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Les Ongulés d’Atapuerca. Stratigraphie et biogéographie
Jan van der Made*

Résumé — La Sierra d’Atapuerca, prés de Burgos (Espagne), comporte plusieurs fissures contenant des restcs
d’animaux fossiles ainsi que de 'Homme et du matériel archéologique dont les dges vont du Pléistocéne Ancien
jusqu’a 'Holocéne.

Le niveau TD6 du gisement « Gran Dolina » qui contenait ' Homo antecessor et de ’outillage, et les niveaux TDW4
et TDES, ont livré une faune du Pléistocéne Ancien tardif qui comprend : Equus cf. altidens, Stephanorhinus
etruscus, Dama « nestii » vallonnetensis, Cervus elaphus, Eucladoceros giulii, cf. Bison voigtstedensis, Sus scrofa et
Mammuthus sp. La partie inférieure de TD8 a livré une faune semblable avec en outre Hippopotamus. TD7 a livré des
fossiles d"Ovibos ou Praevvibos. La partie inférieure de la séquence de Sima del Flefante a livré quelques restes qui
pourraient représenter une faune semblable 3 celle de TD4-6.

Les niveaux TD 10-11 de Gran Dolina ont livré : Equus caballus, Stephanorhinus of. hemitoechus, Sus cf. scrofa,
Cervus elaphus priscus, Dama dama afl. clactoniana, cf. Hemitragus bonali, un grand Bos/Bison. Les unités TG10-
11 de Galeria ont livré, non seulement des restes de Homo heidelbergensis et du matériel archéologique, mais aussi
une faune semblable a celle de TD10-11, qui différe par la présence de Megaloceros verticornis dawkinsi ? et d*un
petit Bison ? au lieu d’un grand Bos/Bison. Les deux associations correspondent au Pléistocéne moyen moyen. Un seul
fossile de I'unité supérienre de Sima del Elefante représente probablement Stephanorhinus kemitoechus. .

La transition du Pléistocéne ancien au moyen est contemporaine d’un changement climatique important, A partir de
ce moment, les cycles glaciaires de 100 ka gagnent en importance. Cette transition est marquée par des séries de
migrations vers I"Europe, y compris celle de I'Homo antecessor. L'absence de la plupart des taxons glaciaires dans le
Pléistoceéne moyen de 1'Espagne et I’existence de lignées évolutives de longue durée pour les taxons interglaciaires en
Europe, suggérent que les glaciations avaient un effet limité sur les grands mammiféres en Espagne et dans les autres
parties de 1’Europe méridionale. Homo antecessor peut avoir évolué vers Home heidelbergensis puis vers Homo
neanderthalensis, survivant, comme les ongulés, dans les refuges du sud de I'Europe pendant les glaciations. © 2001
Editions SClentlﬁunS et médicales 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 archaeclog-
ical objects, and levels TDW4 and TDES5 yielded a late Early Pleistocene fauna, including the ungulates: Equus cf.
altidens, Stephanorhinus etruscus, Dama ‘nestii’ vallonnetensis, Cervus elaphus, Eucladoceros giulii, cf. Bison voigl-
stedtensis, Sus scrofa and Mammuthus sp. The lower part of TD8 yielded a fauna that is very similar, and that includes
also Hippopatamus. TD7 yielded remains of Qvibos 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 afY. clactoniana, cf. Hemitraguy bonali, large Bos/Bison. Apart from yielding some
remains of Homo heidelbergensis and archaeological objects, units TG10-11 of Galeria vielded a similar fauna, that
however differs in including Megaloceros verticornis dawkinsi? and in having a small Rison? 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 untecessor 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 Editions scientifiques ¢t médicales Elsevier SAS

Atapuerca / Lower and Middle Pleistocene / paleontology / ungulates / biochronelogy

* Comrcspondance et tirés a part. Cet article est disponible en langue anglaise par e-mail auprés de ’auteur :
menjv538 @mnen-osic.es
Museo Nacional de Ciencias Naturales, c. José Gutiérrez Abascal 2, 28006 Madrid, Espagne.
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1. Introduction

La Sierra de Atapuerca, prés de la ville de
Burgos (Espagne) présente diverses fissures
dont les remplissages ont livré des fossiles et de
"industrie (Bermudez de Castro et al., 1995 ;
Aguirre et al., 1990). Les sites les plus connus
sont Gran Dolina (en abrégé TD), ol, dans le
niveau 6 daté d’environ 800 ka, les vestiges
ayant permis de définir I’espéce Homo ante-
cessor ont été découverts (Carbonell et al.
1995a ; Bermudez de Castro et al., 1997) ainsi
que de la faune fossile et du matériel archéo-
logique ; Sima de los Huesos (SH) ol des mil-
liers de restes de Homo heidelbergensis ont été
mis au jour et Galeria (TG), cu de nombreux
objets archéologiques et des fossiles ont été
trouvés, avec parmi eux quelques restes de Homo
heidelbergensis. Des monographies sur ces sites
ont été publiées (volumes monographiques du
Journal of Human Evolution 1999, 3 (3-4) et
1997, 3 (2-3) ; Carbonell et al., 1999).

Une série de remplissages sont visibles dans
une tranchée de chemin de fer abandonnée
(Trinchera del Ferrocaril). Une d’entre elles est
Gran Dolina, ol une séquence de 17 m d’¢pais-
seur est exposée aux regards. Onze unités ont été
recannues, de la base au sommet : TD1-TDI11.
Dans la partie située en-dessous de TD6, un gros
rocher sépare |’affleurement en deux parties ; &
Pouest, les unités TDW et a I’est TDE, qui pour
I’instant sont difficiles & corréler. Cela veut dire
qu’il n’est pas certain que TDW4 soit la conti-
nuation de TDE4. Une inversion paléomagne-
tique au sommet de TD7 a été interprétée comme
la limite Brunhes-Matuyama, avec un dge de
780 ka, marquant la transition entre le Pléisto-
céne ancien et moyen (Parés et Pérez Gonzalez,
1995, 1999). Les fossiles de TD6 ont été datés
par ESR et famille de 1’Uranium d’environ
800 ka ; Les fossiles provenant de la partic infé-
rieure de TDS ant prés de 600 ka, ceux de TD10
de 400 ka et ceux de TDI11 ont entre 300 et
400 ka {Falguéres et al., 1999). La microfaune
suggere un important hiatus dans I'unité¢ TD§
(Cuenca et al., 1996b). Les restes de grands
mammiferes ont été recueillis dans les niveaux
TDW4, TDES, TD6, TD7, TDR inf.,, TDI10 et
TD11. Bien que TDW4 soit dans la partie infé-
rieure de la séquence il était possible de le
fouiller et il a é€ fouillé au début des années
1990. Un sondage de 6 m” traversant les niveaux
de 1211 aété terminé en 1999. Depuis 1996, le
site est fouillé sans interruption sur une surface

