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Apport de la pal6omammologie d la paleoanthropologie

en Europe

Contributions of Palaeomammalory to Palaeoanthropolory in Europe

Jean-Marie Cordy *

R&um6
la biocbronologie fond6e sur l'6volu.ion des faunes mammaliennes permet d'ordonner une part des gisernents

paleoanthropologiques europ€ens. De plus, les interpr6tations pal6cEcologiques et pal6obiogeographiques des faunes
peuvent apporter dttiles informations applicabtes A l'6volution humaine. Enfin, les 6volutions observables chez les
Mammifdres peuvent susciter la r6flexion des pal6oanthr,opologues.

Abstract
Bio-chronology founded upon the evolution of mammalian fauna allow rx to shed light on sorne European

palaeoanthropological sites. Moreover, paleoecological and palaeobiological interpretations of fauna supply useful
information applicable to human evolution. Finally, observable rnamrrnl evolutions can give rise to reflection among
palaeoanthropologi sts.
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Introduction

Dans le cadre d'un colloque ax6 sur la
palioanthropologie, un pal6omammalogiste peut
apporter diff6rentes informations et diffdrents
6clairages sur I 'Homme fossi le.  Tres
classiquement, grAce d l'dvolution des associa-
tions mammaliennes et d l'6volution biologique,
il peut fournir un systame chronologique de
r6f6rence dans lequel sont replaces les gisements
pal6oanthropologiques et arch6ologiques. Ceci
peffnet de dater d'une manidre relative les
diff6rents fossiles humains connus et m€me de

leur attribuer, par extrapolation, une estimation
de leur Age absolu. D'un autre c6t6, par les
interprdtations pal6oecologiques de la faune, le
pal6omammalogiste peut ddfinir globalement
l'dvolution du pal6oenvironnement i laquelle
sont lies des phenomenes pal6obiogeographiques
par t icu l iers  (6migrat ions,  immigrat ions,
morcellement des populations...); ces moddles
peuvent a leur tour inspirer le paleoanthropologue
sur le plan des populations humaines et de leur
6volution biologique. Dans le m€me ondre didees,
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les caractdristiques de la microdvolution et de
I'adaptation des mammiGres peuvent dgalement
servir de ri{Erence aux anthropologues, d'autant
que I'Homme pr6historique reste fonda-
mentalement soumis a des pressions s6lectives
de I 'env i ronnement  comme tout  aut re
mammiGre.

Biochronologie

l. Biozonation

Ia m6thode a dejd et6 exposee dans deux
articles ant6rieurs (Cordy, 1982; Cordy et
Henrottin, 1984). Elle consiste essentiellement i
utiliser les s6quences d'espdces ou de sous-
espices chronologiques appartenant d des lignees
6volutives bien 6tudiees ainsi que les
phinomdnes de disparition (emigrations ou ex-
tinctions) et d'apparition taxonomique (immi-
grations). L'emploi du plus grand nombre de
lignees possible, la prise en compte de la
conjonction des differents phdnomdnes et
I'analyse faite ind6pendamment de tout autre
systbme (comme par exemple la chronologie
geologique glaciaire) sont autant de facteurs
essentiels i la definition d'une biozonation fiable.
Chacune des biozones correspond en fait ir la
d6fi nition d'une periode chronologique pendant
laquelle s'obserye une association particulidre
d'espdces de mammiGres (zone d'extension
concomitante). Plus pr6cis6ment, nous utilisons
ici la notion de zone d'Oppel ou zone oppelienne
qui est "caract6ris6e par une association ou un
assemblage choisi, d'extension restreinte et
largement concomitante, indicative d'une
contemporan6ite approximative" (Hedberg et al.,
teTe).

Par cette m6thode, il est possible de
d6f inir ,  pour le dernier mi l l ion d'anndes
correspondant au Pl6istocdne moyen et superieur,
neufbiozones dans lesquelles se r6partissent les
differents gisements paldoanthropologiques
reconnus jusqu'i prdsent en Europe. Ia d6fi nition
paleontologique de chaque biozone se d6duit
facilement des associations de mammiGres telles
qu'elles apparaissent dans les figures I et 2.

2. Corr6lations

Chacune des biozones peut €tre d6finie
objectivement par un numdro d'ordre ou par le
nom d 'une  espece  pa r t i cu l i d remen t
caract6rist ique ou d'un gisement-type.
Secondairement, il est possible egalement de
donner une d6nomination tir6e de la terminologie
glaciaire r6gionale (fig. 3). Toutefois, cette
maniEre de faire peut conduire i des malentendus
si le lecteur ne comprend pas qu'il s'agit juste de
l'emploi d'"6tiquettes" et non d'une corr6lation
stricte avec des 6vdnements climatiques dont la
d6finition reste par ailleurs encore trop vague et
subjective aujourd'hui.

