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1 Introduction

La taille corporelle des animaux est un paramétre trés étudié en biologie comme en
paléontologie car 1lié & leur physiologie et leur écologie. Elle est corrélée a d’autres
parameétres majeurs, tels que la masse (poids), le taux de croissance, la fécondité ou
le métabolisme [1-5]. De plus, il y a aussi des relations entre la taille et ’abondance
des individus / espéces sur un territoire, leur aire potentielle de répartition et certains
marqueurs sociaux [6-9].

De nombreux travaux traitent des tendances évolutives ou de la variabilité morpho-
métrique des mammiféres quaternaires en rapport avec les paléoenvironnements et/ou
les paléoclimats, comme chez les carnivores [10-14], les cervidés [13, 15-18], les équidés
[19-20] ou encore les bovidés [21-22].

L’estimation du gabarit des mammiféres terrestres représentés dans les ensembles fos-
siles est donc trés informative de plusieurs composantes de leur paléobiologie comme
le degré de mobilité, leurs adaptations morphologiques (alimentation, locomotion) et
acclimatations liées aux oscillations cycliques du climat au Pléistocéne, tout autant
que sur le degré des compétitions inter/intra spécifiques. En particulier, des relations
ont été établies entre les variations de taille, la latitude et la saisonnalité, en accord
ou non avec la régle de Bergmann [23]. Le climat peut affecter la taille au travers de
changements écophénotypiques ou génétiques chez les mammiféres au cours des cycles
climatiques du Quaternaire [24-25|. Toutefois, déterminer des liens de causalité reste
délicat, notamment pour distinguer ce qui a trait a la plasticité phénotypique plutdt
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qu’a des processus microévolutifs. En effet, les modéles (paléo)écologiques résultent
d’interactions complexes entre les individus, les paramétres abiotiques des écosys-
témes, la productivité végétale et la phénologie des plantes ainsi que des relations
entre espéces pour 'accessibilité aux ressources. Nous avons choisi de développer ici
trois exemples de variation chez des ongulés (cervidés, équidés, bovinés) bien repré-
sentés dans les ensembles osseux du Pléistocéne et qui illustrent cette complexité. Ces
données paléoécologiques ont également des implications sur les conditions taphono-
miques de ces ensembles.

2 Cas d’étude
2.1 Le renne (P. M.)

Actuellement, le renne (Rangifer tarandus) présente une trés vaste aire de distribution
autour du cercle polaire, entre 46° et 80° de latitude nord et 5° est & 14° ouest. Plusieurs
sous-espéces ont été différenciées suivant des traits anatomiques (au niveau du crane
notamment) et des caractéristiques externes telles que la forme des bois ou la couleur
du pelage [26-27|. D’importantes variations de taille / masse sont enregistrées entre
les sous-espéces en fonction des parameétres biotiques et abiotiques définissant leur en-
vironnement. Ainsi, la densité populationnelle des biomes parcourus, mais également
la topographie des milieux (toundra, forét, montagne) et le degré des déplacements
ou migrations (courte / longue distance ; latitudinale / altitudinale) sont des facteurs
participant & la variation observée. De nombreux travaux pointent la grande capa-
cité adaptative du renne et sa sensibilité aux modifications de son environnement se
traduisant par une variabilité des phénotypes exprimés [27-32].

Les premiéres occurrences de renne en Europe occidentale sont attribuées a la premiére
moitié du Pléistocéne moyen, corrélées aux climats froids et secs. De rares vestiges ont
été mis au jour en Europe septentrionale (Sussenborn, Mosbach, Bad Frankenhausen,
Westbury [33]) mais ¢’est en Europe méridionale que les plus importantes séries ont été
découvertes, a la Caune de I’Arago (Pyrénées Orientales) dans des niveaux attribués
aux stades isotopiques 14 et 12 (env. 0,6-0,4 Ma) avec plusieurs dizaines d’individus
consommés par les Acheuléens. Au cours de la seconde moitié du Pléistocéne moyen, le
renne reste toujours faiblement représenté. En revanche, il est largement documenté
en Europe au Pléistocéne supérieur, pendant la derniére glaciation (env. 120 000-
10 000 ans). Les fouilles de sites archéologiques du Paléolithique supérieur dénotent
un statut socio-économique privilégié pour cette espéce (« dge du renne »).