de 80 m’. Soto (1987) a décrit des restes d’ongu-
lés provenant, selon ses indications, de TD3.
Ces restes ont été recueillis dans les années
1970. Cependant au cours des fouilles des années
1990, TD3 se révéla étre stérile. Les oiseaux de
la séquence ont été décrits par Sanchez (1999a),
les micromammiféres par Cuenca et al. (1999b) ;
les carnivores par Garcia et Arsuaga (1999), les
ongulés de TD6 et TD8 inf. par Van der Made
(1998h, 1999b).

Le site de Galeria dans la tranchée 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
unités, de la base au sommet : TG 1-12. Les
unités TG8-9 ont livré quelques vestiges mais la
quasi totalité des fossiles de grands mammiféres
viennent de TG10-11. Les unités TZ et TN inter-
ferent avec TG. La géologie et la lithostratigra-
phie du site ont été décrits par Pérez Gonzalez
et al. (1999). La fouille systématique du gise-
ment a duré environ 20 ans, se terminant en
1995 pour TG et TN et en 1996 pour TZ. Les
niveaux de TZ et TN5-8, corrélés a TG 10-11,
ont livré des fossiles de grands mammiféres. Les
datations par ESR et famille de I’Uranium indi-
quent un age de plus de 300 ka pour TG4 et d’an
plus 250 ka pour un niveau de la partie supé-
rieure de TNS et les niveaux sus-jacents (Aguirre
et Griin, 1987 ; Carbonell et al., 1995b). Les
oiseaux ont été décrits par Sanchez Marco
{1999b), les micromammiféres par Cuencas
Bescos (1999b), les carnivores par Cervera et al.
(1999) et Garcia et Arsuaga (1998), les périsso-
dactyles par Sanchez et Cerdefio (1999), les
artindactyles par Van der Made (1999¢) et Iéco-
logic par Rodriguez (1999).

Le site de Sima del Elefante dans la tranchée
de chemin de fer présente une siructure plus
complexe que celle des sites mentionnés précé-
demment. L’épaisseur de la stratigraphie est
d’environ 20 m. L'¢tude de la stratigraphie de ce
site a commencé il y a seulement quelques
années, des échantillons ont été prélevés en vue
d’étudier les micromammiféres et le paléo-
magnétisme et un sondage est en cours dans la
partie inférieure de la séquence. Les micro-
mammiféres des niveaux inférieurs suggérent
un dge correspondant a la fin du Pléistocéne
ancien (Laplana et Cuenca, 2000),

Un sondage dans le site de Penal (TP) a livré
quelques restes d’ongulés fossiles dont I’inter-
prétation est délicate.
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En 1999, un nouveau sondage a été entrepris
dans un site localisé sur ’autre versant de la
Sierra d’Atapuerca, appelé El Mirador. 1] s’agit
d’un abri. Jusqu’a présent, seuls des vestiges de
I’Age du Bronze ont ét¢ recueillis.

Le gisement de Sima de los Huesos se trouve
a Vintérieur d’une grotte, et est connu pour les
milliers de restes d’ Homo heidelbergensis qui y
ont &té découverts. Des restes de carnivores,
surtout des ours, et quelques micromammiféres
ont été identifiés mais il n’y a pas d’ongulés.

COLLECTIONS ET LEURS ABREVIATIONS

AUT Aristotle University, Thessalo-
niki.

Forschungstelle Bilzingsleben,
Friedrich Schiller-Universitit
Jena, Bilzingsleben.

IGF Istituto di Geologia, Firenze.
QW Institut fiir Quartirpaldonto-
logie, Weimar.

Laboratori de Argeologia de 1a
Universitat Roviera i Virgili,
Tarragona.

Museo de Arqueologia de Carta-
gena.

MB Museo de Burgos.

FSB

LAUT

MAC

MCP Musée Crozatier, Le Puy-en-
Velay.

MNCN Museo Nacional de Ciencas
Naturales, Madrid.

NHML Natural History Museum,
London.

NMM  Naturhistorisches Musem,
Mainz.

NMMa Natuurhistorisch Museum,
Maastricht.

NNML Nationaal Natuurhistorisch
Museum, Leiden.

NUA  National University of Athens.

SMNS  Staatliches Museum fiir
Naturkunde, Stuttgart.

TMH Teylers Museum, Haarlem.

UCM  Universidad Complutense,
Madrid.

2. Les ongulés et subongulés

2.1. Mammuthus

Une dent de lait recouverte par un bloc
d’effondrement, probablement de TD6, a été

attribuée au subongulé « Mammuthus sp., pro-
bablement une variété progressive de M. meri-
dionalis » (Aguirre 1999). Une autre dent déci-
duale a été découverte in situ dans TD6 et a été
attribuée a un Proboscidien indéterminé (Van
der Made, 1998b).

M. meridionalis (eg. in Voigststedt) est
remplacé au cours du Pléistocéne moyen ancien
par M. trogontherii (cg. in Siissenborn). Les
deux espéces onl été considérées comme consti-
tuant une lignée €volutive, mais derniérement,
ces deux especes sont présumées avoir eu des
périodes de chevauchement (Sher, 1999) ce qui
implique une phylogénie et une stratigraphie
plus complexes.

2.2. Equus

Le matériel des niveaux TDW4, TDES, TD6
et TDB a été attribué & Equus stenonis aft. gra-
natensis, Equus stenonis ssp., « Equus type
stencnide », ou Equus cf. altidens et tes fossiles
des niveaux TD10 et TD11 & Equus caballus ou
Equus sp. type caballoide (Maldonado Diaz,
1996 ; Van der Made, 1998a, 1998b, 1999b).
Equus (Asinus) sp. est supposé présent i la base
de Gran Dolina d’aprés deux dents trés usdes
(Sénchez et Soto, 1987). Récemment un autre
équidé a ¢té découvert dans les niveaux infé-
rieurs de Sima del Elefante. Ces restes pour-
raient appartenir & 1a méme espéce que ceux qui
proviennent de la partie inférieure de TD.

