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Les Ongul s d'Atapuerca. Stratigraphie et biog6ographie 

Jan  v a n  der  M a d e *  

R6sum6-  La Sierra d'Atapuerca, pros de Burgos (Espagne), comporte plusieurs fissures contenant des restes 
d'animaux fossiles ainsi que de rHomme et du mat6riel arch6ologique dont les ~.ges vont du Pl6istoc6ne Ancien 
jusqu'~ l'Holoc~ne. 
Le niveau TD6 du gisement t~ Gran Dolina >> qui contenait l'Homo antecessor et de l'outillage, et les niveaux TDW4 
et TDE5, ont livr6 une faune du P16istoc~ne Ancien tardif qui comprend : Equus cf. altidens, Stephanorhinus 
etruscus, Dama ~ nestii ~ vallonnetensis, Cervus elaphus, Eucladoceros giulii, cf. Bison voigtstedtensis, Sus scrofa et 
Mammuthus sp. La partie inf&ieure de TD8 a livr6 une faune semblable avec en outre Hippopotamus. TD7 a livr6 des 
fossiles d'Ovibos ou Praeovibos. La partie inf&ieure de la s6quence de Sima del Elefante a livr6 quelques restes qui 
pourraient repr6senter une faune semblable h celle de TD4-6. 
Les niveaux TD 10-11 de Gran Dolina ont livr6 : Equus caballus, Stephanorhinus cf. hemitoechus, Sus cf. scrofa, 
Cervus elaphus priscus, Dama dama aft. clactoniana, cf. Hemitragus bonali, un grand Bos/Bison. Les unit6s TG10- 
11 de Galeria ont livr6, non seulement des restes de Homo heidelbergensis et du mat6riel arch6ologique, mais aussi 
une faune semblable ~ celle de TD10-11, qui diff~re par la pr6sence de Megaloceros verticornis dawkinsi ? et d'un 
petit Bison ? au lieu d'un grand Bos/Bison. Les deux associations correspondent au Pl6istoc~ne moyen moyen. Un seul 
fossile de l'unit6 sup6rieure de Sima del Elefante repr6sente probablement Stephanorhinus hemitoechus. 
La transition du Pl6istoc~ne ancien au moyen est contemporaine d'un changement climatique important. ,h, partir de 
ce moment, les cycles glaciaires de 100 ka gagnent en importance. Cette transition est marqu6e par des s6ries de 
migrations vers l'Europe, y compris celle de l'Homo antecessor. L'absence de la plupart des taxons glaciaires dans le 
P16istoc~ne moyen de l'Espagne et l'existence de lign6es 6volutives de longue dur6e pour les taxons interglaciaires en 
Europe, sugg~rent que les glaciations avaient un effet limit6 sur les grands mammif~res en Espagne et dans les autres 
parties de l'Europe m6ridionale. Homo antecessor peut avoir 6volu6 vers Homo heidelbergensis puis vers Homo 
neanderthalensis, survivant, comme les ongul6s, dans les refuges du sud de l'Europe pendant les glaciations. © 2001 
l~ditions scientifiques et m6dicales Elsevier SAS 
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Abstract - The Ungulates from Atapuerca: Stratigraphy and Biogeography. The Sierra de Atapuerca, near Bur- 
gos (Spain), has various fissure fillings that yielded fossil animals, including fossil man, and archaeological remains, 
of late Early Pleistocene to Holocene age. 
Level TD6 in the locality Gran Dolina, which contained the type material of Homo antecessor as well as archaeolog- 
ical objects, and levels TDW4 and TDE5 yielded a late Early Pleistocene fauna, including the ungulates: Equus cf. 
altidens, Stephanorhinus etruscus, Dama 'nestii' vallonnetensis, Cervus elaphus, Eucladoceros giulii, cf. Bison voigt- 
stedtensis, Sus scrofa and Mammuthus sp. The lower part of TD8 yielded a fauna that is very similar, and that includes 
also Hippopotamus. TD7 yielded remains of Ovibos or Praeovibos. The lower part of the Sima del Elefante sequence 
yielded some remains that might represent a fauna similar to that of TD4-6. 
Levels TD10-11 of Gran Dolina yielded: Equus caballus, Stephanorhinus cf. hemitoechus, Sus cf. scrofa, Cervus 
elaphus priscus, Dama dama aft. clactoniana, cf. Hemitragus bonali, large Bos/Bison. Apart from yielding some 
remains of Homo heidelbergensis and archaeological objects, units TGI 0-11 of Galeria yielded a similar fauna, that 
however differs in including Megaloceros verticornis dawkinsi? and in having a small Bison? Instead of the large Bos/ 
Bison. Both associations are typical of the middle Middle Pleistocene. A single fossil from the uppermost unit of Sima 
del Elefante belongs probably to Stephanorhinus hemitoechus. 
The transition of the Early to Middle Pleistocene coincides with a fundamental change in climate; from this time 
onward, the 100 ky glacial cycles become a dominant feature. This transition is marked by a series of dispersal events 
towards Europe, including that of Homo antecessor. The absence of most glacial taxa in the Middle Pleistocene of 
Spain, as well as the existence of long lineages of "interglacial" taxa within Europe suggests that glaciations had a 
limited effect on large mammals in Spain and other parts of southern Europe. Homo antecessor may have evolved into 
Homo heidelbergensis and later into H. neanderthalensis surviving during glaciations in refugia in southern Europe, 
as did some of the ungulates. © 2001 l~ditions scientifiques et m6dicales Elsevier SAS 
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1. Introduction 

La Sierra de Atapuerca, pr6s de la ville de 
Burgos (Espagne) pr6sente diverses fissures 
dont ies remplissages ont livr6 des fossiles et de 
l'industrie (Bermudez de Castro et al., 1995 ; 
Aguirre et al., 1990). Les sites les plus connus 
sont Gran Dolina (en abr6g6 TD), o~, dans le 
niveau 6 dat6 d'environ 800 ka, les vestiges 
ayant pennis de d6finir l'esp6ce Homo ante- 
cessor ont 6t6 d6couverts (Carbonell et al. 
1995a ; Bermudez de Castro et al., 1997) ainsi 
que de la faune fossile et du mat6riel arch6o- 
logique ; Sima de los Huesos (SH) off des mil- 
liers de restes de Homo heidelbergensis ont 6t6 
mis au jour et Galeria (TG), off de nombreux 
objets arch6ologiques et des fossiles ont 6t6 
trouv6s, avec parmi eux quelques restes de Homo 
heidelbergensis. Des monographies sur ces sites 
ont 6t6 publi6es (volumes monographiques du 
Journal of Human Evolution 1999, 3 (3-4) et 
1997, 3 (2-3) ; Carbonell et al., 1999). 