L’étude diachronique de leur variation de taille corporelle est fondamentale puisqu’elle
permet d’accéder a la fois & des informations liées & la structure des populations, a
leur mobilité mais également aux caractéristiques paléoécologiques des milieux [16,
34-38]. Un modéle simple illustre cette variation, portant sur la hauteur latérale du
talus (élément squelettique compact, abondant dans les sites archéo-paléontologiques
et bon indicateur du gabarit de 'individu) de plusieurs sites du Pléistocéne moyen et
supérieur, majoritairement situés dans la moitié sud de la France (Figure 1). L’analyse
des séries fossiles ne dégage pas de tendance linéaire mais enregistre des variations
significatives. Globalement, les rennes du Pléistocéne moyen ancien présentent un
gabarit plus important par rapport aux séries du Pléistocéne supérieur. Les différences
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FIGURE 1 — Diagramme en boite (médiane, quartiles, extrémes) exprimant la variation de
la hauteur latérale du talus de séries pléistocénes de renne ordonnées chronologiquement
(le plus ancien en bas); * d’aprés [38] et ** d’apres [39)].

observées entre les deux niveaux de 1’Arago peuvent traduire a la fois une variation
de sex-ratio et/ou de conditions changeantes du milieu : froid et sec dans le niveau L
et plus d’humidité dans le niveau G. Cela pourrait suggérer également des densités de
populations relativement faibles sur des territoires nouvellement colonisés par ’espéce.

A la transition Pléistocéne moyen / supérieur les séries de Coudoulous I (c. 9, Lot)
et de Romain-la-Roche (Doubs) sont contrastées. Les différences pourraient tout-a-
fait s’expliquer ici par le sex-ratio : quatre éléments, trés homogénes sur le plan des
dimensions, seraient des méales & Romain-la-Roche tandis que les rennes de Coudou-
lous I présentent une plus large distribution avec vraisemblablement une majorité de
femelles.

Au Pléistocéne supérieur deux groupes se dégagent : les sites du Portel-Ouest et de La
Vache (Ariége), la grotte Tournal-niveau H (Aude) et I'Igue du Gral (Lot) présentent
des rennes au gabarit plus important que ceux des sites de la Rouquette (Tarn), Siré-
jol (Lot), Tournal-niveau G, Gazel et la Crouzade (Aude). Il faut alors tenir compte
de la représentativité de ces taphoccenoses, des structures biologiques représentées en
rapport avec les contextes de formation des sites. Par exemple, le grand gabarit des
rennes de La Vache s’explique par la forte proportion de méles dans ’ensemble osseux
[38]. Néanmoins, en synthétisant les résultats avec les informations d’autres disciplines
connexes (ex. sédimentologie et palynologie), les séries de rennes du Pléistocéne tardif
du sud-ouest de la France suggérent un changement spatio-temporel significatif de la
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taille corporelle en relation avec différentes conditions environnementales. Ainsi, les
plus grands rennes du Tardiglaciaire sont contemporains d’une amélioration clima-
tique, documentée dans les Pyrénées, qui annonce le Bglling (env. 14 600 ans BP).
Cette amélioration est marquée par une diminution des graminoides, une phase de
renoncules (Ranunculus) et un développement de genévrier (Juniperus) et de pin

(Pinus) [40].

Les oscillations climatiques influent indirectement sur les paramétres démographiques
liés a la reproduction et la survie des individus (appelés également traits d’histoire de
vie), d’autant plus que le renne est trés sensible aux facteurs dépendants de la densité.
Les extrémes climatiques (aridité, températures) limitent sensiblement sa croissance.
Le role clé est 'accessibilité et la sélection des fourrages saisonniers (i.e., phénologie
des plantes et valeurs nutritionnelles) étroitement liées aux densités de population et
a la ségrégation sexuelle. Les hivers rigoureux (trop froids et humides) entrainent une
accessibilité limitée aux végétaux en raison de I’épaisseur du couvert neigeux et de
possibles couches de glace au sol. Au contraire, lorsque la disponibilité végétale est
favorable (en quantité et qualité), la compétition intraspécifique diminue et alors la
taille corporelle tend a augmenter. Ce processus est prépondérant pour les femelles
qui, & terme, conduit a une réduction du dimorphisme sexuel.