Les fossiles de TG ont ét¢ attribués a Equus
caballus et en particulier aux sous-espéces
Equus caballus cf. steinheimensis et Equus
caballus cf. germanicus (Sanchez Chillon et
Soto Rodriguez, 1987 ; Maldonado Diaz, 1996 ;
Sanchez et Cerdeiio, 1999). Les restes du niveau
4 d’El Mirador appartiennent probablement 4 un
¢quidé domestique.

Les chevaux stenonides étaient plus nombreux
au Pléistocéne inférieur, tandis que pendant le
Pléistocéne moyen les chevaux caballins sont
devenus plus abondants.

2.3. Stephanorhinus

Quelques restes de la base de TD ont été
attribués & Dicerorhinus hemitcechus (Guérin,
1980 ; Soto, 1987 ; Cerdeiio, 1993 ; Van der
Made, 1998a, 1998b, 1999b). Tout ce matériel
de méme que les fossiles de TDES, ainsi que
quelques restes provenant de la base de Sima del
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Elefante appartiennent probablement 4 la méme
cspéce.

Des restes provenant de TD10 et TG11 ont
été attribués a S. hemitoechus et ? S. hundshei-
mensis {(Sanchez et Cerdefio, 1999) ainsi qu’a
S. of. hemitoechuy {(Van der Made, 1999¢). Ces
restes et les restes de rhino de TD10 et TD11 ont
la morphologie de Stephanorhinus et la taille du
groupe S. etruscus-S. hundsheimensis-S. hemi-
toechus. Un métatarse trouveé en TGI11 est rela-
tivement gracile comme pour le S. hemitoechus
de Bilzingslcben (FSB ; Van der Made, 2000) et
il est moins robuste que la méme espece a
Neumark Nord (FSB). Ces restes pourraient
appartenir & une forme primitive de S. hemitoe-
chus. Le seul ongulé fossile découvert dans
I'unité supérieure de Sima del Elefante est un
métapode de rhino, relativement robuste, qui
semble appartenir a la méme espéce.

Guérin (1980) a proposé une extension de la
lignée Dicerorhinus etruscus ectruscus-D. e.
brachycephalus- D. hemitoechus depuis la fin
du Pliocéne jusqu’a I'extréme fin du Pléisto-
céne. Fortelius et al. {1993) ont placé ces formes
dans Stephanorhinus, appelé le second taxon
8. hundsheimensis, et supposé que les trois
espéces présentaient des zones de chevauche-
ment dans la stratigraphie. Un troisiéme modéle,
intermédiaire, considére les trois taxa comme s¢
succédant dans le temps mais pas nécessaire-
ment en une seule lignée (Van der Made, 2000).
Le fait que S. hundsheimensis ait la seconde pré-
molaire plus réduite (caractére primitif) que
S. erruscus, suggeére que S. hundsheimensis ne
descend pas de la derniére espéce, mais est
arrivé par migration. Quand cela se produisit au
début du Pléistocéne moyen, §. etruscis 8’ était
éteint. S. hemitoechus est encore plus évalué. Il
n’y a pas de transition progressive enire 8. 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 réduction de taille
de la seconde prémolaire est une tendance com-
mune qui s’est manifestée aussi pour 8. kirchen-
bergensis (figure 1).

11 est possible que le site le plus récent ayant
livré S. erruscus soit TDS (Van der Made,
1999b ; voir également figure 1) et que 'un des
premiers avec S. hundsheimensis soit Voigtstedt
(8. erruscus de Kahlke, 1965 ; IQW). La pré-
sence de S. etruscus dans les niveaux inférieurs
de Dolina indique un dge antérieur a Voigtstedt ;

tout début du Pléistocéne mayen ou Pléistocéne
ancien.

L’un des sites les plus récents avec S. hunds-
heimensis est Mauer et 'un des premiers avec S.
hemitoechus est Bilzingsleben. Cela montre que
TD10-11, TG10-11 et I'unité supérieure de
Sima del Elefante sont plus jeunes que Mauer et
sont donc du Pléistocéne moyen ou supérieur.

2.4. Sus

Un fossile venant de TD6 a été attribué a S.
scrofa (Van der Made, 1999b) et deux autres
vestiges venant de TDS et TD10 appartiennent
probablement 3 la méme espéce. Quelques
restes de El Mirador 3, 3a et 4 appartiennent 4 un
porc domestigue.

2.5. Hippopotamus

Une incisive de TDR a été attribuée & H. amphi-
bius (Van der Made, 1999b) mais on n’a pas
pu préciser a laquelle des trois chrono-sous-
espéces reconnues par Kahlke (1997).

2.6. Dama

Du matériel de 1a base de TD a été attribué a
Dama cf. clactoniana (Soto, 1987 ; Azanza el
Sanchez, 1990). Les restes de TDW4, TD6 el
TDS ont été attribués a D. d. vailonnetensis ou
Dama « nestii » vallonnetensis (Van der Made,
1998a, 1998b, 1999b). Quelques restes de TDES,
¢t probablement quelques autres vestiges de la
base de Sima del Elefante, récemment décou-
verts, appartiennent a la méme forme. Les
guillemets introduits dans le nom indiquent
quelques problemes taxonomiques.

Tout le matériel venant de TG et TN gqui a été
attribué 4 Dama cf. clactoniana ainsi qu’une
partic du matériel attribué d Cervus elaphus
{Azanza et Sanchez, 1990) et les vesliges venanl
de TZ appartiennent 4 la méme forme. Celle-ci
est proche de celle de Clacton et Swanscombe,
mais semble &tre morphologiquement légére-
ment plus primitive et proche des restes de
Bilzingsleben (Van der Made, 1998c).

Azzaroli (1953) a rattaché les cervidés du
Pi¢istocéne supérieur et inférieur au genre
Dama. Azzaroli (1992) a proposé le nom
Psendodama pour ces formes, car selon lui la
relation entre ces formes et les formes plus
récentes attribuées a2 Dama n’a pas été démon-
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Figure 1, Largeur (en mm) du lobe postérieur (DTp) de la seconde prémolaire inféricure (P,) dans Ies trois plus petites
espeéces du genre Stephanorhinus dans le Pléistocéne européen, Les gisements sont rangés dans V'ordre stratigraphique

approximatif, du plus ancicn au plus récent.

