, XII et IV. Ces niveaux correspondent respectivement a une phase de
transition des conditions écologiques, un optimum climatique, une nouvelle phase de
transition et, pour le niveau IV, des conditions probablement stabilisées. Les individus et les
especes sont équitablement répartis. Les niveaux comprenant peu d’espeéces rares et des

taxons dominants présentent des indices faibles (niveaux XVI et VII).

L’indice de Simpson est comparable, pour les mémes niveaux, montrant qu’il n’y a
pas de taxon dominant, et que les communautés de micromammiferes sont équilibrées. Les
niveaux XVI et VII, dont les associations fauniques sont largement dominées par une seule

espece (M. agrestis dans les deux cas), figurent les indices les plus forts.

Les fluctuations de ces indices traduisent bien les variations climatiques enregistrées
dans la séquence. Les niveaux XVI/XVII, caractérisés par une diversité spécifique importante,
suggerent une période de transition progressive et relativement lente, ayant permis le

développement conjoint des différentes espéces représentées.

434 Méthodes des températures

Cette méthode a été utilisée sur I’ensemble de séquence (Figure 66). Les niveaux
XVI/XVII présentent une diversité importante d’arvicolinés, avec huit espéces identifiées
(D. torquatus, M. (S.) gregalis, M. arvalis, M. oeconomus, P. lenki, M. glareolus, M. (I.)
brecciensis, M. (T.) duodecimcostatus). L’estimation des températures annuelles moyennes

donne une valeur négative de — 1, 75 °C pour ces niveaux.
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XVI/XVIT

XIX

Figure 66 : Estimation des températures annuelles moyennes sur la séquence de la Baume Moula-Guercy
(niveau IV a XIX).

Si I’on considére 1’ensemble des niveaux, on observe qu’un pic de froid est bien marqué dans
les niveaux inférieurs (XIX a XVII), atteignant jusqu’a -12,67 °C dans le niveau XVII. Ces
estimations sont cohérentes avec les résultats des climatogrammes et des indices
taxonomiques d’habitats. Dans les niveaux supérieurs, les estimations obtenues donnent au
contraire une image trés différente des autres méthodes utilisées. En effet, le niveau XIV,
identifi¢ comme optimum climatique au sein d’un stade interglaciaire, présente ici des
températures négatives de quasiment -10 °C. A I’inverse, les niveaux supérieurs (X/IX a IV),
caractérisés par une augmentation des taxons de biomes froids et steppiques, suggerent ici des
conditions tempérées avec des températures positives (jusqu’a 15 °C dans le niveau VII).

Cette méthode présente donc ces limites, car la diversité d’arvicolinés enregistrée dans les
niveaux XIV a IV est induite par différents facteurs reflétant des conditions particulieres et
non prises en compte par ces estimations de températures. La richesse spécifique (nombre
d’especes) est tres importante dans le niveau XIV car celui-ci correspond a un optimum
interglaciaire, au sein duquel subsiste néanmoins des taxons steppiques et de milieux froids.
Cela s’explique notamment par la configuration du gisement, au carrefour de plusieurs
influences climatiques. Dans le niveau VII, seuls quatre taxons sont représentés au total, cette

couche n’ayant livré que trés peu de matériel.
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Ainsi, la méthode des températures est a interpréter avec précaution, en tenant compte

des autres analyses paléoécologiques menées.

4.3.5 Conclusions

L’¢étude paléoécologique des couches XVI/XVII souligne le caractére mixte des
associations de micromammiferes identifiées. Parmi les rongeurs, les taxons de milieux froids
(D. torquatus, S. betulina, M. malei/oeconomus) cotoient des especes de forét tempérée
(M. avellanarius, G. glis, E. quercinus, A. sylvaticus), mais aussi de steppes continentales
(M. arvalis, M. gregalis) et de zones méditerranéennes (M. (1) brecciensis, M. (T.)
duodecimcostatus). Ces associations, qui n’ont pas d’équivalents actuels, sont dites faunes
«non-analogues ». Les mémes caractéristiques s’observent dans les assemblages de
soricomorphes et de chiroptéres. On rencontre en effet les crocidures (Crocidura sp.), taxons
relativement ubiquistes affectionnant les zones plutdt arides, aux cotés de musaraignes vivant
dans des milieux frais et humides (Sorex araneus, Sorex minutus). Parmi les chiroptéres, les
espeéces thermophiles et de milieux boisés (R. ferrumequinum, R. euryale, M. myotis,
M. nattereri) sont associées a des especes de milieux frais supportant bien les températures
négatives (B. barbastellus, N. noctula). Le couvert forestier est un des ¢éléments les mieux
représentés du paysage parmi les différents ordres de petits mammiferes. Néanmoins, comme
le montrent le climatogramme et les indices taxonomiques d’habitat, les milieux découverts
de steppes et de prairies, sont également présents. Les taxons arctiques comme D. torquatus et
S. betulina présentent des phases d’extension maximale en Europe occidentale lors de phases
de glaciation (Marquet, 1989). Leur présence dans les niveaux XVI/XVII permet de les

replacer au sein d’un optimum glaciaire.

La reconstitution paléoenvironnementale donne 1’image d’un paysage ouvert, de type
steppique sur les plateaux. Bien que le froid et I’aridité soient bien marqués dans ces niveaux,
I’existence de zones qui se sont maintenues a 1’abri de ces conditions rigoureuses est attestée
par 'importance du milieu forestier tempéré et la présence de taxons méditerranéens, mais
aussi de prairies humides. En outre, la présence d’une ripisylve sur le Rhone souligne
le maintien de 1’humidité en fond de vallée. La Baume Moula-Guercy témoigne du role de
couloir de migration de cette région lors des phases glaciaires, en présentant des associations

de faunes autochtones et allochtones. La comparaison des niveaux XVI/XVII avec le reste de
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la séquence confirme qu’ils appartiennent a une phase glaciaire, précédant 1’important

réchauffement enregistré dans le niveau XIV et attribué a I’Eémien (MIS 5Se).

4.4 Maltravieso

44.1 Climatogrammes

Les faunes de rongeurs recueillies dans la Sala de los Huesos sont peu abondantes et
peu diversifiées. Le climatogramme obtenu d’aprés 1’abondance relative des espéces ne
présente que trois catégories climato-écologiques (Figure 67). Le milieu méditerranéen est le
mieux représenté, avec la présence de M. (1.) brecciensis et M. (T.) duodecimcostatus. Les
taxons de forét tempérée sont moins nombreux, mais ils soulignent néanmoins 1’importance
du couvert boisé dans le paysage. Enfin, la présence de zones steppiques arides, fréquentées
par A. bursae, tempére le caractére humide et méridional indiqué par les autres types de

milieux.

0% 10% 20% 30% 40% 50% 60% 70% 80% 90% 100%

% Cont. E Temp. E Méd.

Figure 67 : Climatogramme de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso.

L’environnement de la grotte de Maltravieso est composé de foréts méditerranéennes
et d’espaces plus ouverts. Toutefois, les conditions climatiques apparaissent plus fraiches et
plus arides qu’actuellement en raison de la représentation de steppes continentales arides dans
le paysage. En effet, le climat actuel de Caceres est un mélange d’influences

méditerranéennes et continentales, toutefois tempéré par I’influence océanique.
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4.4.2 Indices taxonomiques d’habitat

L’analyse de la diversité¢ d’habitat des micromammiféres montre la prédominance du
milieu méditerranéen (Figure 68). Les espaces de forét tempérée et de steppes arides, moins
prononcés, présentent des indices comparables entre eux. On constate que les prairies

humides sont relativement bien marquées.
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0
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Figure 68 : Indices taxonomiques d’habitats de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso. Avec Tu:
toundra ; S : espaces découverts arides ; Pr: prairies et zones humides ; M : milieu méditerranéen ; B : foréts
boréales ; D : foréts tempérées ; Mo : milieu montagnard.

)

Le milieu de montagne est faiblement représenté, tandis que les biomes de toundra et de foréts

boréales sont minoritaires.

L’utilisation des indices taxonomiques d’habitats évoque un paysage en mosaique, aux
milieux contrastés, marqué par un fort cachet méditerranéen, dans lequel steppes arides et
zones boisées se cotoient. Ce contraste pourrait étre li¢ a la configuration topographique et

¢daphique des environs du gisement.

253



V. Paléoécologie

443 Cénogrammes

L’analyse de la structure de I’ensemble des communautés de mammiféres présents
dans la Sala de los Huesos (a I’exception des carnivores et des chiropteres), suggere un
environnement ouvert et humide (Figure 69). En effet, une seule espéce de poids compris
entre 8kg et 500g est représentée (O. cuniculus). Grands et petits mammiferes sont répartis

équitablement ce qui tend a montrer une humidité relative.

LNY

0 5 10 15

Rang des especes

Figure 69 : Cénogramme des communautés de mammiféres de Maltravieso

444 Comparaison avec différents marqueurs paléoenvironnementaux

La Sala de los Huesos a livrée différents restes, osseux et végétaux, susceptibles de
fournir des informations paléoécologiques.
Les taxons de reptiles identifiés (Bailon S., comm. pers.) sont inféodés aux zones
méditerranéennes (Malpolon monspessulanus, Timon lepidus et Rhinechis sp.).
Une analyse anthracologique a ét¢ mené sur quelques fragments de charbons recueillis dans la
Sala de los Huesos. Des cistaceae et du genévrier (Juniperus sp.) ont ainsi pu étre mis en

¢vidence. Ces essences indiquent un environnement ouvert et arbustif. D’autres arbres sont
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¢galement représentés : il s’agit d’especes de pins inféodées au milieu méditerranéen (Pinus
carrasco, P. pinea, P. pinaster) (Euba in Rodriguez-Hidalgo, en prép.).

Parmi les grands mammiferes, la présence de Cervus elaphus et de Sus scrofa attestent d’un
couvert forestier important. Néanmoins, certains taxons témoignent d’un environnement plus
ouvert et aride (Equus hydruntinus). Les données sédimentologiques n’apportent pas

d’informations complémentaires.

Ces observations sont en accord avec les résultats obtenus par les analyses
paléoécologiques menées sur les micromammifeéres, montrant 1’existence d’un milieu forestier

et de zones découvertes plus arides.

4.4.5 Conclusions

L’assemblage de micromammiféres de la Sala de los Huesos de la grotte de
Maltravieso est caractérisée par des associations d’especes représentatives du milieu
méditerranéen, comme Microtus (Iberomys) brecciensis et Terricola duodecimcostatus, et de
taxons inféodés a des milieux plus tempérés et forestiers, tels que Apodemus sylvaticus, Glis
glis et Eliomys quercinus. La présence de Chiropteres thermophiles (R. euryale, R. mehely, R.
ferrumequinum, M. schreibersi) témoigne de conditions climatiques relativement chaudes.
L’existence d’environnements ouverts et secs autour de la grotte est toutefois confirmée par la
présence d’A. bursae. Les résultats donnés par le climatogramme et les indices de diversité
d’habitats sont similaires : le milieu méditerranéen domine largement, des zones de forét sont
également présentes ainsi que les steppes continentales. L’apport des analyses

anthracologiques et des associations de grands mammiferes corrobore ces résultats.

La présence dans la grotte de taxons steppiques (4. bursae et E. hydruntinus) tempere
les informations apportées par les taxons thermophiles, et suggere que le climat devait étre
plus froid et plus aride qu’actuellement. L’association des différents biomes représentés
(méditerranéen, forestier et steppique) n’a pas d’équivalent actuel. Les faunes représentées
peuvent étre qualifié¢e de «non-analogues », caractérisant des conditions climatiques et
environnementales particulieéres. Elles pourraient également traduire la période de transition
entre la fin du Pléistocéne moyen et le début du Pléistocene supérieur (MIS 6/ MIS 5) lors

duquel un important radoucissement est ressenti sur I’ensemble de 1’Europe.
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Actuellement, le climat dominant dans la région de Caceres est de type méditerranéen
mais avec une influence continentale marquée, présentant une amplitude thermique
importante. Néanmoins I’influence océanique adoucit ce cachet continental, stoppé également
par la cordilléere du Systéme central qui empéche le passage des vents froids venus du nord
(Agencia estatal de Meteorologia). 1l apparait, d’aprés les faunes de micromammiféres de la
Sala de los Huesos, que I’influence méditerranéenne était plus importante qu’aujourd’hui dans

la région de Caceres au Pléistocéne moyen.

256



V. Paléoécologie

5) CARACTERISATION CLIMATIQUE DES GISEMENTS D’EUROPE MERIDIONALE DE

LA FIN DU PLEISTOCENE MOYEN : LAZARET, MOULA-GUERCY, MALTRAVIESO

Parmi les gisements étudiés, trois présentent 1’intérét d’étre situés chronologiquement
a des périodes similaires, contemporaines de la fin du Pléistocéne moyen (MIS 6). En effet,
les niveaux 26 et 27 de la grotte du Lazaret (Lumley et al., 2008 ; Hanquet ef al., 2010), les
niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy (Desclaux & Defleur, 1997) et la Sala de los
Huesos de la grotte de Maltravieso (Rodriguez-Hidalgo et al., en prép.) se rapportent, d’apres
la biostratigraphie et/ou les datations physico-chimiques, a la phase finale du stade isotopique
6, précédant le réchauffement important de I’Eémien (MIS 5Se ), correspondant au début du

Pl¢istocéne supérieur.

Les sections précédentes ont présenté les différentes analyses paléoécologiques
menées sur chacun de ces sites. Dans le but de comparer et de caractériser les associations
fauniques observées, une analyse factorielle des correspondances (AFC) est envisagée (Figure
70). Les individus représentent le nombre minimum d’individus (N.M.I.) de chaque taxon, et

les variables sont les différents niveaux archéologiques considérés.

M. (Iberomys) brecciensis

Maltravieso
X

Terricola multiplex
Allocricetus bursae
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Figure 70: Analyse factorielle des correspondances (AFC) des assemblages de rongeurs des unités
archéostratigraphiques 26 et 27 de la grotte du Lazaret, des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de
la Sala de los Huesos de Maltravieso.
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Sur le plan factoriel obtenu, les deux premiers axes ont été retenus. L’axe 1 résume
62,33% de I’inertie, et 1’axe 2 36,56%. Pour le premier axe, les contributions les plus
importantes viennent des sites de Moula (44,3%) et Maltravieso (40,9%) en terme de
variables. Pour les individus, les contributions a I’inertie sont moins fortes, avec
principalement 7. duodecimcostatus (26,1%), M. (1) brecciensis (21,7%) et M. gregalis
(19,5%), situés dans la partie positive de cet axe, comme d’ailleurs la majorité des
informations. Il apparait qu’un « effet Guttman » peut étre identifié : les points se répartissent
sur le plan factoriel en suivant une courbe parabolique. Ceci traduit la forte dépendance entre
les différentes variables et individus (Dervin, 1988).

L’axe 1 oppose les deux niveaux de la grotte du Lazaret aux deux autres gisements. Les
taxons placés de part et d’autre pourraient traduire un gradient écologique, mais aussi un
gradient structurel. En effet, les espéces situées a proximité du centre du plan factoriel sont
celles que 1’on rencontre dans tous les sites étudiés (4. sylvaticus et E. quercinus). Les unités
archéostratigraphiques UA 26 et 27 en sont trés proches en raison de 1’importance de ces
taxons dans les assemblages fauniques qu’elles contiennent. Deux espéces qui ne sont
représentées qu’au Lazaret sont situées a coté, M. (T.) multiplex et P. boronensis. Ainsi, les
sites et taxons situés dans la partie positive de I’axe 1, présentent une distance plus ou moins
importante avec les niveaux du Lazaret d’une part, et avec les espéces « communes » d’autre
part, en raison de la structure des associations de micromammiféres. Les especes
n’apparaissant qu’a la Baume Moula-Guercy sont regroupées en un nuage de point dense,
alors que celles que 1’on rencontre également au Lazaret sont situées entre les deux.
Maltravieso est représenté a I’extrémité de I’axe, associé a trois espéces présentes également a
Moula-Guercy. On constate donc que trois groupes peuvent étre individualisés : 1) Lazaret,
associ¢ a des taxons endémiques méditerranéens (P. boronensis), tempérés (7. multiplex,
A. sylvaticus, Arvicola) et de plaines (M. arvalis) ; 2) Moula-Guercy, associé¢ aux taxons de
milieux arctiques et steppiques arides ; 3) Maltravieso, associ¢ a une espeéce méditerranéenne
(M. (L) brecciensis) et steppique (4. bursae). Trois types d’associations fauniques et de
conditions écologiques sont donc représentés sur 1’axe 1, partageant néanmoins des caracteres
communs (composantes tempérées, méditerranéennes et steppiques).

Le second axe pourrait traduire un facteur d’opposition entre les structures des assemblages
identifiés. Le groupe de Moula-Guercy est trés diversifié, composé¢ de taxons de milieux
froids et d’espéces communes tempérées, situé¢ dans la partie négative de I’axe 2. Le groupe
de Maltravieso présente une faible diversité taxonomique, mélant taxons steppiques et

méditerranéens, mais aussi tempérés, dans la partie positive. Le Lazaret, situé au centre de
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I’axe 2, est caractérisé par une diversité moyenne et des assemblages fauniques globalement

tempérés.

L’analyse factorielle des correspondances appliquées aux différents gisements étudiés
datant de la fin du Pléistocéne moyen permet de différencier trois groupes. Ces derniers
correspondent aux particularités écologiques et environnementales enregistrées dans chacun
des niveaux archéologiques considérés. Les unités archéostratigraphiques 26 et 27 du Lazaret
témoignent de conditions tempérées avec une influence méditerranéenne marquée. Le niveau
XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy est caractérisé par une des associations d’espéces de
milieux froids, mais aussi tempérées. Enfin, ’assemblage faunique de la Sala de los Huesos
de Maltravieso souligne le cachet méditerranéen du climat, avec néanmoins la présence d’un
milieu steppique témoignant d’une influence plus continentale.

Cette discrimination des sites montre la diversit¢ des conditions paléoécologiques dans
différentes régions d’Europe méridionale a la fin du Pléistocéne moyen. La localisation et la
configuration topographique particuliére de chacun d’entre eux impliquent des réponses et des

adaptations locales aux variations climatiques.
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6) CONCLUSIONS

Les analyses paléoécologiques menées sur plusieurs niveaux de gisements du
Pléistocene moyen d’Europe méridionale a permis de mettre en évidence les particularités

inhérentes a chacun d’entre eux.

Pour les différents sols de la Caune de I’ Arago appartenant aux ensembles I, II et III
du complexe moyen, les associations de micromammiféres montrent une succession de
phases climatiques, le long d’une séquence couvrant trois stades isotopiques (MIS 14, 13 et
12). L’ensemble I est caractérisé par des associations de micromammiferes inféodés a des
climats froids et arides (Microtus (S.) gregalis, Allocricetus bursae, Spermophilus major,
Microtus oeconomus), dans un environnement de type steppique, et corrélé a I’optimum
glaciaire du MIS 14. Un changement climatique important est marqué dans I’ensemble II sus-
jacent. Les especes thermophiles et tempérées (Eliomys quercinus, Glis glis, Apodemus
sylvaticus) dominent les assemblages fauniques. La diversité spécifique est élevée,
témoignant de conditions écologiques stables. L’estimation des paléotempératures donne des
températures annuelles positives pour cet ensemble, excepté pour le sol H. Ces résultats
confirment I’attribution de ces niveaux a une phase interglaciaire, correspondant au MIS 13.
Dans I’ensemble III, le sol G, par la présence d’especes arctiques (Dicrostonyx torquatus) et
sibériennes (Spermophilus major) suggére ’installation de conditions plus froides et plus
arides que dans I’ensemble II. Ces observations sont néanmoins tempérées par la rémanence
de taxons méditerranéens et tempérés tels que M. (I.) brecciensis, M. (T.) vaufreyi ou A.
sylvaticus. Les associations de petits mammifeéres sont caractérisées par une importante
diversité spécifique, illustrant différents types de milieux tels que plaines découvertes, steppes
arborées, massifs forestiers et ripisylve. Cette diversité pourrait également traduire 1’existence
d’une phase d’amélioration climatique au sein du sol G, ayant permis le maintien des
communautés de faunes tempérées dans la région. Les sols sus-jacents montrent un
refroidissement important du climat ainsi que la progression des milieux ouverts, avec
toutefois un degré d’aridité moins prononcé que dans I’ensemble I, jusqu’au sol D dans lequel
les taxons forestiers et thermophiles réapparaissent.

L’ensemble III est attribué a la période glaciaire correspondant au MIS 12, enregistré par les
analyses de 8'°0/'°0 comme plus rigoureuse que le MIS 14. L’inverse est observé sur la

séquence de la Caune de I’Arago, montrant que 1’amplitude du refroidissement a été limitée

260



V. Paléoécologie

dans cette région. Les spécificités de la région de la plaine de Tautavel ont pu favoriser le
maintien de différentes populations de faunes tempérées lors de phases glaciaires, mais aussi
interglaciaires, agissant comme « réservoir » d’especes, réfugiées dans les contreforts
pyrénéens ou en fonds de vallées. La diversité spécifique observée sur I’ensemble du
complexe moyen, composée de taxons qui se maintiennent sur place, mais aussi de
populations venant de Sibérie ou d’Europe septentrionale, montre que la région de la Caune
de I’Arago offrait, au cours du Pléistocéne moyen, des conditions écologiques riches et

variées, méme lors des phases de glaciations.

Les unités archéostratigraphiques UA27 et UA26 de la grotte du Lazaret se placent

parmi les niveaux les plus tempérés de la séquence. Elles sont caractérisées par des
associations de faunes témoignant d’un paysage en mosaique dans lequel coexistent des zones
de forét tempérée (E. quercinus, G. glis, M. avellanarius, A. sylvaticus) et des espaces de
plaines couvertes de prairies plus ou moins humides. Les falaises cotiéres environnant la
grotte sont également bien marquées dans les reconstitutions paléoenvironnementales, avec la
présence de taxons vivant dans ce type de reliefs accidentés. La présence de taxons de
micromammiféres aujourd’hui absents du biome méditerranéen (Sorex araneus/coronatus) et
a affinités steppiques (P. lenki) souligne que les conditions climatiques devaient étre plus
fraiches lors de la phase finale du Pléistocéne moyen dans la région. L’absence d’espéces
d’oiseaux typiquement méditerranéennes et la présence de taxons d’herpétofaune a répartition
montagnarde (7. cf. alpestris, V. aspis), de certaines espéces de grands mammiferes (R.
tarandus, C. antiquitatis), mais aussi d’avifaune (N. scandiaca, T. tetrix, C. cf. ferruginea) a
répartition boréale ou arctique appuient ces observations. Leur association a des especes
thermophiles suggere le role de « zone refuge » qu’a pu avoir cette région lors de la période

glaciaire du MIS 6. Nous reviendrons sur cette problématique dans le chapitre suivant.

Les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy étudiés dans ce travail fournissent

des informations comparables a ce qui avait ¢été auparavant observé (Desclaux et Defleur,
1997). Les assemblages de micromammiféres provenant d’un sondage n’ont pas pu étre
individualisés par couches, mais il apparait, d’apres les différentes analyses menées, et en
comparaison avec les travaux antérieurs, qu’il s’agit bien d’un mélange qui pourrait
correspondre a la transition entre les niveaux XVII et XVI. Les associations de
micromammiferes présentent une diversité importante, regroupant espéces de zones froides

humides, de steppes arides, mais aussi de forét tempérée et de milieu méditerranéen.
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L’image paléoenvironnementale obtenue montre ’existence d’un paysage ouvert de type
steppique, sous des conditions climatiques froides et arides d’aprés la présence de taxons
arctiques. Toutefois, I’importance du milieu forestier tempéré, d’une ripisylve et d’espéces
thermophiles attestent de conditions suffisantes de température et d’humidité, nécessaires a
leur maintien. Ces associations fauniques sont une conséquence de la localisation du
gisement, situé¢ dans la vallée du Rhone et identifiée comme un important couloir migratoire
lors des phases de glaciations, qui ont favorisé le mélange de taxons a affinités climato-
écologiques diverses. Elles sont ¢galement, dans le cas de 1’échantillon étudié, le reflet de la

transition entre deux couches archéologiques.

Enfin, I’analyse des micromammiféres de la Sala de los Huesos de la grotte de

Maltravieso montre que les associations d’espéces sont majoritairement représentatives du
milieu méditerranéen, mais elles soulignent également ’existence de zones boisées. La
présence d’A. bursae témoigne d’un environnement découvert et sec. Ce taxon de steppe
continentale suggere que les conditions climatiques devaient étre plus froides et plus arides
qu’actuellement. En effet, le climat dominant Céceres étant méditerranéen-continental mais
subissant I’influence océanique, I’amplitude thermique n’est pas trés marquée et la moyennes
des températures annuelles donne une valeur de 16,1°C (Agencia Estatal de Meteorologia).
Néanmoins, d’apres 1I’importante représentation des taxons méditerranéens et thermophiles, il
apparait également que ’influence de ce climat méridional était plus prononcée dans la région
de Céceres au cours du Pléistocéne moyen. Les associations de micromammiferes de la Sala
de los Huesos pourraient également préfigurer la transition climatique entre Pléistocéne

moyen et Pléistocéne supérieur (MIS 6/ MIS 5).

Ces résultats ont été obtenus par I’utilisation de plusieurs méthodes d’analyses
paléoécologiques sur les différents assemblages de micromammiferes. Elles ont montré dans
I’ensemble leur concordance, mais aussi leur complémentarité. Cependant dans certains cas,
notamment pour les sols du complexe moyen de la Caune de I’ Arago, des divergences, voire
des oppositions, sont apparues au niveau des résultats. L’estimation des paléotempératures
moyennes annuelles et I’interprétation de 1’analyse factorielle effectuée sur la répartition des
taxons par sol, ont montré des schémas contraires, proposant chacun un refroidissement
important soit de I’ensemble I, soit de I’ensemble III. Cette apparente contradiction est en fait
induite par I’approche des données considérées : 1’estimation des températures se base sur la

seule diversité des arvicolinés, alors que I’analyse factorielle privilégie 1’homogénéité des
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assemblages. La méme observation a été faite pour 1’estimation des paléotempératures de la
Baume Moula-Guercy. Il a également été vu, lors de I’étude de la Caune de 1’Arago, que
climatogrammes et indices taxonomiques d’habitats ne reflétaient pas les variations de
milieux de la méme fagon. Le climatogramme rend compte des variations de proportions
d’espéces et des catégories éco-climatiques qu’elles représentent sur chaque sol, alors que
I’LT.H. montre la diversité d’habitats qui, dans ce cas est apparue trés peu contrastée. La
présence de neuf taxons récurrents dans la totalit¢ du complexe moyen explique la
représentation constante de certains milieux et donc les faibles variations observées. Les
exemples cités montrent 1’intérét de multiplier les spectres d’analyses paléoécologiques et de
confronter leurs résultats, afin d’éviter une interprétation hative et erronée. Il apparait que ces

différentes méthodes sont largement complémentaires.

Enfin, dans le but de caractériser les assemblages de la grotte du Lazaret, de la Baume
Moula-Guercy et de la Sala de los Huesos de Maltravieso, contemporains de la fin du
Pléistocéne moyen, une analyse factorielle a été tentée. Elle a permis de souligner les
caractéristiques  climato-écologiques propres a chacun des sites. Les unités
archéostratigraphiques 26 et 27 du Lazaret se distinguent par une association de
micromammiferes reflétant un climat tempéré, sous lequel se développe un paysage composé
de massifs forestiers et d’espaces découverts peu arides. Les niveaux XVI/XVII de Moula-
Guercy sont caractérisés par un climat froid et des zones steppiques, dans lesquelles des
massifs forestiers plus tempérés parviennent néanmoins a subsister. L’assemblage de
micromammiféres de la grotte de Maltravieso traduit quant a lui une importante influence
climatique méditerranéenne, avec toutefois un cachet continental marqué. Ces trois gisements
présentent des particularités liées a la localisation des gisements : zone cotiere située entre

mer et montagne au Lazaret, vallée du Rhone pour Moula-Guercy, et plateau de la Meseta sud

dans la péninsule ibérique a Maltravieso.

Ces trois sites ont donc réagit localement aux conditions climatiques de la fin du
Pléistocéne moyen, attribu¢ a la glaciation du MIS 6. La présence de taxons tempérés et
thermophiles, ainsi que leur association a des taxons allochtones de milieux froids ou
continentaux dans chacun des gisements montre que, malgré les spécificités locales, I’Europe
méridionale subit modérément 1’influence glaciaire, et agit comme « zone refuge » permettant
le maintien de communautés d’espéces adaptées aux conditions climatiques interglaciaires.

On note que l’extension de cette glaciation diminue selon des gradients latitudinaux et
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longitudinaux, relativement marquée dans la vallée de Rhone, suggérée sur le littoral
méditerranéen, absente dans le centre ouest de la péninsule ibérique. Ceci s’observe
¢galement a la Caune de I’Arago pour des périodes plus anciennes, entre les stades
isotopiques 14 et 12. Les assemblages correspondant aux glaciations témoignent de
conditions climatiques rigoureuses, mais comme dans les autres gisements étudiés, des taxons
tempérés et méditerranéens sont toujours représentés. Ceci montre 1’existence de zones

protégées permettant leur maintien entre les phases interglaciaires.

En conclusion, 1’étude paléoécologique des associations de micromammifeéres de
quatre gisements préhistoriques situés en Europe méridionale, présentant chacun des
spécificités locales liées a leur localisation (proximité de la Méditerranée et des Alpes ou des
Pyrénées, vallée, falaises cotieres, plateau continental) a montré que lors de différentes phases
de glaciation au cours du Pléistocéne moyen (MIS 14, 12, 6), cette région conserve des
caracteres tempérés permettant la subsistance de taxons non adaptés aux climats rigoureux, et

favorise le maintien, voire 1’augmentation, de la biodiversité.
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Cette partie présente la contribution des différentes études menées sur les
micromammiféres de ce travail, a la compréhension de la dynamique climatique du

Pl¢istocéne moyen en Europe méridionale.