Cette variabilité de 'intensité du dimorphisme sexuel suivant les parameétres écolo-
giques du milieu a été démontrée pour les populations actuelles de renne, et implique
différentes stratégies de reproduction entre sexes. Chez les femelles ; I'investissement
dans la taille peut se produire aprés la maturité sous des conditions favorables, alors
qu’elles investissent davantage dans la reproduction que dans la croissance corporelle
lorsque les ressources fourrageéres sont limitées [30, 41-42]. Un autre cervidé, I’élan,
montre un dimorphisme sexuel plus élevé dans les régions ou la saison de croissance
végétale est courte [43]. Sur le matériel de renne de la fin du Pléistocéne supérieur
dans le Sud-Ouest de la France, il semblerait que ’amplitude des variations de taille
soit plus importante chez les femelles que chez les méales [36], bien qu’il demeure par-
fois délicat de sexer a partir d’ossements. Si ce modéle est correct, le dimorphisme
sexuel tendrait alors a diminuer dans cet espace-temps car soumis & de meilleures
conditions environnementales, c’est-a-dire montrant une augmentation de I’humidité
(et peut-étre de la température) accompagnant une saison de croissance végétale plus
longue. Toutefois, il est surprenant d’observer une relative stabilité parmi les méles,
alors qu’il devrait présenter un fort gabarit dans ces environnements productifs [27].
Ces données doivent donc étre encore considérées avec prudence et nécessitent de
nouveaux compléments méthodologiques (imagerie numérique 3D des ossements par
exemple).

Aux variations diachroniques de la taille corporelle, il est également possible de docu-
menter des variations d’ordre strictement spatiales en Europe (cline de taille). Suite a
I’étude de matériel de sites archéologiques du Tardiglaciaire européen, des gradients
NE-SO et E-W semblent pouvoir se différencier [16], comme le montrent d’autres
travaux sur l'actuel [27-29]. En particulier, les données de séries fossiles rapportent
une diminution de taille corporelle avec la latitude. Les rennes vivant dans le sud de
leur aire de répartition montrent généralement une plus grande taille corporelle que
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leurs congénéres des latitudes septentrionales. Cependant, sur une aire géographique
plus restreinte (ex. Sud de la France) les variations ne semblent pas étre significatives
[38]. Enfin, une des difficultés — générale & toutes les espéces et associations fossiles —
est aussi d’obtenir une meilleure résolution chronologique afin de mieux déterminer
la synchronicité ou les successions des séries et des sites.

La variation observée illustre plutot la capacité rapide du génotype a produire des
phénotypes préférentiels en réponse aux conditions des paléo-milieux, et désigne alors
plus une certaine plasticité phénotypique qu'un mécanisme micro-évolutif. De fait, en
améliorant certaines analyses (sexage des individus notamment), 'étude de la variabi-
lité de la taille corporelle chez le renne pourrait étre utilisée comme une approximation
fiable des conditions environnementales (estimation de ’humidité / sécheresse ; ampli-
tude / durée des saisons). L’approche morphométrique pourra a terme nous renseigner
sur les écotypes et biotopes (toundra, forét, montagne). Les rennes ont constitué un
gibier préférentiel pour de nombreuses sociétés paléolithiques. Leurs variations de
taille sont différentes selon les sexes et les environnements. Ces données ont un im-
pact dans les modes d’acquisition de ce gibier, et donc dans la représentation des
ensembles osseux, et dans les degrés d’exploitation (consommation, technologie) ou
de conservation qui sont autant d’agents taphonomiques potentiels qu’il est nécessaire
de considérer.

2.2 Le cheval (N. B.)

Le cheval est représenté aujourd’hui par une seule espéce a 1’état sauvage, le cheval
de Prjevalski, Equus przewalskii, éteint dans la nature mais perpétué dans les zoos
et réintroduit dans différentes régions notamment en Mongolie. Les équidés caballins,
arrivés en Europe au tout début du Pléistocéne moyen, sont attestés par de nom-
breuses formes, espéces ou sous-espéces de tailles différentes. Les restes de chevaux
sont trés fréquents dans les sites paléolithiques. Leurs grandes capacités adaptatives
squelettiques et dentaires assurent & ces derniers une présence sous des conditions cli-
matiques et des environnements trés variés, depuis les foréts interglaciaires jusqu’aux
steppes / prairies pendant les épisodes glaciaires [44-47]|. Contrairement & d’autres
groupes d’ongulés (cervidés, bovinés), la taille chez les chevaux ne présente pas de
dimorphisme sexuel [48-49].