Figure 1. Width (in mm) of the posterior lobe (DTp) of the second lower premolar (P,) in the three smaller species of the
genns Stephanorhinus in the Buropean Pleistocene. The [ocalities are in approximate stratigraphical order from old to young:
Valdarnoe (1QW), Atapuerca TDW4 (MB), Voigtstedt (IQW), Silssenborm (IQW), Soleilhac (MCP), Mosbach (NMM,
SMNS), Mauer (SMNK), Bilzingsleben (FSB), Neumark Nord (FSB), Ehringsdorf (IQW), Megalopolis (NUA).

trée. Cependant, il n’a pas prouvé I'existence
d’une discontinuité entre ces deux groupes. En
outre, il a présenté un modéle complexe pour
I’évolution de ces cervidés. L’étude de grands
échantillons de ces cervidés et leurs Ages relatifs
indiquent un changement graduel de leur forme
et de leur taille et ne met pas en évidence Iexis-
tence de plus d’une espéce au méme moment ni
n’exclut le modeéle d’une seule lignée évolutive
pour le genre Dama (Van der Made, 1996,
1998b, 1998c, 1999b, 1999¢c). En outre, une
étude utilisant une approche différente, avec des
critéres morphologiques établis par Lister
(1996) et une analyse cladistique, indigue que ces
formes appar- tiennent a un seul genre (Pfeiffer,
1997, 1999),

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

parait fluctuer lentement pendant le Piéistocéne ;
il n’y a aucune indication de la présence de plus
d’une espéce au méme moment. Dama « nestii
nestii » (fin du Pliocéne — début du Pléistocéne)
—~ Dama « nestii » vallonnetensis (fin du Pléisto-
céne inférieur — début du Pléistocéne moyen) —
D. aff. d. clacioniana (début — milieu du Pléis-
tocéne moyen) — Dama dama clactoniana
(milieu du Pléistocéne moyen) — Dama dama
geiselana (fin du Pléistocéne moyen et Pléisto-
céne supérieur) — Dama dama dama (récent)
paraissent former une seule lignée évolutive.

2.7. Cervus elaphus

Cervus elaphus a été décrit ou cité comme
venant de niveaux non définis 4 la base de
Dolina, de TDW4, TD6, TD8, TD10, TDI11,



100

J. van der Made

Recent X P S
Gimbshaim X by
Neumark Nord 1 l“.l‘l. 1
Pinilla del Valle » falamaliwm =
Murr -
Swanscombe KM
Atapuerca TG10-11 A & aabha
Atapuerca TD10-11 . A
Petraiona abad 2 a4 a
Cuava Victoria s s a
Sassenbom +
Wast Runton + ++
Atapuerca TD4-5 + +4=§- 3 4+ 4
Untermassfeld 4? #ﬁ:ﬁ- ++
Venta Micena +
Selvella .
Casa Frata
i Tasso . ' .
Valdarno 1] |.|.a (1151151 O RO |
Tegelen s sl Sese .
Qlivola o 8 e a0 b o
Montopoli . er o0 o0
9 10 1 12 13 14 15
M, DTa

+ 0. "n. nesfii"

s D, d. aff. clactoniana

s D. d. geiselana

+D. "'n.” vallonatansis
X D. d. clactoniana
x D. d. dama

Figure 2. Largeur (en mm) du lobe antérieur (DTa) de ia troisiéme molaire inférieure (M) dans le genre Dama. Les gisements
sont rangés dans I’ordre stratigraphique approximatif, du plus ancien au plus récent.

Figure 2. Width (in mm) of the antericr lobe (DTa} of the third lower molar (M;) 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), 11 Tasso (IGF), Casa Frata (IGF), Selvella (IGF), Venta Miccna (IPS, at present stored in Orce), Unter-
massfeld (IQW), Atapuerca TD4-5 (MB, LAUT), West Runton (NHML), Siissenborn {IQW), Cueva Victoria (MAC), Pelra-
lona (AUT), Atapuerca TD10-11 & TG10-11 (MB, L.AUT), Swanscombe (NHML), Murr (SMNS), Pinilla del Valle (UCM),
Neumark Nord (FSB}, Gimbsheim (NMM), Megalopolis (NUA), Recent Spain ( MNCN).

TG10, TG11, TZ et TN (Van der Made, 1998a,
1998b, 1999b, 1999¢) et a été récemment décou-
vert dans TDES. Le matériel attribué 4 un Mega-
ceriné indet. et une partie du matériel attribué a
Cervus elaphus (Azanza et Sanchez, 1990)
appartient A cette espéce.

Le modéle d’évolution le mieux accepté est
simple : Cervus elaphus acoronatus et C. e. ela-
phus forment une seule lignée (eg. Lister, 1990).
Di Stefano et Petronio (1993) ont reconnu de
nombreuses sous-espéces lides a la chronologie
ou a la géographie. Un modéle qui reconnait les
différences morphologiques et métriques, sans
surestimer I'importance des détails mineurs
reconnait quatre sous-espéces diachroniques.
Cervus elaphus acoronatus de la fin du Pléisto-

céne ancien, début du Pléistocéne moyen, est
grand et ses bois sont dépourvus de couronne.
Cervus elaphus priscus du milieu du Pléistocéne
moyen est petit et posséde des bois bien déve-
loppés avec couronne. C. e, spelaeus de la fin du
Pléistocéne moyen et du Pléistocéne supérieur
est grand et posséde une couronne tandis que la
forme vivante de C. e. elaphus est petite avec une
couronne et des métapodes robustes (figure 3 ;
Van der Made, 1998c, sous-presse; Lister,
1987).

Le matériel de TDW4, TDES, TD6 et TDE
appartient probablement & C. €. acoronatus et
lesrestes de T(Gi10-11 et TD0-11 appartiennent
a C. e. priscus.
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Figure 3. Largeur (en ram) du lobe antérieur (DTa) de la treisiéme molaire inférieure (M) dans le genre Cervus. Les gise-
ments sont rangés dans 1"ordre stratigraphique approximatif du plus ancien au plus récent.