I-a corrdlation r6elle de cette biozone
avec I'echelle du temps et avec le systdme des
stades isotopiques doit bien entendu etre
envisagde. Elle peut se faire d'une manidre
classique, en utilisant les datations radiom6triques
(par exemple : I'Uranium-Thorium, la thermolu-
minescence, I'ESR ...) ou tout autre systdme de
datations indirectes (par exemple : le
pal6omagn6tisme) associ6 i des gisements
pal6ontologiques bien d6crits. Ces donn6es
permettent d'ancrer la biozonation dans la
chronologie absolue. D'autre part, I'id6e d'une
certaine homogdneite de la duree de chacune des
biozones parait €tre egalement une donn6e
raisonnable. Enfin, la correspondance entre la
limite de zones et le maximum de chaque cycle
glaciaire se fonde sur le modble du Pl6istocdne
sup6rieur et sur la dur6e estim6e de chaque
biozone (Cordy, 1982) et de chaque cycle
isotopique (Zubakov et Borzenkova, 1990), qui
est de I'ordre d'une centaine de milliers d'ann6es
pour le dernier million d'ann6es. En particulier,
au Pl6istocdne sup6rieur en Europe occidentale,
nous avons constat6 (Cordy, 1984) que la phase
d'extinction majeure de la faune d Mammuthus
primigenius prend son essor i la faveur du
Pleniglaciaire r6cent (Stade isotopique 2) et que,
dds le Tardiglaciaire, nous observons les pre-
mi ers remp lacements fau niques par immigration
d' espdces d' origine orientale.

L'utilisation de tous ces il6ments p€rmet
des lors de proposer une correlation entre notre
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systdme de biozones mammaliennes,la siquence
ginerale des stades isotopiques et I'echelle du

temps (ng. 3).

3 -  D a t a t i o n s  d e s  g i s e m e n t s
paleenthropologiques

La f igure 3 visual ise la posit ion

chrono log ique de  d i f fe ren ts  g isements
paleoanthropologi ques d' Eu rope occi dental e qui

sont caracteris6s par un echantillon faunique
significatiL

3.1. I-cs plus vieilla industria

Il est tout d'abord important de noter
qu'il n'existe jusqu'd pr6sent aucune preuve

indiscutable de la pr6sence de I'Homme en Eu-
rope qui soit ant6rieure d un million d'ann6es (de

Lumley eraL, 1988). Bien que plusieurs auteurs
aient signale des gisements archdologiques trds
anciens, sp6cialement dans le Massif Central
frangais (Guth, 1974; Bonifay, 1983; Bonifay,
1991; Bonifay et Vandermeersch, l99l), aucune
de ces observations n'apporte de preuves

archeologiques irrdfutables dans un contexte
chronostratigraphique nettement ant6rieur au
million d'anntles. Aux alentours de 950.000 ans
(Stade isotopique 24),\a grotte du Vallonnet, qui

a fait I'objet d'une etude pluridisciplinaire nicente
( de Lumley e/aL, 1988), constitue un gisement-

repdre bien dat6. Le gisement de Soleilhac
(Bonifay et Bonifay, 1981; Fosse et Bonifay,
l99l), avec sa faune plus interglaciaire, est un
autre site archeologique repi:re, qui est peut-€tre

l6gerement post6rieur (Stade 23 ?) au vu du
nombre apparemment plus reduit d'espi:ces
villafranchiennes et de la prdsence d'especes qui

caracteriseront le Pleistocdne moyen comme
Palaeoloxodon antiquus et Capreolus
stissenbornensis. I1 faut toutefois relativiser les
differences observdes entre ces deux faunes en
raison des echantillons fauniques riduits et des
var ia t ions  indu i tes  par  les  cond i t ions
paleoclimatiques.

3.2. I-es fossi/es humains de Ia bionne
IV (enu 450.0N i 5M.0OO ans)

logique se sirue nettement plus tard. Il s'agit du

site de Mauer (Heidelberg) ou a itd decouvert la

ce leb re mandibul e ant6neande rt al ienne. l-a faune
trds riche des sables de Mauer ne laisse aucun
doute quant ir son attribution ir la biozone fV :
prdsence concomitante de Mammuthus
trogontherii, Equus mosbachensis, Nces
lat i f rons, Cervus acoronatus, Canis
mosbachensis, H omotherium I atidens et

Pachycrocuta perrieri (Kahlke, 197 5; Knau,
1992). La persistance d'espdces anciennes,
comme les deux dernidres cit6es, et de Lynx
issiodorensis (selon Kahlke, 1975) permet de
situer ce gisement dans la premidre moitie de
cette biozone, c'est-d-dire au stade isotopique l5
selon notre moddle de correlation.

Le second gisement pal6oanthro-
pologique important est celui de Vertessz6llos
(Hongrie), qui a livr6 un os occipital et quelques

dents fragmentaires. I-a prdsence concomitante
de Equus mosbachensis, Cerws acoronatus,
Capreol us siissenbornens is, C-a ni s mosfu chens is,
Panthera gombaszoegensis, Pachycrocuta
brevirostris et Ursus stehlini (Kahlke, 1975)
permet d'attribuer a nouveau ce gisement i la
biozone fV; I'absence de forme archaique
(excepte Pachycrocuta brevirostris) suggdre un
6ge un peu plus r6cent que Mauer, soit le stade
isotopique 13.

Le pal6okarst de Vergranne (Campy,

1983), qui a livre une canine lacteale humaine est
6galement corr6l6 avec la biozone IV puisqu'il

contient un Dicerorhinus etrusar relativement
primitif, Equus mosbachensis, {/rsus deningeri
et Canis mosbachensls. l-a presence d'un Ours
brun, [/rsus arctos, et de Rongeurs, tels que

Pitymys subterraneus et un Arvicola cantiana
deji ivolu6, suggbre un ige r6cent au sein de la
biozone (stade isotopique 13).