De nombreux travaux portent sur les variations de la taille des chevaux au cours du
Pléistocene [20, 46, 50-59]. Globalement, durant le Quaternaire, on observe une ten-
dance évolutive vers une diminution de la taille. Celle-ci fluctue autour d’une grande
moyenne jusqu’a la fin du Pléistocéne moyen puis elle diminue sensiblement au Pléisto-
céne supérieur, avant de s’accélérer a 'Holocéne [55, 60]. Plusieurs exemples illustrent
les modéles de variations de taille des chevaux & partir des séries pléistocénes de sites
méditerranéens. La méthode du Variable Size Index (VSI [16-61]) permet de comparer
les éléments du squelette postcranien de ces séries par rapport & une série standard :
site allemand de Mosbach pour le Pléistocéne moyen et site frangais de Jaurens pour
le Pléistocéne supérieur.
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2.2.1 Pléistocéne moyen

Dans la séquence du Complexe Moyen (CM) de la Caune de ’Arago (Pyrénées-
Orientales) attribuée au Pléistocéne moyen médian, la taille du cheval fluctue avec
une tendance générale a la diminution (Figure 2). Le gabarit est significativement
plus fort chez les chevaux des niveaux inférieurs de I’ensemble I (CM I, niveaux Q-P)
corrélés a 1'épisode glaciaire du stade isotopique marin (SIM) 14 (env. 550 000 ans),
alors qu’il diminue nettement dans 1’ensemble II (CM II, niveaux H-I-J) associés a
I'interglaciaire du SIM 13 (env. 500 000 ans) ; il augmente de nouveau sensiblement
au cours de ’ensemble IIT (CM III, niveaux G- F, SIM 12, env. 450 000 ans) sans at-
teindre la taille maximale des niveaux inférieurs (Figure 2). Enfin au cheval plus récent
chronologiquement de l'interglaciaire de Lunel-Viel (Hérault) (SIM 97, env. 330 000
ans) correspond une taille significativement plus petite (Figure 2).

La forte taille du cheval des niveaux inférieurs (CM I) de la Caune de I’Arago est
comparable au référentiel chronologiquement proche : le cheval de Mosbach (E. mos-
bachensis). Cette correspondance de gabarit peut s’expliquer par la contemporanéité
des deux sites. Cependant le cheval de la Caune de 1’Arago posséde des caractéres qui
lui sont propres : museau plus court et large, macrodontie, extrémité des pattes plus
robuste. Celui-ci a pu développer des adaptations particuliéres au milieu glaciaire en
zone méditerranéenne en réponse au climat, en I'occurrence rigoureux, froid et sec,
comme le suggérent les autres proxys [62-68]. Le gabarit plus faible du cheval des ni-
veaux du CM II par rapport aux niveaux du complexe inférieur (CM I) ou supérieur
(CM III) parait lié aux conditions interglaciaires du SIM 13 (régle de Bergmann) plus
tempérées et humides et a la fermeture du milieu mais les données dans ces niveaux
restent pour le moment insuffisantes.

La diminution de taille (hautement significative p < 0,001) du cheval de Lunel-Viel,
sous des conditions également interglaciaires, pourrait répondre au méme phénomeéne
et démontrer 'importance des climats. Son gabarit plus réduit, son museau plus al-
longé et ses extrémités des membres robustes ont été d’ailleurs interprétés comme une
adaptation particuliére en milieu tempéré humide [69-70].

Dans d’autres régions, notamment en Europe centrale (Allemagne), la comparaison
entre les VSI et les rapports des isotopes de P'oxygéne (*¥0/160) des tissus osseux [72]
tend & montrer que les grands chevaux sont plutot associés aux températures élevées
[57]. Selon Van Asperen [46-73], les habitats en mosaique de certains interglaciaires
continentaux aux conditions relativement séches et a la couverture végétale diversi-
fiée, sont trés favorables aux chevaux caractérisés par une grande taille et des os des
membres robustes. Durant les phases tempérées océaniques, ’expansion des foréts
plus denses et la concurrence pour des ressources plus rares et de moindre qualité
nutritive, affectent la taille des chevaux qui sont souvent plus petits. A contrario, les
chevaux des périodes glaciaires peuvent étre aussi caractérisés par leur petite taille en
raison des conditions climatiques sévéres associées a une faible productivité (biomasse
végétale).