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), Siissenborn (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 matériel de TDW4 a ét¢ attribué & « Mega-
locerps » sp. une forme primitive proche d’Eucla-
doceros et du grand cervidé de Venta Micena
(Van der Made, 1998a). Ce matériel, ainsi que
des fossiles de TD6 ont été attribués a Euclado-
ceros giulii Kahlke, 1997 (Van der Made,
1998b, 1999b). Des restes découverts récem-
ment dans TDES5 appartiennent 4 la méme
espéce. Quelques vestiges d”un grand cervidé de
la base de Sima del Elefante pourraient lui
appartenir, aussi bien qu’a une autre espéce. Des
fossiles de TD8 sont de la méme espéce ou bien
il s’agit de Megaloceros soleilhacus (Van der
Made, 1998b). Quelques dents trés usées de
TD6 ont été attribuées a un cervidé indéterminé
(Van der Made, 1996) a cause de leur grande

taille comparée au matériel type de E. giulii de
Untermassfeld (IQW ; Kahlke, 1997). Cepen-
dant, le matériel d’Apollonia 1 (AUT ; Mega-
loceros sp. de Kostopoulos, 1997) montre
I’existence de formes de grande taille dans cette
lignée.

E. giulii est un cervidé 2 métapodes graciles,
comme dans la lignée de Eucladoceros dicra-
nios, mais il est plus grand (Kahlke, 1997, Van
der Made, 1999, figure 14, 1998b, figure 6) et
’origine de son premier andouiller se trouve
plus haut (figure 4). 1l ressemble a M. soleil-
hacus par la taille, mais en différe par la mor-
phologie de ses bois et une moindre robustesse
de ses métapodes.

La lignée évolutive des Fucladoceros de
plus petite taille a son dernier représentant dans
E. dicranios du Pléistocéne inférieur (Van der
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bas de la meule et la bifurcation ; DAPbG est le diamétre antéropostérieur du bois, mesuré juste au-dessus de la meule ; Van der
Made, 1999, fig. 10). Les giscments sont rangés dans Iordre stratigraphique approximatif du plus ancien au plus récent.

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 hifurcation; DAPh= 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 w0 young: Peyrolles (NHML), Tegelen (NNML,
NMMa, TMH), Olivola (1GF), Valdamo (IGF), Atapuerca TD4-6 (MB, LAUT, MNCN), Apollonia 1 (AUT), West Runton
(NHML), Voigtstedt (1QW), Siissenborn (IQW, SMNS), Pakeficld (NHML), East Runton (NHML), Trimmingham (NHML),

Mundesley (NHML), Bacton (NHML).

Made, 1998d). Le grand Eucladoceros giulii
est apparu en Europe a la fin du Pléistocéne infé-
rieur. Les spécimens suivants de £ giulii
semblent se succéder dans le temps: Venta
Micena (IPS, actuellement conservé a Orce
Praemegaceros  soleilhacus de Menéndez,
1987) — Untermassfeld (Kahlke, 1997) — Ata-
puerca TD4-6 — Apolionia (AUT ; Megaloceros
sp. de Kostopoulos, 1997). Sur ces sujets, la
taille des dents décroit de Venta Micena a
Untermassfeld, puis croit de nouveau, tandis
que la taille du métapode semble avoir aug-
menté constamment, ce qui implique que Unter-
massfeld ait des métapodes relativement plus
grands que ceux de Venta Micena.

Au début du Pléistocéne 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 coexisté avec ces
espéces. [l semble que la portée stratigraphique
de I’espece soit limitée a la fin du Pléistocéne
inférieur, et a la rigueur au tout début du Pléis-
tocéne moyen.

2.9. Megaloceros

Un bois de Dolina a ét¢ initialement attribu¢
a Megaceros giganteus cf. antecedens (Soto,
1987), el par la suite a Dolychodoryceros savini
(Azanza et Sanchez, 1990); et en etfet, cc
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dernier et un autre spécimen ont la morphologie
de Megaloceros savini (synonymie générique
d’apres Lister, 1993). Un autre bois de Dolina a
été attribué a Praemegaceros sp. (Azanza ct
Sanchez, 1990). Ce bois a la morphologie de
Megaloceros soleilhacus (= M. verticornis). La
provenance ¢xacte de ces spécimens n’est pas
bien précisée. On a tenté d’attribuer a Euclado-
ceros giulii quelques spécimens de TD8 bien
qu’il soit également possible qu’ils appartien-
nent & M. soleilhacus (Van der Made, 1998b).

Une mandibule de TGL0 fut d’abord attri-
buée a 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 différente de celle du
M. savini de Cullar de Baza 1 (MNCN), Pake-
field (NHML} et Mudesley (NHML). M. daw-
kinsi est rattaché a M. soleilhacus (= M. verti-
cornis), mais semble étre plus petit (Azzaroli,
1953). Il est possible que ces deux espéces
forment une lignée. La mandibule et quelques
autres vestiges pourraient appartenir 4 une
forme de petite taille de 1a méme lignée.

2.10. Capreolus

Quelques restes provenant de TD6 ont éte
attribués & Capreolus sp. (Carbonell et al,
19952}, mais ils représentent probablement un
ou plusieurs individus juvéniles de Dama (Van
der Made 1996b). Capreolus est présent dans
I’un des niveaux supérieurs de El1 Mirador.

2.11. Capra sp.fHemitragus bonali

Quelques restes dentaires provenant de
TG10 et TG11 ont été attribués a Capra sp.
(Sanchez Chillon, 1997) et 4 des caprinés indet.
(Van der Made, 1999¢c). D’autres vestiges
venant de TZ peuvent appartenir 3 la méme
forme, soit Capra ou Hemitragus. Récemment
quelques restes ont été recueillis en TD10 et un
mouten ou une chévre domestique provient des
niveaux 2, 3 et 4 de Mirador.

2.12. Praeovibos/Ovibos

Deux pattes arriéres presque complétes et
quelques autres ossements appartiennent a

I"unique spéeimen de macromammifére trouve
en TD7. Les métatarses ont une morphologie de
hovidé, ils sont courts comme chez les caprinés
et leur taille est celle de Ovibos ou Pracovibos.

Les genres Ovibos et Praeovibos différent
principalement par un détail de la base des cor-
nillons. Un Praeovibos sp. avec des métapodes
graciles a été décrit dans le Pléistocéne inférieut
de Venta Micena (Moya Sola 1987). Praeovibos
priscus et Qvibos suessenbornensis, qui ont tous
deux des métapodes robustes, sont apparus au
début du Pléistocéne moyen (Kahlke, 1963). 11
n’est pas encore possible d’attribuer la forme de
TD?7 a un taxon précis.