Une s6rie de remplissages sont visibles dans 
une tranch6e de chemin de fer abandonn6e 
(Trinchera del Ferrocaril). Une d'entre elles est 
Gran Dolina, off une s6quence de 17 m d'6pais- 
seur est expos6e aux regards. Onze unit6s ont 6t6 
reconnues, de la base au sommet : TD1-TD11. 
Dans la partie situ6e en-dessous de TD6, un gros 
rocher s6pare l'affleurement en deux parties ; 
l'ouest, les unit6s TDW et ~ l'est TDE, qui pour 
l'instant sont difficiles ~ corr61er. Cela veut dire 
qu'il n'est pas certain que TDW4 soit la conti- 
nuation de TDE4. Une inversion pal6omagn6- 
tique au sommet de TD7 a 6t6 interpr6t6e comme 
la limite Brunhes-Matuyama, avec un fige de 
780 ka, marquant la transition entre le P16isto- 
c~ne ancien et moyen (Par6s et P6rez Gonzalez, 
1995, 1999). Les fossiles de TD6 ont 6t6 dat6s 
par ESR et famille de l'Uranium d'environ 
800 ka ; Les fossiles provenant de la partie inf6- 
rieure de TD8 ont pr6s de 600 ka, ceux de TD 10 
de 400 ka et ceux de T D l l  ont entre 300 et 
400 ka (Falgu6res et al., 1999). La microfaune 
sugg~re un important hiatus dans l'unit6 TD8 
(Cuenca et al., 1996b). Les restes de grands 
mammif6res ont 6t6 recueillis dans les niveaux 
TDW4, TDE5, TD6, TD7, TD8 inf., TD10 et 
TD11. Bien que TDW4 soit dans la partie inf6- 
rieure de la s6quence il &ait possible de le 
fouiller et il a 6t6 fouill6 au d6but des ann6es 
1990. Un sondage de 6 m 2 traversant les niveaux 
de 1 ~ 11 a 6t6 termin6 en 1999. Depuis 1996, le 
site est fouill6 sans interruption sur une surface 

de 80 m 2. Soto (1987) a d6crit des restes d'ongu- 
16s provenant, selon ses indications, de TD3. 
Ces restes ont 6t6 recueillis dans les ann6es 
1970. Cependant au cours des fouilles des ann6es 
1990, TD3 se r6v61a &re st6rile. Les oiseaux de 
la s6quence ont 6t6 d6crits par S/mchez (1999a), 
les micromammif6res par Cuenca et al. (1999b) ; 
les carnivores par Garcia et Arsuaga (1999), les 
ongul6s de TD6 et TD8 inf. par Van der Made 
(1998b, 1999b). 

Le site de Galeria dans la tranch6e du chemin 
de fer se compose de trois parties : Covacha de 
los Zarpazos (TZ), Galeria (TG) et Trinchera 
Norte (TN). La partie centrale comprend douze 
unit6s, de la base au sommet : TG 1-12. Les 
unit6s TG8-9 ont livr6 quelques vestiges mais la 
quasi totalit6 des fossiles de grands mammif6res 
viennent de TG10-11. Les unit6s TZ et TN inter- 
f6rent avec TG. La g6ologie et la lithostratigra- 
phie du site ont 6t6 d6crits par P6rez Gonzalez 
et al. (1999). La fouille syst6matique du gise- 
ment a dur6 environ 20 ans, se terminant en 
1995 pour TG et TN et en 1996 pour TZ. Les 
niveaux de TZ et TN5-8, corr616s ~ TG 10-11, 
ont livr6 des fossiles de grands mammif+res. Les 
datations par ESR et famille de l 'Uranium indi- 
quent un fige de plus de 300 ka pour TG4 et d'au 
plus 250 ka pour un niveau de la partie sup6- 
rieure de TN8 et les niveaux sus-jacents (Aguirre 
et Grtin, 1987; Carbonell et al., 1995b). Les 
oiseaux ont 6t6 d6crits par S~inchez Marco 
(1999b), les micromammif6res par Cuencas 
Bescos (1999b), les carnivores par Cervera et al. 
(1999) et Garcia et Arsuaga (1998), les p6risso- 
dactyles par S~inchez et Cerdefio (1999), les 
artiodactyles par Van der Made (1999c) et l'6co- 
logie par Rodriguez (1999). 

Le site de Sima del Elefante dans la tranch6e 
de chemin de fer pr6sente une structure plus 
complexe que celle des sites mentionn6s pr6c6- 
demment. L'6paisseur de la stratigraphie est 
d'environ 20 m. L'6tude de la stratigraphie de ce 
site a commenc6 il y a seulement quelques 
ann6es, des 6chantillons ont 6t6 pr61ev6s en vue 
d'6tudier les micromammif6res et le pal6o- 
magn6tisme et un sondage est en cours dans la 
partie inf6rieure de la s~quence. Les micro- 
mammif6res des niveaux inf6rieurs sugg6rent 
un gLge correspondant h la fin du Pl6istoc6ne 
ancien (Laplana et Cuenca, 2000). 

Un sondage dans le site de Penal (TP) a livr6 
quelques restes d'ongul6s fossiles dont l'inter- 
pr6tation est d61icate. 
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En 1999, un nouveau sondage a 6t6 entrepris 
dans un site localis6 sur l'autre versant de la 
Sierra d'Atapuerca, appel6 E1 Mirador. I1 s'agit 
d'un abri. Jusqu'/t pr6sent, seuls des vestiges de 
l'Age du Bronze ont 6t6 recueillis. 

Le gisement de Sima de los Huesos se trouve 
/l l'int6rieur d'une grotte, et est connu pour les 
milliers de restes d'Homo heidelbergensis qui y 
ont 6t6 d6couverts. Des restes de carnivores, 
surtout des ours, et quelques micromammif6res 
ont 6t6 identifi6s mais il n 'y a pas d'ongul6s. 
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attribu6e au subongul6 ~ Mammuthus sp., pro- 
bablement une vari6t6 progressive de M. meri- 
dionalis >> (Aguirre 1999). Une autre dent d6ci- 
duale a 6t6 d6couverte in situ dans TD6 e ta  6t6 
attribu6e /l un Proboscidien ind&ermin6 (Van 
der Made, 1998b). 

M. meridionalis (eg. in Voigststedt) est 
remplac6 au cours du P16istoc6ne moyen ancien 
par M. trogontherii (eg. in Silssenborn). Les 
deux esp6ces ont 6t6 consid6r6es comme consti- 
tuant une lign6e 6volutive, mais derni6rement, 
ces deux esp6ces sont pr6sum6es avoir eu des 
p6riodes de chevauchement (Sher, 1999) ce qui 
implique une phylog6nie et une stratigraphie 
plus complexes. 

2.2. Equus 

Le mat6riel des niveaux TDW4, TDE5, TD6 
et TD8 a 6t6 attribu6 fi Equus stenonis aft. gra- 
natensis, Equus stenonis ssp., ~ Equus type 
stenonide >>, ou Equus cf. altidens et les fossiles 
des niveaux TD 10 et TD 11 fi Equus caballus ou 
Equus sp. type caballoide (Maldonado Diaz, 
1996; Van der Made, 1998a, 1998b, 1999b). 
Equus (Asinus) sp. est suppos6 pr6sent/t la base 
de Gran Dolina d'apr~s deux dents tr~s us6es 
(S~inchez et Soto, 1987). R6cemment un autre 
6quid6 a ~t~ d6couvert dans les niveaux inf~- 
rieurs de Sima del Elefante. Ces restes pour- 
raient appartenir/l la m~me esp6ce que ceux qui 
proviennent de la partie inf6rieure de TD. 

Les fossiles de TG ont ~t6 attribu~s/l Equus 
caballus et en particulier aux sous-esp6ces 
Equus caballus cf. steinheimensis et Equus 
caballus cf. germanicus (Sfinchez Chillon et 
Soto Rodriguez, 1987 ; Maldonado Diaz, 1996 ; 
Sfinchez et Cerdefio, 1999). Les restes du niveau 
4 d'E1 Mirador appartiennent probablement/l un 
6quid6 domestique. 