1) BIOCHRONOLOGIE

1.1 Place de la Caune de 1’Arago, de la grotte du Lazaret et de la Baume Moula-

Guercy au sein du Pléistocene européen

La révision systématique des différents taxons a permis de réaffirmer I’attribution
chronologique des gisements étudiés auparavant. En effet, ces sites ont fait ’objet d’études
paléontologiques complétes : complexe moyen de la Caune de 1’Arago (Chaline, 1971 ;
Brunet-Lecomte, 1990 b ; Desclaux, 1992 a ; Paunescu, 2001 ; Brunet-Lecomte & Paunescu,
2004), unités archéostratigraphiques de 1’ensemble CII (Abbassi & Desclaux, 1996 ; Abbassi
et al., 1998 ; Abbassi, 1999 ; Lumley et al., 2004 b) et niveaux inférieurs de la Baume Moula-
Guercy (Brunet-Lecomte et al., 1995 ; Desclaux & Defleur, 1997 ; Abbassi et al., 1998 ;
Defleur et al., 2001). Ces trois gisements présentent des associations fauniques se rapportant a

plusieurs phases du Pl¢istocéne moyen.

- Dans les ensembles I, II et Il de la Caune de 1’Arago, la présence de taxons de
rongeurs tels que M. marmota primigenia, Spermophilus major, E. quercinus helleri
Dicrostonyx torquatus, A. bursae correzensis, M. (I.) mediterraneus, M. gregalis
martelensis, Arvicola gr. cantiana terrestris, Microtus (Pallasiinus) gr.
oeconomus/malei, M. (T.) vaufreyi tautavelensis et H. (4) vinogradovi, permet de les
replacer au sein du Pléistocéne moyen. Certaines de ces especes présentent des
caractéres archaiques suggérant une période relativement ancienne. Certains de ces
taxons apparaissent pour la premiére fois en Europe occidentale dans ce gisement
(Hanquet & Desclaux, 2011): M. (S.) gregalis, Spermophilus major, M. gt.

oeconomus, C. nivalis, et Dicrostonyx torquatus.
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Les associations de micromammiferes confirment ’attribution aux stades isotopiques 14,
13 et 12 de la chronologie marine des ensembles I, II et III (Lumley et al., 1984). Les

datations obtenues sur la séquence (Falgueéres et al., 2004) concordent avec ces résultats.

- Les micromammiféres du complexe CII de la grotte du Lazaret témoignent d’une
période plus récente. La présence d’Eliomys quercinus helleri, des morphotypes
Arvicola gr. cantiana terrestris/ Arvicola gr. cantiana sapidus, ainsi que de Pliomys
boronensis, taxon archaique endémique, suggere une attribution au Pléistocéne moyen
final. Ceci est en accord avec les datations obtenues sur le complexe CII (Michel,
1995; Michel et al, 2009). Les taxons déterminés dans les unités

archéostratigraphiques UA 26 et UA 27 sont similaires aux niveaux sus-jacents.

- Les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy contiennent des associations
d’espéces de micromammiféres attribuées au Pléistocéne moyen final, notamment
M. (I.) brecciensis, Pliomys lenki, Allocricetus bursae et Arvicola groupe

cantiana/terrestris - Arvicola groupe cantiana/sapidus.

Ces trois gisements sont bien connus et peuvent étre replacés au sein de 1’échelle
biostratigraphique européenne occidentale (Desclaux & Defleur, 1997 ; Lumley et al.,

2004 b ; Hanquet & Desclaux, 2011).

1.2 Position biostratigraphique des communautés de micromammiféres de la Sala de

los Huesos de la grotte de Maltravieso

Les micromammiféres de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso ont été étudiés
pour la premiere fois dans le cadre de ce travail. La détermination des especes issues du
remplissage a fourni la liste faunique suivante : Talpa sp., Crocidura cf. russula/leucodon,
Myotis myotis/blythi, Myotis cf. bechsteini, Rhinolophus mehely/euryale, Rhinolophus mehely,
Rhinolophus ferrumequinum, Eliomys quercinus, Allocricetus bursae correzensis, M. (T.) cf.
duodecimcostatus, M. (1.) brecciensis, A. sylvaticus.

Si les chiroptéres et les soricomorphes représentés ne permettent pas de préciser la position

biochronologique du niveau étudié, certaines especes de rongeurs fournissent au contraire des
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informations intéressantes. En effet, A. bursae correzensis est un taxon caractéristique du
Pléistocene moyen et les molaires de M (1.) brecciensis identifiées présentent des similitudes
avec les populations évoluées de la fin de cette période. Cette association de
micromammifeéres apparait donc se rapporter au Pléistocéne moyen final. Les datations
obtenues sur les deux planchers stalagmitiques enserrant le remplissage, de 117 et 183 ka BP,
confirment la position biochronologique suggérée par les micromammiféres au sein du
Pl¢istocéne moyen final.

L’association faunique de la Sala de los Huesos s’intégre dans le cadre biochronologique du
Pléistocene de la péninsule ibérique, établi d’apres la succession des gisements d’Atapuerca
(Atapuerca local faunal units, ATA FU) (Cuenca-Bescos & Garcia, 2007) et d’autres sites
espagnols (Cuenca-Bescos et al., 2010 b). Cinq biozones ont été définies, du début du
Pléistocéne inférieur a la fin du Pléistocéne supérieur, délimitées chacune par les premieres et
dernieres apparitions (First apparition data (FAD) et Last apparition data (LAD)) des
especes caractéristiques : Allophaiomys pliocaenicus, Allophaiomys lavocati, Allophaiomys
chalinei, Iberomys brecciensis et Iberomys cabrerae.

Les micromammiferes de la grotte de Maltravieso appartiennent a la biozone /. brecciensis.
Elle se définit par I'apparition (FAD) de 7. atapuerquensis, 1. brecciensis, Allocricetus
correzensis, M. arvalis, M. agrestis jansoni, P. lenki et H. (A.) vinogradovi a sa limite
inférieure, et par D’apparition de M. oeconomus, M. (T.) duodecimcostatus, M. (T.)
pyrenaicus, C. nivalis, I. cabrerae et A. terrestris a sa limite supérieure. Cette biozone couvre

la quasi-totalité¢ du Pléistocéne moyen (Figure 71).

D’autres gisements d’époque contemporaine sont connus dans la Péninsule ibérique : Galeria
Pesada, située en Estrémadure portugaise (Marks et al., 2002), a environ 190 km de la grotte
de la grotte de Maltravieso, et la grotte de Bolomor (niveau XII), localisée dans la partie ouest
du territoire ibérique, dans D’actuelle province de Valence (Guillem, 2001 ; Blasco et

al., 2008). Ces deux gisements ont fourni les listes fauniques suivantes (Tableau 57) :
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Ordre Espéce Bolomor XII | Galeria Pesada | Maltravieso
Chiroptera Rhinolophus sp. +
Rhinolophus ferrumequinum +
Rhinolophus euryale/mehelyi +
Rhinolophus mehelyi +
Mpyotis sp. gr.myotis blythi + +
Mpyotis cf. myotis
Mpyotis cf. bechsteini
Miniopterus schreibesii + +
Pipistrellus sp. +
Erinaceomorpha |Erinaceus europaeus +
Soricomorpha |Talpa europaea + + +
Galemys sp. + +
Sorex gr.araneus/coronatus +
Neomys sp. +
Crocidura russula + +
Rodentia Eliomys quercinus + + +
Sciurus sp. +
Microtus (1) brecciensis + + +
M. arvalis +
M. (T) cf. duodecimcostatus +
P. episcopalis +
Arvicola +
Allocricetus bursae + + +
Apodemus sylvaticus + + +

Tableau 57 : Listes fauniques des micromammiféres de la grotte de Bolomor (niveau XII) (Guillem, 2001), du
site de Galeria Pesada (Marks et al., 2002) et la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso.

On remarque que les listes fauniques présentent des ¢léments communs aux deux gisements
estrémegnes, ce qui n’est pas surprenant, mais aussi a la grotte de Bolomor : Talpa europaea,
E. quercinus, M. (1) brecciensis, A. bursae et A. sylvaticus. Ces taxons sont caractéristiques
des associations se rapportant a la biozone I. brecciensis. 1l est intéressant d’observer que
cette entité « chronobiostratigraphique » est trés homogene sur I’ensemble de la péninsule
ibérique, comme en témoigne la répartition des taxons présents dans la grotte de Maltravieso,
a Galeria Pesada et a la grotte de Bolomor, situés aux deux extrémités est et ouest du

territoire.

Un taxon identifi¢ dans la grotte de Maltravieso correspond plutdt a la biozone suivante,
L cabrerae. Cette espece n’apparait en Espagne qu’a partir du début du Pléistocéne supérieur.
Néanmoins, la présence de M. (T.) cf. duodecimcostatus dans la grotte de Maltravieso, si elle
est confirmée, pourrait mettre en évidence une faune correspondant a une période de
transition, entre la fin du Pléistocéne moyen et les prémices du Pléistocéne supérieur. Les

datations du remplissage de la Sala de los Huesos soutiennent cette hypothése.
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Les quatre gisements étudiés dans ce travail, Caune de I’Arago, grotte du Lazaret,
Baume Moula-Guercy et grotte de Maltravieso sont situés en Europe méridionale et sont
attribués au Pléistocéne moyen, d’apres les faunes de micromammiféres qu’ils ont fournies.
La Caune de I’ Arago couvre une séquence assez longue du Pléistocéne moyen, le remplissage
du complexe moyen ayant ét¢ attribué au MIS 14 (ensemble I), 13 (ensemble II) et 12
(ensemble III). Les trois autres sites se placent dans la partie finale du Pléistocéne moyen (fin
du MIS 6), lors de la derniére phase glaciaire précédant le réchauffement du début du

Pl¢istocéne supérieur (MIS 5Se).

2) ORIGINE DES ACCUMULATIONS DE MICROMAMMIFERES

Des analyses taphonomiques ont ¢t¢ menées sur les assemblages de micromammiferes des
quatre sites étudiés.
Les accumulations de micromammiferes, toutes découvertes en grotte, sont relativement
riches en termes de nombre de restes, mais aussi d’espéces (dominées notamment par les
rongeurs). Ces deux premicres observations (localisation et abondance) suggerent un apport
allochtone des animaux. En effet, les micromammiferes, hormis certains chiroptéres, ne sont
généralement pas cavernicoles et une importante accumulation de restes osseux dans ce
contexte ne correspond alors pas a une mort sur place (comme cela peut arriver lors de
I’hibernation de certaines chauves-souris en grotte). De plus, la configuration des sites ne
correspond pas a un piege naturel de type aven, mais a des lieux d’occupation ponctuels par
les hommes préhistoriques.
Différentes analyses ont été appliquées sur les assemblages osseux de micromammiferes des
sols G et P de la Caune de 1’Arago, des UA 26 et 27 de la grotte du Lazaret, des niveaux XIV
et XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la Sala de los Huesos, représentant au total
pres de 23 500 restes. Pour cette étude, la composition taxonomique, la représentation
squelettique, la fragmentation et les altérations de surface ont été prises en compte. En
comparant ce matériel avec les données connues pour les coprocoenoses de prédateurs
actuels, les analyses taphonomiques menées ont permis de mettre en évidence des
accumulations liées a différents rapaces nocturnes: Asio otus (hibou moyen-duc), Asio

flammeus (hibou des marais), Strix aluco (chouette hulotte) et Bubo bubo (hibou grand-duc).
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Pour les niveaux de la Caune de I’Arago, trois prédateurs ont été identifiés, avec une
implication majeure de B. bubo et I’intervention ponctuelle de 4. otus.

Dans les autres gisements, B. bubo n’est identifi¢ que sur les unités archéostratigraphiques
UA 26 et 27, pour une partie du matériel. D’autres rapaces nocturnes ont été¢ identifiés sur ce
site : Asio otus et A. flammeus. On retrouve 4. otus comme accumulateur des assemblages de
micromammiféres des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy, alors que dans la
couche XIV, une coprocoenose liée a ce méme prédateur ou a Strix aluco est identifi¢e. Ces
deux mémes rapaces semblent étre a I’origine conjointement de 1’accumulation osseuse de la
Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso.

Si B. bubo et Strix aluco sont des prédateurs opportunistes, dont le régime alimentaire varie
selon la région, la saison, la disponibilité des proies, le hibou moyen-duc (4. ofus) et le hibou
des marais (4. flammeus) consomment essentiellement des campagnols, ce qui peut induire un
biais de représentativité. I a été vu que dans les assemblages imputables a ces deux
prédateurs, UA 26 de la grotte du Lazaret et couche XIV de la Baume Moula-Guercy, des
especes rares ou peu chassées (muscardin, siciste) étaient néanmoins représentées, ce qui
suggere un échantillonnage plus vaste que ce qui pourrait étre attendu dans les coprocoenoses
de ce types de rapaces. Il n’y a donc pas de véritable biais de prédation sur ces assemblages.
Les prédateurs responsables des accumulations de petits mammiferes de la Caune de 1’ Arago,
de la grotte du Lazaret, de la Baume Moula-Guercy et de la grotte du Lazaret permettent
globalement une bonne représentation de la biocoenose. Néanmoins, on peut souligner que les
accumulations de micromammif@res fossiles ne sont pas systématiquement liées a ce type de
prédateurs, et il est parfois délicat d’en inférer I’origine (Desclaux ef al., 2011). On remarque
que Tyto alba, trop souvent désignée comme prédateur en [’absence d’analyses
taphonomiques, n’a pas ¢été identifiée pour les assemblages des sites étudiés dans ce travail.

Il a ét¢ vu, d’apres 1’¢étude des différents assemblages, qu’ils étaient homogenes et qu’il n’y
pas eu de perturbations majeurs des sols, ni de lessivage. La conservation générale est bonne
et fournit donc un matériel de base fiable et de qualit¢é pour mener a bien des études
paléoécologiques sur les différents sites considérés dans ce travail.

Méme si la représentativité des assemblages est bonne, il faut toujours tenir compte, des biais
imputables aux méthodes utilisées (tamisage, tri), malgré le controle effectué a chaque étape

de récupération du matériel.

La présente étude a porté sur deux unités archéostratigraphiques de la grotte du Lazaret, une

couche de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso, et sur une partie du matériel de la
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Baume Moula-Guercy et de la Caune de I’Arago. Il serait intéressant d’¢largir les analyses
taphonomiques a 1’ensemble des niveaux, mais aussi aux autres groupes de petits vertébrés,
afin d’approfondir la connaissance des processus d’accumulations sur ces sites, et compléter

encore le registre des référentiels fossiles.

3) PALEOENVIRONNEMENTS ET PALEOCLIMATS AU PLEISTOCENE MOYEN

Les analyses paléoécologiques menées sur les assemblages de micromammiféres des
différents gisements étudiés a permis de reconstituer les conditions environnementales et
climatiques enregistrées dans chacun d’entre eux, mais également de mettre en évidence leurs
particularités inhérentes. L’influence des changements climatiques, a différentes périodes et
dans différentes zones de 1’Europe méridionale, se traduit par des réponses globales et locales
des communautés fauniques. Les spécificités structurales et climatique de cette région au
cours du Quaternaire ont été soulignées (p. ex. Agusti & Moya-Sola, 1992 ; Turner, 1995 ;
Bonifay & Brugal, 1996 ; Cuenca-Bescos et al., 2005 b ; Sommer & Nadachowski, 2006 ;
Alvarez-Lao & Garcia-Garcia, 2006). 1l en ressort que 1’Europe méridionale (péninsules
ibériques et italiennes, sud de la France) a connu des conditions plus tempérées que les zones

périglaciaires septentrionales lors des différentes phases de glaciation.

3.1 Paléoenvironnements et paléoclimats de la Caune de 1’ Arago, de la grotte du

Lazaret, de la Baume Moula-Guercy et de la grotte de Maltravieso

Plusieurs méthodes de reconstitutions paléoclimatique et environnementales
ont été appliquées sur les différents gisements : analyse des proportions relatives d’espéces,
analyse de la diversité¢ d’habitat, méthodes des températures, indices de diversité (Shannon,
Simpson), cénogrammes et analyses factorielles. Leur application conjointe permet d’obtenir
une bonne image du signal paléoenvironnemental, grace a la complémentarité des approches.
La prise en compte de la diversité des milieux de vie de chaque espece, indépendamment de
leurs proportions relatives, apporte des informations qui n’apparaissent pas dans les

climatogrammes (qui impliquent le risque de surreprésentation d’un milieu pour les espéces
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abondantes). De la méme facon, considérer I’ensemble de la communauté de mammiferes
pour en étudier la structure, donnera une vision moins précise, mais aussi en décalage par
rapport aux variations climatiques, qu’a I’échelle de I’espece (Montuire, 1997), mais
apportera des tendances générales sur I’environnement et le type de climat. Les analyses
statistiques permettent de faire ressortir des caractéres liés a la composition et a la diversité
des assemblages, que 1’estimation des paléotempératures d’aprés I’abondance d’arvicolinés,
par exemple, ne permet pas d’apprécier. L’analyse de la diversité a 1’aide d’indices comme
ceux de Shannon et Simpson permet d’estimer [’équilibre des communautés de
micromammiferes et la stabilit¢ du milieu, ce que d’autres méthodes ne peuvent pas décrire.
Ces quelques exemples montrent Dintérét de multiplier les filtres d’analyses
paléoécologiques, a plus forte raison sur des assemblages fossiles. L’application de ces

différentes méthodes a permis d’obtenir les résultats suivants pour les niveaux étudiés :

e Le complexe moyen de la Caune de 1’Arago se divise en trois ensembles, I, IT et III
attribués respectivement aux MIS 14, 13 et 12. La séquence comprend donc deux phases
glaciaires et une interglaciaire. L’étude de I’ensemble I (MIS 14) montre des associations de
micromammiferes inféodés a des climats froids et arides (Microtus (S.) gregalis, Allocricetus
bursae, Spermophilus major, Microtus oeconomus), dans un environnement de type
steppique. L’ensemble II (MIS 13) présente une abondance de taxons reflétant des conditions
tempérées et un couvert forestier important (Eliomys quercinus, Glis glis, Apodemus
sylvaticus). Dans I’ensemble III (MIS 12), le sol G témoigne d’un changement climatique
important, marqué par la progression de taxons a affinités steppiques et de milieux froids
(notamment D. forquatus), mais également de la persistance d’especes tempérées rencontrées
dans I’ensemble sous-jacent. Les sols F et E montrent un refroidissement notable ainsi que la
progression des milieux ouverts, avec toutefois un degré d’aridité moins prononcé que dans
I’ensemble I, jusqu’au sol D dans lequel les taxons forestiers et thermophiles réapparaissent.
Ces tendances générales marquent donc bien la succession des phases climatiques glaciaires
et interglaciaires. On note néanmoins, sur toute la séquence, la présence constante de taxons a
affinités climato-écologiques distinctes et provenant d’origines diverses : Spermophilus
major, Arvicola mosbachensis, Microtus agrestis, M. (S.) gregalis, M. (1.) brecciensis, M. (T.)
vaufreyi, P. lenki, A. bursae, A. sylvaticus. La coexistence et la rémanence de ces especes, tant
en période glaciaire, qu’interglaciaire, souligne les spécificités de la région de la Caune de

I’ Arago, ayant favorisé localement ces associations.

273



V1. Synthése

e Les micromammiferes des unités archéostratigraphiques UA 26 et UA 27 de la grotte
du Lazaret, attribuées au MIS 6, témoignent d’un paysage en mosaique, composé d’espaces
ouverts plus ou moins humides (plaines séches et prairies) et de massifs arborés, jouxtant les
falaises cotieres. L’incidence climatique méditerranéenne est marquée par la présence de
taxons thermophiles, mais elle est toutefois minorée par la présence d’espeéces a affinités
steppiques, montagnardes ou disparues de la région. Ces associations de faunes impliquent
I’existence de conditions particuliéres permettant le maintien de différentes niches
¢cologiques a la fin du Pléistocéne moyen (MIS 6) dans la région, et la persistance de taxons

tempérés lors d’une phase glaciaire.

e Les assemblages de micromammiferes des niveaux XVI/XVII présentent une diversité
spécifique importante, regroupant especes de zones froides humides et steppiques, mais aussi
de milieu forestier tempéré et méditerranéen. L’environnement du gisement semble étre
composé de steppes arides, de zones forestieres, de ripisylve et peut-étre de marécages, mais
aussi de zones protégées des conditions rigoureuses du climat. Ces associations témoignent
probablement d’une faune de transition de la fin du Pléistocéne moyen et annongant le
changement climatique du début du Pléistocéne supérieur, mais elles sont également la
conséquence de la localisation du site. La vallée du Rhone semble avoir été un important

couloir de migration lors des glaciations, favorisant le mélange de taxons d’origines variées.

e Les associations d’especes de micromammiferes de la Sala de los Huesos de la grotte
de Maltravieso, attribuées au Pléistocéne moyen final, sont représentatives du milieu
méditerranéen, et témoignent également de la proximité de zones boisées. La présence
d’A. bursae, taxon de steppe continentale, suggere que les conditions climatiques devaient
étre plus fraiches et plus arides qu’actuellement. Toutefois, I’importante représentation des
taxons méditerranéens et thermophiles semble indiquer que I’influence de ce climat
méridional était plus prononcée dans la région de Caceres au cours du Pléistocéne moyen, qui
connait aujourd’hui une influence méditerranéenne-continentale. Les associations de
micromammiféres de la Sala de los Huesos pourraient également préfigurer la transition

climatique entre Pléistocéne moyen et Pléistocéne supérieur (MIS 6/ MIS 5).

Les ensembles I et III de la Caune de I’ Arago, les unités archéostratigraphiques UA 26
et 27 de la grotte du Lazaret, les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et la Sala de

los Huesos de Maltravieso sont situés au sein de périodes glaciaires, correspondant
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respectivement aux stades isotopiques 14, 12 et 6. Les assemblages de micromammiféres de
chaque site, par la présence de taxons de milieux froids et/ou steppiques, témoignent de
I’impact climatique des glaciations. Les températures sont froides ou fraiches, et les
environnements globalement dominés par des espaces découverts.

Dans le cas de I’ensemble II de la Caune de 1’Arago, des conditions interglaciaires sont
identifiées, caractérisées par une diversité spécifique importante, une bonne représentation des
especes tempérées et thermophiles et du couvert forestier. L’amélioration climatique du stade

isotopique 13 est bien marquée, et se différencie nettement des ensembles I et I11.

Des tendances globales se dégagent de 1’étude de chaque séquence. L’évolution des
conditions climatiques et environnementales au cours des stades isotopiques 14, 13, 12 et 6,

peuvent se résumer de la fagon suivante (Tableau 58) :

|Stade isotopique Site Climat Environnement |

Maltravieso Tempéré/ Ouvert avec
Sala de los Huesos méditerranéen présence de forét

6 Moula-Guergy Ouvert avec
XVI/XVIL Froid aride présence de forét
Lazaret Mosaique
UA 26, UA 27 Tempéré frais Plaine et forét
gr;g; Ig Ouvert steppique

12 B Froid aride présence de forét
Arago 11 Fermé

13 HLJ Tempéré humide ~ Forestier
ﬁrig(l)vll N,O,P Ouvert

14 T Froid trés aride steppique

Tableau 58 : Données climatiques et environnementales générales des ensembles I, II et III de la Caune de
I’Arago, des UA 26 et 27 de la grotte du Lazaret, des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la
Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso, d’apres les micromammifeéres.

275



V1. Synthése

o MIS 14 : Un climat froid et trés aride est marqué dans I’ensemble I de la Caune de

I’ Arago, engendrant un environnement de type steppique.

o MIS 13 : L’ensemble II est tempéré humide avec un couvert forestier important.

o MIS 12 : L’ensemble III est caractérisé par des conditions moins rigoureuses que dans

I’ensemble I, avec la présence de steppes mais aussi de foréts.

o MIS 6: Les trois sites ¢étudiés présentent des réponses climatiques et
environnementales différentes. Les unités archéostratigraphiques 26 et 27 témoignent
d’un paysage en mosaique sous un climat frais tempéré. Les niveaux XVI/XVII
montrent un climat froid sous lequel les milieux découverts arides et zones de foréts se
développent. Le remplissage de la Sala de los Huesos est caractérisé¢ par un climat
tempéré a cachet méditerranéen, un environnement ouvert sec, et la présence de zones

boisées.

La comparaison des assemblages de micromammiféres de trois gisements contemporains de
la fin du Pléistocéne moyen, permet d’observer des réponses localisées aux conditions
climatiques induites par la glaciation du MIS 6. Ces sites présentent des situations
particuliéres : zone cdtiere située entre mer et montagne au Lazaret, vallée du Rhoéne pour
Moula-Guercy, et plateau de la Meseta sud dans la péninsule ibérique a Maltravieso. Ces
différentes configurations induisent des caractéristiques climato-écologiques singuliéres. Dans
le cas de la grotte du Lazaret, I’environnement constitué de falaises, de plaines, de foréts et
d’une ripisylve, mis en place sous un climat méditerranéen, bénéficie a la fois de I’influence
maritime et des montagnes alpines, favorisant 1’existence de conditions tempérées
permanentes. Ces spécificités locales et régionales ont favorisé le développement et le
maintien d’une importante biodiversité autour de la grotte du Lazaret. La présence de taxons
allochtones, non inféodés au biome méditerranéen témoigne de leur extension dans la région a
la faveur de conditions climatiques plus fraiches. Leur association a des especes locales et
thermophiles montre également que le climat reste suffisamment stable pour permettre le
maintien de ces communautés.

La vallée du Rhone, dans laquelle se situe la Baume Moula-Guercy, est une zone de passage,
favorisant les migrations et les expansions d’especes lors des glaciations, ce qui implique

alors des assemblages fauniques mixtes.
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A Maltravieso, la persistance de conditions tempérées et méditerranéennes s’explique par
localisation du gisement dans le sud-ouest de la péninsule ibérique. Au cours du Pléistocéne
moyen et des différentes phases de glaciation, I’ensemble du territoire n’est plus atteint par les
migrations d’espéces septentrionales, tout au moins jusqu’a la derniére glaciation du MIS 4
(Lopez-Martinez, 1980 ; Cuenca-Bescos et al., 1999 ; Alvarez-Lao & Garcia-Garcia, 2006 ;
Lépez-Garcia et al., 2010 ; Hanquet & Desclaux, 2011).

La Caune de I’Arago présente également ses propres particularités. Bien que les
phases glaciaires et interglaciaires soient bien identifiées dans la séquence, il demeure que les
associations de micromammiféres du complexe moyen se composent, sur I’ensemble de la
séquence, de faunes mixtes, a affinités climato-écologiques distinctes et n’ayant pas
d’équivalents actuels. Elles sont le reflet d’un paysage en mosaique compos¢ d’espaces
ouverts entrecoupés d’aires boisées plus ou moins importantes, sous un climat froid et sec
dans I’ensemble I, tempéré et humide dans ’ensemble II, froid et peu aride dans I’ensemble
III. La persistance et la coexistence de différents biotopes aux alentours du gisement
s’expliquent grace aux spécificités topographiques de la région. Fonds de vallées, plateaux
d’altitude, plaines, zones montagneuses et proximité des Pyrénées sont autant de gradients
altitudinaux et topographiques qui ont dii permettre, localement, le maintien de diverses

niches écologiques.

Ces quatre gisements du Pléistocéne moyen d’Europe méridionale présentent donc
chacun des communautés de micromammiferes réagissant aux conditions paléoclimatiques de
facon globale durant les différentes phases de glaciations et d’interglaciaires, mais également
en apportant des réponses induites par la configuration de chaque gisement : localisation,
topographie, proximité de la Méditerranée et/ou de massifs montagneux (Pyrénées, Alpes,
Vercors, Systéme central). D’apres 1’étude de ces gisements, il ressort que lors de différents
¢épisodes glaciaires du Pléistocéne moyen (MIS 14, 12, 6), I’Europe méridionale conserve des
caracteres plus tempérés que dans les zones septentrionales, et une influence méditerranéenne

importante.
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3.2 Comparaison avec d’autres gisements du Pléistocéne moyen d’Europe

méridionale

Dans le but de resituer les gisements étudi¢s dans le cadre de la dynamique climatique
du Pléistocéne moyen en Europe méridionale, plusieurs gisements de comparaison sont
utilisés. Il s’agit des sites de Terra Amata, Orgnac 3, de la Baume-Bonne et de la grotte des
Ceédres, localisés dans le sud-est de la France, et des niveaux TD 10 et TD 11 de Gran Dolina
d’Atapuerca, dans le nord-est de I’Espagne.

Les données issues des assemblages de micromammiféres de ces différents gisements sont

présentées :

A Terra Amata, gisement de plein-air situ¢ a Nice dans les Alpes-Maritimes, sur le
littoral méditerranéen, les micromammiféres sont représentés uniquement par des rongeurs,
peu nombreux (Bailon ef al., 2011). Localisés dans les deux ensembles stratigraphiques C1 a
et C1 b attribués au MIS 11, ils donnent les informations suivantes : un climat tempéré a forte

influence méditerranéenne ; un milieu ouvert mais également boisé.

Le site d’Orgnac 3, situé en Ardéche, est localisé sur un plateau a proximité de la
vallée du Rhone et au sud des gorges de I’Ardeche. L’étude des micromammiféres a permis
de mettre en évidence trois phases climatiques, d’apres 1’utilisation de différentes méthodes
(climatogrammes, analyses factorielles, cénogrammes, méthodes des températures) (EI

Hazzazi, 1998 ; Paunescu, 2001) :

e Phase I (couches géologiques n, o, p, q, k, I, m, et archéologique 8) : Climat tres froid
(présence de S. cf. betulina et D. torquatus), avec prairies humides et zones boisées.
Ces niveaux seraient antérieurs au MIS 9 ;

e Phase II (couches archéologiques 7, 6) : Climat tempéré humide, caractérisé par un
couvert forestier important (abondance de A. sylvaticus). Ces couches
correspondraient au MIS 9 ;

e Phase III (5a, 5b, 4a, 4b, 3, 2) : Climat tres froid, espaces découverts steppiques,
caractérisés par la présence de Sicista betulina et A. bursae. Cette phase serait

contemporaine du début du MIS 8.