Enfin, le gisement paleoanthropologique
de la Cueva Major d Atapuerca (Espagne) a livre
essentiellement une faune de C-amivores ou [.Irsus
deningeri est tout ir fait dominant (Aguine er a/.,
1987).Toutefois, la pr6sence concomitante de
P a n th e r a I e o fos s i I i s, P a n t h e ra go mb a szne ge n si s
et d'un Renard 6volu6, Vulpes wlpes, permet

d'attribuer cette faune ir la biozone IV.Le premier gisement pal6oanthropo-
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3.3. I-es fossilcs humains & Ia bionne
V (enu. 350.0m A 450.0O0 ans)

Le site paleoanthropologique et
paleontologique repire de la biozone V est sans
conteste la Caverne de I'Arago a Tautavel
(Cregut-Bonoure,  l98 l  ) .  La pers is tance
d'espdces du Pl6istocdne moyen ancien telles
que Eguus mosbachensis, Praeouibos priscus,
Cerws acoronatus, Ovis antiqua, Canis
mosbachensis, Vulpes praeglacialis, Cuon
priscus, Ursus deningeri, et I'apparition d'esgEces
nouvelles ou plus 6voluees colrlme Dicerorhinus
hemitoechus, Bos primigenius, Rangifer
tarandus, Rupicapra rupicapra, Panthera leo
spelaea, caract6risent tout i fait cette biozone.

Le celdbre crAne de Petralona (Grdce)
reste diflicile i dater non seulement en raison des
circonstances de sa d6couverte mais aussi par le
caractbre un peu hdtdrogene des faunes (Kurten
et Poulianos, 1981; Kurten, 1983). D'une part,
on observe une association caract6ristique de la
biozone fV avec entre autres Praemegaceros
verticornis, Ca nis mosfu chensis, Ursus stehl ini,
Pachycrocuta perrieri, Pachyctocuta
brevirostris, Panthera leo fossilis, Panthera
gombasrcegensis et Homotherium sp.; d'autre
part, des espdces caracteristiques des biozones
suivantes apparaissent comme Dicerorhinus
hemitoechus, -Bos primigenius et Capra ibex
C'est pourquoi, le gisement de Petralona est situd
indistinctement dans les biozones fV et V (fig.
3); toutefois, si I'on tient compte que le crAne a
it6 d6couvert au sommet des couches fossiliGres,
il est possible de le mttacher hypothetiquement a
la biozone V, aux environs du stade isotopique
10.

Enfin, la position biochronologique de la
mAchoire de Montmaurin (Grotte de la Niche)
(France) reste difficile i prdciser en fonction de
petit 6chantillon faunique (Tavoso et al., 1990).
L'espdce la plus indicative et la mieux represent6e
est un Oun qui presente un m6lange de caractdres
d' Ursus deningeri d.d'Ursus spelaeus (Biozones
V et VI). La petite taille du Canis /upus et la
pr6sence dventuelle d'Equus mosbachensis

semblent confirmer I'Age ancien du gisement.
Dis lors, Montmaurin est sitr6 hypothetiquement
i la fin de la biozone V (fig. 3).

3.4. I-es fmsi/es humins & Ia biome
W (enu. 250.0N ir 35O.MO ans)

Tant du point de vue pal6ontologique
(Kahlke, 197 5) que du point de vue
pal6oanthropologique, le gisement de Steinheim
(Allemagne) est une r6fdrence pour cette biozone
VI. I-a faune est caract6risde par la pr6sence
concomitante d'un lVlammuthus trogontherii, de
D i cero rhi nus hemi toe chr et d' espdces 6voluees
conrme Cerws elaphus, &preolus capreolus et
Ursus spelaeus. En antre, Megaloceros giganteus
fait son apparition sous une forme ancestrale.
Enfin, deux espices d'extension chronologique
restreinte sont repr6sent6es : un equid6, Equus
steinheimensis et un bovi rc, htfu I us (= htf fel us)
murrensis.

Deux autres g isements Paleo-
anthropologiques bien connus peuvent egalement
€tre corr6l6s avec Steinheim : d'une part
Bilzingpleben (Allemagne), ou la faune comprend
6galement Mammuthus trogontherii et
Dicerorhinus hemitoech,u, ainsi que des espices
6volu6es comme Cerws elaphusa Panthera leo
spclaea (Mania, 1983); d'autre part,le plus ancien
site pal6oanthropologique de Grande-Bretagne,
Swanscombe, est dgalement caract6rise par
Dicerorhinus hemitoechus et par diverses especes
6voludes comme d Steinheim, auxquelles on
peut ajouter Canis lupus d Panthera leo spclaea
(Stuart, 1982). Seule la pr6sence du genre Macaca
sp. et, parmi les Rongeurs, de Arvicola cantiana
6 Pitymys arvaloides d6montre bien I'anciennet6
du gisement.