Du fait que la seule espéce actuelle, Ovibas
moschatus, vive dans un environnement arc-
tique, les espéces fossiles sont habituellement
interprétées comme des indicateurs d’un envi-
ronnement glaciaire. Cependant, au Pléistocéne
inférieur, Praeovibos était sympatrique avec
Hippopotamus. Ce dernier genre vit sous les
tropiques, et ses formes fossiles ont été inter-
prétées comme des indicateurs d’environne-
ments interglaciaires. Par conséquent, les ovi-
bovinés fossiles ne peuvent pas étre, a priori,
interprétés comme des indicateurs d’un environ-
nement glaciaire.

2.13. Bos/Bisor

Un crine provenant de la base de TD a été
attribué 4 Bison schoetensacki cf. voigtstedt-
ensis (Soto, 1987). D’autres restes provenant de
TDW4, TD6 et TD8 ont été attribués a des
« Bovinés cf. Bison voigtstedtensis » (Van det
Made, 1998b, 1999b). Des restes recueillis
récemment en TDES appartiennent probable-
ment & 1a méme forme. Un fragment de méta-
pode de la base de Sima del Elefante pourrait
appartenir 4 un bovidé de cette taille.

Un grand bovidé provenant de TD10 et un
reste dentaire de TD11 ont été attribués a des
Bovidés indet. ou & Bos/Bison (Van der Made,
1998b). Du Bos domestique a été récemment
découvert 4 Mirador, niveaux 3 et 4.

De nombreux fossiles appartenant & un petit
bovidé venant de TG/TN ont été attribués a un
Bovidé indet. (Van der Made, 1999c), et
d’autres venant de TZ appartiennent probable-
ment 4 la méme forme. Le boviné de TG/TN/TZ
est petit. Bubalus murrensis est un petit boviné
miais sa dentition et son squelette postcrinien ne
sont pas connus. Le Bubalus récent a une



104 J. van der Made

seconde prémolaire relativement grande. Les
obsecrvations fiables. taites sur Bos primigenius
(qui portent sur des cornillons et des fragments
criniens) suggérent que l'espéce est toujours
grande. Ceci voudrait dire que le matériel de
TG/TN/TZ appartient au Bison.

Le premier bison ¢curopéen est Bison degiulii
de la fin du Piéistocéne inférieur (Masini, 1989).
Les bisons du Pléistocéne moyen sont générale-
ment rattachés a B. schoetensacki et B. priscus
(Sala, 1987 ; Faure et Guérin, 1992). Sher (1997)
a reconnu différentes espéces mais n’a pas
résolu la question de leurs relations phylogéné-
tiques. Le groupe Bison menneri/voigistediensis
différe de la lignée Bison degiulii — B. schoeten-
sacki, qui a un métapode plus robuste, un crine
plus grand, et des comes dirigées vers {'exté-
rieur et non vers Iarriére (Van der Made, 1998b,
1999h). La derniére lignée montre un accroisse-
ment de la taille. Les métapodes de B. priscus
sont encore plus robustes (Sher, 1997). Le
groupe B. mennerifvoigtstediensis est le plus
primitif et appartient 4 la fin du Pléistocéne
inférieur ou au début du Pléistocéne moyen. La
lignée des bisons robustes est représentée par
B. degiulii au milieu ou 2 la fin du Pléistocéne
Inférieur, par B. schoetensacki lagenocornis a
la fin du Pléistocéne inférieur et au début du
Pléistocéne moven et par B. schoetensacki
schoetensacki au début et au milieu du Pléisto-
céne moyen. La distribution stratigraphique de
B. priscus et B. bonasus mérile une étude
critique.

3. Les Ongulés et la biostratigraphie

Les niveaux avec des animaux domestiques
ne seront pas pris en considération ici, et il en
sera de méme pour les niveaux comportant trés
peu de spécimens déterminables. Les diffe-
rentes unités stratigraphiques des différents sites
peuvent &tre regroupées en deux ensembles
(figure 5), caractérisés chacun par une faune
plus ou moins homogéne : TDW4 — TD8 d’une
part et TG/TZ/TN et TD10-11 d’autre part. Le
dernier ensemble est plus récent que le premier,
a cause de la stratigraphie en TD et parce que la
lignée Dama est représentée par un stade plus
avancé en TG/TZ/TN qu’en TDW4 — TD8. Ce
regroupement corrobore celui qui a été établi &
partir des micromammiferes (Laplana et Cuenca-
Bescos, 1997 ; et Laplana 1999a, 1999b), a

partir des carnivores (Garcia ¢t Arsuaga, 1999 ;
Cervera et al., 1999) et a partir du degré d’évo-
lution technologique de 1'industrie lithique
{Carbonell et ai., 1999a, 1999b).

La figure 6 donne la distribution ¢t la posi-
tion stratigraphique approximative des princi-
paux taxons d’ongulés et des sites mentionnés.
On doit garder présent a "esprit que les figures 5
et 6 refletent 'intervention de la taxinomie qui
divise artificiellement une évolution continue en
unités discrétes.

La premiére apparition de Cervus elaphus et
Sus scrofa se situe en TDW4-TD6. Ces espéces
ne sont pas encore présentes dans les sites cons-
titués pendant [’épisode de Jaramillo, comme le
Vallonnet et Untermassfeld. Dama en TDW4-
TDS est légérement plus évolué qu’au Vallonnet
et 4 Untermassfeld, mais c’est difficile de le
comparer avee des formes du début du Pléisto-
céne moyen car les séries sont pauvres. La
derniére apparition de Stephanorhinus etruscus
se situe en TD8 et celle d'Fucladoceros giulii
en TD8 ou TD6. Le rhino est remplacé par
S. hundsheimensis qui apparait pour la premiére
fois & Voigtstedt, Siissenborn et West Runton.
La disparition de E. giulii est suivie par la
présence en abondance de Megaloceros soleil-
hacus dans ces trois mémes sites. Le rongeur
Mimomys savini est présent aussi bien dans ces
sites qu’en TDW4-TD8§, mais il est remplacé par
Arvicola cantianus & Mosbach 2 et a Isernia.
Muammuthus meridionalis est cité a Voigtstedt et
M. trogontherii 4 Siissenborn. Ces formes ont
¢été considérées comme constituant une lignée,
mais cela est remis en question aujourd’hui
(Sher, 1999 ; Lister, 1999). Les premiéres appa-
ritions par migration de Megaloceros savim
(Voigtstedt, Siissenborn), Pantheru leo (Isernia)
se situent a cette méme période. D’autres sonl
diachrones, comme S. kirchbergensis, apparu en
Europe orientale a Tiraspol {en méme temps que
Mimomys) et plus tard en Europe occidentale a
Masbach 2 (en méme temps que Arvicola).