Les chevaux stenonides 6taient plus nombreux 
au P16istoc6ne inf6rieur, tandis que pendant le 
P16istoc6ne moyen les chevaux caballins sont 
devenus plus abondants. 

2.3. Stephanorhinus 

2. Les ongul~s et subongul~s 

2.1. Mammuthus 

Une dent de lait recouverte par un bloc 
d'effondrement, probablement de TD6, a ~t6 

Quelques restes de la base de TD ont 6t6 
attribu6s/l Dicerorhinus hemitoechus (Gu6rin, 
1980; Soto, 1987; Cerdefio, 1993; Van der 
Made, 1998a, 1998b, 1999b). Tout ce mat6riel 
de m~me que les fossiles de TDE5, ainsi que 
quelques restes provenant de la base de Sima del 
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Elefante appartiennent probablement ~ la m~me 
esp6ce. 

Des restes provenant de TDI0 et TG11 ont 
6t6 attribu6s ~ S. hemitoechus et ? S. hundshei- 
mensis (Sfinchez et Cerdefio, 1999) ainsi qu'~l 
S. cf. hemitoechus (Van der Made, 1999c). Ces 
restes et les restes de rhino de TD 10 et TD 11 ont 
la morphologie de Stephanorhinus et la taille du 
groupe S. etruscus-S, hundsheimensis-S, hemi- 
toechus. Un m6tatarse trouv6 en TG11 est rela- 
tivement gracile comme pour le S. hemitoechus 
de Bilzingsleben (FSB ; Van der Made, 2000) et 
il est moins robuste que la m6me esp6ce 
Neumark Nord (FSB). Ces restes pourraient 
appartenir ~ une forme primitive de S. hemitoe- 
chus. Le seul ongul6 fossile d6couvert dans 
l'unit6 sup6rieure de Sima del Elefante est un 
m6tapode de rhino, relativement robuste, qui 
semble appartenir ~ la m6me esp6ce. 

Gu6rin (1980) a propos6 une extension de la 
lign6e Dicerorhinus etruscus etruscus-D, e. 
brachycephalus- D. hemitoechus depuis la fin 
du Plioc~ne jusqu'~ l'extr~me fin du P16isto- 
cbne. Fortelius et al. (1993) ont plac6 ces formes 
dans Stephanorhinus, appel6 le second taxon 
S. hundsheimensis, et suppos6 que les trois 
esp6ces pr6sentaient des zones de chevauche- 
ment dans la stratigraphie. Un troisi6me mod6le, 
interm6diaire, consid6re les trois taxa comme se 
succ6dant dans le temps mais pas n6cessaire- 
ment en une seule lign6e (Van der Made, 2000). 
Le fait que S. hundsheimensis air la seconde pr6- 
molaire plus r6duite (caract6re primitif) que 
S. etruscus, sugg6re que S. hundsheimensis ne 
descend pas de la dernibre esp6ce, mais est 
arriv6 par migration. Quand cela se produisit au 
d6but du P16istoc6ne moyen, S. etruscus s'6tait 
6teint. S. hemitoechus est encore plus 6volu6. I1 
n 'y a pas de transition progressive entre S. hunds- 
heimensis et S. hemitoechus. Cela n'exclut pas 
que le premier soit un descendant direct du 
dernier, mais il y a peu ou pas d'arguments en 
faveur de cette alternative. La r6duction de taille 
de la seconde pr6molaire est une tendance com- 
mune qui s'est manifest6e aussi pour S. kirchen- 
bergensis (figure 1). 

I1 est possible que le site le plus r6cent ayant 
livr6 S. etruscus soit TD8 (Van der Made, 
1999b ; voir 6galementfigure 1) et que l'un des 
premiers avec S. hundsheimensis soit Voigtstedt 
(S. etruscus de Kahlke, 1965 ; IQW). La pr6- 
sence de S. etruscus dans les niveaux inf6rieurs 
de Dolina indique un ~ge ant6rieur ~1Voigtstedt ; 

tout d6but du P16istoc6ne moyen ou P16istoc6ne 
ancien. 

L'un des sites les plus r6cents avec S. hunds- 
heimensis est Mauer et l 'un des premiers avec S. 
hemitoechus est Bilzingsleben. Cela montre que 
TD10-11, TG10-11 et l'unit6 sup6rieure de 
Sima del Elefante sont plus jeunes que Mauer et 
sont donc du Pl6istoc6ne moyen ou sup6rieur. 

2.4. Sus 

Un fossile venant de TD6 a 6t6 attribu6 ~1 S. 
scrofa (Van der Made, 1999b) et deux autres 
vestiges venant de TD5 et TD10 appartiennent 
probablement ~ la m6me esp6ce. Quelques 
testes de El Mirador 3, 3a et 4 appartiennent ~l un 
porc domestique. 

2.5. Hippopotamus 

Une incisive de TD8 a 6t6 attribu6e ~ H. amphi- 
bius (Van der Made, 1999b) mais on n 'a  pas 
pu pr6ciser h laquelle des trois chrono-sous- 
esp6ces reconnues par Kahlke (1997). 

2.6. Dama 

Du mat6riel de la base de TD a 6t6 attribu6 
Dama cf. clactoniana (Soto, 1987 ; Azanza el 
S~inchez, 1990). Les restes de TDW4, TD6 el 
TD8 ont 6t6 attribu6s ~ D. d. vallonnetensis ou 
Dama ~ nestii ~ vallonnetensis (Van der Made, 
1998a, 1998b, 1999b). Quelques restes de TDE5, 
et probablement quelques autres vestiges de la 
base de Sima del Elefante, r6cemment d6cou- 
verts, appartiennent ~l la m~me forme. Les 
guillemets introduits dans le nom indiquenl 
quelques probl6mes taxonomiques. 

Tout le mat6riel venant de TG et TN qui a 6t~ 
attribu6 ~l Dama cf. clactoniana ainsi qu'une 
partie du mat6riel attribu6 ~l Cervus elaphu~ 
(Azanza et Sfinehez, 1990) et les vestiges venanl 
de TZ appartiennent ~ la m~me forme. Celle-cJ 
est proche de celle de Clacton et Swanscombe. 
mais semble 6tre morphologiquement 16g6re- 
ment plus primitive et proche des restes de 
Bilzingsleben (Van der Made, 1998c). 

Azzaroli (1953) a rattach6 les cervid6s du 
Pl6istoc6ne sup6rieur et inf6rieur au genre 
Dama. Azzaroli (1992) a propos6 le non~ 
Pseudodama pour ces formes, car selon lui 12 
relation entre ces formes et les formes plus 
r6centes attribu6es ~ Dama n'a pas 6t6 d6mon- 
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Figure 1. Largeur (en ram) du lobe post~rieur (DTp) de la seconde pr4molaire inf6rieure (P2) dans les trois plus petites 
esp~ces du genre Stephanorhinus dans le PI6istoc/me europ6en. Les gisements sont rang6s dans l'ordre stratigraphique 
approximatif, du plus ancien au plus r4cent. 