3.5. L6 fossi/cs humains & Ia bioane

W (enu. 140.000 it 260.0O0 ans)

I-a figure 3 reprend les differents sites
paleoanthropologiques qui correspondent d cette
biozone (notons que 1'ordre des sites frangais est
purement al phabetique).
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Cette biozone est surtout caractiris6e par
des faunes (Kahlke, 1975) ou Mammuthus
primigenius, Coelodonta antiquitatis, Equus
gernnnicus et Megaloceros giganteus sont tout
a fait individualisis morphologiquement par
rapport aux formes de transition prec6dentes.

3.6. Biome WII

Avec la biozone suivante, les gisements
pal6oanthropologiques d Homo sapiens
neanderthalensis et puis Homo apiens sapiens
se multiplient bien entendu a travers toute
I'Europe. Ils n'ont pas ete repris ici en raison de
leur 6vidente corrilation avec les stades
isotopiques 5 d 2. En outre, la biozonation
6volutive devient trop grossidre pour dater tous
ces gisements et il serait n6cessaire d'utiliser des
Iors une biozonation de type bio-climatologique

qui nous conduirait i un autre propos.

Notons toutefois qu'en Belgique, les
gisements moust6riens semblent se r6partir en
deux grands ensembles (Cordy, 1988). Un pre-
mier correspond i I'interglaciaire 6emien au
sens large (y compris les Saint-Germain), un
second au complexe interstadiaire d'Hengelo-
ks Cott6s. Ces deux ensembles sont s6par6s par
une longue periode d'absence ou de quasi-absence
d'occupa.tions humaines darn le nord de l'Europe,
en raison des conditions rigoureuses du climat du
Weichselien infdrieur et moyen. Les restes
n6andertaliens de Spy, Fonds-de-For€t, Engis
et Couvin correspondraient probablement i la
"seconde vague" d'occupation moustdrienne en
Belgique et seule la mandibule de Ia Naulette
pourrait appartenir a la "premii:re vague", c'est-
d-dire d I'interglaciaire eemien sensu lato.

fiTilwrrcnsel

lllil sanlr

llTllll!wunu

- - - - -  IXTENSION PROBABLE D IJ  N IVEAU MARIN

LORS DIJ M^X IMUM WE ICHSEL IEN

+  M IGR^T IONS POSSIBL IS  PENDANT LES  GLACIAT IONS

0  1000km

Frg. 4 Paleog6ographie de I'Europe en fonction des limites des calottes glaciaires, du niveau marin durant le demier
glaciaire et des massifs rnontagneux (d'aprds Flint, 1957 modifi6). Voies possibles de migration au cours des
glaciaires.
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Pal6oecologie glaciaire et pal6o
biogeographie

Au cours du Quatemaire, durant chaque
cycle glaciaire, I'Europe occidentale a et6 soumise
i un paleoclimat trds rude qui a isol6 et morcel6
les populations animales. Le cas de la dernidre
glaciation, qui est le mieux connu en raison du
nombre de gisements 6tudi6s, permet de mettre
en valeur quelques grands ph6nomdnes
biogeographiques.

Les grandes lignes de l'dvolution du
pal6oclimat durant le Pl6istocdne supdrieur sont
maintenant bien pergues au travers des 6tudes
palynologiques comme celles de la Grande Pile
(Woillard and Mook, 1982) et des recherches sur
les pourcentages des isotopes de I'orygdne
(Shackleton et Opdyke, 1973 et 1976; Zubakov
et Borzenkova, 1990). Les pal6omammalogistes
mettent particulidrement bien en dvidence
I'intensit6 du climat glaciaire durant les phases
Ies plus froides. Ainsi, en Belgique et dans le
nord de la France. au cours du debut du
Tardiglaciaire (Dqas I, environ 14.000 ans B.P.),
le climat de tlpe continental polaire etait tel que
la microfaune mammalienne etait dominee d
85o/o pat le Lemming i collier, Dicrostonyx
galielmi, et la macrofaune par le Renne, Rangifer
tarandus, qui 6tait accompagn6 par le Boeuf
musqu6, Ovibos moschatus,et le Renard Polaire,
Alopex lagopus (Cordy, 1984 et l99l). Il est
dvident qu'une telle faune temoigne du
d6veloppement d'un milieu toundroide de type
arctique. I-a rigueur du climat durant les deux
phases du pl6niglaciaire (stades isotopiques 4 et
2) ltaiit telle qu'elle explique l'absence totale de
donn6es arch6ologiques dans la moit i6
septentrionale de I'Europe durant une part de
l'6poque moust6rienne et durant le Solutr6en
(Cordy,  1984 et  1988) .  Cet te sor te de
ddsertification culturelle serait liee i la migra-
tion des populations humaines dans les regions
plus meridionales. La rdpartition des populations
humaines et animales a donc subi des flux et des
reflux de direction nord-sud en fonction des
oscillations pal6oclimatiques. En outre, la struc-
ture des populations a pu subir d'importantes
contraintes. Ainsi, Eru cours du marimum glaciaire

du stade isotopique 2, une sorte de confinement
des troupeaux de Rennes dars le sud-ouest de la
France a m€me pu €tre dvoque sur la base de la
rdduction de la stature de ce cervide et sur la
diminution de ses effectifs (Delpech, 1988).