Il apparait donc difficile d’établir un modéle général de la variation de la taille des
chevaux au cours Pléistocéne moyen sans tenir compte des variations d’ordre géogra-
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FIGURE 2 — Variation des indices de taille (VSI) des chevaux du complexe moyen de la
Caune de ’Arago et de Lunel-Viel. Site standard : Mosbach [57]; Caune de I’Arago [71];
Lunel-Viel (Eisenmann, com. pers.).

phiques et des caractéristiques intrinséques des cycles climatiques qui se sont succédés
au cours de cette période.

2.2.2 Pléistocéne supérieur

A la fin du Pléistocéne moyen puis durant le Pléistocéne supérieur et 'Holocéne, les
chevaux subissent une diminution de taille quasi constante [56] & l'origine d’ailleurs
de la création de plusieurs sous-espéces chronologiques [52, 58]. Cette tendance est
par exemple bien illustrée dans la séquence archéologique de la grotte Tournal (Aude,
Figure 3) : la taille des chevaux diminue significativement entre les niveaux mous-
tériens B/C et D et le niveau aurignacien E, puis se poursuit entre celui-ci et les
couches G et H rattachées au Magdalénien moyen et supérieur. La Figure 3 montre
également que les chevaux plus anciens des Ramandils (Aude, SIM 57, env. 100 000
ans) et du Portel-Ouest F (Arriére, SIM 4/3 7) sont plus grands que ceux des niveaux
moustériens B/C et D de Tournal (SIM 3, 30 000-60 000 ans). La taille du cheval de
Vacquerolles (Gard, début SIM 2, 12 000-30 000 ans) s’intercale bien entre les séries
du Paléolithique supérieur de Tournal.

La diminution de la taille corporelle au Pléistocéne supérieur constituerait « a gra-
dual process evidently tracking climatic change, but without speciation » [74]. Les
explications & ce processus pourraient étre attribuées & un pédomorphisme ou na-
nisme adaptatif [74-77]. Elle nécessite de maintenir des densités de population dans
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un environnement de plus en plus inégal ou contraignant, avec une stratégie visant a
augmenter le taux de croissance des populations (réduction de la période de gestation
par exemple) pour la survie de Pespéce [55]. Ceci pourrait constituer une réponse
adaptative aux variations rapides du climat au cours de cette période [59]; la réduc-
tion de la taille assure dans ce cas un marqueur biochronologique intéressant.

Parallélement a cette diminution de la taille corporelle, il est aussi possible de détec-
ter des variations de certaines proportions squelettiques. Le graphique de la Figure 4
montre que les métacarpes des chevaux de la fin du Pléistocéne moyen et du Pléisto-
céne supérieur se classent chronologiquement en fonction de leur longueur moyenne
mais un tri s’opére également le long de I’axe des ordonnées d’aprés la robustesse de la
diaphyse. D’aprés la répartition des espéces actuelles, la robustesse serait bien corrélée
aux conditions hygrométriques du milieu [80]. Les métacarpes des niveaux moustériens
de Tournal B-D présentent par exemple une diaphyse relativement robuste (Figure 4),
ce qui corrobore la forte humidité relevée dans ces niveaux [59]. Ces variations rapides
et réversibles des proportions de la diaphyse semblent dans cette situation relever de
la plasticité phénotypique plutét que d’un mécanisme micro-évolutif.

2.2.8 La fin du Pléistocéne (Magdalénien)

Les indices de taille reportés sur le graphique de la figure 5 montre une diminution
progressive de la taille corporelle des chevaux du Sud de la France au Nord de I’Europe
au Magdalénien. Les jalons de ce cline géographique sont bien visibles et les séries
provenant des mémes latitudes possédent un gabarit équivalent. Dans le détail, les
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FicurE 4 — Indice de robustesse moyen en fonction de la longueur moyenne des méta-
carpes de chevaux pléistocénes (SIM 6 a 2). Les barres d’erreur représentent 'intervalle
de confiance (95 %). Romain-la-Roche, Tournal (Boulbes, données pers.) ; Taubach / Wei-
mar (Einsenmann, comm. pers.); Wallertheim [53]; Villa Seckendorff, Génnersdorf [57];
Pair-non-Pair [52]; Solutré [58]; Siréjol, Jaurens [78]. Indice de robustesse = largeur de la
diaphyse au milieu / longueur *1000.

chevaux meéditerranéens des niveaux G et H de Tournal sont en effet un peu plus
grands que ceux de Saint-Germain-la-Riviére (Gironde) et du Quéroy I (Charente),
eux méme plus robustes que les chevaux du Centre de la France de Solutré (Sadne-
et-Loire) et du Rocs-aux-Sorciers (Vienne). Ces derniers désignent enfin des formes
au gabarit plus important que celui des chevaux du bassin parisien du Grand Canton
(Seine-et-Marne) et de Rhénanie (Gonnersdorf et Andernach).