278



V1. Synthése

La grotte de la Baume-Bonne est située dans les gorges du Verdon (Alpes-de-Haute-
Provence), a une altitude de 410m. Elle est distante de 66km de la mer Méditerranée au sud,
et d’'une quinzaine de km des Alpes a I’est, bénéficiant d’un climat méditerranéen, soumis a
I’influence du massif alpin (Gagnepain & Gaillard, 2005). Les faunes de micromammiféres
du Pléistocéne moyen sont issues des ensembles II-III et IV, respectivement attribués aux
MIS 8 et 6. Les résultats paléoécologiques obtenus d’apres 1’utilisation de climatogrammes,
de la méthode de calibration climatique par 1’abondance d’arvicolinés, de cénogrammes et

d’analyses multivariées, sont les suivants (Paunescu, 2001) :

e Ensemble II-IIl: Climat tempéré et paysage découvert steppique. Les especes
méditerranéennes (M. (7T.) duodecimcostatus) sont abondantes, mais les taxons
steppiques de milieux froids (M. (S.) gregalis, A. bursae, Cricetulus migratorius) sont
néanmoins présents.

e Ensemble IV : Climat tempéré plus chaud, sous lequel se développe un paysage mixte,
compos¢ d’espaces ouverts et de foréts. Les especes méditerranéennes dominent
I’assemblage et les taxons forestiers (E. quercinus, A. sylvaticus) sont bien

représentés.

La grotte des Cedres est localisée dans la partie occidentale de la chaine de la Sainte-
Baume (Defleur ef al., 1990). Les micromammiféres sont peu abondants et proviennent des
couches II et III, attribuées, d’aprés les données paléontologiques, au Pléistocéne moyen,
postérieurs aux niveaux 4b-7 d’Orgnac 3 (MIS 8/9) et antérieurs aux niveaux de la grotte du
Lazaret (MIS 6). Les données paléoenvironnementales et climatiques obtenues sur les

micromammiferes de la grotte des Cédres sont les suivantes (Radulescu, 1995) :

e Couche III : Climat tempéré a cachet méditerranéen, milieux semi-ouverts, mais aussi
zones boisées et prairies humides, avec la bonne représentation de M. (1.) brecciensis,
M. (T.) duodecimcostatus, E. quercinus et A. sylvaticus.

e Couche II: Climat tempéré plus continental, milieux semi-ouverts, marqués

notamment par la présence de la marmotte M. marmota mesostyla.
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Les niveaux Td10 et Td11 de Gran Dolina ont également été pris en compte pour cette
comparaison. Ce gisement appartient a 1’ensemble karstique d’Atapuerca, localisé dans le
nord-est de la péninsule ibérique. Le site de Gran Dolina contient une longue séquence
stratigraphique dont les niveaux inférieurs (TD 3 a 8a) se rapportent a la fin du Pléistocéne
inférieur (Pares & Perez-Gonzalez, 1999 ; Falguéres et al., 1999), et les niveaux supérieurs au
Pléistocene moyen. Les niveaux Td10 et 11 sont datés entre 400 et 300 ka environ (Falguéres
et al., 1999), et ont été corrélés aux stades isotopiques 11 ou 9 (Lopez-Antofianzas & Cuenca-
Bescos, 2002). Les méthodes utilisées pour 1’étude paléoécologique des micromammiferes
des couches Td 10 et 11 sont basées sur les proportions de soricinae et de cricetinae (ratio
humidité/aridité), sur 1’abondance des especes d’arvicolinae, et sur les analyses de diversité.
Ces assemblages sont caractéristiques d’une phase interglaciaire, montrant un climat tempéré
et humide (M. (1) brecciensis, A. gr. apodemus/flavicollis, M. (T.) atapuerquensis, M.
agrestis). L’environnement se compose de prairies et de zones boisées, mais des espaces

découverts plus secs sont également présents (4. bursae, P. lenki).

Les résultats issus des assemblages de micromammiféres de ces différents sites
indiquent les mémes types de réactions face aux conditions climatiques : marquées par une
influence globale du climat (refroidissement ou radoucissement), les conditions locales
(influences méditerranéennes, montagnardes ou continentales) sont néanmoins prononcées

(Tableau 59).
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|Stade isotopique  Site Climat Environnement |
Maltravieso Tempéré/ Ouvert avec
Sala de los Huesos [méditerranéen présence de forét
6 Moula-Guercy Ouvert avec
XVI/XVII Froid aride présence de forét
Lazaret Mosaique
UA 26, UA 27 Tempéré frais Plaine et forét
Baume-Bonne
II-111 Tempéré Ouvert steppique
Cedres Il Te:m.pere , Serr'nl-ouvert.
? méditerannéen Prairies humides
111 Tempéré Semi-ouvert
8 Mixte
Baume-Bonne IV |Tempéré humide Prairies et foréts
Orgnac 3 Ouvert
5a, 5b,4a,4b,3,2  |Froid aride steppique
9 Orgnac 3 Fermé
7,6 Tempéré humide  Forestier
110u9 Gran dolina
Td 10, Td 11 Tempéré humide  Prairies et foréts
11 Terra Amata Tempéré Ouvert
Cla,Clb méditerannéen Boisé
gr;gg Ig Ouvert steppique
12 T Froid aride présence de forét
Arago Il Fermé
13 HLJ Tempéré humide  Forestier
Arago 1 Ouvert
14 K.LLM,N,O,P Froid trés aride steppique

Tableau 59 : Paléoclimat et paléoenvironnement au Pléistocéne moyen d’apres les faunes de micromammiféres
de plusieurs gisements d’Europe méridionale (Caune de 1’Arago, Terra Amata, Gran Dolina, Orgnac 3, Baume-
Bonne, grotte des Cédres, grotte du Lazaret, Baume Moula-Guercy et grotte de Maltravieso).

Les niveaux II-III et IV de la Baume-Bonne, attribués aux glaciations des MIS 6 et 8,
présentent, comme a la grotte du Lazaret, un climat tempéré, sous influence méditerranéenne
et montagnarde. On note toutefois que 1’aridité est plus marquée dans les niveaux II-III. La

grotte des Cedres présente des caractéres plutot représentatifs d’une période glaciaire en
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contexte méditerranéen. Les assemblages fauniques présentent des similitudes avec ce que
I’on observe dans les deux niveaux de la Baume-Bonne, et plus particuliérement avec le
niveau IV. Les niveaux d’Orgnac, attribués aux MIS 8 et 9, semblent étre plus soumis a
I’influence continentale.

Les niveaux Td 10 et 11 de Gran Dolina, attribués aux stades isotopiques 11 ou 9, sont
caractéristiques d’une période interglaciaire. Les micromammiféres du site de Terra Amata,
bien que peu nombreux, présentent également des conditions tempérées et méditerranéennes

mises en place lors du MIS 11.

D’aprés ces différentes données, confrontées aux résultats des analyses
paléoécologiques obtenus sur la séquence du complexe moyen de la Caune de I’Arago, de la
grotte du Lazaret, des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy et de la Sala de los
Huesos de Maltravieso, un schéma de I’évolution climatique et environnementale peut étre

dressé pour le Pléistocéne moyen, entre les stades isotopiques 14 et 6 (Tableau 59).

e Lors de la glaciation du MIS 14, les conditions climatiques sont trés rigoureuses,
marquées par des températures basses et une aridité bien marquée. L’environnement est
largement découvert, typiquement steppique.

e Le MIS 13 désigne une phase interglaciaire. Celle-ci est bien enregistrée a la Caune de
I’Arago avec la présence de taxons thermophiles et tempérés. Le milieu forestier est bien
développé.

e Le MIS 12 témoigne d’une période glaciaire. L’ensemble III de la Caune de I’ Arago
enregistre des conditions rigoureuses, néanmoins moins marquées qu’au cours du MIS 14.
Ceci ne correspond pas au schéma global des glaciations mis en évidence par les carottages
marins (Lisiecki & Raymo, 2005), et suggere que I’amplitude du refroidissement a été moins
prononcée dans la région de Tautavel.

e Le stade isotopique 11 est enregistré a Terra Amata et peut-étre dans les niveaux Td
10 et 11. Le climat tempéré domine largement. Le cachet méditerranéen est plus prononcé a
Terra Amata, mais les milieux découverts et les zones forestieres sont bien marqués sur les
deux gisements.

e L’interglaciaire du MIS 9 témoigne des mémes conditions que lors du stade 11.

e La phase glaciaire du MIS 8 est bien caractérisée, dans les niveaux supérieurs

d’Orgnac 3, par un froid aride et un environnement steppique. Le niveau IV de la Baume-
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Bonne montre des conditions beaucoup plus tempérées et un paysage en mosaique compose
de prairies et de foréts. Cela suggére que le refroidissement de ce stage glaciaire a été moins
prononcé dans les gorges du Verdon, tempéré par une importante influence méditerranéenne.

e Le stade isotopique 7 pourrait étre illustré par le remplissage de la grotte des Cedres,
témoignant d’un climat tempéré méditerranéen.

e Enfin, le MIS 6, représenté par quatre séquences, apparait contrasté et variant selon les
régions. Des conditions glaciaires sont bien marquées dans les niveaux XVI/XVII de la
Baume Moula-Guercy, avec la présence d’especes arctiques et steppiques. A la grotte de
Maltravieso, du Lazaret et a la Baume-Bonne, les conditions climatiques enregistrées sont
nettement plus tempérées, mais toutefois plus fraiches qu’aujourd’hui pour le Lazaret, et plus
méditerranéenne dans le cas de la grotte de Maltravieso. Bien que différentes, ces quatre
séquences préfigurent le changement climatique intervenant a la transition du Pléistoceéne
moyen et du Pléistocéne supérieur, en présentant chacune des faunes mixtes, composées de

taxons thermophiles et tempérés et des especes allochtones de milieux froids ou steppiques.

On remarque que les données climatiques obtenues pour la péninsule italienne au
Pléistocene moyen, montrent des tendances similaires, avec un froid aride marqué lors des
phases glaciaires, et des conditions tempérées, voire chaudes, et humides lors des

interglaciaires (Montuire & Marcolini, 2002 ; Arobba et al., 2004 ; Masini & Sala, 2007).

Une analyse en composante binaire (ACB) a ét¢ menée dans le but de caractériser
différents niveaux par rapport a la dynamique climatique du Pléistocéne moyen final et du
début du Pléistocene supérieur. Cette analyse se base sur 1’ensemble de la séquence de la
grotte du Lazaret (ensembles A a E, et UA 24, 25, 26 et 27), de la Sala de los Huesos de la
grotte de Maltravieso, des niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy, et de la grotte
des Cédres. Les niveaux attribués au Pléistocéne supérieur (XIV a IV) et les niveaux
inférieurs (correspondant au Pléistocéne moyen final, niveaux XIX a XV) de la Baume
Moula-Guercy (Desclaux & Defleur, 1997) ont été ajouté, dans le but de faire ressortir des
traits propres aux assemblages de micromammiféres du Pléistocéne moyen final (Figure 72).
Les axes 1 a 4 représentent 57,93% de 1’information (I’axe 1 représente seulement 24,71%,).
Sur le plan factoriel obtenu (axes 1 et 2), les différents points se répartissent de part et d’autre
des deux axes en formant un nuage en parabole, donnant un effet « Guttman ». Ceci implique

qu’il y a redondance entre les deux axes, qui ne représentent en fait qu’une seule dimension.
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L’axe 1 oppose clairement tous les niveaux de la Baume Moula-Guercy, dans la partie
positive, aux autres gisements (Lazaret, Maltravieso et grotte des Cedres), dans la partie
négative. Il semble qu’un gradient de diversité soit indiqué. Les assemblages présentant
principalement des taxons récurrents sur ’ensemble des gisements considérés (4. sylvaticus,
E. quercinus, M. agrestis/arvalis, M. (I.) brecciensis) sont distincts des associations fauniques
de la Baume Moula-Guercy. Ces derniéres sont composées d’especes d’origine sibérienne et
d’Asie centrale (D. torquatus, S. betulina, C. migratorius, M. oeconomus, M. gregalis), mais
¢galement d’especes tempérées caractérisant les niveaux attribués au Pléistoceéne supérieur.
Cette analyse met en évidence les assemblages typiques du Pléistocéne moyen méditerranéen,
représentés par les grottes du Lazaret, de Maltravieso et des Ceédres, face a des associations
composites, tres diversifiées, mises en place sous I’influence des phénomenes d’expansions
d’especes favorisées par le couloir rhodanien, qui n’atteignent pas les zones plus
méridionales, représentées a la Baume Moula-Guercy.

La répartition des points sur le plan factoriel est donc interprétable en termes

biogéographiques plutot qu’en termes de paléoclimats.

11 apparait donc, d’apres I’étude de différents assemblages de micromammiféres, que
I’évolution des climats et des environnements en Europe méridionale occidentale, au cours du
Pléistocéne moyen, est marquée par une alternance de conditions climatiques froides et arides
et de milieux ouverts de type steppiques, et de périodes tempérées et humides, présentant des
milieux plus fermés. Néanmoins, des réactions locales aux changements climatiques, dues
aux particularités géographiques et topographiques de chaque site, nuancent ce schéma
général. Méme lors de phases glaciaires bien marquées, les associations fauniques conservent
un cachet tempéré, et inversement lors des phases interglaciaires. Chaque région a donc réagi
de fagon particuliére aux alternances climatiques. Ces variations, conséquentes a la cyclicité
des phases glaciaires et interglaciaires d’une durée de 100ka, ont affecté de fagon importante

la répartition des espéces de micromammiferes.

285



V1. Synthése

4) IMPLICATIONS BIOGEOGRAPHIQUES DES COMMUNAUTES DE

MICROMAMMIFERES EN EUROPE MERIDIONALE AU PLEISTOCENE MOYEN

Les spécificités des communautés de micromammiferes relevées sur chacun des gisements

étudiés permettent d’émettre des hypothéses quant a leurs implications biogéographiques.

L’établissement de grands cycles climatiques depuis 2,6 Ma, alternant phases
glaciaires et interglaciaires, et apparaissant a une fréquence de 100 ka au Pléistocéne moyen
(Maslin & Ridgewell, 2005), a eu un impact majeur sur la répartition des faunes et leur
évolution jusqu’a aujourd’hui. II est admis que les changements climatiques et
environnementaux au cours du Quaternaire ont eu une influence importante et conséquente
sur la distribution géographique et la diversité génétique des especes (Hewitt, 1996 ; 2000 ;
Bennet & Provan, 2008). Actuellement en Europe, quatre zones biogéographiques principales
peuvent étre distinguées (Zone boréale, méditerranéenne, atlantique et continentale). J.
Chaline (1981) a démontré que les variations climatiques observées au cours du Pléistoceéne
régissaient les variations d’extension de ces zones. Les phénoménes d’expansion, mais aussi
de contraction d’especes, sont des facteurs majeurs expliquant les changements opérés dans
les communautés de micromammiferes au Pléistocéne, et dont témoigne leur répartition
actuelle. En effet, durant les périodes glaciaires, 1’aire de répartition des especes les plus
tempérées est considérablement réduite, tandis qu’au contraire, I’établissement d’un climat
froid va favoriser pour les taxons inféodés a ces conditions, I’expansion de leur aire de

distribution (Hewitt, 2000).

Différentes phases de dispersion d’espéces venues d’Europe du Nord, de I’Est et
d’Asie centrale sont connues en Europe occidentale au cours du Pléistocéne moyen (Marquet,
1989 ; Randi, 2007). Il apparait que la Caune de 1’Arago, lors des MIS 14 et 12, s’inscrit
parmi les premiers gisements d’Europe méridionale a avoir enregistré cette expansion de
faunes, en relation avec un changement climatique majeur (Hanquet & Desclaux, 2011). Deux
phases de migration de D. torquatus et de M. oeconomus semblent avoir eu lieu aux cours du
MIS 14, puis du MIS 12. La chaine des Pyrénées a constitué¢ une barriére écologique pour la
dispersion de ces taxons dans la péninsule ibérique, jusqu’a la transition entre Pléistocéne
moyen et supérieur (Alvarez-Lao & Garcia- Garcia, 2006 ; O’Regan, 2008). La dispersion de

ces especes s’effectue selon un axe est-ouest, et n’atteignent pas non plus le sud de I’Italie,
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probablement limitée par les Apennins. A la fin du MIS 6, les niveaux inférieurs de la
Baume-Moula (XIX a XVI) enregistrent également des migrations de faunes allochtones :
Spermophilus superciliosus, Dicrostonyx torquatus, S. betulina, M. (S.) gregalis, C.
migratorius. Cette phase de migration de D. torquatus est également identifiée sur d’autres
gisements de la méme période, a I’ouest de la France, comme 1’abri Suard, Moulin du Milieu
en Charente, et Montgaudier dans le Lot-et-Garonne (Marquet, 1989). La présence de ces
especes a la Baume Moula-Guercy est due a la vallée du Rhone qui apparait comme étant 1’'un
des principaux couloirs de migration en Europe occidentale au cours du Pléistocene. Il est
néanmoins intéressant de remarquer qu’elles n’apparaissent pas dans des zones plus
méridionales, notamment au Lazaret, mais qu’on rencontre certaines de ces especes
migrantes, comme M. (S.) gregalis et C. migratorius dans les niveaux de la Baume-Bonne,
¢galement attribués au MIS 6. Les Alpes méridionales ont limité 1’expansion de ces faunes
qui n’atteignent pas le site du Lazaret. A Maltravieso, aucun phénomene de dispersion n’est

observé.

Il est généralement admis que les especes réagissent de facon indépendante aux
changements climatiques, contrairement a 1I’ensemble des communautés de faunes (Stewart,
2008 ; et al. 2010). Les changements opérés au sein de ces dernieéres sont progressives et
induites par différents processus agissant au niveau de la distribution des populations
d’espeéces (expansion, contraction, extinction) lors des alternances de phases glaciaires et
interglaciaires. L’indépendance des réponses de chaque taxon aboutit notamment a la
formation de communautés « non-analogues », composées d’associations d’espeéces qui ont
aujourd’hui une distribution allopatrique (Graham, 1985). C’est le cas des communautés de
micromammiféres observées sur toute la séquence du complexe moyen de la Caune de
I’Arago, mais aussi a la grotte du Lazaret, a la Baume Moula-Guercy et dans la grotte de
Maltravieso. On rencontre par exemple, sur le sol G de la Caune de 1’Arago, une diversité
importante de taxons au sein de laquelle sont représentés M. (S.) gregalis, Spermophilus
major, D. torquatus et M. oeconomus (milieux froids et steppiques), originaires d’Europe
centrale, de Sibérie et d’Europe de I’est, et E. quercinus, M. (1) brecciensis, A. sylvaticus ou
encore Rhinolophus hipposideros, espéces de milieux tempérés et/ou thermophiles. Des
associations similaires sont remarquables a la grotte du Lazaret: la présence de Sorex
araneus/coronatus, C. cricetus et M. marmota (UA25 et niveaux supé€rieurs notamment),
especes disparues du biome méditerranéen, associés aux taxons plus typiques tels que

A. sylvaticus, G. glis, M. (I.) brecciensis ou M. agrestis.
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I1 est clairement établi que 1I’Europe méridionale a joué le role de zone refuge en période
glaciaire pour les especes tempérées (Hewitt, 1996 ; Sommer & Nadachowski, 2006). La
réduction de I’aire de distribution de certaines de ces espéces aurait abouti a une localisation
dans les zones méridionales et plus particuliérement dans les péninsules méditerranéennes
(Italie, Espagne, Balkans) et dans les montagnes (Alpes et Pyrénées) (Hewitt, 2004). Ces
derniers types d’habitats, largement répandus en Europe méridionale, et la variété de la
topographie, semblent avoir permis le développement d’habitats propices a la survie de ces
especes (Hewitt, 1996). Ainsi, une telle zone peut enregistrer une diversité importante dans la
mesure ou elle regroupe des espéces a affinités-climatiques diverses. Ces zones correspondent
a des phases de contraction des communautés (Stewart, 2008). Plusieurs types de refuges ont
¢té définis : les refuges d’especes tempérées en zone méridionale pendant les phases
glaciaires, mais également dans les régions du nord. Ces derniers sont appelés northern
cryptic refugia et correspondraient a des zones protégées, moins soumises a la rigueur
climatique (Stewart & Lister, 2001). Une troisiéme catégorie apparait, le pendant du northern
cryptic refugia en période interglaciaire, le southern cryptic refugia (Stewart et al., 2010),
c'est-a-dire des zones refuges méridionales pour les espéces septentrionales adaptées a un
climat froid. Plusieurs cas sont connus dans les zones montagneuses méridionales qui ont joué
le réle de zone refuge interglaciaire, en altitude, pour diverses populations isolées au cours du
Quaternaire. Dans les Pyrénées, ce phénoméne a ¢été identifié pour le dernier maximum
glaciaire, sur les versants méridionaux (Lopez-Garcia et al., 2010). La Caune de I’Arago
semble présenter ¢galement ce type de refuge. En effet, dans I’ensemble II (MIS 13),
caractérisant une période interglaciaire, les taxons tempérés et thermophiles sont les plus
abondants, mais les especes de milieux froids et steppiques comme M. oeconomus et M. (S.)
gregalis, Marmota et S. major apparaissent ¢galement. Il est envisageable que ces taxons se
soient refugiés dans des zones d’altitude, peu €¢loignées du gisement, ou les conditions étaient
favorables a leur maintien. Le phénomene inverse est observé lors des périodes glaciaires
(MIS 14 et 12), pendant lesquelles des taxons tempérés sont associés aux especes adaptées a
des conditions froides et arides. Ainsi, lors des périodes glaciaires, 1’enneigement devait
s’étendre jusqu’a basse altitude et les especes les plus tempérées ont pu se réfugier dans des
zones de fonds de vallées abritées, moins exposées aux conditions climatiques rigoureuses. La
Caune de I’Arago, de par la diversité topographique de sa région, témoigne de la présence
d’un refuge glaciaire typique, mais aussi d’un refuge méridional pour des taxons adaptés au
froid lors d’une période interglaciaire (southern cryptic refugia) au cours du Pléistocéne

moyen. La grotte du Lazaret présente une situation classique de refuge glaciaire. A la Baume
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Moula-Guercy, la configuration du gisement, placé au coeur d’un couloir de migration, et les
conditions locales semblent avoir également permis la survie de taxons tempérés a la fin du
Pléistocéne moyen. La grotte de Maltravieso présente les conditions typiques du refuge

glaciaire en zone méridionale.

Il apparait donc que les alternances de cycles glaciaires et interglaciaires au Pléistoceéne
moyen, en Europe méridionale, ont eu un impact important au niveau de la distribution des
especes et de la structure des communautés de micromammiferes. Les différentes phases de
dispersions d’especes, notamment celles inféodées aux milieux froids et arrivant en Europe
occidentale au cours des périodes de glaciation, ont concouru a la mise en place de
communautés non-analogues. Ces dernicres sont caractéristiques d’une période et d’une zone
géographique donnée. En effet, lors de la premiére partie du Pléistocéne moyen, des faunes
allochtones venant de Sibérie, d’Europe centrale, du Nord et de I’Est, sont identifiées dans les
assemblages du sud-ouest de la France de la Caune de I’Arago. Une comparaison avec les
péninsules ibériques et italiennes montrent que celles-ci enregistrent peu ou pas ces
changements de communautés, notamment en raison des barrieres écologiques que
constituent les Apennins et les Pyrénées, et que les communautés de faunes de ces régions ont
réagi différemment aux variations du climat (Hanquet & Desclaux, 2011). Les associations de
micromammiféres de la Caune de 1’Arago sont donc particuliéres, et montrent que cette
région a ¢été, au cours du Pléistocéne moyen, une zone de mélange, ou zone hybride (Hewitt,
2011), permettant une diversité spécifique et génétique importante. L’existence de ces
communautés a favorisé les possibilités de recolonisation des territoires septentrionaux ou
d’altitude lors des changements climatiques. Les phases de contraction d’espéces ont
¢galement permis la mise en place de refuges glaciaires, mais aussi interglaciaires (Southern
cryptic refugia). Lors du Pléistocéne moyen final, un renouvellement de faune important est
enregistré a la Baume Moula-Guercy située dans la vallée du Rhone. Celle-ci, localisée entre
les Alpes et les contreforts du massif central, constitue un couloir de migration majeur au
cours des successions de cycles glaciaires et interglaciaires au Pléistocéne moyen. Comme
dans le cas de la Caune de 1’Arago, une phase de dispersion d’especes de milieux froids est
clairement enregistrée, qui forment, associé¢es aux especes locales, des communautés non-
analogues, trés diversifiées, qui existent également lors de phases de radoucissement
climatique (niveaux XV, XIV). Ce renouvellement n’est pas enregistré dans la grotte du

Lazaret, située au sud-est de ce gisement. La barriere écologique constituée par les Alpes
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méridionales a limité I’expansion des faunes observées a la Baume Moula-Guercy. Toutefois,
des taxons non inféodés aux régions méditerranéennes sont bien présents au Lazaret, mais
témoignent de la contraction d’espéces tempérées plus septentrionales, dans cette région. Elle
est considérée comme zone refuge. Enfin, la grotte de Maltravieso présente un cas de figure
différent. Localisé dans le sud-ouest de la péninsule ibérique, ce site (comme le reste du
territoire jusqu’au début du Pléistocéne supérieur) n’est pas affecté par les expansions de
faunes glaciaires qui sont limitées par les Pyrénées. Les associations fauniques présentent des
taxons tempérés en phase de contraction dans cette région. La péninsule ibérique est
considérée comme une zone de refuge importante lors du Pléistocéne moyen, favorisant une
évolution endémique des especes.

Quelque soit la zone considérée, on observe que les phénomeénes de dispersion, et/ou de
contraction d’espeéces, en réaction aux changements climatiques et environnementaux, ont
affecté la biodiversité de fagon importante.

Toutes ces considérations doivent étre prises en compte lors de la comparaison des

assemblages fauniques fossiles d’une méme région.
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CONCLUSIONS GENERALES ET PERSPECTIVES

L’étude de plusieurs assemblages de micromammiferes issus de quatre gisements du
Pléistocéne moyen, situés entre 600 et 130 ka BP (MIS 14 a 6), dans le sud de la France et le
sud-ouest de la péninsule ibérique, a ét¢ menée dans le but de caractériser 1’évolution
climatique et environnementale dans ces régions. Ce travail a été effectué selon différentes

approches : systématique, taphonomique et paléoécologique.

La Caune de 1’Arago (Pyrénées-Orientales), la grotte du Lazaret (Alpes-Maritimes), la
Baume Moula-Guercy (Ardeche) et la grotte de Maltravieso (Estrémadure, Espagne) ont livré
plusieurs dizaines de milliers d’ossements de micromammiferes se rapportant a quatre ordres :
Soricomorphes, Erinaceomorphes, Chiroptéres et Rongeurs. La révision de la systématique
des espéces des trois premiers gisements, étudiés dans des travaux antérieurs, n’apporte pas
d’informations supplémentaires et confirme leur attribution a la premiére moitié du
Pléistocene moyen pour la Caune de 1’ Arago, et au Pléistocéne moyen final pour la grotte du
Lazaret et les niveaux inférieurs de la Baume Moula-Guercy. L’étude des associations
d’especes de la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso a été entreprise pour la
premicre fois dans ce travail. La détermination de M. (I.) brecciensis, Allocricetus bursae
correzensis et E. quercinus dans ce gisement, permet de le corréler a la biozone a I
brecciensis définie pour la péninsule ibérique (Cuenca-Bescos ef al., 2010), caractéristique du
Pl¢istocéne moyen. Les caractéres morphologiques et biométriques présentés par M. (1)
brecciensis et Allocricetus bursae correzensis, ainsi que 1’identification de M. (T.) cf.
duodecimcostatus, permet d’attribuer la séquence a la partie finale du Pléistocéne moyen
(MIS 6). Elle apparait contemporaine des niveaux de la grotte du Lazaret et de la Baume

Moula-Guercy pris en compte dans ce travail.

Dans le but de comprendre et d’identifier [’origine des accumulations de
micromammiferes dans ces différents gisements, des analyses taphonomiques ont été menées.
L’¢étude de la composition taxonomique, de la représentation squelettique, de la fragmentation
et des altérations de surface a permis de mettre en évidence que les différents assemblages de

petits vertébrés sont liés a des coprocoenoses de différents rapaces nocturnes :

291



Conclusions générales et perspectives

o Dans les sols G et P de la Caune de 1’Arago, il semble que trois prédateurs soient a
I’origine de la concentration de micromammiféres : Bubo bubo (hibou grand-duc),
Strix aluco (chouette hulotte), et Asio otus (hibou moyen-duc) dans une moindre
mesure ;

o Dans les unités archéostratigraphiques UA 26 et 27 de la grotte du Lazaret, Asio otus
et Asio flammeus (hibou des marais) apparaissent comme les accumulateurs
principaux, mais I’implication de B. bubo n’est pas exclue ;

o Dans les niveaux XVI/XVII de la Baume Moula-Guercy, I’accumulation de
micromammiféres semble étre due a Asio otus, alors que dans le niveau XIV, une
coprocoenose liée a ce méme prédateur ou a Strix aluco est identifiée ;

o Dans la Sala de los Huesos de la grotte de Maltravieso, les assemblages de
micromammiféres peuvent étre mis en relation avec une coprocoenose mixte due a
A. otus et S. aluco.

Les mceurs éclectiques et/ou opportunistes de ces différents prédateurs permettent d’inférer
que les assemblages ¢étudiés fournissent une image satisfaisante des communautés de
micromammiféres vivant autour des gisements. Bien que des biais de conservation
différentielle aient été relevés dans la représentation des assemblages fossiles, il apparait
néanmoins que les processus post-dépositionnels les ont relativement peu affectés. Les
associations de micromammiféres peuvent alors étre interprétés de fagon fiable pour les

reconstitutions paléoenvironnementales envisagées, car reflétant les milieux environnants.