D'un point de vue biogdographique, il
est clair que le developpement d'un climat de
type polaire dans les plaines septentrionales de
I'Europe constituait une barridre climatique
d6terminante pour le mouvement des espdces
adapt6es i un cl imat temp6r6 et plus
particuliErement de I'Homme (fig.a). En effet,
en dessous du 50e parallble, les Alpes, les
Carpathes et les diffdrents monts du sud de
I'Allemagne et de I'ouest de la Tchdcoslovaquie
sont autant de barridres gdographiques encore
plus efficaces en periode glaciaire. Ainsi, la
moiti6 sud de I'Europe, qui n'6tait pas soumise
aux conditions toundroides, 6tait ndanmoins
isol6e du reste de I'Eurasie et se trouvait
compartiment6e en plusieurs r6gions, elles-
m€mes relativement isol6es les unes des autres :
I'Ukraine, le bassin du Danube, la p6ninsule
balkanique, le bassin du P6, I'Italie p,6ninsulaire
et insulaire, le sud de la France et la peninsule
ib6rique. Pendant des milliers d'ann6es, les
populations animales et humaines qui vivaient
dans chacune de ces rdgions pouvaient rester
relativement isol6es les unes des autres et du
reste des popuiations eurasiatiques. Le flux
g6nique r6duit et la relative petitesse des popula-
tions pouvaient favoriser une d6rive g6n6tique.
De plus, les modifications du climat pouvaient
induire une augmentation des pressions s6lectives
du milieu et favoriser des ph6nomdnes de
microdvolution biologique. L' individual isation
d'un tlpe humain particulier, |'Homo sapiens
neanderthalensis, est peut-€tre liee i ces donn6es
biogeographi ques et paleoecologi ques p ropres i
I'Europe occidentale. L'influence de phdnomdnes
d'isolement sur les peuplements pleistocdnes
d'Europe a d'ailleurs deja 6td evoqude par Howell
(1960) et discutee par Hublin (1990).

Il est encore important de noter que ce
moddle d6crit dans le cadre de la derniere glacia-
tion a pu se rdpdter a I'occasion de chaque cycle
glaciaire. D'autre part, ce modele est complique
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par I'existence de periodes de remission
climatique au sein de chaque glaciation. Ainsi,
durant la demiere glaciation, I' interpleniglaciaire
qui conespond globalement au stade isotopique
3, est marqu6 par le complexe interstadiaire
d'Hengelo-les-Cott6s qui se replique quelque
peu avec le complexe d'Arcy-Kesselt. Durant
ces phases, I'am6lioration climatique est telle
que les Lemmings peuvent disparaitre de la
microfaune en Belgique et que le Renne devient
minoritaire par rapport au Cerf et au Cheval
(Cordy, 1988). A la faveur de ces dpisodes
interstadiaires, les voies de passages entre les
differents compartiments d'Europe occidentale
et d'Eurasie ont pu se rouvrir. L'immigration de
I'Homme moderne, Homo sapiens sapiens, en
Europe occidentale en est un beau temoignage.

Paralldlisme entre I'histoire des
grandes faunes et I'histoire humaine

En fonction de l'6volution des associa-
tions mammaliennes au cours du dernier million
d'ann6es, il est possible de degager de grandes
etapes dans I'histoire de la faune continentale
(tlg. 5). Ces grandes 6tapes et leur corr6lation
avec des ph6nomdnes pal6oclimatiques
particulie rs peuvent trouver leurs correspondants
dans le cours de I'evolution biologique et
culturelle de I'Homme. Le parall6lisme entre
l'evolution des faunes de grands mammiGres en
Europe et l'6volution pal6oclimatique apparue
au travers des courbes isotopiques a d'ailleurs
d6ja ite tent6 par M.-F. Bonilay (1978 et 1980).
D'autre part, Hublin (1990) a propos6 de rattacher
quelques aspects de I'evolution humaine en
Europe i certaines s6quences particulidres des
courbes isotopiques. Nous nous efforcerons ici
de relier ces differents thdmes et d'affiner
I'analyse en crpport avec notre propre approche
biochronologrque.

Comme cela a dejn 6te souligne ci-avant
sur la base du moddle de la derniere glaciation, il
semble que ce soit au cours des phases
pleniglaciaires que logiquement les faunes ont
subi le plus de contraintes sdlectives et que les
phdnomdnes d'extinction ont eu lieu. Par la suite,
lors de I'interglaciaire suivant, des especes

migrantes venant principalement des rdgions
orientales de I'Eurasie ont pu occuper les niches
6cologiques devenues vacantes. C'est pourquoi
nous avons choisi d'ut i l iser les phases
pleniglaciaires comme limites principales.

l .  D6gradation de la bioc6nose
villafranchienne et apparition de I'Homme en
Europe