Ces différences régionales peuvent étre mises en paralléle avec les gradients de teneurs
en azote 15N et s’expliqueraient par une apparition plus précoce d’amélioration cli-
matique dans le Sud par rapport aux régions du Nord et / ou continentale aprés le
dernier maximum glaciaire [81-83]. L’accés a plus de ressources dans les régions plus
méridionales aurait favorisé le maintien d’une taille égale dans le Sud de la France.
Ces résultats traduisent une nouvelle fois la mosaique régionale des populations de
chevaux au Tardiglaciaire [57, 84-86].
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FIGURE 5 — Variation des indices de taille (VSI) des chevaux au Magdaléniens en fonction de
la latitude. Site standard : Jaurens [78-79]; données compilées d’aprés [86]; Tournal [59];
Saint-Germain-la-Riviére [52]; Quéroy, Grand Canton (Eisenmann, com. pers.); Solutré
[58] ; Rocs-aux-Sorciers [86] ; Gonnersdorf, Andernach [57].

2.3 Les bovinés (J.-Ph. B.)

Les grands bovidés sont principalement représentés durant le Quaternaire par deux
genres (ou sous-genres), Bos ou aurochs et Bison avec plusieurs espéces. Faisant
suite au stock de bison archaique du Pléistocéne inférieur (Eobison), les vrais bisons
évoluent en Eurasie, avec B. schoetensaki, le plus ancien, puis B. priscus le bison
des steppes et B. bonasus le bison européen ou wisent, encore vivant de nos jours
dans les foréts de Pologne et Lituanie (Bialowieza) [87-88]. Le bison des steppes est
un animal grégaire de grande taille avec une forte encornure, adapté aux grandes
plaines et pouvant supporter des froids rigoureux; alors que la forme actuelle est
de plus petite taille, tant corporelle que socio-écologique (groupe social), avec des
cornes plus réduites, pouvant vivre dans des environnements plus forestiers et peut
étre plus tempérés. Le premier, avec un port de téte plus bas, est typique des paisseurs
(« grazer ») alors que le second a une alimentation plus composite (« mized-feeder »).
Leur morphologie externe reste globalement assez comparable (différence de la ligne
dorsale et massivité de avant-train) et ils accusent, 'un comme l'autre, et comme
de nombreux bovidés, un fort dimorphisme sexuel; le méale étant de plus grande
taille que la femelle, observable sur la quasi-totalité des éléments squelettiques. Il en
va de méme pour 'aurochs qui est une espéce polymorphe, de grande taille, avec
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des membres longs lui donnant une allure élancée et un cornage imposant avec une
forte courbure. Il s’agit d’une espéce tempérée favorisant les milieux d’écotones et les
prairies ; ils subsistent pendant les phases glaciaires de 'Hémisphére nord dans les
contrées plus méridionales, du Bassin méditerranéen.

Les bisons ont une vaste distribution spatio-temporelle, couvrant ’Eurasie (zone pa-
léarctique) jusqu’en Amérique du Nord (néarctique) depuis le Pléistocéne moyen (dé-
but a 780 000 ans). L’aurochs a une moindre extension, en Eurasie, et ne dépasse pas
le 60° N (et ne colonise pas ’Ameérique). Il est présent aussi en Afrique du Nord et au
Proche- et au Moyen-Orient.