Enfin, I’analyse paléoécologique des différents gisements a permis de mettre en
évidence qu’au cours du Pléistocéne moyen, entre 600 et 130 ka BP en Europe méridionale,
les changements climatiques, induits par les alternances de cycles glaciaires et interglaciaires,
ont eu un impact fort sur la structure des communautés de micromammiferes. Les périodes
glaciaires sont marquées par des conditions climatiques froides et une ouverture globale du
milieu. Les phases interglaciaires sont beaucoup plus tempérées et présentent des
environnements plus fermés. Néanmoins, si I’Europe méridionale présente des particularités
géographiques et climatiques ayant permis le développement de la biodiversit¢ méme lors des
phases de glaciation, les quatre gisements sont eux-mémes caractérisés par des spécificités
inhérentes a leur localisation. La proximité de massifs montagneux, de la Méditerranée et de
voies de migration importantes, confere aux communautés de micromammiferes des
caracteres particuliers. Celles-ci sont composées d’especes locales, inféodées aux régions

méditerranéennes, et d’espeéces allochtones, issues de phénomeénes de dispersion relatifs a
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I’extension ou a la réduction de leurs domaines vitaux lors des phases glaciaires et
interglaciaires. Ces faunes « non-analogues » sont la conséquence du principe de réponse
indépendante des especes aux changements climatiques et environnementaux. Ainsi, a la
Caune de 1’Arago, lors des MIS 14 et 12, des taxons de rongeurs originaires d’Europe de
I’Est, de Sibérie et d’Asie centrale apparaissent, a la faveur de 1’extension des conditions
climatiques froides et arides en Europe méridionale. Les niveaux attribués a I’interglaciaire du
MIS 13 témoignent d’un climat tempéré et d’un développement important des zones
forestieres, mais la rémanence de taxons comme M. (S.) gregalis ou M. oeconomus lors de
cette phase, suggére que la région a pu étre un refuge interglaciaire pour ces especes,
subsistant alors dans les zones montagneuses d’altitude. De la méme fagon, des espéces
tempérées et thermophiles ont survécu lors des phases glaciaires, grace a I’influence du climat
méditerranéen, dans des zones de fonds de vallées abritées. A la grotte du Lazaret, lors du
MIS 6, le méme phénoméne de refuge méridional est observé, avec la présence de taxons
méditerranéens et ¢galement inféodés aux climats plus froids. L’influence glaciaire ressentie a
la Baume Moula-Guercy a la méme période, n’atteint pas le littoral méditerranéen. La Baume
Moula-Guercy témoigne de 1I’importance du couloir de migration que constitue la vallée du
Rhone lors des glaciations, et présente des associations de micromammiféres mixtes marquant
une importante biodiversité. Enfin, a la grotte de Maltravieso, les communautés de
micromammiferes de la fin du Pléistocéne moyen montrent un climat tempéré méditerranéen,
non affectées par les especes adaptées aux conditions glaciaires septentrionales. Les Pyrénées,
et les Alpes, ont joué le role de barriere écologique jusqu’au Pléistocene supérieur. Les quatre
zones étudiées ont donc été favorables a 1’accroissement de la paléobiodiversité, mais aussi a

I’installation des populations préhistoriques dans ces régions.

Les résultats obtenus pour le sud de la France et les sud-ouest de la péninsule ibérique
doivent maintenant &tre mis en perspective dans un contexte plus global, c’est-a dire
I’ensemble de 1I’Europe méridionale, en considérant les péninsules italiennes et balkaniques,
ainsi que la Turquie, afin d’obtenir une synthése générale et de mieux appréhender le cadre
paléoclimatique et paléoenvironnemental dans ces régions. Il sera dés lors possible
d’envisager une comparaison avec I’évolution des climats et des environnements observée
dans d’autres régions d’Europe dans le but de contribuer a la connaissance de la dynamique

des interactions entre les hommes fossiles et leur environnement au cours du Quaternaire.
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Annexe 1 :
Planches photographiques des taxons de micromammiferes identifiés
sur les différents gisements



Planche I : Caune de I’ Arago

1

2:

: Crocidura russula/leucodon, mandibule droite, vue jugale (B14-BFP6) ; échelle Imm

Mpyotis nattereri, mandibule droite, vue occlusale (B16-BHQ16) ; échelle Imm

: Rhinolophus ferrumequinum, humérus distal, vue postérieure (B16-BHQ16) ; échelle 5mm
: Pipistrellus pipistrellus, mandibule gauche (B16-BHQ16) ; échelle Imm
: Eliomys quercinus, M, droite, vue occlusale (K19-KKG10) ; échelle 0,5mm

: Marmota marmota primigenia, M? droite, vue occlusale (F11-FCP3) ; échelle 1mm






Planche II : Caune de I’ Arago
1 : Spermophilus cf. major, M'droite, vue occlusale (F18-FIGIM) ; échelle 1mm
2 : Allocricetus bursae, maxillaire gauche Ml, vue occlusale (D20-DLF12) ; échelle Imm

3 : Microtus (Stenocranius) gregalis, mandibule droite M;, vue occlusale (I110-IBP7) ; échelle
Imm

4 : Dicrostonyx torquatus, mandibule gauche M, vue occlusale (D18-DJG12) ; échelle 1mm
5 : Pliomys lenki, M, gauche, vue occlusale (F11-FCP5) ; échelle Imm
6 : Microtus (Terricola) vaufreyi, M| gauche, vue occlusale (E19-EKG13) ; échelle 1mm

7 . Microtus (Iberomys) brecciensis, M gauche, vue occlusale (C17-CI103) ; échelle Imm






Planche III : grotte de Lazaret (UA 26, UA 27)

1

2:

: Sorex araneus/coronatus, mandibule droite, vue jugale (Q17-JB83) ; échelle Imm

Talpa europaea, M, gauche, vue occlusale (W16-1G62) ; échelle 1mm

: Eliomys quercinus, M, gauche, vue occlusale (P11-DE91) ; échelle Imm

: Glis glis, M, gauche, vue occlusale (K9-BC70) ; échelle Imm

: Muscardinus avellanarius, M, gauche, vue occlusale (S14-GD93) ; échelle Imm
: Pliomys boronensis, M; gauche, vue occlusale (W9-BX4) ; échelle 1mm

: Microtus agrestis/arvalis, M, droite, vue occlusale (S12-ED97) ; échelle 1mm






Planche IV : Baume Moula-Guercy (niveaux XVI/XVII)

1

2

: Dicrostonyx torqutus, M, gauche, vue occlusale (I11-8) ; échelle Imm

: Arvicola gr. cantiana/terrestris, M| gauche, vue occlusale (II-4 2) ; échelle Imm

: Microtus (S.) gregalis, M, droite, vue occlusale (I11-2) ; échelle 1mm

: Microtus oeconomus/malei, M gauche, vue occlusale (II1) ; échelle 1mm

: Microtus cf. (T.) duodecimcostatus, M; gauche, vue occlusale (II-1 2) ; échelle Imm

: Apodemus sylvaticus, mandibule gauche M; M,, vue occlusale (II-1) ; échelle 1mm






Planche V : grotte de Maltravieso (Sala de los Huesos)

1

2

: Crocidura russula/leucodon, mandibule gauche, vue jugale (274-368/378) ; échelle 1mm

: Myotis myotis, M' gauche, vue occlusale (X74-360/370) ; échelle 1mm

: Rhinolophus mehely, humérus distal droit (X74-350/360) ; échelle 1mm

: Eliomys quercinus, M! droite, vue occlusale (W73-350/360) ; échelle 1mm

: Allocricetus bursae, M' droite, vue occlusale (V72-340) ; échelle Imm

: Microtus (Iberomys) brecciensis, M droite, vue occlusale (V71-355/365) ; échelle Imm

: Microtus cf. (T.) duodecimcostatus, M, droite, vue occlusale (W72-355/365) ; échelle Imm

: Apodemus sylvaticus, mandibule droite M; M, M3, vue occlusale (W73-340/350) ; échelle

Imm









Annexe 2 :
Cartes de distribution actuelle des especes de micromammiferes
présents dans les différents gisements. (cartes IUCNredlist©)
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Annexe 3 :

Article : Hanquet C., Desclaux E., 2011 — Analyse paléoécologique des
communautés de micromammiferes de la Caune de 1’Arago (Tautavel,
France) dans le contexte des migrations de faunes en Europe méridionale au
cours du Pléistocene moyen. Quaternaire, 22 (1), 34-45.






Quaternaire, 22, (1), 2011, p. 35-45

ANALYSE PALEOECOLOGIQUE

DES COMMUNAUTES DE MICROMAMMIFERES

DE LA CAUNE DE L ARAGO (TAUTAVEL, FRANCE)

DANS LE CONTEXTE DES MIGRATIONS DE FAUNES

EN EUROPE MERIDIONALE AU COURS DU PLEISTOCENE MOYEN

Constance HANQUET ! & Emmanuel DESCLAUX *?

RESUME

Létude des faunes de micromammiféres a largement contribué a la connaissance des paléoenvironnements au cours du

Quaternaire. Lévolution des associations de rongeurs observées dans les niveaux de la Caune de 1’Arago datés entre 600000 et
400000 ans (MIS 14 a 12), montre I’apparition de communautés issues d’Europe de I’Est, de Sibérie et des zones montagneuses
d’Asie centrale (Ochotona pusilla, Citellus sp., Microtus (Stenocranius) gregalis et Dicrostonyx torquatus), ainsi que d’Europe du
Nord (Microtus gr. oeconomus). Ceci peut étre mis en relation avec un changement climatique majeur caractéristique du début du
Pléistocene moyen. Ce renouvellement de faune peut étre corrélé a 1’établissement de périodes glaciaires/interglaciaires plus pronon-
cées modulées par une périodicité de 100 ka, qui montre la dispersion cyclique de taxons a affinités chaud-humide (interglaciaire)
et froid-sec (glaciaire) en Europe de 1’Ouest.
La Caune de I’Arago, située pres de la cote méditerranéenne a I’extrémité est de la chaine des Pyrénées, témoigne bien de ce renou-
vellement de faune, contrairement aux péninsules ibérique et italienne qui semblent avoir été moins affectées par I’expansion de
ces nouveaux arrivants a cause de barrieres géographiques et éventuellement de gradients longitudinaux et latitudinaux. Ainsi, ces
spécificités géographiques et écologiques doivent étre prises en compte dans les comparaisons des faunes de micromammiferes au
cours du Pléistocéne moyen.

Mots-clés : Pléistocene moyen, rongeurs, changement climatique, renouvellement, Europe de 1’Ouest méridionale, stades isoto-
piques marins 14 a 12.

ABSTRACT

PALAEOECOLOGICAL ANALYSIS OF MICROMMAMMAL COMMUNITIES FROM THE ARAGO CAVE (TAUTAVEL,
FRANCE) IN THE CONTEXT OF MIDDLE PLEISTOCENE FAUNAL MIGRATIONS IN WESTERN MEDITERRANEAN
EUROPE

The study of rodent faunas has widely contributed to the knowledge of the evolution of the palacoenvironments during the
Quaternary. The evolution of rodent associations found in the deposits of the Arago cave are dated between 600,000 and 400,000 years
(MIS 14 to MIS 12); during their evolution mammalian communities arrived from eastern Europe, Siberia and the mountains of
Central Asia (Ochotona pusilla, Citellus sp., Microtus (Stenocranius) gregalis and Dicrostonyx torquatus), as well as from northern
Europe (Microtus gr. oeconomus). Their migration can be related to a major climatic change that occurred during the early Middle
Pleistocene. The faunal change can be correlated with the establishment of more pronounced glacial-interglacial periods, modulated
by a 100 ka periodicity and resulting in the cyclic dispersal throughout western Europe of taxa having with warm-humid (inter-
glacial) and cold-dry (glacial) affinities. Our comparative studies on the appearance of micromammal species specific of dry and
cold environment in eastern, central, northern and Mediterranean Europe during this period have led us to believe that micromam-
mals, especially rodents, have mostly reacted to the change of the climate at the end of the early Middle Pleistocene (MIS 14 to 12).
The Arago cave, located near the Mediterranean Sea coast, at the eastern end of the Pyrenees has well recorded this faunal turnover,
whereas Spain and Italy, which appear to have been less affected by the expansion of those faunas, due to geographical barriers. In
conclusion, such geographical and ecological specificities must be taken into account for micromammal fauna comparisons during
the Middle Pleistocene.

Key-words: Middle Pleistocene, rodent associations, climatic changes, faunal renewal, western Mediterranean Europe, marine
isotopic stages 14 to 12.
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1- INTRODUCTION 2.1 - STRATIGRAPHIE

La grotte comprend une longue séquence stratigra-
phique incluant vingt niveaux archéologiques qui ont
livré de trés nombreux vestiges lithiques et osseux, dont
des ossements d’hominidés.

La reconstitution des paléoenvironnements au cours du
temps est aujourd’hui un sujet souvent abordé. L’étude
des faunes de rongeurs a largement contribué a la connais-
sance de la dynamique climatique durant le Quaternaire.

Actuellement en Europe, quatre zones biogéogra-
phiques principales (boréale, méditerranéenne, atlantique
et continentale) peuvent étre distinguées. Chaline (1981)
a démontré que les oscillations climatiques observées
au Pléistocene régissaient les variations d’extension de
ces zones biogéographiques. La migration de certaines
espeéces de rongeurs est un facteur majeur des change-

Lensemble des dépots correspond a plusieurs phases
climatiques du Pléistocene et s’est déposé en totalité lors
de la période paléomagnétique de Brunhes. La séquence
stratigraphique est située entre deux planchers stalag-
mitiques, dont le plus haut a été daté d’au maximum
350000 ans (Falgueres et al., 2004); elle s’est ainsi
déposée entre 700000 et 350000 ans BP.

ments opérés dans les communautés de micromammi- La majorité des vestiges archéologiques provient du

feres au Pléistocene. complexe stratigraphique moyen, lui-méme divisé en
Le présent travail propose d’étudier les expansions des trois ensembles (de Lumley et al., 1984):

faunes de rongeurs originaires d’Europe de I’Est, centrale — Ensemble I, comprenant les niveaux S a K, a matrice

et du Nord en Europe méridionale, a travers I’exemple de sableuse, déposes pendant une phase froide.

la Caune de I’Arago (niveaux P a D, stades isotopiques — Ensemble II, englobant les niveaux J, I et H déposés

marins 14 a 12). lors d’une période tempérée et humide.

— Ensemble III, contenant les niveaux G, F/G, F, E et D,

déposés sous des conditions climatiques froides et arides.
2 - LA CAUNE DE LARAGO Pour I’Ensemble I, qui est actuellement en cours de
fouille, seuls les niveaux P a K sont pris en compte dans

La Caune de I’Arago a Tautavel (Pyrénées-Orientales, cette ctude.
France) est I’un des plus anciens sites connus du Pléisto- Certains niveaux semblent témoigner d’une occupation
cene moyen dans les Pyrénées (fig. 1). La séquence stra- rapide de la grotte, tels que les niveaux M, L et K dans
tigraphique contenant du matériel archéologique couvre I’Ensemble I ou le niveau F/G dans 1’Ensemble II, qui
une période allant des stades isotopiques marins (MIS) contiennent tous une couche simple et discontinue de
14 a 12, sans équivalent connu en Europe occidentale, matériel archéologique.
ce qui en fait un site de référence pour 1’évolution des Le niveau I de I’Ensemble II ainsi que les niveaux D et
comportements humains mais aussi des environnements E de I’Ensemble I1I sont représentatifs d’occupations soit
et des climats au cours du Pléistocéne moyen. prolongées soit ponctuelles.
Plancher
stalagmitique
supérieur . // ‘ s
v &
Complexe
stratigraphique i
supérieur Plancher stalagmitique
inférieur
Complexe stratigraphique Sieiatioal
moyen Ensemble Il
Ensemble |
Complexe stratigraphique
inférieur
0 10m

Fig. 1: Localisation de la Caune de I’Arago et coupe schématique du remplissage, d’aprés de Lumley et al. (1984).
Fig. 1: Location map and synthetic section of Arago cave, after de Lumley et al. (1984).



D’autres niveaux tels que le niveau J (Ens. II) et les
niveaux G et F (Ens. III) comprennent des accumula-
tions denses de matériel archéologique (jusqu’a 40 cm
d’épaisseur dans le niveau G) qui correspondent a une
superposition d’occupations successives. (de Lumley et
al., 2004)

2.2 - MATERIEL ARCHEOLOGIQUE

Actuellement, plus de cent restes d’hominidés ont été
découverts a la Caune de I’Arago. Il s’agit principale-
ment de dents isolées (dents de lait et dents définitives),
mais également de deux mandibules, un fronto-facial et
le pariétal droit associé, ainsi que plusieurs éléments du
squelette post-céphalique (coxal, fragments de fémur et de
fibula, phalanges). Ces restes représentent plus de 25 indi-
vidus, adultes et enfants. Les caractéristiques morpholo-
giques des ossements permettent de les attribuer & Homo
heidelbergensis (ou Homo erectus européen, également
nommé Anténéandertaliens ou pré-Néandertaliens).

Ainsi, la Caune de 1’Arago apparait comme étant un
site clé pour la compréhension de I’évolution humaine
pendant le Pl€istocéne moyen.
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Les faunes de grands mammiféres sont aujourd’hui
bien connues et ont été largement étudiées (voir par
exemple Moigne et al., 2000).

Les faunes de micromammiféres sont relativement abon-
dantes dans les niveaux étudiés de la Caune de 1’ Arago.

Une premiére liste des espéces de rongeurs a été établie
par Chaline (1971). Desclaux (1992a, 1992b) a effectué
une étude synthétique des petits vertébrés du complexe
stratigraphique moyen (niveaux L a D, Ensemble I a 111,
stades isotopiques 14 a 12) ainsi qu’une analyse tapho-
nomique de ces assemblages mettant en évidence des
coprocénoses éclectiques de rapaces nocturnes dans les
niveaux archéologiques étudiés. D’autre part, Montuire
& Desclaux (1997) ont étudié 1’évolution des commu-
nautés de mammiféres dans les mémes niveaux. Enfin,
Paunescu (2001) a réalisé une analyse paléontologique et
paléoécologique des espéces de rongeurs.

3 - ANALYSE PALEOECOLOGIQUE

Les niveaux fouillés a la Caune de 1’Arago ont livré une
faune de rongeurs relativement riche et diversifiée (tab. 1).

ENSEMELE Il

ENSEMELE Il

ENSEMELE |

Sol D Sol E Sol F S0l G Sol H

Sol |

Sol J Sol K Sol L Sol M Sol N Sol O Sol P

Insectivores
Erinaceus davidi 1 2
Talpa europaea 1 1 2
Sorex cf. araneus
Sorex minutus
Crocidra sp.

R o= Mot

Chiroptéres
Miniopterus schrebersi 1 1 1
cf. Eptesicus nissoni
cf. Nyclalus leiskeri 1 1
Myatis myolis 2 1
Myotis bechsteini
Pipistrelus piistrelus 1 1
Pipistreius of. nathusi
Rhinolophus ferrurmeguinum 1 1
Rhinolophus euryale-meheyi 1 1 1 2 1
Rhinolophus euryale 1
Rhinclophus hippasideros 1

= & = @
w

Rongeurs
Sciurus sp. 1 1 2
Marmota sp. 1 6 1
Citellus =p. 1"
Elomys quercinus 2 5 1
Gilis gis

Castor fiber

Arvicola cantiana

Microtus {Chionomys) nivalis
Dicrostonyx torqualus
Microlus agrestis

MICrofus Deoconomus 1 1
Microtus {Stenocranius) gregats

Boeowmnpn
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Microtus (Terricola) vaufreyi
Pliomys lerki

Clathrionomys glareolus 1 1 4
Aliocricetus bursae
Apodemus sylaticus
Hystrix cristata
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Lagomormphes
Oryclolagus cunicuius 5
Lapus timkiis 1 2 3 3
Ochotona pusila 1 1 4 9

~ =&
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2 1 3
7 2 1 3 2 2 1

Table 1: Distribution des micromammiféres dans la Caune de I’Arago, d’apres le nombre minimum d’individus (N.M.I.) par niveau archéolo-

gique.

Tab. 1: Frequency of the different micromammal taxa of the Arago cave. Numbers represent the minimum number of individuals (MNI) per archaeo-

logical level.



Deux méthodes ont été utilisées dans le but de recons-
tituer I’évolution du climat et des paléoenvironnments de
la Caune de I’ Arago: la méthode des « climatogrammes »
et une analyse statistique (analyse en composante binaire,
ACB).

3.1 - METHODE DES « CLIMATOGRAMMES »

Lutilisation des proportions relatives de rongeurs dans le
but d’analyser le signal paléoécologique des associations
est courante. La méthode des «climatogrammes» prend
en compte les proportions d’espéces de rongeurs regrou-
pées en classes climato-écologiques selon leurs affinités,
permettant ainsi d’appréhender les variations du climat et
del’environnement(Chaline, 1981 ; Chaline, 1983 ; Marquet,
1989; Desclaux, 1992a, 1992b ; Desclaux & Defleur, 1997 ;
Barroso et al., 2006 ; Desclaux et al., 2008).

Les classes climato-écologiques utilisées ont été
établies sur la base du principe d’actualisme. Pour les
especes disparues dont I’écologie n’est pas connue telles
que Microtus (Iberomys) brecciensis, Allocricetus bursae
et Pliomys lenki, des critéres biogéographiques et phylo-
génétiques associés a des analyses multivariées ont été
utilisés (Marquet, 1989 ; Desclaux, 1992a, 1992b).

Les catégories climato-écologiques établies sont les
suivantes :

— steppes froides attenantes aux mers arctiques (ARC):
Dicrostonyx torquatus

— zone humide froide boréale (BOR): Microtus gr.
oeconomus

— zone de steppe aride (CONT): Microtus (Stenocra-
nius) gregalis, Citellus sp., Pliomys lenki, Allocricetus
bursae

FROID ET SEC
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— environnements rupicoles (RUP): Marmota sp.,
Microtus (Chionomys) nivalis

— milieux secs ou découverts (DEC) : Microtus arvalis

— bordures d’eau a végétation dense (EAU): Arvicola
cantiana, Castor fiber

— prairies (HUM) : Microtus agrestis, Microtus (Terri-
cola) vaufreyi

— forét déciduale (TEMP): Glis glis, Eliomys quer-
cinus, Clethrionomys glareolus, Apodemus sylvaticus

— zone méditerranéenne (MED): Microtus (Iberomys)
brecciensis, Hystrix cristata.

11 convient de préciser que cette méthode ne prenant en
compte que I’abondance relative des espéces, la recons-
titution paléoenvironnementale peut étre biaisée par le
poids de certains taxons fortement représentés ou au
contraire trés rarement rencontrés.

D’autres méthodes, telles que I’indice taxonomique
d’habitat (ITH) défini par Evans er al (1981) (qui
présente I’avantage de ne tenir compte que de la diversité
des milieux habités par les différentes especes de micro-
mammiferes), ont également été souvent utilisées durant
les deux derniéres décennies et ont grandement contri-
buées a reconstituer de fagon cohérente les paléoenviron-
nements et les paléoclimats.

Le «climatogramme» des niveaux étudiés de I’ Arago
montre, de la base au sommet de la séquence, des fluc-
tuations dans les associations de rongeurs reflétant des
oscillations climatiques et environnementales (fig. 2).

— Niveaux P a K: les especes de rongeurs caractéristi-
ques de paysage ouverts et arides [Microtus (Stenocra-
nius) gregalis, Citellus sp. et Allocricetus bursae] et de
climat froid (Microtus gr. oeconomus) apparaissent en
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Fig. 2: Climatogramme : évolution des proportions relatives de rongeurs regroupés en catégories climato-écologiques au sein du remplissage de

la Caune de I’Arago.

ARC: steppes arctiques ; BOR : zones marécageuses boréales; CONT : steppes continentales et espaces découverts arides ; RUP : espéce rupicole hélio-
phile; DEC: espaces découverts arides; EAU: zones de bordures d’eau; HUM : espaces humides et prairies; TEMP: foréts déciduales; MED: zones

méditerranéennes.

Fig. 2: Climatogram : evolution of rodent proportions grouped by ecological classes, in order to emphasize climatic and environmental variations
throughout the infilling of the Caune de I’Arago cave. ARC: cold steppes adjoining the Arctic sea; BOR: cold humid boreal zone; CONT: arid steppe
area; RUP: rocky areas; DEC: dry or open environments;, EAU: vegetated banks of rivers;, HUM: grasslands; TEMP: deciduous forests;, MED: Medi-

terranean area.



grande proportion. Ces niveaux peuvent étre corrélés a
un optimum glaciaire contemporain du MIS 14.

— Niveaux J a H: un changement important du climat
et de I’environnement est enregistré. La proportion d’es-
peces inféodées aux environnements fermés et a un climat
tempéré augmente largement par rapport aux niveaux
inférieurs (Eliomys quercinus, Microtus (Iberomys) brec-
ciensis et Apodemus sylvaticus), au détriment des taxons
steppiques représentatifs de milieux froids et arides.
Hystrix cristata, originaire d’Afrique, est également
présent dans le niveau H. Cette association de rongeurs
est caractéristique d’une phase tempérée que 1’on peut
associer a une période interglaciaire, et plus précisément
au SIM 13.

— Niveaux G a D: les associations de rongeurs de ces
niveaux montrent une dégradation des conditions tempé-
rées au profit d’un climat plus froid et aride, associé¢ a
un milieu plus ouvert. La présence d’un taxon arctique,
Dicrostonyx torquatus, et d’une espéce originaire de
Sibérie Microtus (Stenocranius) gregalis, corrobore 1’at-
tribution de ’ensemble 111 au MIS 12. Les niveaux G a D
sont néanmoins caractérisés par une diversité spécifique
importante reflétant des milieux variés. Cette configura-
tion implique que le refroidissement observé lors du MIS
12 est moins important qu’au MIS 14, tout au moins dans
cette partie de la cote méditerranéenne. On peut égale-
ment noter que la présence dans le niveau G d’espéces a
cachet méditerranéen (Microtus (Iberomys) brecciensis)
et forestier marqué (Apodemus sylvaticus, Eliomys quer-
cinus), associées a des taxons d’espaces ouverts et froids,
montre la persistance de certaines conditions existantes
au MIS 13.
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3.2 - ANALYSES STATISTIQUES MULTIVARIEES

Les analyses multivariées, et plus particuliérement
I’analyse des correspondances et I’analyse en compo-
sante principale, sont largement utilisées dans les études
paléoenvironnementales afin de caractériser les diffé-
rentes phases climatiques en terme de température rela-
tive, couvert végétal ou humidité.

Les associations de rongeurs de la Caune de 1’Arago
ont été étudiées dans le but de faire ressortir les varia-
tions quantitatives de chaque espéce au cours du temps
(du MIS 14 a 12) et les variations globales au niveau des
associations dans la séquence, en utilisant une analyse
factorielle des correspondances (Analyse en Composante
Binaire, Logiciel STATLab, version 3.0).

Dans cette analyse, les nombres minimums d’individus
(N.M.I.) de chacun des taxons constituent les individus et
les niveaux archéologiques représentant les variables.

Aucune espece de rongeur n’a été exclue pour ’ana-
lyse de correspondance (fig. 3).

Laxe 1 (59,09 % d’inertie) oppose les especes de milieu
froid comme Microtus (Stenocranius) gregalis (44,24 %
de contribution) et Microtus gr. oeconomus (8,70 %) dans
la partie négative, a des associations de climat chaud et
d’environnements fermés tels que (Iberomys) brecciensis
(16,90 % de contribution), Apodemus sylvaticus (8,98 %)
et Microtus (Terricola) vaufreyi (8,88 %) dans la partie
positive. Cet axe correspond vraisemblablement a un
gradient de température.

Laxe 2 (20,80 % d’inertie) semble opposer les taxons
d’espaces ouverts tels que Microtus (Terricola) vaufreyi
(43,49 % de contribution) et Citellus (8,82 %) dans la
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Fig. 3: Caune de I’Arago, Analyse en composante binaire (ACB).
D-P: niveaux archéologiques.

A Citellus

4 p torquatus

Fig. 3: Arago cave : Binary component analysis (BCA). D-P: archaeological levels.



partie négative, a des associations d’environnements plus
fermés comme Microtus (Iberomys) brecciensis (33,75 %
de contribution), Microtus gr. oeconomus (3,8 %) et
Apodemus sylvaticus (3,5 %) dans la partie positive. Cet
axe est plus difficile a interpréter. Il pourrait cependant
refléter la disposition du couvert végétal et donc corres-
pondre a un gradient d’humidité.

11 est alors possible de tracer une courbe de 1’évolution
des températures dans la séquence, du niveau P (MIS 14)
au niveau D (MIS 12) (fig. 4).
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Fig. 4: Caune de I’Arago: variation relative de la température
d’apreés les coordonnées des niveaux archéologiques sur I’axe 1 de
I’analyse en composante binaire (ACB).

Fig. 4: Relative variation of the temperature throughout the Arago cave
sequence (axis 1 of the binary component analysis, levels D to P).

La courbe indique que les espéces de rongeurs ont
mieux enregistré le refroidissement du MIS 14 que celui
intervenant au MIS 12. Cette observation concorde avec
les résultats des méthodes des «climatogrammes» (ce
travail) et des «cénogrammes» (Montuire & Desclaux,
1997) qui indiquent que dans les niveaux G a D, les envi-
ronnements sont plus diversifiés et les espaces ouverts et
arides moins représentés que dans les niveaux inférieurs
(niveaux P a K).
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4 - DIVERSITE ET VARIABILITE
DES FAUNES DE MICROMAMMIFERES
EN EUROPE MERIDIONALE
AU COURS DU PLEISTOCENE MOYEN

11 est possible de replacer les associations de rongeurs
de la Caune de I’Arago dans le contexte plus général de
I’évolution des communautés de micromammiféres en
Europe méridionale pendant les MIS 14 a 12.

11 est en effet bien établi que depuis 2,5 Ma des change-
ments climatiques globaux se sont succédé avec 1’instal-
lation de cycles glaciaires/interglaciaires au Quaternaire.
Entre 1,2 et 0,8 Ma, ces changements cycliques du climat
sont intervenus a une fréquence de 100 ka (Maslin &
Ridgwell, 2005).

Dans la zone méditerranéenne occidentale, ce change-
ment de cycle, qui a surtout affecté le couvert végétal,
a amené un épisode majeur dans la réorganisation des
communautés de faunes mammaliennes en termes de
richesse et de diversité (voir par exemple Masini & Sala,
2007; O’Regan, 2008 ; Palombo et al., 2008).

Depuis plusieurs années, les micromammiféres sont
souvent utilisés comme marqueurs biochronologiques,
en raison de leur abondance et de leur évolution rapide.
En prenant également en compte les changements du
climat et de ’environnement, il est possible d’¢laborer
des biozones a 1’échelle régionale.