De nombreux auteurs ont decrit
l'6volution progressive des grandes faunes du
Villafranchien (3 d I million d'ann6es). Les
gisements du Massif central frangais et ceux
d'Italie sont particulidrement d6monstratifs i ce
propos (Azzaroli, 1977 et 1983; Bonifay, 1980;
Bonifay et al., 1988). Au d6part, la faune est
caracterisde entre autres par des Mastodontes
(dont ,Anancus arvernensis), un Tapir (Tapirus
arvernensis), des Antilopinis (Gazella
borbonica, Gallogoral meneghini, Garel lospira
torticornis) et une grande vari6t6 de Cervid6s
(Cerws pardinensis, Croiretoceros ramosus,
Cervus perrieri, Arvernoceros ardei,
Euc/adrccras). Ensuite, on assiste i la disparition
progressive des espdces temp6r6es chaudes et
forestidres comme le Tapir et les Mastodontes,
secondairement des Anti lopin6s, et a
I'appauvrissement des Cervidds. Ces espdces
sont remplacees par de nouveaux migrants venus
principalement de I'est eurasiatique et dans une
moindre mesure de I'Afrique. Ces nouveaux
mammiGres sont plus adapt6s aux biotopes
ouverts (prairies arbor6es, steppes herbeuses,
grandes prairies ...) comme le premier vrai
El6phant d' Europe (Mamma tlttts mendionali),
le Rhi noc6 ros 6trusque (Dt ccrorltth tts ctrasc$,
les premiers vrais Chevaux europ6ens (dont
Egttus s/enoniset Equus bressanus). Sur le plan
des micromammiftres, les "Campagnols"
primitifs (dont le genre Mimomp) dvoluent
graduellement et augmentent relativement en
importance; i la fin du Villafranchien, la mi-
gration du genre Al/op/n fumys sera d6terminante
puisque ce rongeur sera i la base de la cladogen6se
des lign6es de C-ampagnols modemes. Tous ces
faits et d'autres attestent de toute evidence la
degradation globale et progressive du climat et
cons6quemment du pal6oenvironnement, oir les
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Fig. 5 Synthdse des grands rivenements fauniques et des 6tapes de l'6volution biologique et cultuelle de I'Homme en
Europe. Condlations diverses comrrc dans la figure 3.
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milieux forestiers cddent le pas aux milieux
ouverts.

L'arrivde de I'Homme en Europe, qui
s'est produite au moins i partir de 1.000.000
d'ann6es et d'une manidre hypothetique a des
periodes plus anciennes (1.500.000 pour Chilhac),
correspond donc chronologiquement i la fin de
I'epoque villafranchienne. Les Hominides etant
fondamentalement des Primates adaptes i un
milieu de "savane" (Coppens, 1983), il est bien
s0r tentant de consid6rer que I'Homme a migre
en Europe i la faveur de la d6gradation de
I' environnement villafranchien.

Irs biozones I et tr (1.000.000 a 750.000
ans) correspondent au terme final des faunes
villafranchiennes, en relation probable avec les
premidres glaciations de grande amplitude (stades
isotopique s 22 et 20). Ces faunes
6pivillafranchiennes peuvent conserver encore
que lques  rep r6sen tan ts  de  l i gndes
vil lafranchiennes comme Mammuthus
meridionalis, Equus stenonis, Leptobos,
Libralces gallicus, Eucladoceros tetraceros,
Danm nestii, Canis etruscus et Ursus etruscus,
Toutefois, el les s' individualisent par des
6volutions sp6cifiques de taxons typiques du
Pldistocene moyen ancien, tels que Canis
mosbachensis et Ursus deningeri. En outre, des
migrants caract6ristiques font leur apparition
comme les formes ancestrales du Cerf et du
Chevreuil, Cervus acotonatus et Capreolus
siissenbornensrs, ainsi que I'anc€tre du Lion des
cavemes, Panthera leo fossilis et une forme
primitive du Renard, Wlpcs praeglacialis. Enfin,
au niveau de la microfaune, la cladogendse i
1rartir d' AI I opha i om5a p l i rca e n i c us constitue un
repdre marquant, qui engendre I'apparition de
Pitym5s gregaloides et des premidres espdces de
Microtus.

2. Les faunes du Pl6istocdne moyen
ancien et le d6veloppement de I'Acheul6en

Les biozones III et fV (750 a 440.000
ans) correspondent approximativement aux
faunes que certains auteurs ddnomment "faunes
de transit ion" (Bonifay, 1978). Les ult imes

reprisentants des espdces villafranchiennes y
survivent, comme Dicerorhinus etn$cust Cerws
elaphoides, Xenocyon, Cuon stehlini,
Homotherium, Pachycrocuta, Acinonyx
pardinensis et Panthera gombaszoegensis.
Toutefois, la faune est surtout caract6ris6e par
des taxons apparus dans I'Epivillafranchien,
cofirme Equus siissenbornensis, qui est encore
un cheval de rype stdnonien, Cerws acoronatus,
Capreolus siissenbornensis, Praemegaceros
verticornis, Ursus deningeri, Canis
mosbachensis, Cuon priscus et Vulpes
praeglacialis. D'autre part, ces biozones sont
caract6 risees par des speciations caract6ristiques
qui se concrdtisent par l 'avdnement du
Mammuthus trogontherii, d'un Dicerorhinus
etruscus evolue et de Alces latifrons. Enfin des
migrants achBvent d'individualiser nettement ces
faunes du Pleistocdne moyen ancien : le premier
Cheval caballin, Equus cafullus mosbachensis,
le Bison tlpique, Bison prtscus, un Mouflon (Ods
antiqua), une Hyene 6volu6e (Crocuta
praesplaea) et le Renard commun (Vulpes
wlpes). Parmi les migrants, il en est qui sont
moins comrnuns mais neanmoins trds informatifs
d'un point de vue pal6oclimatique : le Renne
(Rangifer articus), un Boeuf musque (Prae ovibos
priscus) et un Glouton (Gulo schlosseri);
I'avdnement de ces trois espdces, d'affinit6s
arctiques, est i mettre en paralldle avec
I'amplification des phases glaciaires, qui
s'amorce i partir du stade isotopique 22, mais
qui se poursuit par les glaciations conespondant
aux stades 20, l8 et 16. Dans le m€me ordre
d'id6es, la pr6ponddrance des milieux de prairies
lies ir la d6gradation des biotopes temp6rds
forestiers se traduit par la repr6sentativite
croissante des Herbivores tels que Eguus
mosbachensis, Bison priscus et I'adaptation
evolutive des lign6es des genres Mammuthus et
Dicerorhinus.