Figure 1. Width (in mm) of the posterior lobe (DTp) of the second lower premolar (P2) in the three smaller species of the 
genus Stephanorhinus in the European Pleistocene. The localities are in approximate stratigraphical order from old to young: 
Valdarno (IQW), Atapuerca TDW4 (MB), Voigtstedt (IQW), Siissenborn (IQW), Soleilhac (MCP), Mosbach (NMM, 
SMNS), Mauer (SMNK), Bilzingsleben (FSB), Neumark Nord (FSB), Ehringsdorf (IQW), Megalopolis (/qUA). 

tr6e. Cependant, il n 'a  pas prouv6 l'existence 
d 'une discontinuit6 entre ces deux groupes. En 
outre, il a pr6sent6 un mod61e complexe pour 
l '6volution de ces cervid6s. L'6tude de grands 
6chantillons de ces cervid6s et leurs ~ges relatifs 
indiquent un changement graduel de leur forme 
et de leur taille et ne met pas en 4vidence l'exis- 
tence de plus d 'une esp~ce au m~me moment ni 
n 'exclut le mod61e d 'une seule lign6e 6volutive 
pour le genre Dama (Van der Made, 1996, 
1998b, 1998c, 1999b, 1999c). En outre, une 
6tude utilisant une approche diff6rente, avec des 
crit6res morphologiques 6tablis par Lister 
(1996) et une analyse cladistique, indique que ces 
formes appar- tiennent ~un  seul genre (Pfeiffer, 
1997, 1999). 

Les changements morphologiques de Dama 
sont graduels et unidirectionnels et la taille 

paralt fluctuer lentement pendant le Pl6istoc6ne ; 
il n ' y  a aucune indication de la pr6sence de plus 
d 'une esp6ce au m6me moment. D a m a ,  nestii 
nestii ~ (fin du Plioc6ne - d6but du Pl6istoc6ne) 
- Dama ~ nestii ~ vallonnetensis (fin du Pl6isto- 
c6ne inf6rieur - d6but du P16istoc6ne moyen) - 
D. aft. d. clactoniana (d6but - milieu du P16is- 
toc6ne moyen) - Dama dama clactoniana 
(milieu du Pl6istoc+ne moyen) - Dama dama 
geiselana (fin du Pl6istoc6ne moyen et P16isto- 
c6ne sup6rieur) - D a m a  dama dama (r6cent) 
paraissent former une seule lign6e 6volutive. 

2.7. Cervus elaphus 

Cervus elaphus a 6t6 d4crit ou cit6 comme 
venant de niveaux non d6finis ~t la base de 
Dolina, de TDW4, TD6, TD8, TD10, T D l l ,  
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Figure 2. Largeur (en ram) du lobe ant~rieur (DTa) de la troisirme molaire infrrieure (M3) dans le genre Dama. Les gisements 
sont rangrs dans l'ordre stratigraphique approximatif, du plus ancien au plus rrcent. 

Figure 2. Width (in mm) of the anterior lobe (DTa) of the third lower molar (M3) in the genus Dama. The localities are in 
approximate stratigraphical order from old to young: Montopoli (IGF), Olivola (IGF), Tegelen (NNML, NMMa, TMH), 
Valdarno (IGF), I1 Tasso (1GF), Casa Frata (IGF), Selvella (IGF), Venta Micena (1PS, at present stored in Orce), Unter- 
massfeld (IQW), Atapuerca TD4-5 (MB, LAUT), West Runton (NHML), Stissenborn (IQW), Cueva Victoria (MAC), Petra- 
lona (AUT), Atapuerca TDI0-11 & TG10-11 (MB, LAUT), Swanscombe (NHML), Murr (SMNS), Pinilla del Valle (UCM), 
Neumark Nord (FSB), Gimbsheim (NMM), Megalopolis (NUA), Recent Spain (MNCN). 

TG10, T G l l ,  TZ et TN (Van der Made, 1998a, 
1998b, 1999b, 1999c) e t a  6t6 r rcemment  drcou- 
vert dans TDE5. Le matrriel  attribu6 fi un Mega- 
cerin6 indet, e tune  partie du matrr iel  attribu6 
Cervus elaphus (Azanza et S~mchez, 1990) 
appartient ~t cette esprce.  

Le mod&le d 'gvolut ion le mieux accept6 est 
simple : Cervus elaphus acoronatus et C. e. ela- 
phus forment une seule l ignre (eg. Lister, 1990). 
Di Stefano et Petronio (1993) ont reconnu de 
nombreuses sous-esprces liges ~t la chronologie 
ou ~ la grographie.  Un modr le  qui reconnah les 
diffrrences morphologiques et mEtriques, sans 
surestimer l ' importance des drtails  mineurs 
reconnah quatre sous-esprces diachroniques. 
Cervus elaphus acoronatus de la fin du Pl~isto- 

crne ancien, drbut  du P16istocrne moyen, est 
grand et ses bois sont drpourvus de couronne. 
Cervus elaphus priscus du milieu du Plr is tocrne 
moyen est petit et poss~de des bois bien drve-  
lopprs  avec couronne. C. e. spelaeus de la fin du 
Plr is tocrne re •yen  et du P16istocrne suprrieur 
est grand et possrde  une couronne tandis que la 
forme vivante de C. e. elaphus est petite avec une 
couronne et des mrtapodes  robustes (figure 3 ; 
Van der Made, 1998c, sous-presse;  Lister, 
1987). 

Le matrriel  de TDW4, TDE5, TD6 et TD8 
appartient probablement ~ C. e. acoronatus et 
les restes de TG10-11 et TD10-11 appartiennent 

C. e. priscus. 
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Figure 3. Largeur (en mm) du lobe ant~rieur (DTa) de la troisi~me molaire inf~rieure (M3) dans le genre Cervus. Les gise- 
ments sont rang6S dans l'ordre stratigraphique approximatif du plus ancien au plus r6cent. 

Figure 3. Width (in mm) of the anterior lobe (DTa) of the third lower molar (M3) in the genus Dama. The localities are in 
approximate stratigraphical order from old to young: Voigtstedt (IQW), West Runton (NHML), SiJssenborn (IQW), Mauer 
(SMNK), Bilzingsleben (FSB), Petralona (AUT), Atapuerca TD10-11 & TG10-11 (MB, LAUT), Clacton (NHML), Swans- 
combe (NHML), Steinheim and Murr (SMNS), Pinilla del Valle (UCM), Neumark Nord (FSB), Taubach (IQW), Cueto de la 
Mina (MNCN), Cueva Morin (MNCN), Recent Spain (MNCN). 

2.8. Eucladoceros 

Le mat6riel de TDW4 a 6t6 attribu6 ~ ~¢ Mega- 
loceros ~ sp. une forme primitive proehe d'Eucla- 
doceros et du grand cervid6 de Venta Micena 
(Van der Made, 1998a). Ce mat6riel, ainsi que 
des fossiles de TD6 ont 6t6 attribu6s h Euclado- 
ceros giulii Kahlke, 1997 (Van der Made, 
1998b, 1999b). Des restes d6eouverts r6cem- 
ment dans TDE5 appartiennent :i la m~me 
esp~ce. Quelques vestiges d'un grand cervid6 de 
la base de Sima del Elefante pourraient lui 
appartenir, aussi bien qu'h une autre esp+ce. Des 
fossiles de TD8 sont de la m~me esp6ce ou bien 
il s'agit de Megaloceros soleilhacus (Van der 
Made, 1998b). Quelques dents tr+s us6es de 
TD6 ont &6 attributes ~ un cervid6 ind~termin~ 
(Van der Made, 1996) fi cause de leur grande 

taille compar6e au mat6riel type de E. giulii de 
Untermassfeld (IQW; Kahlke, 1997). Cepen- 
dant, le mat6riel d'Apollonia 1 (AUT; Mega- 
loceros sp. de Kostopoulos, 1997) montre 
l'existence de formes de grande taille dans cette 
lign6e. 