Ainsi, si des similarités ont été établies dans I’évolution
des rongeurs au Quaternaire en Europe de I’Est, du Nord,
centrale, occidentale et méridionale, des différences
peuvent aussi apparaitre dans ces corrélations biostrati-
graphiques (voir par exemple Markova, 2007 ; Maul &
Markova, 2007).

La communauté de micromammiféres de la Caune de
I’ Arago est un mélange d’espéces allochtones et autoch-
tones, en relation étroite avec les oscillations du climat.

Les taxons persistants sont des habitants de la zone
méditerranéenne, comme Microtus (Iberomys) brec-
ciensis ou Apodemus sylvaticus.

Les nouvelles especes sont issues de I’Europe de I’Est
et centrale [Ochotona pusilla, Microtus gregalis, Citellus
sp. et Microtus (Chionomys) nivalis] et d’Europe du
Nord [Dicrostonyx torquatus et Microtus (Pallasiinus) gr.
oeconomus). Leur présence en Europe méditerranéenne
s’explique par I’expansion de ces taxons lors des phases
glaciaires, froides et arides.

4.1 - OCHOTONA PUSILLA (PALLAS, 1769)

Le genre Ochotona, qui apparait en Chine au Mioceéne,
est connu par de nombreux représentants au cours du
Pliocéne et du Pléistocéne en Asie centrale (Erbajeva,
1988, 1994).

Au cours du Plio-Pléistocene, les Ochotona étendent
leur zone de distribution a I’Europe.

D’apres Sen (1998) et Angelone (2008), le genre
Ochotona permet de proposer des corrélations biochro-
nologiques a 1’échelle du continent européen pendant le
Quaternaire.



En France, les premiers représentants du genre Ocho-
tona, attribués a Ochotona valerotae (Erbajeva et al.,
2001), ont été découverts dans les niveaux bavéliens du
site des Valerots (Cote-d’Or).

Depuis le début du Pléistocéne moyen, les pikas sont
connus en France par une seule espece, Ochotona pusilla,
dont la migration est a mettre en relation avec I’extension
des environnements steppiques en Europe occidentale au
cours de périodes froides (glaciaires).

Dans le Sud de la France, Ochotona pusilla apparait
au début du Toringien (MIS 14) a la Caune de 1’Arago
(niveaux P, L et K par exemple).

Ochotona pusilla est également présent dans les niveaux
de la Caune de I’Arago attribués au MIS 12. La migra-
tion vers I’ouest de ce taxon venant d’Europe centrale et
orientale est également marquée dans le Nord-Ouest de
I’Italie, sur les sites de Visogliano et Caverna degli Orsi
(Bartolomei, 1970; Bartolomei & Tozzi, 1979 ; Arobba
et al., 2004 ; Sala & Masini, 2007).

Ochotona pusilla n’a été cité, a notre connaissance,
ni dans la Péninsule ibérique ni dans le Sud de I’Italie.
Ainsi, la dispersion d’Ochotona pusilla au Pléistocene
moyen en Europe méditerranéenne occidentale, qui
s’opere d’est en ouest, semble avoir été stoppée au Sud
par deux barriéres écologiques et géographiques: les
Apennins dans le Nord de I’Ttalie et les Pyrénées au Nord
de la Péninsule ibérique.

4.2 - DICROSTONYX TORQUATUS (PALLAS, 1778)

Les représentants du genre Dicrostonyx, originaires
des régions arctiques de I’Europe, peuvent étre consi-
dérés comme d’excellents indicateurs de climat froid
(glaciaires).

Les premiers enregistrements de Dicrostonyx torquatus
en Europe occidentale se font a Kérlich E (Kolsfchoten
& Turner, 1996) et Camp-de-Peyre (Delpech ef al., 1978
Marquet, 1989), qui sont attribués aux MIS 14 ou 16.

Dicrostonyx torquatus est également présent dans
le Sud de la France a la Caune de 1’Arago (niveau K,
MIS 14, et niveaux G, F, E, D, MIS 12).

Au cours du Pléistocéne moyen, la dispersion de Dicros-
tonyx torquatus des régions arctiques vers I’Europe occi-
dentale semble s’étre effectuée en relation étroite avec la
dynamique climatique pendant les périodes glaciaires, de
la fin du complexe cromérien au Saalien (MIS 14 a 10).

Dicrostonyx torquatus [nommé Dicrostonyx gulielmi/
torquatus par Maul & Markova (2007) a cause de
différents problémes résultant de la distinction entre
D. gulielmi et D. torquatus] est présent en Europe centrale
et orientale au cours du Saalien (MIS 8 4 6), a Ariendorf 1
et Rybinsk.

Si Dicrostonyx torquatus est trouvé de fagon cyclique
prés de la Méditerranée depuis le MIS 14 au cours
des stades froids, cette espéce n’apparait pas au méme
moment en Italie et dans la Péninsule ibérique. Ainsi,
les conditions biogéographiques locales semblent avoir
limité ’expansion de D. forquatus tout au long du Pléis-
tocene.
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43 - MICROTUS (STENOCRANIUS) GREGALIS
(PALLAS, 1779)

Microtus (Stenocranius) gregaloides (Hinton, 1923),
I’ancétre de Microtus (Stenocranius) gregalis (Pallas,
1778), a une tres vaste répartition en Europe au cours du
Pléistocene inférieur, y compris 1’ Angleterre et les pénin-
sules ibériques et italiennes.

D’aprés Maul & Markova (2007), Microtus (Steno-
cranius) gregalis apparait plus précocement en Europe
centrale, au cours du MIS 17 (interglaciaire cromérien
1), a Koneprusy C 718 et Villany 8, et plus tard, au
cours du MIS 15, en Europe de I’Est (interglaciaire de
Mushkap).

En Europe du Nord, Microtus (Stenocranius) grega-
loides a ¢été identifi¢ dans le niveau Gb de Kirlich
(MIS 15) et a Miesenheim I (MIS 13) (Kolfschoten &
Turner, 1996).

Dans le Sud de la France, une importante population
de Microtus (Stenocranius) gregalis a été identifiée a la
Caune de I’ Arago (niveaux Q a D, MIS 14 a 12).

Dans la Péninsule ibérique, si Microtus (Stenocranius)
gregaloides est bien représenté dans les niveaux infé-
rieurs de TD-3 a TD-5 (Pléistocéne inférieur, Biharien
récent, MIS 22) de Gran Dolina (Antofianzas & Cuenca-
Bescos, 2002), Microtus (Stenocranius) gregalis y est
absent pendant le Pléistocéne moyen.

En Italie, la premiére apparition du taxon Microtus
(Stenocranius) gregalis est observée dans les niveaux
supérieurs de la Caverna degli Orsi, en association avec
O. pusilla (Arroba et al., 2004) qui peut étre attribué au
MIS 12. Cette association se retrouve dans les niveaux
supérieurs de Visogliano.

La dispersion de Microtus (Stenocranius) gregalis,
allant d’Europe de I’Est et centrale vers les zones méri-
dionales, s’opére lors d’une période froide (MIS 14) du
Pléistocéne moyen. Lexpansion de ce taxon en Europe
occidentale pourrait avoir été stoppée par deux barriéres
écologiques et géographiques, les Apennins et les Pyré-
nées.

4.4 - CITELLUS SP. (OKEN, 1816) (SPERMOPHILUS
CUVIER, 1825)

Les représentants du genre Citellus sont connus en
Sibérie et dans 1’Oural depuis le Pléistoceéne inférieur
(Chlachula, 2001 ; Erbajeva & Alexeeva, 2000 ; Puchkov
& Danukalova, 2009).

En France, le genre Citellus apparait pour la premicre
fois avec Citellus cf. dietrichi, identifié par Chaline
(1974) dans la terrasse supérieure de Grace a Montiéres,
dans la vallée de la Somme, datée du Pléistocene infé-
rieur (MIS 20 ou 22), d’apres Bahain et al. (2007).

Au Pléistocene moyen, la présence de Citellus a la
Caune de I’Arago (niveau K, MIS 14 et niveaux G, E E,
D, MIS 12), est a mettre en relation avec 1’expansion des
environnements steppiques et secs en Europe occidentale
pendant les périodes glaciaires.

Si Citellus est ¢galement présent a Visogliano (Barto-
lomei, 1970 ; Bartolomei & Tozzi, 1979 ; Arroba et al.,



2004 ; Sala & Masini, 2007), I’absence de ce genre en
Espagne pendant le Pléistocéne montre que son expan-
sion a été limitée au Nord de la Péninsule ibérique en
relation avec des conditions climatiques moins rigou-
reuses.

4.5 - MICROTUS GR. OECONOMUS (KEYSERLING
& BLASIUS, 1841; PALLAS, 1776)

La systématique et 1I’évolution du sous-genre Palla-
siinus est complexe et non consensuelle.

D’aprés Markova (2007) et Maul & Markova (2007),
Microtus (Pallasiinus) protooeconomus [également
connu sous la dénomination Microtus (Pallasiinus)
ex gr. oeconomus] descend de 1’espéce primitive de
Microtus (Pallasiinus) ratticepoides qui apparait en
Europe de I’Est au Pléistocéne inférieur, a la fin de
I’épisode paléomagnétique de Matuyama (MIS 21-20).
Dans le Nord de I’Europe, les premiers représentants
de Microtus (Pallasiinus) gr. oeconomus sont connus
a West Runton (WRFB) datant du MIS 17 (Maul &
Parfitt, sous presse) ainsi qu’a Miesenheim (Kolfs-
choten & Turner, 1996) attribué au MIS 13. Microtus
(Pallasiinus) gr. oeconomus est représenté a la Caune de
I’Arago (niveaux P a D, MIS 14 a 12). Ces espéces ne
sont pas mentionnées en Italie et en Espagne au Pléisto-
céne moyen. Elles sont par contre connues sous la déno-
mination de Microtus (Pallasiinus) aff. ratticepoides a
Gran Dolina dans la base du niveau 8, datée du MIS 18
selon Lopez ef al. (2002).

4.6 - MICROTUS (CHIONOMYS) NIVALIS (MARTIN,
1842)

D’aprés Nadachowski (1991), Microtus (Chionomys)
nivalis résulte de la spéciation de I’espece Allophaiomys
pliocaenicus au cours du Biharien inférieur entre 1,3 et
1,5 Ma (Jaarola et al., 2004). Selon Terzea (1972), Storch
(1975) et Popov (1989), Microtus (Chionomys) nivalis
apparait en Europe occidentale et en Asie Mineure au
début du Pléistocene moyen. En Europe méridionale,
Microtus (Chionomys) nivalis apparait plus tard, a la
Caune de I’ Arago (niveaux P a D, MIS 14 a 12) et a Viso-
gliano (MIS 12).

4.7 - CONCLUSION CONCERNANT LES FAUNES
DE MICROMAMMIFERES

Les travaux de Maslin & Ridgwell (2005) ont montré
que c’est entre 1.2 et 0.7 Ma, qu’on assiste a |’instal-
lation de cycles froids et chauds, a une fréquence de
100 Ma. La comparaison entre [’apparition des espéces
de micromammiferes d’environnements secs et froids
dans les différentes zones d’Europe permet d’inférer
que ces groupes d’espéces, et particulierement les
rongeurs, ont principalement réagi a cet important
changement climatique, qui se traduit principale-
ment par une nette tendance a 1’aridité, au cours de la
premiere moiti¢ du Pléistocéne moyen. Ainsi, I’Europe
orientale et septentrionale voit apparaitre dés le MIS 20
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les premicres especes inféodées aux steppes arides
découvertes et a un climat froid. A partir du MIS 16,
vraisemblablement a la faveur d’un refroidissement
climatique bien enregistré dans les régions méditerra-
néennes, ces especes vont également avoir une expan-
sion importante en Europe occidentale, y compris en
France méridionale.

5 - CORRELATION AVEC LES FAUNES
DE GRANDS MAMMIFERES

Le renouvellement de faune des grands mammiféres
au Pléistocéne moyen en Europe méridionale, en réponse
aux changements du climat, a été bien identifi¢ (Palombo
et al., 2008). Ainsi, d’apres ces auteurs, a la suite des
premiers phénomenes de migration observés des la fin
du Plioceéne, un important renouvellement de faune a lieu
au début du Pléistocéne moyen.

Moigne et al. (2006) ont effectué une comparaison
biochronologique et paléoécologique entre les faunes de
grands mammiferes de la Caune de 1’Arago et certains
sites d’Italie du Galérien et de 1’Aurélien, dans le but
d’évaluer la possible vicariance de certains taxons et les
différences existant dans la dynamique des renouvelle-
ments fauniques au Pléistocéne moyen dans ces deux
régions méditerranéennes.

Lassemblage faunique de la Caune de I’Arago est
caractéris¢ par I’absence d’animaux brouteurs, et a
I’inverse, par la présence de taxons boréaux, principa-
lement paisseurs, rares voire absents d’Italie, tels que
Rangifer tarandus et Praeovibos priscus. Par ailleurs,
certaines espéces vivant dans des environnements
froids et secs, comme Ovis ammon antiqua et Hemi-
tragus bonali, sont présentes dans les niveaux supé-
rieurs de la Caune de 1’Arago, attribués au MIS 12
(Galérien récent), alors que ces mémes taxons sont
présents en Italie uniquement jusqu’au Galérien moyen
(MIS 14).

Ainsi, si des changements majeurs du climat peuvent
étre mis en évidence dans les deux régions, les commu-
nautés de grands mammiferes de la Caune de 1’Arago
indiquent des conditions climatiques continentales
froides et séches, ce qui n’a pas d’équivalent en Italie
pendant la méme période, hormis a Visogliano, dans le
Nord de I’Italie, ou ont été¢ découverts des assemblages
de grands mammiféres présentant des similitudes avec
ceux de la Caune de I’ Arago.

Ces ¢léments montrent que les grands mammiferes
ont également réagi aux changements du climat, et ce
principalement dans la premiére moiti¢ du Pléistoceéne
moyen (MIS 16/14 a 12). Ce renouvellement de faune
est bien enregistré a la Caune de I’ Arago mais n’apparait
pas en Italie (exception faite de Visogliano) ou I’expan-
sion des grands mammiferes boréaux est moins marquée
en raison de la barriere géographique constituée par les
Apennins et de 1’atténuation latitudinale de I’influence
glaciaire.



6 - CONCLUSION

Létude de I’évolution des associations de micro-
mammiferes observées dans les niveaux de la Caune de
I’ Arago, entre 600000 et 400000 ans (MIS 14 a 12), a
permis de mettre en évidence d’importantes variations du
climat et de I’environnement :

—les niveaux P a K (Ensemble I) montrent la prédomi-
nance de taxons d’environnements steppiques [Microtus
(Stenocranius) gregalis, Citellus sp. et Allocricetus
bursae] et de climat froid (Microtus gr. oeconomus),
correspondant a I’optimum glaciaire du MIS 14.

— les niveaux J a H (Ensemble II) suggérent un chan-
gement drastique des conditions environnementales et
climatiques. Les taxons de milieux tempérés et fermés
sont fortement représentés, au détriment des especes de
steppes. Ces niveaux peuvent étre associés a une période
interglaciaire au sein du MIS 13.

— les niveaux G a D (Ensemble I1I) montrent le retour
de conditions plus froides et plus arides associées a un
environnement plus ouvert, avec la présence de taxons
arctiques et sibériens, corrélées au MIS 12. Les especes
forestieres et méditerranéennes sont toujours présentes
dans le niveau G. La diversité spécifique observée dans
ces niveaux suggere que le refroidissement enregistré,
contemporain du MIS 12, est moins prononcé que lors
du MIS 14, tout au moins dans cette partie de la Médi-
terranée.

Les associations de micromammiferes de la Caune
de I’Arago montrent 1’apparition de communautés
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issues d’Europe de I’Est, de Sibérie et des montagnes
d’Asie centrale (Ochotona pusilla, Citellus sp. et
Microtus (Stenocranius) gregalis) et du Nord de I’Eu-
rope (Dicrostonyx torquatus et Microtus gr. oeco-
nomus) (fig. 5).

Ce renouvellement de faune peut étre mis en relation
avec l’établissement de périodes glaciaires et intergla-
ciaires plus marquées au début du Pléistocéne moyen,
modulées par une périodicité de 100 Ma, et entrainant une
dispersion cyclique d’associations d’espéces a affinités
chaud-humide (interglaciaire) et froid-sec (glaciaire) en
Europe occidentale.

La comparaison entre [’apparition des espéces de
micromammiféres et de grands mammiféres d’envi-
ronnement sec et froid dans I’Est, le Centre, le Nord et
les zones méditerranéennes de I’Europe a cette période
permet d’avancer que les micromammiféres réagissent
majoritairement au changement de climat a la fin de la
premiere moitié du Pléistocéne moyen (MIS 14 a 12).

La Caune de I’Arago, située a I’extrémité orientale de
la chaine des Pyrénées et non loin de la mer Méditer-
ranée, a bien enregistré ce renouvellement des commu-
nautés de faune.

LEspagne et I’Italie sont moins affectées par ces
nouvelles espéces en raison des barrieres géographiques
qui limitent leurs expansions, Pyrénées et Apennins, mais
également en raison d’une influence moindre des condi-
tions climatiques glaciaires dans ces zones méridionales.

Ces spécificités géographiques et écologiques doivent
étre prises en compte pour les comparaisons de faunes

D. torquatus "*' =
M. gr.oeconomus : ~ el
M. (S) gregalis Satellieip
Q E(_a;}:n'o
=
M (€ nivalis
M. (5.] gregalis

o X

Fig. 5: Expansion des micromammiféres en Europe occidentale au cours du Pléistocéne moyen montrant I’apparition de communautés issues
d’Europe de I’Est, de Sibérie et des montagnes d’Asie centrale (Ochotona pusilla, Citellus sp. and Microtus (Stenocranius) gregalis) et du Nord

de ’Europe (Dicrostonyx torquatus, Microtus gr. oeconomus).

La Caune de I’ Arago, située sur le littoral méditerranéen, a I’extrémité orientale et septentrionale des Pyrénées est affectée par cette migration, alors
que I’Espagne et I’Italie sont moins concernées par ces renouvellements de faunes en raison des Pyrénées et des Alpes qui jouent le réle de barriére

géographique.

Fig. 5: Micromammal species expansion in western Europe during the Middle Pleistocene, showing the appearance of communities from eastern
Europe, Siberia and from the mountains of Central Asia (Ochotona pusilla, Citellus sp. and Microtus (Stenocranius) gregalis), and from northern Europe
(Dicrostonyx torquatus, Microtus gr. oeconomus). The Arago cave, located near the Mediterranean Sea coast, at the eastern edge of the Pyrenees, has
well recorded this turnover, whereas Spain and Italy have been less affected by the expansion of those faunas due to geographical barriers (Pyrenees

and Alps).
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Table 2 : Syntheése chronologique du Pléistocéne moyen d’apres les faunes de rongeurs.
Table 2: Synthetic chronological scheme for the Middle Pleistocene rodent associations of Europe.

de micromammiféres en Europe au Pléistocéne moyen
(tab. 2).

Ainsi, la Caune de 1’Arago apparait comme un site de
référence afin de comprendre et connaitre 1’évolution des
faunes en Europe occidentale au cours du Pléistocéne
moyen.
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CARACTERISATION DU CLIMAT ET DE LA BIODIVERSITE
AU PLEISTOCENE MOYEN FINAL,

D’APRES LES FAUNES DE VERTEBRES

DE LA GROTTE DU LAZARET (NICE, FRANCE)
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RESUME

La grotte du Lazaret a livré de nombreuses industries acheuléennes, plusieurs restes d’anténéanderthaliens et de tres nombreux restes de vertébrés
(amphibiens, reptiles, oiseaux et mammiferes) reflétant une importante richesse spécifique. Les différentes associations fauniques, ainsi que le degré
d’évolution de certaines especes, permettent d’attribuer les dépots archéologiques au Pléistocene moyen final (MIS 6), en accord avec les datations
radiométriques. L’étude interdisciplinaire des ensembles stratigraphiques CIII et CII supérieur a permis de reconstituer le cadre paléoclimatique et
paléoenvironnemental, et de mettre en évidence une certaine variété de paysages continentaux liés a un climat relativement froid, toutefois tempéré par
la position méridionale du site. La présence d’espéces de climat froid actuellement disparues du biome méditerranéen implique 1’existence de condi-
tions plus fraiches et plus humides qu’aujourd’hui. Des fluctuations sont cependant perceptibles tout au long de la séquence au travers des variations de
faunes, au niveau spécifique et quantitatif, montrant une relative intensification du froid et une ouverture progressive du milieu entre les ensembles CII
sup. et CIII. Le spectre faunique de la grotte du Lazaret fournit un reflet assez juste de la paléobiodiversité dans le Sud-Est de la France a la fin du Pléis-
tocéne moyen (MIS6).

Mots-clés : paléobiodiversité, Pléistocene moyen, paléoenvironnement, paléoclimat, Sud-Est de la France, grotte du Lazaret.

ABSTRACT

CLIMATIC AND BIODIVERSITY CHARACTERIZATION IN THE LATE MIDDLE PLEISTOCENE FROM THE VERTEBRATE FAUNA OF
LAZARET CAVE (NICE, FRANCE)

The Lazaret cave has yielded numerous Acheulean lithic industries and some anteneanderthal remains, but also an abundant vertebrate fauna
(amphibians, reptiles, birds and mammals) revealing an important specific richness. The various faunal associations, as well as the evolutionary stage of
some species, indicate that the archaeological deposits (Complex C) date from the last glacial period of the Middle Pleistocene (MIS 6). The interdisci-
plinary study of fauna from subcomplexes CIII and CII sup. suggests a variety of continental landscapes linked to a relatively cold climate that was
moderated by the southern position of the site. The presence of cold climate species no longer present in the region implies colder and more humid
conditions than at present. Fluctuations are perceptible throughout the sequence, as indicated by variation in species abundance and species. A relative
decrease in temperature and a gradual opening of the landscape occurred between subcomplexes CII sup. and CIIIL. The faunal spectrum of the Lazaret
cave provides a relativey accurate reflection of the palacobiodiversity of southern France at the end of the Middle Pleistocene (MIS 6).

Keys-words: palacobiodiversity, Middle Pleistocene, Palacoenvironment, Palacoclimate, South East France, Lazaret cave.

1 - INTRODUCTION

La grotte du Lazaret (Nice, Alpes-Maritimes) est une
vaste cavité creusée dans les calcaires jurassiques du
Mont Boron, s’ouvrant a une altitude de 26 m au-dessus
du niveau de la mer. La partie inférieure du remplissage
de la grotte est constituée de dépdts marins correspon-
dant a deux phases marines transgressives: le niveau
inférieur (plage A), attribué au stade isotopique 9

(Lumley et al., 2004), et le niveau supérieur (plage B),
riche en coraux et en mollusques marins, daté d’environ
230 ka (Bahain, 1993 ; Michel & Yokoyama, 2001) et
correspondant au stade isotopique 7. Ces dépots marins
sont surmontés d’un remplissage continental (complexe
stratigraphique C), d’une épaisseur de 6 metres, scellé
par un plancher stalagmitique daté de 108 ka a 40 ka
environ (Shen, 1985 ; données inédites Shen & Turpin in
Michel et al., 2009). Le complexe C est subdivisé en
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trois ensembles C I (a la base), C II et C III (au sommet)
correspondant aux niveaux archéologiques, compris
entre 220 000 et 130 000 BP (Michel, 1995 ; Michel et
al., 2009) (fig. 1). Ce complexe C renferme une succes-
sion de sols d’occupations attribués a des Homo erectus
européens (ou anténéanderthaliens) dont plusieurs osse-
ments ont été mis au jour, ainsi que de trés nombreux
restes de faunes (vertébrés et invertébrés), et une indus-
trie lithique riche en bifaces caractéristique de 1’ Acheu-
léen final. La richesse et la diversité de la faune mise au
jour dans la grotte permettent de mettre en évidence des
variations climatiques et environnementales tout au long
de la séquence.

2 - MATERIEL ET METHODES

Lensemble de la faune présentée dans cette ¢tude
provient des ensembles CIII et CII supérieur, dans
lesquels 26 unités archéostratigraphiques (UA) ou
niveaux d’occupations anthropiques ont été définies
(fig. 1). La plupart des restes de grands mammiferes et
une partie des restes de lapins et d’oiseaux correspon-
dent a des objets coordonnés sur le sol de fouille, tandis
que la grande majorité des restes d’amphibiens, reptiles
et micromammiferes a été récoltée et trie apres le lavage
et le tamisage des sédiments (diametre de la maille des
tamis de 5 mm et 0,8 mm). La quantification des taxons

Ensembles Unités archéo-
stratigraphiques | stratigraphiques
UA1 a4 (ens.A)
CcIm UA5 a7 (ens.B)
UA8 et 9 (ens.C)
UA10 a 12 (ens.D)
UA13 2 18 (ens.E)
UA 19223
C II sup UA 24
UA 25
_____ - UA26 ——]
Limite de la fouille actuelle —
C II inf.
CI
Plage B
Plage A
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est effectuée en nombre de restes (NR) et en nombre
minimal d’individus (NMI) par ensembles archéostrati-
graphiques A, B, C, D, E a partir du sommet du remplis-
sage (Canals, 1993, comm. pers.), regroupant les unités
archéostratigraphiques 1 a 18 (fig. 1).

Soulignons qu’une quantification plus fine par unités
archéostratigraphiques a été effectuée par ailleurs
(Bailon, 1991 ; Abbassi, 1999; El Guennouni, 2001 ;
Roger, 2004 ; Valensi, 1994; Lumley et al., 2004).
Cependant pour les grands mammiferes, il a été souligné
que la meilleure quantification en NMI était obtenue en
utilisant les ensembles archéostratigraphiques A a E
(Valensi, 1994). Les résultats sont donc synthétisés ici en
utilisant ces ensembles, mais restent similaires avec ceux
obtenus par unité de quantification plus fine. Différentes
méthodes de reconstitution des paléoclimats et paléoen-
vironnements ont été utilisées en fonction des différents
groupes étudiés.

3 - LES VERTEBRES

DE LA GROTTE DU LAZARET

3.1 - LES AMPHIBIENS ET LES REPTILES

Les amphibiens sont représentés par 7 taxons tandis que
les reptiles sont représentés par au moins 12 especes
(tab.1). Néanmoins, soulignons que la présence de

COUPE DU PUITS

26,81 m—

<2443 m

<2273 m

\~—22,50m

Fig. 1: Coupe stratigraphique a I’entrée de la grotte du Lazaret (puits) et localisation des unités archéostratigraphiques étudiées.
Fig. 1: Stratigraphical sequence of Lazaret cave entrance (well) and localization of the studied archaeostratigraphical units.
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Ensemble stratigraphique C 111 Ensemble stratigraphique C I supérieur
A:UA1-4 B :UAS5-7 C:UA8-9 D : UA10-12 E :UA 13-17 UA 24 UA 25 UA 26
NR NMI NR NMI NR NMI NR NMI NR NMI NR NMI NR NMI NR NMI
Urodela
Triturus cf. alpestris - - - - - - - o 1 1 * * - - 1 -
Anura
Pelobates cultripes - o o - - - - - - - * * - - 3 -
Pelodytes punctatus 10 5 12 6 14 6 17 5 59 19 3 2 5 2 82 -
Bufo bufo 145 22 85 16 81 11 81 14 151 19 © 0 22 5 444 -
Bufo calamita 93 27 74 19 69 14 64 17 106 19 3 o 22 6 306 -
Rana (Pelophylax ) sp. 1 1 - - - - 2 1 - - * * - - 161 -
Rana temporaria 54 17 61 14 61 12 60 11 92 15 ” o 28 6 92 -
Lacertilia
cf. Podarcis + Lacertidae ind. 7 - 12 - 6 - 11 - 38 - & S 10 - 107 -
Lacerta cf. lepida 11 - 4 - - - 2 o = = * * - - - -
Lacerta cf. viridis 1 - - - 1 - - - 2 - & & B o 29 =
Anguis fragilis 1 - 3 - 5 - 7 - 20 - . & 1 - 40 -
Serpentes
Colubridae ind. - - 2 - 1 - 2 - 14 - & * o o 78 =
Coronella cf. austriaca - - 1 - 1 - 1 - 3 - * * 2 o - -
Coronella cf. girondica - - 1 - - - - - 3 o * * - - - -
Elaphe - - - o o o o - 4 - * * 2 _ _ _
Elaphe cf scalaris - - - - o o - - 3 - * * . _ _ _
Coluber viridiflavus - - - - - o o S 1 - * * - - - -
cf. Malpolon 2 - - - - - o - - - * * - _ _ _
Natrix o o 1 S o o 1 o = = * * o - 2 -
Vipera (V. aspis + V. cf. ursinii) 64 - 55 - 66 - 74 - 199 - . & 43 - 388 -
Carnivora
Canis lupus 165 7 123 4 103 4 100 4 56 6 o W 13 2 wJ L
Vulpes vulpes 64 3 33 5 42 3 15 3 5 2 W e 1 1 o 3
Panthera (Leo) spelaea - - 2 1 - - 3 1 2 1 * X - - * *
Panthera pardus 28 2 15 2 17 1 16 1 9 1 W 3 - - * *
Lynx spelaea 38 2 32 3 30 2 38 2 18 2 W & 3 1 W 3
Felis silvestris - o o o 1 1 - - - - * # 2 1 * %
Ursus spelaeus - - - o o = 1 1 - - * * - _ * %
Ursus arctos 4 1 3 1 5 1 6 1 1 1 & N 3 1 b e
Meles meles 5 1 4 2 2 1 3 1 1 1 9 * - - &3 &
Artiodactyla
Cervus elaphus 1385 21 1081 15 1183 19 1228 22 725 22 - W 1069 23 R £
Dama dama - - - - - - - - 1 1 & * o o * *
Rangifer tarandus 9 1 1 1 4 2 1 1 - - e i - - & &
Capreolus capreolus 6 1 5 1 6 1 6 1 5 2 * * 33 1 * *
Megaloceros giganteus 2 1 1 1 2 1 2 1 3 1 W W - - - &
Capra ibex 366 8 268 10 297 11 230 ) 91 5 “ ¢ 109 6 ) e
Bos primigenius - - 1 1 1 1 - - 6 2 & & 49 3 w k3
Bison priscus 1 1 - - 1 1 1 1 1 1 w & - - * *
Bos/Bison 24 (+1) 14 *2) | 30 (+1) 18 5 45 = * * - - * #
Rupicapra rupicapra 2 1 5 2 2 1 5 2 3 1 . & 2 1 . &
Perissodactyla
Stephanorhinus hemitoechus 8 1 1 1 2 1 3 1 2 1 - R - - 0 *
Coelodonta antiquitatis - - - - o o 1 1 - - * * - N * *
Equus caballus cf. taubachensis 20 2 18 2 11 1 18 2 6 1 &3 &3 o o * *
Proboscidea
Palaeoloxodon antiquus - - - - 1 1 1 1 - - * * 2 1 * *
Insectivora
Talpa europaea - 17 - 16 - 19 - 17 - 44 - 3 - 4 - 14
Erinaceus cf. davidi - = - 1 - 1 - 1 - - - - o o o o
Crocidura sp. - - - - - 1 - - - - - - - - - 1
Sorex minutus - - - 1 - 1 - - - 1 - 2 - 3 - 5
Sorex gr. araneus/coronatus - 1 - 1 - 1 - 2 - 1 - 1 - 3 - 7
Neomys_gr. fodiens/anomalus - - - - - - - 1 - o o o - - = -
Chiroptera
Rhinolophus ferrumequinuum - - - - - - o o = o o - - - - 1
Rhinolophus hipposideros - 1 - - - - - o o o o o - - - -
Miniopterus schreibersii - 1 S o o 1 - 2 - 1 - - - - o -
Nyctalus lasiopterus - 1 - - - - - o o o o o - - - -
Myotis gr. myotis/blythi - - - - - - o o o 1 o = o 1 = 3
Mpyotis nattereri - - - 1 - - - - - 1 o o - - -
Barbastella barbastellus - 1 - - - - - - o o o s = = o -
Pipistrellus pipistrellus - - - - - - - - - 1 - - o = o -
Rodentia
Eliomys quercinus - 1 - 10 - 14 - 10 - 18 - 1 - 2 - 5
Glis glis - 2 - 2 - - - - - 5 - - - 2 o 6
Muscardinus avellanarius - 2 - - - - - 1 - - o o - 1 -
Cricetus cricetus - 6 = 2 - 1 - 1 - 2 - - o 1 = o
Apodemus sylvaticus o 82 - 138 - 92 - 125 - 213 - 13 S 42 B 135
Microtus agrestis - 228 - 350 - 298 - 459 - 438 - 57 - 61 - 169
Microtus arvalis = 1 - - - - - - - = - 16 = 1 o 56
Microtus (Iberomys) brecciensis - 2 - 1 - 4 - 4 - - - - - - - 1
Microtus (Terricola) multiplex - 14 - 12 o 24 - 23 - 45 o 5 - D) - 12
Arvicola cantiana - 65 - 82 - 79 - 82 - 68 - 5 - 6 - 20
Pliomys boronensis o 12 o 17 o 17 - 18 - 14 S 9 - 6 - 35
Pliomys lenki - - - 5 - 3 - 5 - 2 - 1 o . =
Marmota marmota - 8 - 4 - 3 - 1 - 1 - o o - - -
Lagomorpha
Oryctolagus cuniculus 3702 92 3037 70 2763 58 3332 58 11939 273 596 16 942 25 10560 155

Tab. 1: Liste taxonomique des mammiféres, amphibiens et reptiles de la grotte du Lazaret. Répartition par ensembles et unités archéostratigra-
phiques (UA) (* : études en cours).