Des le dibut de cette periode, avec par
exemple le gisement d'Abbeville en France, on
observe le deploiement des industries
acheul6ennes i bifaces. Il est interessant de noter
que ce nouveau courant technologique, qui
tranche par rapport aux industries d galets
amtinagis, correspond a une periode de
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changements plus drastiques du milieu en
fonction de I'amplification des fluctuations
climatiques glaciaires et, par cons6quent, de
pressions sdlectives plus importantes. D'autre
part, il faut se demander si, ir la manidre des
autres mammilEres, des populations humaines
du Moyen-Orient possddant la technologie des
bifaces n'ont pas migre en Europe i la faveur
d'une "recolonisation interglaciaire".

C'est i la seconde moiti6 du Pleistocene
moyen ancien qu'appartiennent les premiers
fossi les humains (Mauer, Vertesszoll6s,
Vergranne). Il serait abusif d'afTirmer que ces
d6couvertes sont fonction d'une augmentation
relative des populations humaines en Europe.
L'6vocation de cette hypothdse reste toutefois
possible, d'autant que la biozone fV correspond
i une periode climatique qui, dars son ensemble,
apparait moins rigoureuse par l'allure des courbes
isotopiques (stades isotopiques 15 a l3).

3. La grande odrpure faunique du stade

isotopique 12

n semble bien que la glaciation
conespondant au stade isotopique 12 ait eu des
cons6quences drastiques au niveau de la faune.
En effet, le passage de la biozone IV d la biozone
V est marqu6 par une phase d'extinction, qui est
particulidrement explicitee chez les Camivores
(fig. 2).Ainsi, tous les repr6sentants ultimes de la
faune villafranchienne ou epivillafranchienne
disparaissent d6finitivement, comme Cervus
elaphoides, furgelia elisafuthae, Homotherium
Iatidens, Acinonyx pardinensis, Panthera
gombaszoegensis, Pachycrocuta perrieri,
Pachycrocuta brevirostris et Xenocyon
Iycaonoides. Cette phase d'extinction doit sans
doute €tre mise en liaison avec I'ampleur de la
glaciation du stade 12, qui semble bien
correspondre avec I'Anglien de Gnnde-B retagne,
caract6ris6 par une p€riode de froid trds intense
et par une extr€me aridit6 (Bowen et al., 1986).
Outre cette phase d'extinction, de nouveaux
taxons semblent faire leur premidre apparition
comme I'Auroch, hs primigenias, de nouveaux
caprinds,le Bouquetin(C-apra iful et le Chamois
(Rupicapra rupicapra), ainsi que I'Ours brun

( Ursus arctos) parmi les Camivores. Enfin, des
phdnomdnes de sp6ciation pr6sident a
I'avdnement d'espices modemes comme le Cerf
elaphe (Ce rws ela phus), le Chevretril ( Ca p reol us
capreolus),le Renne (Rangifer arandus) et d'une
espdce plus 6volu6e de Rhinoc6ros, le
Dicerorhinus hemitoecfius. En ddfinitive, tous
ces changements fauniques font de la limite entre
les biozones [V et V une coupure determinante
qui permet de distinguer, sans gnndes difficultes,
les faunes mammaliennes du Pl6istocdne moyen
ancien de celles du Pleistocdne moyen r6cent.

Par la suite, m€me si la glaciation du
stade isotopique l0 semble moins silective, le
mouvement amorc6 se prolonge malgr6 tout,
principalement sous la forme de nouvelles
sp6ciations : transition vers le Mammouth
(lvIa mmuthus intermed ius), avEnement du Cheval
germanique (Equus caballus gernanicus), de
I'Ours des cavemes ( Ursrs splaeus), de I'Hydne
des cavernes (Crocuta ctocuta spelaea) et du
Chien sauvage europ6en (Q,ton alpinus). En outre,
le Rhinocdros laineux sous une forme archaique
(Coelodonta antiquitatis praecursor) apparait
comme un demier migrant d'importance.

ks biozones V et VI sont donc marqu6es
par des ph6nomenes importants d'extinction, de
migration et de spdciation. lrs forces selectives
qui ont presid6 a cette "r6volution faunique" sont
sans doute li6es d'une part a I'intensit6 de la
glaciation "elsterienne" ou "anglienne" (stade
isotopique 12), mais aussi i I'augmentation de
I'amplitude des fluctuations climatiques qui se
d6cdlent sur beaucoup de courbes isotopiques i
partir du stade 12. D'ailleurs, les espdces
arctiques, en particulier le Renne, Rangifer
tarandus, qui 6taient assez sporadiques dans les
biozones pr6c6dentes, peuvent 6tre trds bien
repr6sent6es dans les faunes d partir de la bio-
zone V.