E. giulii est un cervid6 h m6tapodes graciles, 
comme dans la lign6e de Eucladoceros dicra- 
nios, mais il est plus grand (Kahlke, 1997, Van 
der Made, 1999b, figure 14, 1998b, figure 6) et 
l'origine de son premier andouiller se trouve 
plus haut (figure 4). I1 ressemble ~ M. soleil- 
hacus par la taille, mais en dill'ere par la mor- 
phologie de ses bois et une moindre robustesse 
de ses m6tapodes. 

La lign6e 6volutive des Eucladoceros de 
plus petite taille a son dernier repr6sentant dans 
E. dicranios du Pl6istoc6ne inf6rieur (Van der 
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bas de la meule et la bifurcation ; DAPb est Ie diam+tre ant6ropost6rieur du bois, mesur6 juste au-dessus de la meule ; Van der 
Made, 1999, fig. 10). Les gisements sont rang6s dans I'ordre stratigraphique approximatif du plus ancien au plus r6cent. 

Figure 4. The height of the origin of the brow tine, expressed as the index 100 × Hext/DAPb (Hext= distance from below the 
burr till the bifurcation; DAPb= anteroposterior diametre of the antler, measured just above the burr - Van der Made, 1999, 
fig. 10). The localities are in approximate stratigraphical order from old to young: Peyrolles (NHML), Tegelen (NNML, 
NMMa, TMH), Olivola (IGF), Valdarno (IGF), Atapuerca TD4-6 (MB, LAUT, MNCN), Apollonia 1 (AUT), West Runton 
(NHML), Voigtstedt (1QW), Siissenborn (IQW, SMNS), Pakefield (NHML), East Runton (NHML), Trimmingham (NHML), 
Mundesley (NHML), Bacton (NHML). 

Made, 1998d). Le grand Eucladoceros giulii 
est apparu en Europe ~ la fin du Pl~istoc+ne inf6- 
rieur. Les sp6cimens suivants de E. giulii 
semblent se succ~der dans le temps: Venta 
Micena (IPS, actuellement conserv6 h Orce; 
Praemegaceros soleilhacus de Men6ndez, 
1987) - Untermassfeld (Kahlke, 1997) - Ata- 
puerca TD4-6 - Apollonia (AUT ; Megaloceros 
sp. de Kostopoulos, 1997). Sur ces sujets, la 
taille des dents d6croR de Venta Micena 
Untermassfeld, puis croit de nouveau, tandis 
que la taille du m6tapode semble avoir aug- 
ment6 constamment, ce qui implique que Unter- 
massfeld ait des m&apodes relativement plus 
grands que ceux de Venta Micena. 

Au d6but du Pl6istoc6ne moyen, Megalo- 
ceros soleilhacus et M. savini sont apparus en 
Europe occidentale et centrale et il n 'y a aucune 
indication que E. giulii ait coexist6 avec ces 
esp+ces. I1 semble que la port6e stratigraphique 
de l'esp6ce soit limit6e ~ la fin du P16istoc6ne 
inf6rieur, et ~ la rigueur au tout d6but du Pl6is- 
toc6ne moyen. 

2.9. Megaloceros 

Un bois de Dolina a 6t6 initialement attribu6 
Megaceros giganteus cf. antecedens (Soto, 

1987), et par la suite ~ Dolychodoryceros savini 
(Azanza et SS, nchez, 1990); et en effet, ce 
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demier et un autre sp6cimen ont la morphologie 
de Megaloceros savini (synonymie g6n6rique 
d'apr6s Lister, 1993). Un autre bois de Dolina a 
6t6 attribu6 ~ Praemegaceros sp. (Azanza et 
Sfinchez, 1990). Ce bois a la morphologie de 
Megaloceros soleilhacus (= M. verticornis). La 
provenance exacte de ces sp6cimens n'est pas 
bien pr6cis6e. On a tent6 d'attribuer/l Euclado- 
ceros giulii quelques sp6cimens de TD8 bien 
qu'il soit 6galement possible qu'ils appartien- 
nent ~t M. soleilhacus (Van der Made, 1998b). 

Une mandibule de TG10 fur d'abord attri- 
bu6e fi Megaloceros cf. giganteus, mais elle 
est beaucoup plus petite que le M. giganteus 
d'Ehringsdorf (IQW), Taubach (IQW) et le 
Devensien d'Irlande (NHML), ainsi que le 
M. soleilhacus de Soleilhac (MCP), West 
Runton (NHML) et Voigtstedt (IQW); la 
morphologie dentaire est diff6rente de celle du 
M. savini de Cullar de Baza 1 (MNCN), Pake- 
field (NHML) et Mudesley (NHML). M. daw- 
kinsi est rattach6 ~ M. soleilhacus (= M. verti- 
cornis), mais semble ~tre plus petit (Azzaroli, 
1953). I1 est possible que ces deux esp~ces 
forment une lign6e. La mandibule et quelques 
autres vestiges pourraient appartenir ~ une 
forme de petite taille de la m6me lign6e. 

l'unique sp6cimen de macromammif6re trouv~ 
en TD7. Les m&atarses ont une morphologie & 
bovid6, ils sont courts comme chez les caprin& 
et leur mille est celle de Ovibos ou Praeovibos. 

Les genres Ovibos et Praeovibos diff+renl 
principalement par un d&ail de la base des cor- 
nillons. Un Praeovibos sp. avec des m6tapodes 
graciles a ~t6 d~crit dans le P16istoc~ne inf6riem 
de Venta Micena (Moy/l Sol~ 1987). Praeovibo~ 
priscus et Ovibos suessenbornensis, qui ont tous 
deux des mdtapodes robustes, sont apparus au 
d6but du Pl6istoc6ne moyen (Kahlke, 1963). I1 
n'est pas encore possible d'attribuer la forme de 
TD7 ~t un taxon pr6cis. 

Du fait que la seule esp6ce actuelle, Ovibo~ 
moschatus, vive dans un environnement arc- 
tique, les esp+ces fossiles sont habituellemenl 
interpr6t6es comme des indicateurs d'un envi- 
ronnement glaciaire. Cependant, au P16istoc6ne 
inf6rieur, Praeovibos &ait sympatrique avec 
Hippopotamus. Ce dernier genre vit sous les 
tropiques, et ses formes fossiles ont 6t6 inter- 
pr6t6es comme des indicateurs d'environne- 
ments interglaciaires. Par cons6quent, les ovi- 
bovin6s fossiles ne peuvent pas &re, a priori, 
interpr6t6s comme des indicateurs d'un environ- 
nement glaciaire. 

2.10. Capreolus 

Quelques restes provenant de TD6 ont 6t6 
attribu6s h Capreolus sp. (Carbonell et al., 
1995a), mais ils repr6sentent probablement un 
ou plusieurs individus juv6niles de Dama (Van 
der Made 1996b). Capreolus est pr6sent dans 
l'un des niveaux sup6rieurs de E1 Mirador. 