Tab. 1: Taxonomic list of Mammals, Amphibians and Reptiles of Lazaret cave. Distribution by archaeostratigraphical complexes and units (UA)(*:
ongoing studies).



Malpolon monspessulanus dans les couches du Pléistocene
moyen de la grotte du Lazaret reste a confirmer (2 verte-
bres dans les UA3 et UA4). En fait, cette espece est bien
représentée dans les couches remaniées, plus récentes, et sa
présence dans les niveaux supérieurs de 1’ensemble CIII
pourrait correspondre a une contamination.

Parmi les taxons représentés, B. bufo (680 restes),
R. temporaria (753 restes) et les représentants du genre
Vipera (659 restes) constituent environ 50 % du nombre
total de restes (fig. 2). Il s’agit de trois taxons a large
distribution européenne dont la présence en région médi-
terranéenne se fait principalement a la faveur des biotopes
frais et humides, tels que les zones de montagne et les
vallées (Geniez & Cheylan, 1987). Par contre, les taxons
a caractere méditerranéen, tels que 7. cf. lepidus, cf.
M. monspessulanus, C. cf. girondica, H. viridiflavus ou
R. cf. scalaris, ne sont représentés que par un tres faible
pourcentage (environ 1 % du nombre total de restes).

3.2 - LES OISEAUX

Lavifaune est trés riche avec plus de 30000 restes
déterminés appartenant a au moins 130 espéces. Parmi
ces restes, 93 % sont attribuées aux 6 especes suivantes :
Columba livia, le pigeon biset (65 %), Pyrrhocorax
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graculus, le chocard a bec jaune (18 %), Pyrrhocorax
pyrrhocorax, le crave a bec rouge (5 %), Coturnix
coturnix, la caille des blés et Corvus monedula, le
choucas des tours (2 % chacune), et Alectoris graeca, la
perdrix bartavelle (1 %). Les autres restes d’oiseaux
(7 %) sont attribués aux 124 autres especes. Une liste
plus compléte des espéces déterminées au Lazaret peut
étre trouvée dans les travaux antérieurs (Roger, 2004 ;
Vilette, 1993 ; Mourer-Chauviré, 1975).

Lavifaune des complexes CIII et CII supérieur se
caractérise par la présence de la perdrix Perdix palaeo-
perdix, signalée exclusivement au Pléistocéne moyen
(Mourer-Chauviré, 1975), et du chocard a bec jaune,
Pyrrhocorax graculus cf. vetus. Perdix palaeoperdix se
distingue de Perdix perdix, la perdrix grise actuelle, par
des dimensions nettement inférieures des os longs. Les
mensurations des restes de chocard a bec jaune permet
de rapprocher ces restes de la sous-espece Pyrrhocorax
graculus vetus, forme de petite taille caractéristique du
Pléistocéne moyen (Mourer-Chauviré, 1975; Roger,
2004).

La présence dans les ensembles A et C du gypacéte
barbu — espéce nicheuse dans les Alpes, disparue a la fin
du xixe siecle et réintroduite dans la région a la fin des
années 1980 — est remarquable (fig. 3).

Fig. 2: Vipera aspis.

1-2: maxillaire gauche, vues distale et latérale; 3 -4 : vertébre troncale antérieure, vues latérale gauche et postérieure.
Fig. 2: Vipera aspis. 1-2: left maxillar, distal and lateral views; 3-4: anterior troncal vertebra, left lateral and posterior views.

Fig. 3: Gypaetus barbatus (Gypaéte barbu) de la grotte du Lazaret.

Léchelle représente 1 cm. A : Carpométacarpe gauche; B: Coracoide gauche ; C: Tarsométatarse droit; D : Tibiotarse droit.
Fig. 3: Gypaetus barbatus (Bearded Vulture) from Lazaret cave. Scale = 1 cm.
A: Left carpometacarpus; B: Left coracoideum; C: Right tarsometatarsus; D: Right Tibiotarsus.



3.3 - LES MICROMAMMIFERES

Trente-cinq espéces de rongeurs, insectivores et
chiropteres ont été identifiées (Jullien, 1965 ; Chaline,
1969 ; Jullien & Pillard, 1969a; Valensi & Abbassi,
1998 ; Abbassi, 1999 ; Lumley et al., 2004) (tab. 1). Les
communautés de micromammiféres représentées sont
typiques des associations de faune du Pléistocéne moyen
(Abbassi et al., 1998 ; Desclaux et al., 2000). Parmi les
especes identifiées, certaines présentent un intérét bios-
tratigraphique particulier (fig. 4). La morphologie
dentaire du lérot du Lazaret présente des caractéres
proches de la forme archaique Eliomys quercinus helleri
Janossy, 1962 (présence d’un mésoconide et d’un méso-
lophide sur certaines P,), largement répandue en Europe
occidentale au Pléistocéne moyen. Le rat taupier Arvi-
cola est représenté au Lazaret par deux morphotypes
différenciés par leurs dimensions et la morphologie de la
boucle antérieure: Arvicola morphotype cantianus/
sapidus et Arvicola morphotype cantianus/terrestris
(Abbassi & Desclaux, 1996). Les études menées sur 1’in-
dice d’épaisseur de 1’émail d’Arvicola (ou SDQ selon la
nomenclature définie par Heinrich, 1978) au Quaternaire

MI le |

a b
% / % é
c d e

Fig. 4: Arvicolidés de la grotte du Lazaret.

a-b: Pliomys boronensis (vues latérale et occlusale); c-e: Arvicola
cantiana gr. terrestris/sapidus. Echelle 1 mm.

Fig. 4: Arvicolids from Lazaret cave. a-b: Pliomys boronensis (lateral
and occlusal views), c-: Arvicola cantiana gr: terrestris/sapidus.

Scale 1 mm.

en Europe méditerranéenne (Abbassi et al., 1998;
Desclaux et al., 2000) permettent de replacer les indi-
vidus des ensembles C III et C II au sein des commu-
nautés du Pléistocéne moyen final (N= 55, SDQ
=108.2). Enfin, la présence de Pliomys boronensis,
Abbassi, 1999, espece endémique apparentée a Pliomys
episcopalis, taxon archaique disparaissant au début du
Pléistocéne moyen en Europe occidentale, témoigne du
role de «zone-refuge» qu’a pu tenir la région a cette
époque.

3.4 - LES LAGOMORPHES

Le site du Lazaret a livré un nombre trés important de
restes de lagomorphes attribués a Oryctolagus cuniculus
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(tab. 1). Plusieurs travaux ont été effectués sur les lapins
de la grotte: Jullien (1965), Jullien & Pillard (1969D),
Patou (1984) et El Guennouni (2001). Son abondance est
constante tout au long du remplissage.

3.5 - LES GRANDS MAMMIFERES

Les grands mammiferes sont représentés par 9 taxons
attribués aux carnivores et 13 aux ongulés (tab. 1). Las-
sociation faunique ainsi que le degré d’évolution de
certaines espéces (le loup Canis lupus, 1’ours des
cavernes Ursus spelaeus archaique, le cheval Equus
caballus cf. taubachensis, le bouquetin Capra ibex)
caractérise la derniere période glaciaire de la fin du
Pléistocene moyen (MIS 6). Par exemple, le loup, par ses
dimensions dentaires, s’intégre bien parmi d’autres
populations de la fin du Pléistocéne moyen et du début
du Pléistocene supérieur (Valensi, 1994 ; Valensi in
Lumley et al., 2004) comme celles des Abimes de la
Fage (Noailles, Corréze) (Martin, 1975), Santenay (Cote
d’Or) (Argant, 1991) et 1’Observatoire (Monaco)
(Cardoso, 1993). Autre exemple: le bouquetin, dont
I’examen morphologique des chevilles osseuses, des
dents et des éléments osseux permet de rapporter cet
animal a la population alpine. Sur la P3 inférieure, le
métaconide oblique vers 1’arri¢re et qui ne se développe
pas en colonnette caractérisent les Capra ibex du Pléisto-
ceéne moyen (Crégut-Bonnoure, 1995 ; Crégut-Bonnoure
& Guérin, 1996) (fig. 5).

Deux especes prédominent dans 1’assemblage : le cerf
(70 % en NR, 40 % en NMI) et le bouquetin (20 % a
30 % en NR et 15 % environ en NMI). Contrairement
aux carnivores qui sont essentiecllement des animaux
intrusifs, les ongulés reflétent ici le bestiaire des hommes
préhistoriques (Valensi, 2000).

F——
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Fig. 5: Capra ibex. P3 inférieure droite, vue linguale.
Fig. 5: Capra ibex. Right lower P3, lingual view.
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4 - RECONSTITUTIONS CLIMATIQUES
ET ENVIRONNEMENTALES

4.1 - AMPHIBIENS/REPTILES

Les taxons et leurs proportions relatives suggerent
qu’au cours de la fin du Pléistocéne moyen, le climat de
la région était globalement plus frais et plus humide que
I’actuel, et trés probablement comparable a celui exis-
tant actuellement dans 1’arriére pays, dans les contre-
forts des Alpes du Sud (a partir de 700 m d’altitude
environ). Le caractére frais du climat se voit renforcé
par la présence de taxons a caractére montagnard dans la
région (7. cf. alpestris et V. ursinii). La distribution des
especes d’amphibiens et reptiles reste assez homogene
tout au long de la séquence stratigraphique étudiée, indi-
quant une relative homogénéité climatique. Cependant,
quelques fluctuations mineures (légers réchauffements)
peuvent étre suggérées dans la partie supérieure de 1’en-
semble CIII (si la présence de M. monspessulanus et de
T. lepida est confirmée) ainsi que dans les sols étudiés
de I’ensemble CII, dont on observe une plus grande
abondance de lacertidés et la présence d’H. viridiflavus
et peut étre de R. scalaris. Cet ensemble de taxons
indique I’existence d’un paysage mixte: zones humides

(prairies ou bois), favorables au crapaud commun, a la
grenouille rousse et a 1’orvet; des zones ensoleillées,
mais avec un couvert végétal suffisant (garrigue ou
lisiére de bois) pour permettre le refuge de la vipere
aspic, trés abondante dans le gisement, et présence de
sols meubles (dunes littorales ou arénes sableuses) ou
pouvaient se trouver le crapaud calamite et le pélodyte
ponctué.

4.2 - OISEAUX

Dans le remplissage des ensembles CIII et CII sup.,
des especes sédentaires vivant dans les régions froides
(«especes indicatrices» selon Vilette, 1983, p. 62) sont
présentes : Aegolius funereus (la chouette de Tengmalm)
dans les ensembles A, B, C, D et E; Bubo scandiaca (la
chouette Harfang) dans les ensembles B, D et E; Tetrao
tetrix (le tétras lyre) dans I’ensemble A ; Loxia pytyopsit-
tacus (le bec-croisé perroquet) dans les ensembles A etB.

Les différentes especes d’oiseaux, regroupées en caté-
gories climato-écologiques définies d’apres Vilette
(1983), montrent une prédominance des especes d’envi-
ronnements ouverts froids, des espéces d’environne-
ments ouverts tempérés ainsi que des especes de rochers
et de montagne (fig. 6A, B & C). La fermeture du milieu
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Fig. 6: Climatogrammes a partir des oiseaux (catégories climato-écologiques d’aprés Vilette, 1983).

A: [ foret boréale  E-dforét tempérée
espaces découverts froids espaces découverts tempérés

c:. B especes de rochers et montagnes B especes xéromontanes [m espéces méditerranéennes

mer [bord d’eau [Jeau froide

Fig. 6: Climatograms (climato-ecological categories after Vilette, 1983).
A: O boreal forest temperate forest
B:

cold open habitat temperate open habitat

¢: B rocks and mountains  Elxeromontan species [ nediterranean species

Asea shore DOwaters edge [ cold water




entre les complexes CII et CIII est remarquable (fig. 6A
& B). Les especes typiquement méditerranéennes sont
tres faiblement représentées voire absentes (fig. 6C). Les
especes aquatiques sont tres faiblement représentées tout
au long du remplissage mais sont légérement plus abon-
dantes dans I’ensemble CIII que dans 1’ensemble CII
(fig. 6D).

En résumé, d’apres les oiseaux, 1’environnement est
ouvert sous climat tempéré a tendance méditerranéenne,
plus frais que 1’actuel. Néanmoins, une fermeture du
milieu est notée de I’ensemble CII sup. a I’en-
semble CIII.

4.3 - MICROMAMMIFERES

Les associations de micromammiféres sont relative-
ment homogenes sur 1’ensemble des niveaux. L'analyse
des proportions relatives des rongeurs montre, sur tous
les niveaux, la prédominance d’espaces ouverts humides
entrecoupés de zones boisées (fig. 7), due a la forte
représentation du campagnol agreste (Microtus agrestis)
et du mulot (Adpodemus sylvaticus). Cependant, a la base
de I’ensemble C II sup. (unités 24 a 26) les especes a
cachet méditerranéen, comme le campagnol méditerra-
néen (M. (I.) brecciensis), associé¢ au grand rhinolophe
(R. ferrumequinuum) ainsi qu’a certaines crocidures
(Crocidura russula/leucodon), sont un peu plus abon-
dantes et une légeére augmentation de I’aridité est percep-
tible. Toutefois la présence d’espeéces de nos jours
disparues du biome méditerranéen (Cricetus cricetus,
Sorex araneus/coronatus) indique des températures plus
fraiches qu’actuellement dans la région de Nice. Les
niveaux supérieurs (CIIT) évoquent un cachet plus conti-
nental, froid et humide avec la présence de la marmotte

0% 10% 20% 30% 40%
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(Marmota marmota), du campagnol des hauteurs
(Microtus gregalis) et du hamster (Cricetus cricetus). La
situation méridionale du site tempére néanmoins ce
caractére continental, et I’on note encore dans ces
niveaux la présence de rongeurs thermophiles. Les résul-
tats d’autres méthodes, comme 1’analyse de la diversité
spécifique (indices taxonomiques d’habitat), concordent
avec ceux obtenus par I’analyse des proportions relatives
de rongeurs (Lumley et al., 2004).

4.4 - LAGOMORPHES

Les lapins du Pléistocéne moyen et supérieur montrent
une grande variation de taille, certainement liée aux
variations du climat. La corrélation entre la taille des
lapins et certains parameétres climatiques, quantifiés a
partir de la méthode de Griggo (1996), a été évaluée par
des méthodes statistiques diverses telles que les analyses
factorielles ou les régressions simples ou multiples (El
Guennouni, 2001). La totalité de ces méthodes montre
une tres forte corrélation, négative, entre la variation de
la taille des lapins et les précipitations annuelles: la taille
des lapins diminue avec I’augmentation du taux des
précipitations (fig. 8). D’apres cette méthode, la taille
atteinte par les lapins du Lazaret serait en relation avec
un climat plus sec que ’actuel, avec des précipitations
moyennes annuelles aux alentours de 690 mm (précipita-
tions moyennes actuelles a Nice = 820 mm).

4.5 - LES GRANDS MAMMIFERES

Globalement, I’association faunique de grands mammi-
feres de la grotte du Lazaret présente un cachet tempéré.
Les especes thermophiles sont en effet largement repré-
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B Steppes continentales trés arides a arides / Dry continental steppe

E Rupicole héliophile de zones froides / Cold heliophilic rocky cliffs

& Espaces découverts peu arides / Open habitats

A Forét tempérée / Temperate forest

[ Prairies et espaces humides / Meadows and moist areas

ElBordures d'eau / Water's edge

LI Milieu méditerranéen / Mediterranean habitat

Fig. 7: Climatogrammes obtenus a partir des affinités climato-écologiques des rongeurs de la grotte du Lazaret.
Fig. 7: Climatograms established from climato-ecological affinities of rodents in Lazaret cave.
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Fig. 8: Plan de régression multiple représentant des mesures biométriques d’ossements en fonction des indices de précipitations annuelles (P)
et du nombre de jours de gel par an (G).

La mesure prise en considération est la longueur totale du calcanéum. AR : Arago; TA: Terra-Amata; OR: Orgnac3; BB: Baume Bonne; LV : Lunel
Viel; FA: Fage; GAV: Gavaudun; PAZ: Pech de I’Az¢é; LZ: Lazaret; CED: Cédres; ADA : Adaouste; PL: Pi¢ Lombard; CG: Combe Grenal; HOR :
Hortus; SLP: Salpétre de Pompignan; AB (s.b): Arbreda; COU: la Gare de Couze ; ZAF: Zafarraya; PAB: Pont d’Ambon; MO : Morin; RAG: Bois
Ragot; EG: El Gay; PE: Pas Estret (salle terminale); ES : Esperit; CON: Conques 3.

Fig. 8: Multiple regression plan representing bones biometric measurements according to annual precipitaions index (P) and number of frost days a
year (G). Considering measurements is the total length of calcaneum. AR: Arago, TA: Terra-Amata; OR: Orgnac3; BB: Baume Bonne,; LV: Lunel Viel;
FA: Fage; GAV: Gavaudun; PAZ: Pech de I’Azé; LZ: Lazaret; CED: Cédres; ADA: Adaouste; PL: Pié Lombard; CG: Combe Grenal; HOR: Hortus;
SLP: Salpétre de Pompignan; AB (s.b): Arbreda; COU: la Gare de Couze; ZAF: Zafarraya; PAB: Pont d’Ambon; MO: Morin; RAG: Bois Ragot; EG:
El Gay; PE: Pas Estret (salle terminale); ES: Esperit; CON: Conques 3.

sentées : trés importante population de cerfs et présence de Labondance des especes thermophiles au cours de la
chevreuils, aurochs, daims et éléphants antiques. Le carac- période glaciaire du MIS6 est une des caractéristiques
tere plus frais du climat n’est souligné que par la présence des sites paléolithiques de la région (Valensi & Psathi,
sporadique de quelques taxons arctiques (Coelodonta 2004). Plusieurs auteurs ont déja souligné les spécificités
antiquitatis, Rangifer tarandus) mais aussi par la forte structurales et climatiques de I’Europe méditerranéenne
taille du renard roux se situant entre les formes actuelles et leurs conséquences sur les distributions des commu-
allemandes et polonaises et celles de Scandinavie (Valensi, nautés animales au cours du Quaternaire (Agusti &
1994), et par la présence de Cervus elaphus de grande Moya-Sola, 1992 ; Turner, 1995; Bonifay & Brugal,
taille, aux dents morphologiquement complexes caractéri- 1996 ; Cuenca-Bescos et al., 2005 ; Sommer & Nada-

sant des populations de climat frais (Valensi et al., 2004). chowski, 2006 ; Cuenca-Bescos et al., 2009). La forte



représentation des espeéces thermophiles s’explique par
le fait qu’en période glaciaire, ces taxons viennent se
réfugier en Europe méditerranéenne, créant ainsi d’im-
portants réservoirs de faunes qui se redéploieront vers le
Nord lors de phases climatiques plus clémentes.

Les grands mammiferes concourent a définir différents
domaines bioclimatiques pouvant étre représentés sous
forme d’un climatogramme : domaine arctique, monta-
gnard, steppique, de prairie et domaine forestier thermo-
phile (fig. 9). Ce dernier restant ainsi le mieux
représenté, du fait de la position géographique du site. Le
climat apparait dans 1I’ensemble plus frais que le climat
actuel, et notamment dans certains niveaux de 1’en-
semble stratigraphique C III (ensembles B et C).

4.5 - ANALYSE DE LA DIVERSITE

Afin d’appréhender ’évolution de la structure des
différentes communautés animales, 1’un des indices de
diversité les plus fréquemment usité en écologie, I’indice
de Shannon, a été calculé pour chacun des groupes de
vertébrés étudiés (fig. 10). Il se calcule de la fagon
suivante:

ni ni . yi g
H=- Z N log, T avecni: nombre d’individus

de I’espece i, et N: nombre total d’individus.

0% 20%
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Lindice de diversité, calculé sur les ongulés, est parti-
culierement faible et homogene et traduit la dominance
du cerf tout au long de la séquence stratigraphique. Ceci
implique que les données paléoenvironnementales et
paléoécologiques pourraient étre en partie biaisées par le
choix humain.

Pour les rongeurs, 1’indice est faible du fait de la domi-
nance de M. agrestis (prairies et espaces humides) et
d’A. sylvaticus (milieu forestier tempéré). D’apres les
analyses taphonomiques effectuées, il semble que cette
dominance ne soit pas induite par des biais de prédation
(Desclaux, in Lumley ef al., 2004).

Chez les oiseaux, malgré 1’abondance du pigeon biset
dans I’ensemble des couches, 1’indice de diversité est
nettement plus élevé que celui des autres groupes de
vertébrés, du fait de la richesse spécifique. Il augmente
graduellement vers les couches supérieures : minimal en
CII sup. (H=3,28) et maximal dans I’ensemble B
(H=4,75) ou la richesse spécifique est la plus abondante.

Les valeurs de I’indice de diversité obtenues pour les
amphibiens et reptiles sont faibles et restent assez stable
le long de la séquence stratigraphique. Elles traduisent
la forte représentation de certains taxons (B. bufo,
B. calamita et R. temporaria pour les amphibiens et
Vipera pour les reptiles), trés probablement liée aux
facteurs climatiques.

% NMI

60% 80% 100%

A:UA1-UA4 | | |

B :UA5-UA7 | |

c:uAs-uA9 | | |

D:UA10-UAT2 | | |

E : UA13-UA18 | |

UA25 |

O groupe arctique / arctic group (R. tarandus, C. antiquitatis)

O groupe de montagne / moutain group (Capra ibex, Rupicapra rupicapra)

O groupe d'espaces découverts en plaine / open habitat (B. priscus, E. caballus, S. hemitoechus, M. giganteus)

0 groupe forestier a large distribution / forest wide distribution (Cervus elaphus)
m groupe forestier thermophile / temperate forest (C. capreolus, B. primigenius, P. antiquus, D. dama)

Fig. 9: Climatogrammes obtenus a partir des affinités climato-écologiques des grands mammiféres de la grotte du Lazaret.
Fig. 9: Climatograms established from climato-ecological affinities of large mammals in Lazaret cave.



—@— Grands mammiféres /Large mammals
Rongeurs /Rodents

—X— Oiseaux / Birds
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Indice de diversité / Diversity index
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Fig. 10: Indice de diversité de Shannon (-Z[(ni/N)log2 (ni/N)]) calculé a partir des différents groupes taxinomiques par ensembles archéostrati-

graphiques.

Fig. 10: Shannon diversity index (-2[(ni/N)log2 (ni/N)]) calculated from different taxonomical categories per archaeostratigraphical complexes.

5 - DISCUSSION

Environ 206 taxons de vertébrés (amphibiens, reptiles,
oiseaux et mammiféres) ont ét¢ déterminés dans les sédi-
ments d’origine continentale de la grotte du Lazaret
(ensembles C III et C II sup.). La présence de certaines
associations fauniques de mammiferes, ainsi que 1’état
évolutif de quelques espéces, permettent d’inférer un age
Pléistocéne moyen final (MIS 6) a I’ensemble des
couches étudiées, en concordance avec les datations
radiométriques connues.

Lensemble de la faune des vertébrés de la grotte du
Lazaret est caractérisé d’une part, par la prédominance
de taxons a large distribution européenne et par la rareté
de taxons méditerranéens et d’autre part, la présence de
taxons a caractére montagnard et de taxons a distribution
actuelle arctique. Notons que pour une partie des taxons
a large distribution en Europe, leur présence en région
méditerranéenne actuelle se fait a la faveur des biotopes
les plus frais. Ces considérations bioclimatiques et chro-
nologiques, tout comme la relative homogénéité de la
distribution des taxons, nous permettent d’avancer
I’existence d’un climat plus froid que I’actuel, dans 1’en-
semble des dépots continentaux étudiés dans ce travail.
Certains groupes de vertébrés (amphibiens, reptiles et

micrommammiferes) indiquent également un climat
humide (probablement plus humide que I’actuel), excep-
tion faite des lapins.

Dans ce contexte général, climat plus frais et plus
humide que I’actuel, I’ensemble CII sup. semble corres-
pondre a une période plus tempérée que 1I’ensemble sus-
jacent C III. On note en effet en CII sup., la présence ou
une meilleure représentation de taxons thermophiles a
caractére méditerranéen (cas des reptiles et des mammi-
feres en général).

La présence d’espéces tempérées est la conséquence
du retrait de celles-ci au cours des périodes glaciaires,
vers les régions méridionales, qui ont constitué des zones
refuges et favorisé la colonisation postérieure vers le
Nord lors d’un retour a des conditions climatiques plus
favorables.

La grande variété de biotopes représentés indique donc
un paysage en mosaique a proximité de la grotte avec une
prédominance des espaces ouverts, plus ou moins entre-
coupés par des zones boisées et rocheuses.

La biodiversité de 1’ensemble des vertébrés, estimée
par ’indice de Shannon, est relativement élevée. Cepen-
dant, elle est fortement biaisée par I’indice élevé obtenu
pour les oiseaux, tandis que chez les amphibiens, reptiles
et mammiferes, elle est relativement faible, trés proba-



blement comme conséquence des conditions climatiques
(climat plus froid) et environnementale (prédominance
des espaces ouverts humides) (cas des amphibiens,
reptiles et micromammiferes) et de la pression anthro-
pique exercée principalement sur les grands mammi-
feres.

6 - CONCLUSION

Létude des faunes de vertébrés de la grotte du Lazaret
permet de mettre en évidence les variations climatiques
et environnementales enregistrées dans la séquence stra-
tigraphique du site, a la fin du Pléistocéne moyen dans le
Sud-Est de la France (MIS 6). Camplitude des refroidis-
sements pergus est toujours modérée en raison de la loca-
lisation du gisement (position méridionale, proximité de
la mer et de la montagne), et les cortéges de faunes ne
sont jamais entierement renouvelés, permettant ainsi un
certain maintien de la biodiversité locale.
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Annexe 5 :

Article : Desclaux E., Hanquet C. & El Guennouni K. (2011) — Origine(s) des
accumulations de micromammiféres dans quelques sites préhistoriques du
Pl¢istocene moyen et supérieur d’Europe méridionale. /n Laroulandie, Mallye
& Denys (eds.), Taphonomie des petits vertébrés : référentiels et transferts
aux fossiles. BAR International Series, 2269, 110-118.
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ORIGINE(S) DES ACCUMULATIONS DE MICROMAMMIFERES DANS QUELQUES
SITES PREHISTORIQUES DU PLEISTOCENE MOYEN ET SUPERIEUR D’ EUROPE
MERIDIONALE
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(2) Université Paul-Valéry Montpellier III - UMR 5140 du CNRS, Archéologie des sociétés méditerranéennes. 390 avenue de Pérols, 34

Résumé

970 Lattes, chanquet@lazaret.unice.fr

Les micromammiferes, particulicrement abondants dans certains sites préhistoriques du Pléistocéne moyen et supérieur
d’Europe méridionale, ont permis d’envisager une analyse taphonomique détaillée afin de mettre en évidence l'origine de

leur accumulation.