La transition Brunhes-Matuyama a ¢t€ repérée
en TD7 (Parés ¢t Pérez-Gonzalez, 1995, 1999).
Les datations par ESR et famille de I’ Uranium
des dents de TD6 et TDS8 sont respectivement
légérement inférieures a 800 ka et voisines de
600 ka (les marges d’erreur sont d’environ
100 ka) (Falguéres et al., 1999). Ces dates sonl
compatibles avec celles basées sur la faune. Le
remplacement de Mimomys par Arvicola a ¢t
considéré comme contemporain de la limite
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Figure 5. Distribution stratigraphique des ongulés d’Asmpuerca. Les unités lithostratigraphiques sont rangées dans I"ordre
stratigraphique approximatif du plus ancien (en bas) au plus récent (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 etal., 1987) ou
postérieur a cette limite (Von Koenigswald et
Van Kolfschoten, 1996). Les données présen-
tées ci-dessus montrent qu au-dessus de la
limite Brunhes-Matuyama (= limite entre Pléis-
tocéne inférieur et moyen), il y a d’abord un
niveau avec S. etruscus et Mimomys (TDB), puis
un niveau avec §. hundsheimensis et Mimomys

{Voigtstedt) et finalement 1"apparition de Arvi-
cola (Mosbach et Isernia).

Quatre espéces sont présentes dans presque
tous les niveaux de TG/TZ/TN, tandis que les
autres espéces sont peu représentées. Les niveaux
TG8-9 et TNS sont tres pauvres et ne permettent
pas d’évaluer le degré d’évolution des vertébrés.
Les niveaux plus récents sont trés homogénes
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Figure %, Stratigraphical distribution of selected ungulates. At the lefl, selected localties 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 stage
of evolution or perienence to a particular lineage is not confirmed).
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par leur composition et le degré d’évolution de
chaque espeéce, suggérant que les os se sont
accumulés pendant une période relativernent
courte. Cervis elaphus priscus apparait & Mauver
mais aussi 4 Swanscombe, Steinheim et Orgnac 3,
mais il est remplacé par C. e. spelacus 3
Neumark Nord. Dama de TG10-11 est inter-
médiaire entre le trés grand Dama présent a
Bilzingsleben et le plus petit Dama dama clac-
toniana, qui est présent a Clacton, Swanscombe
et Orgnac 3. La derniére sous-espéce a évolué
vers I d. geiselana, présent 4 Neumark Nord.
L éventuel Megaloceros duwkinsi de TG10-11
est, pour I’Europe, le fossile le plus récent qui
puisse appartenir & cette lignée. Bilzingsleben
est daté d’environ 370 ka (Mania, 1998) et
corr¢lé au stade isotopique 11. Orgnac 3 est
corrélé 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 Pyré-
nées, le schéma suivant : stade isolopique 11,
C. e. priscus et un trés grand Dama ; stade 9,
C. e priscuset ). d. clactnniqna ;stade 7, C. e.
spelaeus et D. d. geiselana. A V' intérieur de ce
schéma, TG10-11 se situerait le mieux entre les
stades 9 et 11, c’est a dire au stade 10. Les
faunes glaciaires du nord des Pyrénées ne pos-
sédent pas Dama, mais les faunes de la chrono-
logie glaciaire d’Espagne pourraient bien
comporter Dama.

Les datations par ESR et famille de I’Ura-
nium sur des dents de TG 12 oscillent entre 87 et
211 ka, en TN8 il ¥ a une date de 256 ka, une en
TGE de 318 ka et une autre en TG4 supérieure &
350 ka (Carbonell et al., 1995b). TG12 est au
sommet des niveaux fossiliféres, TNS® est latéral
par rapport a TG11, et TG4 est sous les niveaux
fossiliféres. Ces dates suggérent un dge légere-
ment plus jeune que celui obtenu par corrélation
biostratigraphique.

La faune de TD10-11 est semblable a celle
de TG10-11, mais le petit Megaloceros est
absent. La présence du grand Bes/Bison est
particulierement intéressante, alors qu’il y a un
petit Bison ? en TG10-11. Cela suggére que
TG10-11 et TDIO-11 ne sont pas contempo-
rains, mais les ongulés fossiles ne permettent
pas de dire lequel des deux est le plus ancien.

Les datations par ESR et famille de I’Ura-
nium sur des dents de TDI10-11 indiquent
respectivement un Age de 400 ka et entre 300 ct
400 ka (Falguéres et al., 1999), suggérant que
TDI0-11 pourrait étre plus ancien que TG10-11.

L’industrie lithique recueillie en TG/TZ/TN est
du mode 2 (ou Acheuléen) et celle de TD10-11
est du mode 3 (ou Moustérien), qui est plus
évolué (Bermudez de Castro et al., 1999),
L’industrie suggére donc que les deux séries ne
sont pas contemporaines et que celle de Galeria
serait la plus ancienne. Il y a donc une contradic-
tion entre les dates et les industries. La faune des
ongulés ne résout pas (encore) la question de
I’age relatif des dépots mais indique que TD10-
11 et TG10-11 se sont constitués en des périodes
courtes mais différentes au milieu du Pléisto-
ceéne moyen.