2.11. Capra sp./Hemitragus bonali 

Quelques restes dentaires provenant de 
TG10 et TG11 ont 6t6 attribu6s h Capra sp. 
(Sfinchez Chillon, 1997) et ~ des caprin6s indet. 
(Van der Made, 1999c). D'autres vestiges 
venant de TZ peuvent appartenir /l la m6me 
forme, soit Capra ou Hemitragus. R6cemment 
quelques restes ont 6t6 recueillis en TD10 et un 
mouton ou une ch6vre domestique provient des 
niveaux 2, 3 et 4 de Mirador. 

2.12. Praeovibos/Ovibos 

Deux pattes arri6res presque compl6tes et 
quelques autres ossements appartiennent 

2.13. Bos/Bison 

Un cr~ne provenant de la base de TD a 6t~ 
attribu6 fi Bison schoetensacki cf. voigtstedt- 
ensis (Soto, 1987). D'autres restes provenant de 
TDW4, TD6 et TD8 ont ~t6 attribu6s ~ des 
<< Bovin6s cf. Bison voigtstedtensis >> (Van der 
Made, 1998b, 1999b). Des restes recueillis 
r6cemment en TDE5 appartiennent probable- 
ment/t la m~me forme. Un fragment de m&a- 
pode de la base de Sima del Elefante pourrait 
appartenir/t un bovid6 de cette taille. 

Un grand bovid6 provenant de TD10 et un 
reste dentaire de TD11 ont 6t6 attribu6s fi des 
Bovid6s indet, ou fi Bos/Bison (Van der Made, 
1998b). Du Bos domestique a 6t6 r6cemment 
d6couvert ~i Mirador, niveaux 3 et 4. 

De nombreux fossiles appartenant/l un petit 
bovid6 venant de TG/TN ont 6t6 attribu6s ~ un 
Bovid6 indet. (Van der Made, 1999c), et 
d'autres venant de TZ appartiennent probable- 
ment ~ la m~me forme. Le bovin6 de TG/TN/TZ 
est petit. Bubalus murrensis est un petit bovin~ 
mais sa dentition et son squelette postcr~nien ne 
sont pas connus. Le Bubalus r6cent a une 
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seconde pr6molaire relativement grande. Les 
observations fiables faites sur Bos primigenius 
(qui portent sur des comillons et des fragments 
cr~niens) sugg0rent que l'esp0ce est toujours 
grande. Ceci voudrait dire que le mat6riel de 
TG/TN/TZ appartient au Bison. 

Le premier bison europ6en est Bison degiulii 
de la fin du P16istocOne inf6rieur (Masini, 1989). 
Les bisons du P16istoc0ne moyen sont g6n6rale- 
ment rattach6s ~ B. schoetensacki et B. priscus 
(Sala, 1987 ; Faure et Gu6rin, 1992). Sher (1997) 
a reconnu diff6rentes espOces mais n 'a  pas 
r6solu la question de leurs relations phylog6n6- 
tiques. Le groupe Bison menneri/voigtstedtensis 
diff0re de la lign6e Bison degiulii - B. schoeten- 
sacki, qui a un m6tapode plus robuste, un cr~ne 
plus grand, et des comes dirig6es vers l'ext6- 
rieur et non vers l'arri0re (Van der Made, 1998b, 
1999b). La demi0re lign6e montre un accroisse- 
ment de la taille. Les m6tapodes de B. priscus 
sont encore plus robustes (Sher, 1997). Le 
groupe B. menneri/voigtstedtensis est le plus 
primitif et appartient h la fin du Pl6istoc0ne 
inf6rieur ou au d6but du Pl6istoc0ne moyen. La 
lign6e des bisons robustes est repr6sent6e par 
B. degiulii au milieu ou ~ la fin du P16istoc0ne 
Inf6rieur, par B. schoetensacki lagenocornis 
la fin du Pl6istoc0ne inf6rieur et au d6but du 
P16istocOne moyen et par B. schoetensacki 
schoetensacki au d6but et au milieu du P16isto- 
cone moyen. La distribution stratigraphique de 
B. priscus et B. bonasus m6rite une 6tude 
critique. 

3. Les Ongul6s et la biostratigraphie 

Les niveaux avec des animaux domestiques 
ne seront pas pris en consid6ration ici, et il en 
sera de m6me pour les niveaux comportant tr0s 
peu de sp6cimens d6terminables. Les diff6- 
rentes unit6s stratigraphiques des diff6rents sites 
peuvent 6tre regroup6es en deux ensembles 
(figure 5), caract6ris6s chacun par une faune 
plus ou moins homogOne : TDW4 - TD8 d'une 
part et TG/TZ/TN et TD10-11 d'autre part. Le 
dernier ensemble est plus r6cent que le premier, 

cause de la stratigraphie en TD et parce que la 
lign6e Dama est repr6sent6e par un stade plus 
avanc6 en TG/TZ/TN qu'en TDW4 - TD8. Ce 
regroupement corrobore celui qui a 6t6 6tabli 
partir des micromammif0res (Laplana et Cuenca- 
Bescos, 1997; et Laplana 1999a, 1999b), 

partir des carnivores (Garcia et Arsuaga, 1999 ; 
Cervera et al., 1999) et/l partir du degr6 d'6vo- 
lution technologique de l'industrie lithique 
(Carbonell et al., 1999a, 1999b). 

La figure 6 donne la distribution et la posi- 
tion stratigraphique approximative des princi- 
paux taxons d'ongul6s et des sites mentionn6s. 
On dolt garder pr6sent/t l'esprit que lesfigures 5 
et 6 refl6tent l'intervention de la taxinomie qui 
divise artificiellement une 6volution continue en 
unit6s discr6tes. 

La premi0re apparition de Cervus elaphus el 
Sus scrofa se situe en TDW4-TD6. Ces esp0ces 
ne sont pas encore pr6sentes darts les sites cons- 
titu6s pendant l'6pisode de Jaramillo, comme le 
Vallonnet et Untermassfeld. Dama en TDW4- 
TD8 est 16g0rement plus 6volu6 qu'au Vallonnet 
et /~ Untermassfeld, mais c'est difficile de le 
comparer avec des formes du d6but du Pl6isto- 
cOne moyen car les s6ries sont pauvres. La 
demi0re apparition de Stephanorhinus etruscus 
se situe en TD8 et celle d'Eucladoceros giulii 
en TD8 ou TD6. Le rhino est remplac6 par 
S. hundsheimensis qui apparalt pour la premiOre 
fois/~ Voigtstedt, Stissenbom et West Runton. 
La disparition de E. giulii est suivie par la 
pr6sence en abondance de Megaloceros soleil- 
hacus dans ces trois m6mes sites. Le rongeur 
Mimomys savini est pr6sent aussi bien dans ces 
sites qu'en TDW4-TD8, mais il est remplac6 par 
Arvicola cantianus ~ Mosbach 2 et /l Isemia. 
Mammuthus meridionalis est cit6/l Voigtstedt el 
M. trogontherii ~ Siassenbom. Ces formes onl 
6t6 consid6r6es comme constituant une lign6e, 
mais cela est remis en question aujourd'hui 
(Sher, 1999 ; Lister, 1999). Les premi0res appa- 
ritions par migration de Megaloceros suvim 
(Voigtstedt, Stissenbom), Panthera leo (Isemia) 
se situent/t cette m~me p6riode. D'autres sonl 
diachrones, comme S. kirchbergensis, apparu en 
Europe orientale/~ Tiraspol (en m6me temps que 
Mimomys) et plus tard en Europe occidentale 
Mosbach 2 (en m6me temps que Arvicola). 