Ces analyses ont montré que les concentrations étudiées sont majoritairement liées a des coprocoenoses de rapaces
nocturnes éclectiques (Caune de I’Arago, grotte du Lazaret, Baume Moula-Guercy, grotte du Boquete de Zafarraya, grotte
des Hyenes). Cependant, d’autres prédateurs peuvent également étre a 'origine des accumulations de micromammiféres
dans certains sites préhistoriques. Ainsi, des petits carnivores ont pu intervenir ponctuellement a la grotte du Lazaret ou a
Zafarraya et 'Homme apparait responsable de I'apport des lagomorphes dans le site acheuléen de plein air de Terra
Amata. En outre, un prédateur au régime spécialisé (peut-étre un rapace diurne) est susceptible d’¢tre a lorigine de
I'accumulation des micromammiféres des niveaux moustériens d’Artenac, biaisant de facon importante les reconstitutions

paléoenvironnementales.

Mots clés : Taphonomie, Micromammiféres, Pléistocene moyen, Pléistocéne supérieur, Europe méridionale,

Coprocoenose, Petit gibier

Abstract

Micromammals can be abundant in some middle and upper Pleistocene sites localized in Southern Europe. Taphonomic
analyses have been conducted to determine the origin of their accumulation. Those studies have showed that
micromammal concentrations are often linked to predation, especially eclectic owls (Arago cave, Lazaret cave, Baume
Moula-Guercy, Boquete de Zafarraya cave, Hyénes’ cave). Other kinds of predators should have also caused
micromammals accumulations in prehistoric sites. Small carnivores might be involved occasionally in the Lazaret cave or
in Zafarraya, and Man might be responsible for the accumulation of lagomorphs in the acheulean open-air site of Terra
Amata. Furthermore a selective predator, maybe a diurnal raptor, might be the cause of micromammal accumulation in
mousterian levels of Artenac, biasing the reconstructions of paleoenvironments.

Keywords: Taphonomy, Micromammals, Middle Pleistocene, Upper Pleistocene, Southern Europe,

Coprocoenose, Small game

Introduction

L’analyse des faunes de mammiféres et, en particulier,
des micromammiferes, a largement contribué a la
connaissance des paléoenvironnements et de la
dynamique climatique durant le Pléistocene. On sait
cependant que les faunes fossiles de grands et de
petits mammiferes ne sont généralement pas le reflet
exact de la faune originale (Kolfschoten 1995). En
effet, la grande faune d’une séquence préhistorique
peut étre affectée par les activités de prédation des
hommes préhistoriques (chasse spécialisée ou chasse
sélective). Certains prédateurs (notamment les
Hyénes) sont également des  accumulateurs
d’ossements de grands mammiferes et, en raison de la
sélection qu’ils opérent dans le milieu, leurs
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assemblages ne refletent que particllement la
communauté environnante. Il est par conséquent
justifié de se demander dans quelle mesure les faunes
de micromammiferes identifiées dans les séquences
préhistoriques  sont le reflet de la biocénose
correspondante.

Les travaux de Dodson et Wexlar (1979), Andrews et
Nesbit-Evans (1983), Denys (1985, 19806), Denys e# al.
(1987) et Andrews (1990) sur des assemblages actuels
(pelotes de régurgitation de rapaces et feces de
carnivores) et fossiles ont permis d’élaborer une
méthodologie rigoureuse dans le but de mieux
comprendre et de mieux connaitre les mécanismes de
concentration des éléments anatomiques  des
micromammiféres. Denys (1985) a défini quatre
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principaux types d’assemblages (catatrophocoenose,
coprocoenose, nécrocoenose et sédimentocoenose) et
mis en évidence les principaux criteres d’aide a la
détermination taphonomique de Torigine d’une
concentration  fossile de microvertébrés.  Ces
processus peuvent intervenir plusieurs fois au cours
du temps. De nombreuses combinaisons sont par
conséquent susceptibles d’étres observées au sein d’un
remplissage. L’application de ces méthodes aux
corteges fossiles de micromammiféres a montré que la
grande majorité des accumulations provenant des sites
préhistoriques  en grotte correspondent 4  des
coprocoenoses de rapaces (généralement nocturnes)
ou de carnivores (Andrews 1990; Barroso ef al., 2003,
20006; Desclaux 1992a, 1992b; Fernandez-Jalvo et
Andrews 1992; Fernandez-Jalvo 1996; Sanchez ef al.,
1997).

Plusieurs sites préhistoriques du Pléistocéne moyen et
supérieur d’Europe méridionale (Figure 1), présentant
chacun une abondante collection de vestiges
d’éléments anatomiques de micromammiferes, ont été
retenus pour cette étude: Caune de I’Arago, Terra
Amata, Baume Moula-Guercy, grotte du Lazaret,
Artenac, grotte des Hyenes a Brassempouy et grotte
du Boquete de Zafarraya.

Ocean Atlantigue
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Méthodologie

Afin d’appréhender lorigine de Paccumulation des
vestiges des petits mammiferes dans un gisement
préhistorique, nous avons retenu les différentes
méthodes d’études issues de I'analyse des assemblages
actuels et fossiles provenant de pelotes de
régurgitation de rapaces et de féces de carnivores,
utilisant les critéres de composition taxonomique, de
représentation  osseuse et de digestion selon la
méthode développée par Andrews (1990) et
Fernandez-Jalvo et Andrews (1992), ainsi que certains
criteres propres aux assemblages fossiles, tels que la
localisation des vestiges des niveaux étudiés.

Localisation des vestiges

Bien que l'apport de la localisation des vestiges soit
tres limité, il convient cependant d’en tenir compte
lors de I’étude taphonomique des petits mammiferes
susceptibles d’avoir été consommés par 'Homme
(lagomorphes notamment).

¥ o ARTENAC
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Figure 1. Localisation des gisements étudiés.
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Composition taxonomique

11 est possible de comparer qualitativement et
quantitativement la composition taxonomique des
assemblages de micromammiféres (ou de petits
vertébrés) identifiés dans les niveaux étudiés avec le
contenu des pelotes de régurgitation de différents
prédateurs actuels (rapaces et carnivores).De tres
nombreux auteurs se sont intéressés a la composition
taxonomique des pelotes en Europe, les inventaires les
plus complets ayant été fournis par Uttendoerfer
(1952) et Mikkola (1983). Les analyses concernant la
composition des féces de carnivores sont plus rares
(e.g. Andrews 1990; Andrews et Nesbit-Evans 1983;
Cheylan et Bayle 1988; Cugnasse et Riols 1979, 1982,
1984; Delibes 1978; Reynolds 1979; Saint-Girons
1973). Ces études ont montré que les listes fauniques
et les proportions relatives des espéces mises en
évidence dans les pelotes et les féces sont surtout le
reflet d’'un type d’habitat particulier et ne constituent
pas vraiment un inventaire exhaustif de la faune d’une
région. Ainsi, des prédateurs spécialisés, tels que le
faucon pelerin (Falo peregrinus) qui se nourrit presque
exclusivement d’oiseaux, ou le circacte Jean-le-Blanc
(Circaetus - gallicus) qui consomme uniquement des
reptiles, sont susceptibles de donner une image tres
restreinte de la diversité des faunes présentes dans les
environs d’un site préhistorique.

Plusieurs auteurs soulignent le fait que certaines proies
présentant des affinités ¢écologiques particulicres
peuvent étre fréquemment capturées ou rencontrées
dans la nature, alors qu’elles sont faiblement
représentées dans les assemblages de certains rapaces
et carnivores (Andrews 1990; Chaline 1977; Kowalski
1990). A titre d’exemple, les études de Lockie (1961)
montrent que le pourcentage des especes de rongeurs
inféodés aux biotopes forestiers est nettement plus
faible dans les feces de martre (Martes martes) que dans
les piégeages effectués dans certaines régions
d’Ecosse. A T'inverse, certaines espéces rares sont
trouvées en abondance dans les pelotes et/ou les
feces. Un prédateur opportuniste (e.g. 1yt alba, Falco
tinnuculus, Bubo bubo, Asio otus, Asio flammens) aura
tendance a prélever les proies les plus abondantes. 11
existe néanmoins une variabilité importante du régime
alimentaire tant en fonction des saisons que des sites
de chasse. D’autres prédateurs ont un régime
beaucoup plus spécialisé et moins variable comme
Athene noctua ou Strix aluco.

Représentation des éléments anatomiques

Les travaux de Raczynski et Ruprecht (1974) ont
montré quil existe, quel que soit le prédateur, une
perte de matériel osseux durant la digestion des proies.
Dodson et Wexlar (1979) ont établi un pourcentage
de représentation (PR) qui permet de quantifier la
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méridionale

conservation des éléments osseux pour différents
prédateurs actuels (rapaces nocturnes, rapaces diurnes
et carnivores). Les travaux de Korth (1979), Denys
(1983, 1985), Denys e al. (1987), Andrews et Evans
(1983) et Andrews (1990) ont permis d’élargir le
spectre des prédateurs et d’appliquer cette méthode
aux assemblages fossiles. La représentation des
¢léments anatomiques a ensuite ¢été prise en
considération dans la grande majorité des analyses
taphonomiques des  assemblages  fossiles de
microvertébrés.

Fragmentation des éléments anatomiques

L’analyse de pelotes actuelles a permis a Dodson et
Wexlar (1979) d’émettre Thypotheése que chaque
prédateur peut étre caractérisé, en fonction du mode
d’ingestion des proies, par des pourcentages et des
types de fragmentation particulier. Les travaux de
Korth (1979) et Andrews et Nesbit-Evans (1983) ont
montré que le taux de fragmentation des ossements de
micromammiféres dans les feces de carnivores est
nettement supérieur a celui que Pon observe dans les
pelotes de rapaces nocturnes.

Andrews (1990) a étudié de facon tres détaillée la
fragmentation des éléments anatomiques dans les
assemblages actuels et fossiles de micromammiferes.
Cet auteur suggere que la fragmentation des dents et
des ossements dans les séquences fossiles est
généralement induite par les prédateurs et par
différents agents naturels lors de la fossilisation. La
fragmentation  post-prédation  peut  étre  tres
importante dans certains cas, patticulierement au
niveau des mandibules et maxillaires, produisant ainsi
une surreprésentation des dents isolées. Il souligne
également qu’il est souvent difficile de distinguer de
fagon fiable ces deux modes de fragmentation. Nous
n’avons par conséquent pas utilisé ce critere de
manicre systématique, hormis dans le cas du site de
plein air de Terra Amata qui a livré une accumulation
de lagomorphes d’origine anthropique.

Abrasion des dents et des ossements (traces
de digestion)

Plusieurs  travaux sur les assemblages actuels de
rapaces et de carnivores ont montré que les effets
corrosifs de la digestion, c’est-a-dire I'attaque par les
sucs digestifs, laissent des traces sur les dents et les
ossements des petits vertébrés (Andrews 1990; Duke
et al, 1975; Korth 1979; Mayhew 1977; Shipman
1981). Ces traces ne peuvent pas ¢tre confondues avec
d’autres types d’altération et I'analyse de la digestion
des incisives et des molaires des micromammiféres
provenant d’assemblages actuels a permis a Andrews
(1990) et Fernandez-Jalvo et Andrews (1992) de

proposer une classification des prédateurs en
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différentes catégories tenant compte du pourcentage,
de lintensité et du mode de digestion (dents isolées
digérées ou digestion z siti).

La Caune de [’Arago

Le site de la Caune de I’Arago a Tautavel (Pyrénées-
Orientales, France) est composé de plusieurs niveaux
d’occupations du Paléolithique inférieur compris dans
un remplissage sédimentaire de 15 meétres d’épaisseur,
attribué au Pléistocene moyen. Les fouilles ont mis au
jour différents types d’occupations, comprises entre
700,000 ans et 100,000 ans (Falgueres ez al, 2004,
Lumley ez al., 1984), attribuables aux hommes et aux
carnivores (Lumley ez al., 2004a; Moigne e al., 2000).

Le complexe moyen s’étend du stade isotopique 14 au
stade isotopique 12. Il est caractérisé climatiquement
par une premiére phase froide et seche comprise entre
570,000 ans et 530,000 ans, puis par une phase
tempérée et humide datée de 530,000 ans a 480,000
ans et enfin par une phase climatique froide et seche
jusqu’a 400,000 ans. 11 est subdivisé en trois ensembles
stratigraphiques qui comprennent chacun plusieurs
niveaux archéologiques inter-stratifiés avec des
niveaux d’occupation de la grotte par des carnivores.
L’échantillon de micromammiferes retenu pour la
présente étude provient des niveaux H et G du
complexe moyen, attribués respectivement aux stades
13 et 12 de la chronologie marine isotopique
(Desclaux 1992a, 1992b).

L’assemblage faunique de petits et microvertébrés des
sols H et G de la Caune de I’Arago se compose en
majorité de micromammiferes (59.5%), d’environ
27% de lagomorphes, de 13% d’oiscaux et d’une
faible  proportion  d’herpétofaune. Une telle
association,  dans  laquelle les  lagomorphes
représentent une part non négligeable, qui a également
été rencontrée dans les sites préhistoriques de la grotte
du Lazaret (niveau UA 25) et de Zafarraya, est
comparable a celle qu’on observe dans les assemblages
actuels de rapaces nocturnes tels que le hibou grand-
duc et de carnivores tels que ’hermine et le renard

(Figure 2).

Le pourcentage moyen de représentation des niveaux
H et G de la Caune de ’Arago (micromammiferes et
lagomorphes) a une valeur de 40.25 (Figure 3). I est
comparable aux PR moyens observés dans des
assemblages actuels et fossiles de divers prédateurs
(rapaces nocturnes, rapaces diurnes et carnivores).

Le profil obtenu pour Pensemble des petits
mammiféres présente des affinités avec les profils
obtenus pour des assemblages actuels de Bubo bubo et
de Vulpes vulpes (Figure 4).
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La représentation des éléments anatomiques suggere
que nous avons affaire 4 une coprocoenose, sans qu’il
soit possible d’étre plus précis quant au type de
prédateur qui en est le responsable.

Les éléments dentaires des micromammiféres et des
lagomorphes présentent des traces de digestion: au
total, 10% des molaires présentent des traces de
digestion (Figure 5). L’émail est généralement bien
altéré et lintensité de la digestion de la dentine est
plus variable (Figure 6). Environ 22% des incisives
témoigne d’une attaque par les fluides gastriques.
I’émail est généralement bien altéré alors que
lintensité de la digestion de la dentine est
généralement faible. Les incisives (70%) et les
molaires (80%) sont préférentiellement digérées 7 sit.

Si les lagomorphes présentent des proportions plus
importantes d’incisives digérées que les rongeurs (28%
contre 16% pour les niveaux G et H), I'intensité de la
digestion, qui correspond a celle quon obsetve
actuellement dans des assemblages actuels de
prédateurs de catégorie 3, voire de certains prédateurs
de catégorie 2, est globalement similaire, ce qui permet
de supposer qu'un type unique de prédateur est a
Porigine de l'accumulation des petits et des
micromammiféres dans les niveaux H et G de la
Caune de I’Arago.

On notera également que si moins de 5% des fémurs
de lagomorphes présentent des traces de digestion,
38% des fémurs de rongeurs présentent des surfaces
articulaires altérées par les sucs gastriques, ce qui est
comparable a la fréquence observée dans les
assemblages actuels de Bwbo bubo (34%), et bien
inférieur aux proportions généralement observées
dans les assemblages actuels de carnivores (50% pour
Vulpes vulpes et Martes martes) et les rapaces diurnes
(66% pout Circus cyanens et 84% pour Falco tinnunculus).

Enfin, concernant les lagomorphes du niveau G, on
notera également, a titre indicatif, qu’un métatarse
présente une strie de découpe (obs. pers.) et que
certains éléments anatomiques sont préférentiellement
associés des vestiges anthropiques (grands
mammiferes et industries lithiques); ce qui permet
d’émettre I’hypothése d’une chasse occasionnelle du
petit gibier a la Caune de I’Arago (Desclaux 1992a).

a

En conclusion, la composition taxonomique, la
représentation des éléments anatomique et la digestion
des éléments dentaires de I'assemblage des petits et
des micromammiferes des niveaux H et G de la Caune
de ’Arago permet de suggérer que leur accumulation
est majoritairement liée 4 une coprocoenose de rapace

nocturne de grande taille, tel que le hibou grand-duc,
Bubo bubo.
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méridionale
ARAGO TERRA AMATA LAZARET MOULA-GUERCY ARTENAC ZAFARRAYA HYENES
NR % NR % NR % NR % NR % NR % NR %
Micromammiféres | 4501  59.5 7 0.6 4043 66.5 5965 88 2406 94 2205 72| 5498 99.9
Lagomorphes 1998 27 882 80 873 14 - - 20 1 630 20 10 0.1
Avifaune 965 13 4 0.4 984 16 - - 95 4 94 3 8 0.1
Herpétofaune 19 0.5 215 19 214 3 755 11 24 1 157 5 -
Ichtyofaune - - - - 17 0.5 235 3 - - 0 - -
Bubo bubo (1) | Bubo bubo (1) | Vulpes vulpes (2) | Buteo rufinus (3) | Mustela nivalis (3) | Strix aluco (3) | Tyto alba (4)
NR % NR % NR % NR % NR % NR % NR %
Micromammiferes - 53 - 57 - 74 222 57 - 40 - 86 - 85
Lagomorphes - 8 - 20 - 20 - - - 30 - 2 - 13
Avifaune - 12 - 19 - 30 8 - 30 - 10 - -
Herpétofaune - 25 - 3 - 2 137 35 - - - 2 - 2
Ichtyofaune - 2 - 1 - - - - - - - - - -
Figure 2. Composition taxonomique des gisements préhistoriques étudiés et de divers assemblages actuels de prédateurs
(1: d’apres Bayle 1992; 2: d’aprées Cugnasse et Riols 1982; 3: d’apres Andrews1990; 4: d’apres Libois et al., 1983).
ARAGO niveaux G et H LAZARET UA 25 TERRA | MOULA-GUERCY | ARTENAC ZAFARRAYA HYENES
micros lagos micros+lagos | micros lagos micros+lagos | AMATA | XVII/XVI ~ XIV | couche 8 | phase Il phase lll | couche 2C
Mandibules 4,25 10,29 8,64 | 60,66 50,00 57,23 | 61,11 39,17 13,20 29,77 17,42 11,60 36,35
Maxillaires 2,12 35,98 9,19 | 20,59 20,00 19,87 | 14,81 52,78 16,80 4,91 8,33 4,00 0,00
Incisives 95,56 93,98 95,54 | 133,46 37,33 117,77 - 80,69 100,30 32,95 97,73 96,20 69,60
Molaires 49,82 56,30 62,52 | 49,20 18,00 45,28 53,52 73,00 30,39 | 33,46 14,80 45,23
Fémurs 99,29 45,96 86,21 77,20 102,00 78,61 70,37 89,17 37,60 12,86 31,06 32,80 26,98
Tibio-fibula 109,57 32,01 91,62 | 77,94 102,00 79,21 | 83,33| 89,17 33,00 14,74 | 34,85 36,00 22,30
Pelvis 30,49 25,74 30,00 | 19,85 32,00 21,08 | 53,70 | 32,50 10,80 1,88 | 10,61 5,20 9,97
Calcaneum 26,59 23,82 26,75 | 23,89 18,00 22,28 | 48,15 | 40,56 14,20 1,3 3,03 2,50 1,01
Talus 5,32 32,01 12,16 | 4,78 38,00 9,63 | 31,48| 16,67 7,20 0,43 0,75 0,40 0,00
Humérus 129,08 40,69 108,65 | 97,43 70,00 90,36 | 70,37 | 99,72 63,80 16,76 | 48,11 34,00 30,65
Radius 41,48 22,51 37,30 | 18,01 70,00 25,30 | 68,51 | 25,83 14,00 1,01 8,33 6,00 3,76
Ulna 41,84 25,00 37,83 | 39,70 32,00 37,34 | 81,48| 5528 32,80 3,76 7,95 8,80 6,41
Scapula 7,33 25,31 14,86 | 18,01 26,00 17,77 | 53,70 31,39 4,80 1,16 2,27 2,00 1,32
Cbtes + sacrum 0,29 2,17 0,76 | 0,98 7,80 1,58 1,08 3,29 1,18 0,04 0,30 0,10 0,01
Vertebres 4,25 2,34 5,98 | 14,52 3,13 6,68 1,85 10,79 4,26 0,22 0,70 0,40 0,20
Métap. + Phalanges 9,22 28,72 15,92 8,26 20,00 9,78 7,46 10,15 4,79 0,23 1,28 1,33 0,68
PR moyen 41,03 31,43 40,25 | 41,53 40,39 39,99 | 44,29 | 45,67 26,98 9,53 | 19,14 16,01 15,90
NR dents 1382 713 2095 1529 155 1684 187 1737 3193 1718 1046 703 4032
NR ossements 3119 1285 4404 2514 718 3232 632 4581 2779 688 636 512 1476
NR total 4501 1998 6499 4043 873 4916 819 6318 5972 2406 1682 1215 5508
NMI 141 44 185 136 25 161 25 180 250 346 132 125 491

Figure 3. Pourcentages de représentation des éléments anatomiques des micromammiféres provenant des gisements
préhistoriques étudiés (PR = pourcentage de représentation, NR = nombre de restes et NMI = nombre minimum
d’individus).

Terra Amata

Le site de plein air de Terra Amata est situé a Nice
(Alpes-Maritimes, France). Ce gisement exceptionnel
pour la compréhension du Pléistocene moyen dans le
sud de la France a été fouillé en 1966. Il est
chronologiquement situé a la transition entre le stade
isotopique 11 et Pextréme début du stade isotopique

10 (entre 11,3 et 11,24 a 10). Il a été occupé entre
400,000 et 380,000 ans par des chasseurs d’éléphants
et de cerfs, occasionnellement de thars, d’aurochs et
de rhinocéros, qui installaient leurs campements, en
bordure de la mer, au débouché de la vallée du Paillon
(Lumley dir., 2009).
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Figure 4. Pourcentages de représentation des éléments anatomiques des micromammiféres provenant des gisements
préhistoriques étudiés (PR = pourcentage de représentation; NR = nombre de restes; NMI = nombre minimum d’individus).

Les associations de micromammiferes de ce site sont
caractérisées par une trés nette prédominance des
lapins (Oryctolagus cunicnlus) (E1 Guennouni 2001).

La composition taxonomique de I’assemblage de
microfaunes de Terra Amata est caractérisée par le
fort pourcentage (environ 80%) de restes de lapins (El

Guennouni 2001; Mouter-Chauviré et Renault-
Miskovski, 1980; Serre 1987). L’herpétofaune
représente  19% des restes alors que les

micromammiféres et les oiseaux totalisent seulement
1% du nombre de restes de petits vertébrés.

Les restes de lapins de Terra Amata semblent suivre la
méme répartition que les objets d’origine anthropique
(la grande faune ou l'industrie selon les niveaux). Les
amphibiens et reptiles (seuls petits vertébrés présents
en grand nombre avec le lapin), quand ils sont
présents, se répartissent différemment des lapins
(Valensi et El Guennouni 2004). En effet, en se
basant sur des analyses hiérarchiques a double entrée
(Two-way cluster, Holterhoff 1996, Westrop, 1990),
on peut suivre la distribution horizontale des lapins de
Terra Amata et leurs relations (du point de vue spatial)
avec le reste du matériel archéologique (autres restes
fauniques, industrie, charbon, pierres...) (El
Guennouni 2001; Valensi et El Guennouni 2004). Les

lapins de tous les niveaux archéologiques sont
toujours associés aux restes laissés par I’homme
(industrie et/ou grande faune) et jamais aux restes de
I’herpétofaune.

Les pourcentages de représentation de différents sites
préhistoriques (Terra Amata, Orgnac 3, Lazaret-
UA25-, Manie et Zafarrya) ont été calculés
uniquement a partir de restes de lapins (El Guennouni
2001 et ce travail). Concernant les référentiels actuels,
ils sont calculés a partir de restes de léporidés

récupérés dans les pelotes, les nids, les aires
d’alimentation ou les feces de prédateurs :
o Pelotes de la chouette effraic (Iyfo alba):

léporidés récoltés: Sylvilagns et Lepus (Hockett 1991,
1995)

o Pelotes du Grand-duc d’Amérique (Bubo
virginianus): 1époridés récoltés:  Sylvilagus et  Lepus
(Hockett 1995)

o Restes de Lepus et Sylvilagus récupérés dans
des pelotes du busard saint-martin  Cireus  cyanens
(Hockett 1991)
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° Restes de 1époridés récupérés dans le nid du
Grand-duc des Hautes-Alpes: lapin  européen
Oryetolagus cunicnlus (E1 Guennouni 2001)

° Restes de 1époridés récupérés dans le nid du
Grand-duc du nord de DIEspagne: lapin européen
Oryctolagus cuniculus (Iloveras et al., 2008 a)

méridionale

° Restes de Lepus et Sylvilagns récupérés dans les
nids de Paigle royal Aquila chrysaetos et du faucon de
prairie Faleo mexicanus (Hockett 1995)

° Restes de lapin européen récupérés dans les
feces du lynx d’Ibérie Lynx pardinus (Lloveras et al.,
2008 b).

Digestion Digestion in situ - . . Catégories de
Intensité de la digestion : N
Incisives | Molaires | Incisives | Molaires digestion
Arago micromammiferes (sol G) 16 11 - émail altéré, dentine + ou - altérée 2-3
Arago micromammiferes (sol H) 16 9 - émail altéré, dentine + ou - altérée 2-3
Arago lagomorphes (sol G) 28 11 - émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Arago lagomorphes (sol H) 28 11 - émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Arago micros + lagos (sol G) 22 10 64 85 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Arago micros + lagos (sol H) 22 11 75 77 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Arago micros + lagos (sols G et H) 22 10 70 80 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Terra Amata 0 0 0 0 absence de digestion
Lazaret micromammiféres (UA 25) 10 5 70 65 émail altéré, dentine peu altérée 2
Lazaret lagomorphes (UA 25) 9 2 - émail altéré, dentine peu altérée 2
Lazaret micros + lagos (UA25) 10 4 - émail altéré, dentine peu altérée 2-3
Moula-Guercy (niveau XIV) 44 33 56 29 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Moula-Guercy (niveaux XVII-XVI) 18 25 33 16 émail altéré, dentine + ou - altérée 2-3
Artenac (niveau 8) 1 1 - émail altéré, dentine parfois trés altérée 1
Zafarraya micromammiféres (phase Il) 31 30 61 80 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Zafarraya micromammiferes (phase Il1) 27 14 77 95 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Zafarraya lagomorphes (phases Il et Ill) 4 9 - émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Zafarraya micros + lagos (phases Il et IIl) 17 20 68 90 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Grotte des Hyénes (niveau 2c) 65 43 37 85 | émail altéré, dentine peu ou pas altérée 3
Assemblages fossiles
TD 3 Bubo bubo (1) 11 22 émail altéré, dentine peu ou pas altérée 3
TD 6 Strix aluco (1) 16 27 20 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
TP 9 Falco tinnunculus (2) 53 28 émail altéré, dentine + ou - altérée 4
TP 7 Vulpes vulpes (2) 53 52 14 33 émail altéré, dentine + ou - altérée 5
Tb 2 Mustelidae indet. (2) 37 24 37 31 émail altéré, dentine altérée 4-5
Rapaces nocturnes actuels (3)
Tyto alba 5 1 4 1 légéres altérations de l'émail 1
Strix aluco 66 22 55 19 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Strix nebulosa 30 4 14 4 émail altéré, dentine + ou - altérée 2
Athene noctua 73 51 100 43 émail altéré, dentine + ou - altérée 3-4
Asio flammeus 13 2 9 légéres altérations de l'émail 1
Asio otus 27 1 25 émail altéré, dentine peu ou pas altérée 1-2
Bubo bubo 48 11 44 13 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Bubo scandiacus 8 5 10 émail altéré, dentine peu ou pas altérée 1-2
Rapaces diurnes actuels (3)
Falco tinnunculus 60 53 67 38 émail altéré, dentine altérée
Circus cyaneus 100 46 100 42 émail altéré, dentine altérée
Carnivores actuels (3)
Genetta genetta 35 15 35 20 émail altéré, dentine + ou - altérée 3
Vulpes vulpes 90 70 100 55 émail altéré, dentine tres altérée 5
Alopex lagopus 100 48 100 42 émail altéré, dentine tres altérée 5
Martes martes 28 24 33 17 émail altéré, dentine + ou - altérée 3-4

Figure 5. Digestion des incisives et des molaires des micromammiféres de différents gisements préhistoriques et de
différents assemblages actuels de prédateurs (1: d’apres Fernandez-Jalvo and Andrews 1992; 2: d’aprés Fernandez-
Jalvo 1996; 3: d’aprés Andrews 1990).
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Figure 6 - Digestion des dents de micromammiféeres de la Caune de |’Arago (A: digestion modérée des angles saillants
légere altération de la dentine d’une M/1 gauche de Microtus gregalis; B: digestion in situ de grade modéré d’une
prémolaire inférieure d’Oryctolagus cuniculus - on notera que les angles saillants d’email sont attaqués sur presque la
moitié de la dent dans sa partie exposée; C: digestion in situ d’une incisive supérieure de rongeur indéterminé -digestion
concentrée a la pointe de Uincisive ou ’email est totalement enlevé et la dentine bien altérée; échelle: 1 mm).

Le profil de Terra Amata (Figure 7) montre des pics
pour les os longs avec le maximum de représentation
observé pour le tibia (plus de 80%). Les PR
regroupant les cotes et le sacrum, les vertebres et les
acropodes (phalanges + métapodes), avec des valeurs
inférieurs a 20 %, sont relativement faibles. Si le profil
de représentation des lapins de Terra Amata n’est pas
comparable aux profils des prédateurs actuels, il
présente cependant des affinités évidentes avec les
profils obtenus pour les sites du Lazaret (niveau
UA25) et d’Orgnac 3. Cette tendance est confirmée
par I'analyse hiérarchique effectuée a partir des PR des
différents assemblages pris en compte. Il est a noter
que cette méme analyse hiérarchique montre aussi le
regroupement de ces trois sites préhistoriques (Terra
Amata, Orgnac 3 et Lazaret) avec les restes de
léporidés de pelotes de la chouette effraie (Figure 7).