Ce sont ces espéces et ces formes qui ont occupé 'Europe de ’Ouest et au-dela, et
que les premiers groupes humains ont rencontré de maniére trés réguliére tout au long
du Paléolithique moyen & supérieur, Néandertalien & Sapiens. Avec les équidés et les
cervidés (cf. supra), ils représentent les proies préférentielles des différentes cultures
se succédant ; ils ont joué un réle majeur dans les sociétés indiennes nord-américaines
a I’'Holocéne (voir [89]) lorsque les troupeaux de bison étaient alors les ongulés les plus
abondants jamais observés sur Terre (en dizaine de millions d’individus). Plusieurs
gisements en Europe de I’Ouest démontre 'importance de ces ressources pour les
groupes néandertaliens : par exemple les sites de Mauran et de Coudoulous I en
France [90-93], de Wallertheim en Allemagne [94], mais aussi en Russie ou en Ukraine
pour les Hommes modernes [89], avec plusieurs centaines d’individus accumulés dans
des sites de boucherie et de consommation (« kill-butchery sites ») parfois associés
& des campements semi-permanents. Au Paléolithique supérieur, les grands bovidés
jouent également un grand role dans les représentations symboliques et/ou artistiques
(sculpture, gravure, peinture). Aprés la derniére glaciation, I’Aurochs devient un gibier
de choix, souvent chassé et vénéré dans les temps protohistoriques & historiques.

2.3.1 Evolution et taille corporelle

Aprés ce cadre général, taxinomique, chronologique et paléoécologique, il est possible
de retenir & la fois la grande différence entre sexes et 'importance cynégétique pour
des groupes de chasseurs-cueilleurs. Les implications des variations de taille corporelle
des populations & travers le temps sont d’ordre évolutif, écosystémique, mais aussi
taphonomique et archéozoologique.

Il existe des différences significatives sur la taille en relation avec I’age de ’animal, son
sexe et les conditions environnementales. Aux Etats-Unis, les tailles moyennes varient
entre les troupeaux de B. bison de différentes régions, et le poids des individus est
souvent lié aux conditions de précipitation et de température; le facteur saisonnier
est déterminant (Figure 6). Cela entraine des variations dans la production et la
distribution des ressources animales (poids vif; viande, graisse, moelle). Les taux
de croissance sont distincts entre populations et entre les sexes : plus rapides chez
les femelles (plateau atteint entre 4-5 ans) alors qu’il est plus lent chez les maéles
(env. 6 ans ou plus). De plus, les méales ont des plus fortes proportions de l'avant-
train a Pinverse des femelles plus lourdes des arriére-trains [95]. Ces morphofonctions
peuvent se répercuter sur les traits métriques des os (longueur, épaisseur corticale,
age de fusion des épiphyses).
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FicurE 6 — Courbe de variation saisonniére théorique des poids chez des bisons adultes
(M = males; F = femelles). Zone sombre en bas : périodes de reproduction et concentration
des individus, avec * = migrations / déplacements (in [92]).

Toutes ces variations ont des répercussions sur les ossements. La croissance étant
variable, dans le cas d’accumulation fossile, ’action post-enfouissement et diagéné-
tique va différer; la structure biologique (4ge, sexe) contribuera ainsi au degré de
conservation et représentation dans la documentation fossile. Les implications ar-
chéozoologiques concerneront alors la sélection des individus lors des chasses et le
degré d’exploitation des carcasses, exprimé en termes de poids de viande et quantité
de graisse, degré de fracturation osseuse ou de combustion.

Pour illustrer ces variations de taille, nous avons reporté les dimensions de longueur
de métapodes, en particulier du métacarpien (Mcc), chez les bisons fossiles d’Europe
de I’Ouest, distinguant les séries méales des séries femelles d’'un méme gisement. Le
Mcc est un élément assez diagnostic, abondant et retrouvé souvent complet, facile a
sexer. Il existe des corrélations entre la longueur de ces os et la taille corporelle et des
équations ont été calculées [96] ; cependant ces équations sont générées sur des formes
domestiques et nous préférons ici utiliser les valeurs biométriques brutes.

Treize gisements, principalement paléontologiques (seuls archéologiques : Mauran,
Tournal) sont concernés (Figure 7), depuis ceux du Pléistocéne moyen (Mosbach,
Hundsheim, Chatillon-Saint-Jean, Coudoulous IT), du début du Pléistocéne supérieur
(Roter-Berg), puis sept gisements datés des stades isotopiques 3 et 2 (soit entre 50 000
et 10 000 ans).