La transition Brunhes-Matuyama a 6t6 rep6r& 
en TD7 (Par& et P6rez-Gonzalez, 1995, 1999). 
Les datations par ESR et famille de l'Uranium 
des dents de TD6 et TD8 sont respectivemenl 
16g6rement inf6rieures it 800 ka et voisines de 
600 ka (les marges d'erreur sont d'environ 
100 ka) (Falgu0res et al., 1999). Ces dates sonl 
compatibles avec celles bas6es sur la faune. Le 
remplacement de Mimomys par Arvicola a 6t~ 
consid6r6 comme contemporain de la limite 
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Figure 5. Distribution stratigraphique des ongul6s d'Atapuerca. Les unit6s lithostratigraphiques sont rang6es dans l'ordre 
stratigraphique approximatif du plus ancien (en bas) au plus r6cent (en haut). 

Figure 5. Stratigraphic distribution of the (sub) ungulates in Atapuerca. The lithostratigraphic units are arranged in approxi- 
mate order from old (bottom) to young (top). Only fossiliferous units indicated. 

Brunhes-Matuyama (e.g. Agusti et al., 1987) ou 
post6rieur h cette iimite (Von Koenigswald et 
Van Kolfschoten, 1996). Les donn~es pr6sen- 
t~es ci-dessus montrent qu'au-dessus de la 
limite Brunhes-Matuyama (= limite entre Pl~is- 
toc6ne inf6rieur et moyen), il y a d 'abord un 
niveau avec S. etruscus et Mimomys (TD8), puis 
un niveau avec S. hundsheimensis et Mimomys 

(Voigtstedt) et finalement l'apparition de Arvi- 
cola (Mosbach et Isemia). 

Quatre esp6ces sont pr~sentes dans presque 
tous les niveaux de TG/TZ/TN, tandis que les 
autres esp6ces sont peu repr6sent~es. Les niveaux 
TG8-9 et TN5 sont tr6s pauvres et ne permettent 
pas d'~valuer le degr6 d'bvolution des vert6brbs. 
Les niveaux plus r6cents sont tr6s homog6nes 
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Figure 6. Stratigraphical distribution of selected ungulates. At the left, selected Iocalties arranged according to approximate 
age. The diagram does not pretend to be complete: material studied is included, only in some cases data from the literature 
are included. Thick lines indicate evolutive lineages. Dots indicate presence, circles indicate possible presence (either stag~ 
of evolution or pertenence to a particular lineage is not confirmed). 
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par leur composition et le degr6 d'6volution de 
chaque esp6ce, sugg6rant que les os se sont 
accumul6s pendant une p6riode relativement 
courte. Cervus elaphuspriscus apparait ~ Mauer 
mais aussi ~ Swanscombe, Steinheim et Orgnac 3, 
mais il est remplac6 par C. e. spelaeus 
Neumark Nord. Dama de TG10-11 est inter- 
m6diaire entre le tr~s grand Dama present 
Bilzingsleben et le plus petit Dama dama clac- 
toniana, qui est pr6sent ~i Clacton, Swanscombe 
et Orgnac 3. La derni6re sous-esp6ce a ~volu6 
vers D. d. geiselana, pr6sent ~ Neumark Nord. 
L'6ventuel Megaloceros dawkinsi de TG10-11 
est, pour l'Europe, le fossile le plus r6cent qui 
puisse appartenir & cette lign6e. Bilzingsleben 
est dat6 d'environ 370ka (Mania, 1998) et 
corr616 au stade isotopique 11. Orgnac 3 est 
corr616 au stade 9 (Moigne et Valensi, 2000) et 
Neumark Nord au stade 7 (Auguste et al., 2000). 
Cela donne, pour les faunes au nord des Pyr6- 
n6es, le sch6ma suivant : stade isotopique 11, 
C. e. priscus et un tr6s grand Dama ; stade 9, 
C. e. priscus et D. d. clactoniana ; stade 7, C. e. 
spelaeus et D. d. geiselana. A l'int6rieur de ce 
sch6ma, TGI0-11 se situerait le mieux entre les 
stades 9 et 11, c'est fi dire au stade 10. Les 
faunes glaciaires du nord des Pyr6n6es ne pos- 
s+dent pas Dama, mais les faunes de la chrono- 
logie glaciaire d'Espagne pourraient bien 
comporter Dama. 

Les datations par ESR et famille de l 'Ura- 
nium sur des dents de TGI2 oscillent entre 87 et 
211 ka, en TN8 il y a une date de 256 ka, une en 
TG8 de 318 ka et une autre en TG4 sup6rieure 
350 ka (Carbonell et al., 1995b). TGI2 est au 
sommet des niveaux fossilif6res, TN8 est lat6ral 
par rapport ~ TG 11, et TG4 est sous les niveaux 
fossilif6res. Ces dates sugg6rent un age 16g6re- 
ment plus jeune que celui obtenu par corr61ation 
biostratigraphique. 

La faune de TD10-11 est semblable ~ celle 
de TG10-11, mais le petit Megaloceros est 
absent. La pr6sence du grand Bos/Bison est 
particuli~rement int6ressante, alors qu'il y a un 
petit Bison ? en TG10-11. Cela sugg6re que 
TG10-11 et TDI 0-11 ne sont pas contempo- 
rains, mais les ongul6s fossiles ne permettent 
pas de dire lequel des deux est le plus ancien. 

Les datations par ESR et famille de l 'Ura- 
nium sur des dents de TD10-1I indiquent 
respectivement un ~ge de 400 ka et entre 300 et 
400 ka (Falgu~res et al., 1999), sugg6rant que 
TD10-11 pourrait &re plus ancien que TG10-11. 

L'industrie lithique recueillie en TG/TZ/TN est 
du mode 2 (ou Acheul6en) et celle de TD10-11 
est du mode 3 (ou Moust6rien), qui est plus 
6volu6 (Bermtidez de Castro et al., 1999). 
L'industrie sugg+re donc que les deux s6ries ne 
sont pas contemporaines et que celle de Galeria 
serait la plus ancienne. I1 y a donc une contradic- 
tion entre les dates et les industries. La faune des 
ongul6s ne r6sout pas (encore) la question de 
l'~ge relatifdes d6p6ts mais indique que TD10- 
11 et TG 10-11 se sont constitu6s en des p6riodes 
courtes mais diff6rentes au milieu du Pl6isto- 
c6ne moyen. 

4. Biog6ographie des Ongul~s 
et biog6ographie et ~volution humaines 

Pendant une longue p6riode, englobant la fin 
du Plioc6ne et une partie du Pl6istoc6ne inf6- 
rieur, la faune d'Europe est demeur6e relative- 
ment stable. Les figes pr6cis de sites comme 
Pirro Nord et Pietrafitta ne sont pas connus mais 
se situent probablement entre 1,07 et 1,4 Ma. A 
ce moment-l~, de nouvelles formes comme 
Eucladoceros giulii et Bison degiulii occup~rent 
l'Europe centrale et occidentale. L'6pisode de 
Jaramillo et la transition Brunhes-Matuyama 
permettent de placer quelques sites et 6v6ne- 
ments de fagon relativement pr6cise dans le 
temps; Bison menneri, Hemitragus bonali et 
Crocuta arriv6rent entre 1,07 et 0,99 Ma, Cervus 
elaphus et Sus scrofa entre 0,99 et 0,78 Ma et 
Stephanorhinus hundsheimensis, Megaloceros 
savini, autour de ou 16g6rement plus tard que 
0,78 Ma de m6me que peut &re Megaloceros 
soleilhacus. Encore plus tard, Rangifer, Ovibos 
suessenbornensis et Praeovibos priscus. 