4, Biogéographie des Ongulés
et biogéographie et évolution humaines

Pendant une longue période, englobant fa fin
du Pliocéne et une partie du Pléistocéne infé-
rieur, 1a faune d’Europe est demeurée relative-
ment stable. Les dges précis de sites comme
Pirro Nord et Pietrafitta ne sont pas connus mais
s¢ situent probablement entre 1,07 et 1,4 Ma. A
ce moment-13, de nouvelles formes comme
Eucladoceros giulii et Bison degiulii occupérent
I’Europe centrale et occidentale. L'épisode de
Jaramillo et la transition Brunhes-Matuyama
permettent de placer quelques sites et événe-
ments de fagon relativement précise dans le
temps ; Bison menneri, Hemitragus bonali et
Crocura arrivérent entre 1,07 ¢t 0,99 Ma, Cervus
elaphus et Sus scrofa entre 0,99 et 0,78 Ma et
Stephanorhinus hundsheimensis, Megaloceros
savini, autour de ou légérement plus tard que
0,78 Ma de méme que peut étre Megaloceros
soleilhacus. Encore plus tard, Rangifer, Ovibos
suessenbornensis et Praeovibos priscus.

Les cycles de Milankovic sont des change-
ments cycliques dans la fagon dont la tetre
tourne autour du soleil. Linterférence des diffé-
rents cycles produit un modéle complexe qui
peut étre detecté dans la sédimentologie et les
isotopes de 'oxygéne. Avant 2,5-2,7 Ma, le
cycle de la précession des équinoxes, qui dure
environ 20 ka a une influence dominante sur le
climat dans son ensemble, aprés cette date le
cycle de P’obliquité durc environ 40 ka, et aprés
1,2-0,8 Ma, le cycle de ’excentricité 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 phénoménes de
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dispersion des grands mammiferes et des modi-
ficalions des frontiéres biogéographiques mais
la période intermédiaire a été plus stable. Les
cervidés, par exemple, ont été présents dans le
nord de ’Eurasie au cours des derniers 21 Ma
et pendant la plus grande partic de ce temps la
limite méridionale de leur expansion se trouvait
en Apatolie. Autour de 2,5-2,7 Ma, les cervidés
ont pénétré dans le sous-continent indien
(Hussain et al., 1992) et dans le nord de
I’ Afrique (Hamilton, 1978), reflétant une modi-
fication des limites entre les bioprovinces Paléo-
arctique et Paléotropicale. L'obliquité est en
relation avec la saisonnalité et un accroissement
de la saisonnalité pourrait expliquer les change-
ments biogéographigues. Au méme moment il
y eut un important phénomene migratoire en
Europe : Equus, Mammuthus, Eucladoceros et
Leptobos etruscus apparurent pour la premiére
fois. Equus est originaire d” Amérique et on croit
gu’une importante glaciation ancicnne abaissa
suffisamment le niveau des mers pour permetire
au genre de passer le détroit de Bering et de
pénétrer dans I’Ancien Monde. Bien qu’une
relation de cause a effet ne soit pas démontrée,
la premiére industrie lithique apparut a cette
époque.

La période 1,2-0,8 ka vit également de pro-
fonds changements (Carbonell et al., 1999¢). 11
y eut plusieurs vagues migratoires successives a
travers 1’Burope concernant des animaux qui
étaient initialement plus adaptés a des paysages
secs ou ouverts et qui allaient constituer les
faunes glaciaires, et d’autres animaux mieux
adapiés a des environnements humides ou fermés,
el qui allaient faire partic des faunes inter-
glaciaires. Alors que jusque 12 la faune d”Europe
centrale était stable, désormais un nouveau
modéle biogéographique apparut ; le change-
ment cyclique des faunes devint apparent : les
faunes « glaciaircs » (Mamuthus, Ovibos,
Rungifer, Coelodonta) alternent avec les faunes
« interglaciaires » (Elephas, Dama, Bos, Buba-
lus). C’est au méme moment que les cycles de
Yexcentricité de 100 ka deviennent dominants,
entrainant des glaciations cycliques. La faune
« glaciaire » n’est pas une faune arctique qui se
serait déplacée vers le sud mais elle est
composée d’éléments originaires de la toundra
(Rangifer 7) et d’autres venant de la steppe asia-
tique (Saiga, Coelodonta, Ovibos). Progressive-
ment, ces animaux s¢ sont de mieux en mieux
adaptés 4 I’environnement glaciaire.

L’effet croissant des glaciations transparait
dans ’accroissement de ’endémisme des faunes
européennes. Des mammiféres variés évolue-
rent dans des directions divergentes en Europe
et en Asie, ce qui se refléte dans la taxonomie
par différentes sous-especes ou espéces. 1l y a
environ 500-600 ka, Cervus elaphus européen
se mit 4 développer une couronne (structure tri-
dimensionnelle distale) sur ses bois, alors que
Cervus elaphus asiatigue ne développa pas de
couronne (les andouillers distaux sont dans un
méme plan). Entre 200 et 300 ka, Dama dana
européen montra une évolution compléte de sa
palmure, alors que Dama mesopotamica en
amor¢a seulement [’évolution. De la méme
fagon, les populations européennes et asiatiques
de Sus serofa et Capreolus évolugrent de fagon
divergente. On a longtemps considéré que les
péninsules méridionales de I'Europe avaient été
des zones refuges pour la « faune interglaciaire ».
Une autre alternative serait que cette faune inter-
glaciaire ait trouvé refuge en Asie, par exemple
en Chine. 1l y a en effet des cas de « faune inter-
glaciaire » émigrant de Chine a travers I’Europe,
probablement en passant au nord de I’'Himalaya.
On en trouve un exemple avec, Bubalus nur-
rensis qui montre des affinités avec les formes
d’Asie orientale et non avec le Bubalus indien
{(Von Koenigswald, 1986). Un autre exemple
pourrait étre la premiére migration de Bos a
travers [’ 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, a travers 1’ Asie méridionale. L'endé-
misme curopéen dans les lignées de Cervus,
Dama, Sus et Capreofus montre que les pénin-
sules méridionales de I’Europe ont effective-
ment joué ce rdle de refuges.

D’un c6té on a supposé que Ia présence de
Home en Europe n’a pas €té continue jusqu’a
0,3 Ma BP (Denell et Roebroeks, 1996}. D un
autre coté une lignée H. antecessor — H. heidel-
bergensis — H. neanderthalensis a é1é proposée
(Bermudez de Castro et al., 1997), ce qui impli-
guerait une présence continue de Homo en
Europe. Bien que le témoignage des ongulés
n’exclue pas des migrations humaines a travers
le hord de I” Asie (y compris des migrations depuis
I’Europe vers I’ Asie orientale), il démontre que
Homo peut avoir survécu et évolué dans les
refuges méridionaux de I’Europe.
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