La tendance générale est une décroissance de la taille au cours du temps, bien marquée
pour les séries du Pléistocéne moyen au début du Pléistocéne supérieur. Cela semble
s’amortir durant le Pléistocéne supérieur; mais, du fait d’une documentation plus
abondante pour cette période relativement courte, nous observons des fluctuations.
Elles rendent compte d’une grande variabilité spatio-temporelle des populations de
bison contemporaines des hommes du Paléolithique supérieur (aurignacien, gravettien,
solutréen, magdalénien). Aux processus évolutifs se rajoutent des facteurs écologiques,
géotopographique et climatique, faisant varier les tailles et masses de ces animaux.
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FIGURE 7 — Variation de la longueur du Métacarpien (min-moy-max, et n, en mm) de séries
de bisons pléistocénes, selon les sexes (M = males; F = femelles) ordonnée chronologique-
ment (le plus ancien a gauche). (Moyenne mobile de période 2 pour min-moy-max.)

De plus, des migrations de populations venant de I’Est peuvent encore compliquer
ce schéma, en particulier existence du bison européen (B. bonasus) entre 47 000-
34 000 ans en Europe de 1’Ouest, premiére vague de ces migrations [97]. L’analyse
paléogénétique montre que les individus échantillonnés des sites les plus récents de
notre séquence (Arquet et Gral), possédent (avec le site d’Habarra) une signature
« wisent ». Ces populations de la fin du dernier glaciaire montrent une taille légérement
supérieure (Figure 7) par rapport a leurs prédécesseurs qui désignent le bison des
steppes. De fait, les tailles entre les deux espéces ont parfois tendance a se confondre.
Le schéma mis en évidence reste donc plus didactique que réel, car non exhaustif.
L’intégration de nouvelles séries et un meilleur calage chronologique est nécessaire
afin de mieux examiner les corrélations avec des courbes climatiques et détailler ces
processus éco-évolutifs et biogéographiques dont les implications taphonomique et
archéozoologiques sont essentielles.

3 Conclusions

Plusieurs modéles de variations sont mis en évidence chez les ongulés durant le Pléis-
tocéne illustrant des stratégies évolutives distinctes mais aussi des adaptations éco-
morphologiques importantes. Les variations dans les tailles corporelles des animaux,
bien visibles & partir des dimensions des ossements, sont riches d’informations. La
taille est corrélée a de nombreux facteurs ontogéniques, physiologiques mais égale-
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ment & des facteurs environnementaux tels que le climat (température, précipitation,
humidité, saisonnalité) et les structures des biomes végétaux. A partir de I'étude de
plusieurs membres de trois familles d’herbivores (cervidés, équidés, bovinés), plusieurs
convergences se dégagent, partant d’'un méme substrat et des mémes gisements, soit
I'existence de formes de grande taille du Pléistocéne moyen. Par la suite, on observe
une tendance générale a la diminution de la taille corporelle des séries et populations
fossiles de la fin du Pléistocéne moyen et du Pléistocéne supérieur. Il s’agit d’un pro-
cessus évolutif assez général en Europe de I’Ouest, observable dans d’autres groupes de
grands mammiféres, qui a certainement impacté les activités cynégétiques des groupes
humains. Dans un contexte anthropique, la taille et condition des herbivores-proies
vont conditionner non seulement leurs stratégies d’acquisition (sélection des individus)
mais aussi le degré de consommation et traitement des produits animaux (viande, os,
moelle, peau...).

A ce premier facteur temporel s’ajoute des variations géographiques et saisonniéres qui
agissent & plus petite échelle, et sont plus étroitement liées aux conditions locales et &
la variabilité des paramétres écologiques des milieux. Pour les espéces dimorphiques,
les études doivent se diriger sur les différentes réponses apportées aux changements
suivant les sexes et leurs stratégies de reproduction. La grande distribution spatiale
des espéces telles que renne, cheval ou bison en Eurasie entraine une grande diver-
sité et variabilité des populations au cours du Pléistocéne, confirmant I'importance
biogéographique des approches en paléoécologie et en taphonomie.

L’origine et la conservation des accumulations fossiles autant que I'impact des tailles
des gibiers dans leurs acquisitions par des prédateurs, non-humains et humains, sont
des éléments taphonomiques déterminants. Il est essentiel de bien identifier la struc-
ture paléobiologique des séries fossiles (taille, sex-ratio, age, saisons) en relation avec
nombreux facteurs intrinséques (physiologie, etc.) et extrinséques (géographie, végéta-
tion, climat) permettant également de mieux distinguer les processus micro-évolutifs
(génétique) des réponses plastiques (phénotype).
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