Les cycles de Milankovic sont des change- 
ments cycliques dans la faqon dont la terre 
tourne autour du soleil. L'interf6rence des diff6- 
rents cycles produit un mod61e complexe qui 
peut ~tre d~tect6 dans la s6dimentologie et les 
isotopes de l'oxyg~ne. Avant 2,5-2,7 Ma, le 
cycle de la pr6cession des 6quinoxes, qui dure 
environ 20 ka a une influence dominante sur le 
climat dans son ensemble, apr6s cette date le 
cycle de l'obliquit6 dure environ 40 ka, et apr6s 
1,2-0,8 Ma, le cycle de l'excentricit6 dure environ 
100 ka (de Menocal, 1995 ; Foucault, 1993). 

Les modifications astronomiques inter- 
venues aux environs de 2,5-2,7 Ma et de 1,2- 
0,8 Ma coincident avec des ph~nom~nes de 
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dispersion des grands mammif6res et des modi- 
fications des fronti6res biog6ographiques mais 
la p6riode interm6diaire a ~t6 plus stable. Les 
cervid6s, par exemple, ont ~t6 pr6sents dans le 
nord de l'Eurasie au cours des derniers 21 Ma 
et pendant la plus grande partie de ce temps la 
limite m6ridionale de leur expansion se trouvait 
en Anatolie. Autour de 2,5-2,7 Ma, les cervid~s 
ont p6n6tr6 dans le sous-continent indien 
(Hussain et al., 1992) et dans le nord de 
l'Afrique (Hamilton, 1978), refl6tant une modi- 
fication des limites entre les bioprovinces Pal6o- 
arctique et Pal6otropicale. L'obliquit6 est en 
relation avec la saisonnalit6 et un accroissement 
de la saisonnalit6 pourrait expliquer les change- 
ments biog6ographiques. Au mdme moment il 
y eut un important ph6nom6ne migratoire en 
Europe : Equus, Mammuthus, Eucladoceros et 
Leptobos etruscus apparurent pour la premi6re 
fois. Equus est originaire d'Am6rique et on croit 
qu'une importante glaciation ancienne abaissa 
suffisamment le niveau des mers pour permettre 
au genre de passer le d6troit de Bering et de 
p6n&rer dans l'Ancien Monde. Bien qu'une 
relation de cause ~ effet ne soit pas d6montr6e, 
la premi6re industrie lithique apparut ~ cette 
6poque. 

La p6riode 1,2-0,8 ka vit 6galement de pro- 
fonds changements (Carbonell et al., 1999c). I1 
y eut plusieurs vagues migratoires successives 
travers l'Europe concernant des animaux qui 
6talent initialement plus adapt6s & des paysages 
secs ou ouverts et qui allaient constituer les 
faunes glaciaires, et d'autres animaux mieux 
adapt6s ~t des environnements humides ou ferm6s, 
et qui allaient faire partie des faunes inter- 
glaciaires. Alors que jusque 1/~ la faune d'Europe 
centrale 6tait stable, d6sormais un nouveau 
mod61e biog6ographique apparut ; le change- 
ment cyclique des faunes devint apparent : les 
faunes ~ glaciaires )) (Mammuthus, Ovibos, 
Rangifer, Coelodonta) alternent avec les faunes 
~ interglaciaires )~ (Elephas, Dama, Bos, Buba- 
lus). C'est au m~me moment que les cycles de 
l'excentricit6 de 100 ka deviennent dominants, 
entra~nant des glaciations cycliques. La faune 
~ glaciaire ~) n'est pas une faune arctique qui se 
serait d6plac6e vers le sud mais elle est 
compos6e d'616ments originaires de la toundra 
(Rangifer ?) et d'autres venant de la steppe asia- 
tique (Saiga, Coelodonta, Ovibos). Progressive- 
ment, ces animaux se sont de mieux en mieux 
adapt6s ~ l'environnement glaciaire. 

L'effet croissant des glaciations transpara]t 
dans l'accroissement de l'end6misme des faunes 
europ6ennes. Des mammif6res vari6s 6volu6- 
rent dans des directions divergentes en Europe 
et en Asie, ce qui se refl6te dans la taxonomie 
par diff6rentes sous-esp6ces ou esp6ces. 11 y a 
environ 500-600 ka, Cervus elaphus europ6en 
se mit ~ d6velopper une couronne (structure tri- 
dimensionnelle distale) sur ses bois, alors que 
Cervus elaphus asiatique ne d6veloppa pas de 
couronne (les andouillers distaux sont dans un 
m~me plan). Entre 200 et 300 ka, Dama dama 
europ6en montra une 6volution compl6te de sa 
palmure, alors que Dama mesopotamica en 
amorga seulement l'6volution. De la m~me 
fagon, les populations europ6ennes et asiatiques 
de Sus scrofa et Capreolus 6volu6rent de fagon 
divergente. On a longtemps consid6r6 que les 
p6ninsules m6ridionales de l'Europe avaient 6t6 
des zones refuges pour la ~t faune interglaciaire ~). 
Une autre alternative serait que cette faune inter- 
glaciaire ait trouv6 refuge en Asie, par exemple 
en Chine. I1 y a en effet des cas de ~ faune inter- 
glaciaire )) 6migrant de Chine ~t travers l'Europe, 
probablement en passant au nord de l'Himalaya. 
On en trouve un exemple avec, Bubalus mur- 
rensis qui montre des affinit6s avec les formes 
d'Asie orientale et non avec le Bubalus indien 
(Von Koenigswald, 1986). Un autre exemple 
pourrait 6tre la premi6re migration de Bos ~t 
travers l'Europe. Actuellement il y a peu ou pas 
de preuve de migrations de la ~ faune inter- 
glaciaire )~ vers ou en provenance du sud-est 
asiatique, ~t travers l 'Asie m6ridionale. L'end6- 
misme europ6en dans les lign6es de Cervus, 
Dama, Sus et Capreolus montre que les p6nin- 
sules m6ridionales de l'Europe ont effective- 
ment jou6 ce r61e de refuges. 

D'un c6t6 on a suppos6 que la pr6sence de 
Homo en Europe n 'a  pas 6t6 continue jusqu'h 
0,5 Ma BP (Denell et Roebroeks, 1996). D'un 
autre c6t6 une lign6e H. antecessor - H. heidel- 
bergensis - H. neanderthalensis a 6t6 propos6e 
(Bermudez de Castro et al., 1997), ce qui impli- 
querait une pr6sence continue de Homo en 
Europe. Bien que le t6moignage des ongul6s 
n'exclue pas des migrations humaines h travers 
le nord de l'Asie (y compris des migrations depuis 
l'Europe vers l'Asie orientale), il d6montre que 
Homo peut avoir surv6cu et 6volu6 dans les 
refuges m6ridionaux de l'Europe. 
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