Les ossements de lapin de Terra Amata sont tres
fragmentés et aucun os longs entier n’a été récolté. La
fracturation des  fémurs et tibias  montre
majoritairement un angle oblique qui, selon certains
auteurs (Cochard 2004; Valensi 1994; Villa et Mahieu
1991), sont souvent associés a une fracturation sur os
frais. Le bord de ces fractures est lisse ce qui
suggérerait qu'une force dynamique est a leur origine,
ce qui exclurait la fracturation par enfouissement ou
par les carnivores (Valensi, 1994).

La fréquence des diaphyses, essentiellement des
humérus, fémurs et tibias, dans les accumulations de
léporidés,  est  susceptible  d’apporter  des
renseignements sur lorigine de celles-ci. En effet,
selon plusieurs auteurs (Cochard 2004; Hockett 1991,
1995; Hockett et Bicho 2000; Perez-Ripoll 1992) la
fréquence des diaphyses de ces os longs dans les
accumulations d’origine anthropique est élevée, alors
que dans les accumulations issues de rapaces ou de
carnivores, les diaphyses sont moins nombreuses.
Avec un pourcentage de 34% de tubes diaphysaires,
les lapins de Terra Amata présentent un pourcentage
tres élevé et proche de celui enregistré chez les lapins
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d’origine anthropique récoltés a Picareiro (site du
paléolithique supérieur) au Portugal (35%) (Figure 6)
(Hockett et Bicho 2000). Ces pourcentages sont tres
supérieurs a ceux des accumulations laissées par les
rapaces ou les carnivores qui oscillent entre 0 et 7%
(Valensi et El Guennouni 2004).

Aucune trace de digestion n’a été observée sur cet
assemblage. Des traces de découpe ont été mises en
évidence sur un cinquiéme métatarse (Valensi et El
Guennouni 2004), il s’agit de stries liées certainement
a I’écorchage de 'animal (Figure 8).

Sur les os longs de Terra Amata, aucune trace pouvant
étre rapprochée de celles laissées par des dents ou par
I'impact d’'un percuteur n’a été repérée.

Les traces de découpe, la présence quasi exclusive de
lapins adultes et la fragmentation quasi-généralisée des
os longs (essentiellement des fémurs et des tibias qui
présentent trés nette prédominance des
diaphyses) montrent que les lapins du site de plein air
de Terra Amata ont une origine exclusivement
anthropique.

une

Concernant les PR, nous constatons les limites de
cette méthode sur les assemblages de léporidés ou
Papport anthropique est avéré. En effet, lanalyse
hiérarchique, a partir des PR et PR moyen des
assemblages de Iéporidés, montre le regroupement des
lapins de Terra Amata avec ceux du Lazaret du niveau
de 'UA25 et ceux d’Orgnac 3. Ces trois assemblages
sont tres proches des assemblages de pelotes de la
chouette effraie (Figure 7), coupure du dendrogramme
a 2.5. Si la consommation de lapin est attestée aussi
bien au Lazaret qu’a Orgnac 3, cette consommation
reste malgré tout minime (El Guennouni 2001). En
effet, la structure d’ages de ces assemblages (forte
présence de jeunes et de foetus, atteignant jusqu’a la
moitié de la population dans certains niveaux du
Lazaret par exemple) (El Guennouni 2001; Lumley ez
al., 2004b), la présence de traces de digestion, de
traces de dents de petits carnivores et la faible
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présence de marques anthropiques (stries, tubes
diaphysaires...), laissent penser que ces deux
assemblages seraient majoritairement le résultat de
prédateurs autres que ’homme.

Pour le Lazaret, nous pensons qu’un rapace nocturne
de type grand-duc pourrait étre le responsable de la
plus grande partie de cet assemblage a cause de la
composition taxonomique des microvertébrés, de la
faible digestion des ossements de lapin et de leur
fragmentation (El Guennouni 2001; Lumley ez al,
2004b).

La Grotte du Lazaret

La grotte du Lazaret, située a Nice (Alpes-Maritimes,
France), a livré succession de niveaux
d’occupation humaine attribués a une forme évoluée
d’Homo erectus européens ou anténéandertaliens. La
stratigraphie du remplissage sédimentaire qui atteint
par endroits plus de huit metres d’épaisseur est bien
connue (Lumley dir., 1976; Lumley et Tavoso 1969).
De la base au sommet du remplissage, on reconnait
les dépots quaternaires suivants:

une

° Des dépots marins (complexes
stratigraphiques A et B) constitués de deux plages
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marines superposées correspondant a deux périodes
de transgression datant du Pléistocene moyen. Des
datations absolues obtenues par différentes méthodes
sur des coraux ont montré que la plage B date de
230,000 ans environ (Bahain 1993), ce qui correspond
au stade 7 de la chronologie isotopique,

° Des  dépdts  continentaux  (complexes
stratigraphiques C a F). Reposant directement sur les
formations sédimentaires marines, le complexe
stratigraphique C, constitué d’une alternance de
argileux et de niveaux de cailloutis
s'individualise. Ce complexe d’une épaisseur
moyenne de 6 meétres, est lui-méme subdivisé en trois
ensembles (CI, CII et CIII). Des datations effectuées
par la méthode ESR/U-Th combinée sur émail
dentaire de cerf ont donné un age compris entre
190,000 et 150,000 ans pour les dépots de CII et un
age compris entre 145,000 et 115,000 ans pour CIII
(Michel 1995). Le complexe stratigraphique C s’est
donc déposé a la fin du Pléistocene moyen (MIS 0).
Le complexe stratigraphique D, constitué d’une
breche qui est venue colmater le porche de la grotte,
empéchant ainsi tout acces a la caverne, date de la fin
du Pléistocene moyen.

niveaux

Aigle (N) -
Faucon (N) - -

i

Manie -

Zafarrays -}

Lynx B

Grand-duc (N)
Grand-duc 2 (N2)

Terra Amat
Lazaret

COrgoe 3

Chouette effraie | (1"
Grand-duoc Am (P)
Busard St Martin (P)
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Figure 7. A: Comparaison des profils de représentation en fonction du PR des ossements de lapins des sites de Terra
Amata, Orgnac 3, Lazaret, Zafarraya et Arma delle Manie avec les profils de représentation de |époridés récoltés dans
les nids ou pelotes de certains rapaces actuels ou dans les féces d’un canidé actuel; B: regroupement hiérarchique en

fonction de ces mémes PR.
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Figure 8. I: Stries de découpe observées sur un cinquieme métatarsien de lapin de Terra Amata (B et C: =MEB x1500).
II: Tubes diaphysaires de tibia et de fémur de lapins de Terra Amata.

° Enfin, postérieurement a la formation du
complexe stratigraphique D, I’ensemble
stratigraphique CIII a été recouvert par un plancher
stalagmitique (ensemble stratigraphique E). Les
études géochimiques (Rousseau e al, 1994) et
géochronologiques (Falgueres ez al., 1992; Shen 1985;
Yokoyama ez al., 1985) ont montré que ce plancher

stalagmitique s’est formé il y a 120,000 a 90,000 ans.
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Il date donc du début du Pléistocene supérieur (MIS
5).

Différents restes humains associés a une industrie
lithique de transition entre I’Acheuléen final et le
Moustérien (Darlas 1986) ont été découverts dans le
complexe stratigraphique C, ainsi que de nombreux
restes de vertébrés témoignant d’une diversité
faunique importante (Hanquet e a/., 2010).
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Nous présenterons ici les données concernant les
micromammiferes provenant d’un niveau
exceptionnellement bien conservé, dénommé « unité
archéostratigraphique UA 25 », situé¢ dans la partie
supérieure de CII. Découvert il y a quelques années,
ce niveau a fait Pobjet d’une étude pluridisciplinaire
(Lumley et al., 2004b).

La composition taxonomique de l'assemblage de
petits et microvertébrés de 'UA 25 est trés proche de
celle observée a la Caune de ’Arago (sols G et H),
montrant une majorité de micromammiféres et une
part importante de lagomorphes (Figure 2). Elle est
également comparable a celles des rapaces nocturnes
de grande taille comme B. bubo et des carnivores de
petite ou de moyenne taille (hermine et renard par
exemple).

Le pourcentage moyen de représentation de 'UA 25
de la grotte du Lazaret a une valeur de 39.99 (Figure
3). 1l est comparable au PR moyen celui des niveaux
G et H de la Caune de ’Arago (PR moyen = 40.25),
ainsi qu’a ceux qui ont été observés dans des
assemblages actuels et fossiles de divers prédateurs
(rapaces nocturnes, rapaces diurnes et carnivores).

Le profil obtenu pour les petits mammiféres de FTUA
25 (micromammiféres et lagomorphes) présente des
affinités évidentes avec les profils obtenus pour les

niveaux G et H de la Caune de I’Arago
(coprocoenose attribuée a B. bubo) (Figure 4).
Les éléments dentaires de micromammiferes

présentent des traces de digestion qui concernent 5%
des molaires (Figure 5). L’émail est généralement bien
altéré et lintensité de la digestion de la dentine est
plus variable. D’autre part, la grande majorité des
molaires a ¢été digérée zn situ. Environ 10% des
incisives témoigne d’une attaque par les fluides
gastriques. [’émail est généralement bien altéré alors
que lintensité de la digestion de la dentine est
généralement faible. Les incisives (70 %) et les
molaires (65%) sont préférentiellement digérées in
situ. Des altérations similaires, mais en quantité
moindre, ont également été constatées sur les dents
de lapins.

En pourcentage et en intensité, les effets des sucs
digestifs sont comparables a ceux qui ont ¢été
observés des éléments dentaires provenant
d’assemblages actuels du hibou moyen-duc (Asio otus,
catégorie 1-2). L’hypothese d’un apport par un hibou
des marais (Asio flammens, catégorie 1) ne peut pas
étre rejetée de facon catégorique et certaines traces de
digestion plus marquées peuvent éventuellement étre
imputées a I'action de B. bubo (catégorie 3).

sur

La composition taxonomique, la représentation des
éléments anatomique et la digestion des éléments

111

méridionale

dentaires des petits mammiféeres de PUA25 de la
grotte du Lazaret suggerent que leur accumulation est
vraisemblablement liée a A. otus, voire A. flammens.
En outre, lintervention de B. bubo permettrait
d’expliquer la forte représentation du lapin dans
I’assemblage et lintensité de certaines traces de
digestion.

Malgré I'absence de trace de manducation et de strie
de découpe, l'action ponctuelle d’un carnivore et de
I’homme sur les lagomorphes, qui a été mise en
évidence dans d’autres unités de la grotte du Lazaret
(El Guennouni 2001), ne peut pas étre rejetée de
facon catégorique.

La Baume Moula-Guercy

La Baume Moula-Guercy est située a Soyons
(Ardeche, France), dans la vallée moyenne du Rhone.
La stratigraphie du site a permis d’individualiser 5
niveaux archéologiques principaux (couches XV,
X1V, XIII, VIII et IV) datant du Pléistocene
supérieur (MIS 5 a 4) et 4 niveaux plus anciens,
uniquement connus par un sondage profond (XIX a
XVI) attribués au Pléistocéene moyen final (MIS 6)
selon les données de Defleur e a/, 1998, 2001;
Desclaux et Defleur 1997 et Desclaux e a/., 2000. En
outre, les fouilles réalisées dans ce site depuis 1992
ont permis de mettre au jour un trés abondant
matériel faunique, lithique et anthropologique. La
présence de nombreux restes humains attribués a
Homo neanderthalensis confére a cette séquence une
place de premier plan dans le Pléistoceéne européen
(Defleur et al., 1993; Defleur ¢ al., 1999).

Le remplissage de la Baume Moula-Guercy a livré
plus de 25, 000 éléments anatomiques se rapportant a
une faune tres diversifiée, comprenant 52 genres et
especes de  micromammiferes. [étude  des
proportions  relatives des especes de rongeurs,
regroupées en catégories climato-écologiques, permet
de visualiser une variation de grande amplitude du
climat et de 'environnement, contemporaine de la fin
du Pléistocene moyen et du début du Pléistocene
supérieut.

Nous présentons ici une analyse taphonomique
inédite des micromammiféres provenant des niveaux
XVII/XVI (Pléistocéne moyen final, MIS 6) et XIV
(début du Pléistoceéne supérieur, MIS 5¢) de ce site.

Le niveau XVII/XVI

I’assemblage faunique de microvertébrés des couches
XVI/XVII de Moula se compose de petites proies
(Figure 2), micromammiféres (87%), herpétofaune
(9.71%) et poissons (3%), comparable au régime
alimentaire de prédateurs de petite taille.
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La représentation osseuse (PR moyen = 45,67%) est
caractérisée par une bonne conservation des os longs
(fémurs, tibias, humérus) et des éléments dentaires
(Figure 3). Le profil obtenu est comparable a celui
quon observe dans la grande majorité des
coprocoenoses actuelles des rapaces et de carnivores
(Figure 4).

Les pourcentages de digestion des dents sont peu
importants: 18% pour les incisives et 25% pour les
molaires. La digestion iz situ des molaires est plutot
faible (16 %) alors que pres de 33% des incisives
demeurent concernées par ce type de digestion
(Figure 5).

Ce mode de digestion des dents est proche, en
intensité et en proportion, de celui qu’on observe sur
les assemblages actuels du hibou moyen duc, A. otus,
prédateur se rapportant a la catégorie 2. En effet, les
prédateurs se rapportant a la catégorie 1, tels que la
chouette effraie (1. alba), la chouette harfang (B.
scandiacns) ou le hibou des marais (A flammens)
présentent des altérations moins importantes, tant en
proportion qu’en intensité, tandis que les prédateurs
appartenant a la catégorie 3 (S. aluco, B.bubo ou M.
martes) produisent généralement des altérations plus
marquées.

On notera également, a titre indicatif, que 27% des
fémurs présentent des surfaces articulaires altérées
par les sucs gastriques, ce qui est comparable a la
fréquence observée dans les assemblages actuels de
Strixc aluco (26%).

La composition taxonomique, la représentation des
¢léments anatomiques et la digestion des éléments
dentaires des micromammiféres du niveau XVII/XVI
de la Baume Moula-Guercy suggerent que leur
accumulation est liée a un rapace nocturne se
rapportant a la catégorie 2, vraisemblablement 4. ofus.

Le niveau XIV

La composition taxonomique du niveau XIV de la
Baume Moula-Guercy se compose également de
petites proies: 98,6% de micromammiferes, 1,09%
d’herpétofaune et quelques rares restes d’oiseaux
(0.25%). Les lagomorphes sont absents. Ce cortege,
composé uniquement de petits vertébrés, caractérise
le régime alimentaire des rapaces de petite taille.

Le pourcentage moyen de représentation osseuse est
peu élevé (26,81%). Tous les ossements sont
représentés, mais les parties craniennes et certains os
longs (fémur et tibias) sont peu conservés, ce qui est
comparable a des assemblages de rapaces diurnes ou
de petits mustélidés (Figure 3).

La proportion de matériel digéré est relativement
importante dans le niveau XIV, représentant 44% des
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incisives et 33% des molaires. L’intensité de cette
digestion est moyennement prononcée, altérant
principalement 1’émail (Figure 5). Ce type de
digestion s’observe chez plusieurs rapaces nocturnes
de petite taille comme _A. otus (catégorie 2) et S. aluco
(catégorie 3), mais pas chez les rapaces diurnes ou les
petits carnivores (catégories 3-4 ou 5). La digestion 7
situ est importante sur les incisives (56%) et plus
modérée sur les molaires (26%), impliquant la
fragmentation post-prédation du matériel ou la
destruction des parties criniennes par un prédateur,
notamment rapace diurne ou mammifére carnivore.
Néanmoins, cette derniere hypothese n’est pas
compatible avec les pourcentages de digestion,
indiquant plutét un rapace nocturne.

Les surfaces osseuses des os longs sont également
altérées (40% sur les fémurs). Il apparait donc que
Iaccumulation de micromammiferes de la couche
XIV soit liée a un rapace nocturne de petite taille,
appartenant aux catégories 2 (A. otus) ou 3 (Strix
aluco).

Le site d’Artenac

Le gisement d’Artenac est situé en Charente (France).
Il présente remplissage contemporain du
Pléistocene moyen et supérieur (Delagnes er al,
1999). Si les occupations humaines sont discretes
dans les niveaux anciens, I'Homme devient le
principal occupant du site a partir du Pléistocene
supérieur. Ces niveaux moustériens ont en effet livré
d’abondantes industries lithiques et faunistiques, ainsi
que deux fragments craniens néandertaliens.

un

Les micromammiferes de la couche 8 seront pris en
considération dans cet article. En effet, I'analyse
paléoécologique des associations de
micromammiferes de ce niveau, qui suggere un climat
froid et sec, associé a un paysage ouvert, est en
désaccord avec les données issues des faunes de
grands mammiferes, qui évoquent un paysage en
mosaique et un climat plus tempéré.

La composition taxonomique des micromammiferes
de la couche 8 d’Artenac montre une nette
prédominance des rongeurs, comparable a celle qui a
été observée a Moula-Guercy, a la grotte des Hyenes
et dans des assemblages actuels de rapaces nocturnes
de petite taille (Figure 2).

Le PR moyen obtenu (9.53) est particulicrement
faible par rapport aux valeurs observées dans les
autres séquences étudiées et dans les assemblages
actuels de rapaces nocturnes, de rapaces diurnes et de
carnivores (Figure 3). Une si faible représentation des
éléments du squelette post-céphalique pourrait étre
liée a des phénomenes post-dépositionnels (e.g.
transport).
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Les traces de digestion concernent seulement 1% des
incisives et des molaires, et leur intensité est
généralement faible (Figure 5). On notera également
que pres de 20% des mandibules de rongeurs
présentent de trés légeres traces de digestion. Cette
configuration est rencontrée dans des assemblages
actuels de rapaces nocturnes tels que 1. a/ba ou A.
Slammeus (catégorie 1).

Le fait que 7 molaires de lagomorphes, sur les 8
récoltées, présentent digestion importante
(altération conséquente de I’émail et de la dentine)
permet d’émettre ’hypothese, malgré le nombre
limité d’éléments anatomiques concernés, qu’ils ont
été chassés par un autre prédateur (carnivore par
exemple).

une

L’analyse de la composition taxonomique, de la
représentation des éléments anatomiques et des effets
des sucs digestifs ne permet pas d’identifier un
prédateur particulier de facon fiable.

Trois hypothéses peuvent étre formulées afin de
tenter d’expliquer une configuration aussi singuliere:

° Cette accumulation est liée a Tyt alba (sur la
base de la digestion observée) et la faible proportion
d’éléments du squelette post-céphalique est induite
par des phénomenes post-dépositionnels (e.g.
transport). Dans ce cas, la taphocoenose est le reflet
de la biocénose environnante,

° Cette accumulation est liée a Athene noctua,

qui dépéce ses proies, ce qui induit une perte
importante en éléments du squelette post-céphalique
dans ses pelotes. Dans ce cas, la taphocoenose est
également le reflet de la biocénose environnante.
Cette hypothese est cependant sujette a caution car la
digestion des dents induite par ce prédateur (catégorie
3-4) est plus importante que celle qui est observée a
Artenac,

° Cette accumulation est liée a un prédateur
spécialisé. Le prédateur pourrait alors étre Buteo buteo.
En effet, la buse wvariable qui  chasse
préférentiellement en milieu ouvert, opere une
sélection dans le milieu. Les assemblages de cette
espece ne sont pas représentatifs du milieu
environnant (Dare 1961) et une seule espece peut
représenter plus de 90% des proies (Andrews 1990).
Drautre part, ce prédateur dépece ses proies et n’en
ingurgite qu’une partie, ce qui expliquerait la perte en
¢léments du squelette post-céphalique. Nous serions
alors en présence des restes provenant de nids de
Buteo buteo. On notera cependant que la digestion
induite par ce prédateur est tres importante (catégorie

5).
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Les grands mammiféres des niveaux supérieurs
d’Artenac (couches 8 a 0), caractérisés par une bonne
représentation de Sus serofa, de Megaloceros sp., de
Capreolus capreolus et de Cervus elaphus, suggerent un
climat tempéré et la présence d’un environnement
boisé a proximité du site (le caractere tempéré du
climat étant cependant limité par la présence
ponctuelle de  Rangifer  tarandus). A Tinverse,
I'assemblage de micromammiféres, largement dominé
par Microtus gregalis et Microtus arvalis, associés a
Marmota sp., Cricetus cricetus et Cricetulus migratorins,
suggere un climat froid et un environnement ouvert,
compatible épisode  glaciaire  vrai.
L’hypothese d’un apport des micromammiferes par
un prédateur ayant chassé préférentiellement dans les
milieux  ouverts  (éventuellement  Buteo  buteo),
permettrait d’expliquer les divergences observées
entre les reconstitutions des paléoclimats et des
paléoenvironnements des niveaux du Pléistocene
supérieur du site d’Artenac proposées par 'analyse
des grands et des petits mammiferes.

avec un

La Grotte des Hyénes

Les gisements de Brassempouy sont situés au sud du
département des Landes (France). Le tamisage
systématique des sédiments récoltés dans les
différents niveaux de la grotte des Hyenes lors des
campagnes de fouilles organisées depuis 1984 a
permis de recueillir une abondante microfaune se
rapportant a 14 especes (insectivores, rongeurs,
lagomorphes et  carnivores) et  provenant
principalement de la couche 2C, datant de
I’Aurignacien ancien, entre — 34, 000 ans BP et -30,
000 ans BP (Henry-Gambier ez al., 2004).

Les cortéeges de micromammiféres récoltés dans la
couche 2C de la grotte des Hyenes a Brassempouy
(datant de I’Aurignacien) ont été pris en considération
dans cette étude.

L’assemblage faunique de microvertébrés de la
couche 2C de la grotte des Hyenes se compose
presque exclusivement de micromammiferes (99.9
%), ce qui est comparable a la composition
taxonomique observée dans des assemblages actuels
de rapaces nocturnes de petite taille (Figure 2).

L’assemblage de la couche 2C de la grotte des Hyenes
se caractérise par une importante fragmentation et
une faible représentation des éléments du squelette
post-céphalique et de certains éléments craniens
(maxillaires et mandibules), impliquant une forte
fragmentation post-prédation.

Le PR moyen de la couche 2C de la grotte des
Hyenes a une valeur de 15.9 (Figure 3). Il est faible et
inférieur a ce qui est observé chez la majorité des
prédateurs actuels. Il se rapproche du PR obtenu
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pour la genette (G. genetta) et de celui qui a été
observé dans d’autres séquences préhistoriques, telles
que la grotte du Boquete de Zafarraya (PR moyen =
17,6) ou Tighenif (PR moyen =17,4).

Le profil obtenu pour les petits mammiferes de la
grotte des Hyenes présente des affinités évidentes
avec le profil obtenu a Zafarraya et au niveau TD 6
de Gran Dolina, deux assemblages fossiles attribués a
des coprocoenoses (Figure 4).

En ce qui concerne les molaires  des
micromammiferes, 43% d’entre elles ont été affectées
par les fluides digestifs des prédateurs. L’émail est
généralement bien altéré, 'intensité de la digestion de
la dentine étant généralement plutot faible. D’autre
part, la digestion s’effectue principalement in situ
(65%). Parmi les incisives, 65% présentent des traces
de digestion. L’émail est généralement bien altéré
alors que lintensité de la digestion de la dentine est
tres variable. 37% des incisives sont digérées i situ et
la dentine est parfois tres fortement altérée (Figure 5).

Une configuration similaire est rencontrée dans des
assemblages actuels de prédateurs tels que S#ix aluco,
Bubo bubo et Genetta genetta (catégorie 3), ainsi
qu’Athene noctna (catégories 3-4).

La composition taxonomique, la représentation des
¢éléments anatomique et la digestion des éléments
dentaires des micromammiferes de la couche 2C de la
grotte des Hyenes suggerent que leur accumulation
est susceptible d’étre liée a Strx aluco ou a Athene
noctua.

La grotte du Boquete de Zafarraya

La grotte de Zafarraya est située en Andalousie, dans
le sud de 'Espagne. Elle a livré une séquence avec
des niveaux moustériens et des niveaux du
Paléolithique supérieur. Les niveaux moustériens ont
livré, outre des vestiges lithiques et fauniques, divers
restes humains dont une mandibule complete. Ce site
a fait objet d’une étude pluridisciplinaire (Barrosso ez
al., 2003; Barrosso et al., 2006). Les conclusions des

différentes études de microvertébrés menées
témoignent de milieux variés en mosaiques et d’un
climat de type mésoméditerranéen a

supraméditerranéen. La région étant accidentée, il
faut donc déja penser a une diversité de biotopes et
de niches écologiques propices a Iinstallation des
Néandertaliens et a leur survie. Compte tenu de la
richesse et de la diversité des micromammiféres
recueillis dans le site, il a été jugé opportun
d’incorporer une analyse taphonomique de deux
échantillons provenant des zones P11 (110 < z <
215, phase climatique II) et Q17 (215 < z < 245,
phase climatique III), tous deux contemporains des
niveaux moustériens de la grotte.

La composition taxonomique des deux échantillons
étudiés du Boquete de Zafarraya (Figure 2) présente
des affinités évidentes avec le contenu des pelotes de
rapaces de grande taille (grand duc, buse variable ou
busard Saint Martin) et celui des feces de carnivores
de taille moyenne (tels que le renard, la genette, le
blaireau ou la martre).

Bien que la représentation des éléments anatomiques
soit faible (PR moyen phase 11 = 19.14 et PR moyen
phase III = 16.01), les profils obtenus pour le
Boquete de Zafarraya (Figure 4) présentent des pics
comparables a ceux de la Caune de I’Arago
(coprocoenose de B. bubo).

Pour les deux échantillons, la majorité des dents est
digérée zn sitn (respectivement 61% des incisives et
80% des molaires pour le premier échantillon et 77%
des incisives et 95% des molaires pour le second),
indiquant une fragmentation importante des parties
craniennes soit liée a des phénomenes post-prédation,
soit liée a un prédateur destructif (rapace diurne ou
carnivore). Les traces de digestion observées sur les
incisives (31% pour le premier échantillon et 27%
pour le second) et les molaires (30% pour le premier
échantillon et 13.5% pour le second), ainsi que leur
intensité relativement faible (la plupart des dents
altérées se rattachent principalement a la famille des
arvicolidés, a lexception de quelques dents de
muridés et d’insectivores) permet d’attribuer cette
accumulation a un rapace nocturne ou a un carnivore
se rapportant a la catégorie 3 (Figure 5).

Lapplication des différentes méthodes montre que la
concentration des micromammiféres dans la grotte
du Boquete de Zafarraya correspond a une
coprocoenose. lLa composition taxonomique de
I’assemblage, la représentation et la digestion des
¢léments anatomiques suggere que le prédateur
principal est un rapace nocturne de grande taille
(hibou au sens large) ou un carnivore (catégorie 3).

La présence de traces de manducation sur quelques
ossements de lagomorphes permet de suggérer qu'un
carnivore a contribué a la formation de cette
accumulation, au moins de facon ponctuelle. En
raison de I'’homogénéité de Daction des
gastriques sur les dents, si l'on se réfere a la
proportion et a lintensité des traces de digestion
observées sur les dents et les ossements de
I'assemblage du Boquete de Zafarraya, ce carnivore
pourrait ¢tre une genette (catégorie 3) ou une martre
(catégorie 3-4).

sucs

Siles analyses des assemblages actuels de mustélidés
en BEurope méridionale indiquent que ces prédateurs
sont généralement éclectiques (Cheylan et Bayle 1988;
Cugnasse et Riols 1982; Delibes 1978), les travaux de
Lockie (1961) ont cependant montré quen Ecosse, la
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martre pouvait se nourrir presque exclusivement
d’une seule espece de rongeur (Microtus agrestis en
Poccurrence). Bien que peu probable, I’éventualité
d’un biais de prédation au sein de I'assemblage du
Boquete de Zafarraya ne peut par conséquent pas étre
rejetée de maniere catégorique.

Conclusion

L’étude taphonomique des assemblages de petits
mammiferes provenant de sept sites préhistoriques
du Pléistocene moyen et supérieur d’Europe
méridionale et basée sur lutilisation d’un ensemble
des méthodes généralement appliquées  aux
assemblages actuels et fossiles (localisation des
éléments anatomiques, composition taxonomique,
représentation des éléments squelettiques, état des
surfaces osseuses et dentaires), a permis de mettre en
évidence des origines diverses.

Ces analyses ont montré que les concentrations
étudiées étaient souvent liées a des coprocoenoses de
rapaces nocturnes éclectiques (Caune de I’Arago,
Baume Moula-Guercy, grotte des Hyenes a
Brassempouy). Au Lazaret et Zafarraya, des petits
carnivores sont cependant susceptibles d’étre
également en partie responsables de I'accumulation.
Dans le cas de ces deux sites, les reconstitutions
paléoenvironnementales ne sont cependant pas
biaisées par les prédateurs et la taphocoenose peut
étre considérée comme étant globalement le reflet de
la biocénose.

Cependant, ces interprétations ne permettent pas de
conclure que les accumulations de micromammifeéres
dans les sites préhistoriques sont liées de facon
systématique a ce type de prédateur. En effet,
Paccumulation des micromammiféres des niveaux
moustériens d’Artenac (couche 8) est susceptible
d’étre liée a un prédateur au régime spécialisé (peut-
étre un rapace diurne) qui aurait induit une sut-
représentation des especes des espaces ouverts,
biaisant ainsi les interprétations
paléoenvironnementales. Cette hypothése permettrait
d’expliquer les divergences observées dans les
reconstitutions proposées par I'analyse des grands et
des petits mammiferes.

Drautre part, sur le site de Terra Amata, il a été
montré que 'accumulation de lagomorphes était due
a un apport anthropique, comme cela a également été
observé pour quelques restes de lapins a la Caune de
I’Arago et au Lazaret. Ceci témoigne de lintérét des
hommes préhistoriques pour la pratique d’une chasse
occasionnelle sur ce petit gibier des le Paléolithique
inférieur.

Ces résultats confirment Iimportance des études
taphonomiques pour appréhender de I’évolution de la

méridionale

biodiversité, la
environnements au

dynamique des climats et des
cours du Quaternaire et
également Dexploitation des petits animaux par
I’'Homme.
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