Il n'y a aucune raison pour que l'Homme
ait 6chappe i ces pressions silectives impos6es
avant tout par le pal6oclimat. Les ph6nomines
bio96ographiques d ' iso lement  et  de
compartimentage de I'Europe 6voqu6s ci-avant
se sont probablement intensifi6s 6galement.
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N6anmoins, la description de l'6volution
biologique des Antdndandertaliens de cette
epoque Far rapport i ceux qui les pr6cldent reste
delicate compte tenu de la raret6 des vestiges
pal6oanthropologiques. Certains auteurs ont
soulign6 la grande h6t6rogeneitd de tous ces
fossiles (de Lumley-Woodyear, 1973; Thoma,
1985) qui semble exclure une simple 6volution
locale et implique plut6t des immigrations
successives de populations humaines d'origine
diff6rente, venues de I'est (Ukraine ou Turquie)
ou m€me peut-etre du sud-ouest (Gibraltar;
Thoma, 1985). Il faut en tous c:N remarquer que
cette hlpothese du remplacement de populations
humaines i ces epoques est en parfaite harmonie
avec I'existence de la phase d'extinctions et de
migrations reconnue dans l'€volution des grandes
faunes de la biozone [V ir la V et. dans une
moindre mesure, de la biozone V d la VL

4. L'apog& de la faune 'glaciaire' et
I'apparition des apomorphies n6ander-
taliennes

Avec les biozones Vtr et VIII, la faune
dite "glaciaire" atteint une sorte de pallier evolutif
id6al, un "climax" 6volutif. Cette periode
d'apogde est €ract6risie avant tout par le couple
du Mammouth (Mammuthus primigenius) et du
Rhinoc6ros laineux (Coelodonta antiquitatis\,
repn*ent6s par des formes typiques et non plus
par des formes transitoires ou primitives. En
outre, ces biozones sont definies par les formes
terminales de plusieurs lignees caractiristiques
du Pleistocdne moyen dont I'origine remonte
parfois au Pleistocdne inlbrieur. Il en est ainsi de
Palaeoloxodon antiquus, Dicerorhinus mercki,
Dicerorhinus hemitoechus, Equus caballus
gernnnicus et Equus afullus gallicus (pour la
fin de la dernidre glaciation), Bison priscus,
Ovibos maschatus, Hemitngus cedrensis, Alces
Iatifrons postremus, Megaloceros giganteus,
Dann clactoniana, Panthera leo splaea, {Jrsus
spelaeus, Crocuta crocuta spelaea et Cuon
alpinus.

Cette pdriode d'apog6e semble marqu6e
6galement par une sorte de stabilisation dvolutive.
Trds peu de formes nouvelles apparaissent

(Hemitragus cedrensis, Ovibos nnsclnns) et
les extinctions semblent rares (^&tba lus nurrensis
et Equus steinheimensis a I'interbiozones W
VII), de m€me que les migrations ou apparitions
de formes nouvelles (Equus piwteaui,Ittra lutra,
Alopex lagopus). Dans son ensemble, la faune
reste pareille i elle-mdme, apparemment en
equilibre avec les conditions climatiques et
I'environnement de l'6poque. Il est d'ailleurs
parfois trds difficile de distinguer les faunes des
biozones VII et VIII, qui ne diflbrent que par
quelques taxons mineurs ou par quelques
ph6nomdnes micro6volutifs.

C'est avec I'installation de cette sorte de
"climax faunique glaciaire" que I'on observe
I'apparition des premidres apomorphies
neandertaliennes sur les fossiles humains et
I'apparition concomitante de la standardisation
des outils et de la technique levallois dans les
industries lithiques propres au Pal6olithique
moyen. Ces correspondances ne sont pas
ndcessairement al6atoires et pourraient fort bien
€tre expliqu6es par le d6veloppement du
complexe glaciaire saalien s.l. (stades isotopigres
8 a 6) qui d6bute d'ailleurs par une glaciation,
g6ologiquement fort bien attest6e (Saale s.s.,
stade isotopique 8) (ng. a). Ia sp6cialisation
morphologique end6mique (puisqu'elle est
propre a l'Homo sapiens neanderthalensis
europ6en) et l'6volution culturelle pourraient
6tre consid6rdes comme des adaptations i des
condit ions cl imatiques froides et i  un
environnement n6cessairement particulier.

5. I-a grande oqrpure du Tardiglaciaire

Avec le second pldniglaciaire de la
dernidre glaciation (stade isotopique 2), qui est
suivi rapidement par les intentades tardiglaciaires
et puis par le ddbut de I'Holocdne, la faune
quaternaire subit une seconde phase d'extinction
d6terminante. Tous les taxons tlryiques de la
faune glaciaire disparaissent : Mammuthus
primigenius, Coelodonta antiquitatis, Equus
caballus genrmnicus et gallicus, Bison priscus,
Alces latifrons, Panthera leo spelaea, Crocuta
splaead, Wsus spelaeus. A ces aspices s'ajoute
la disparition anticipee d'autres especes comme
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P a I a eol o xodon a n t i quus, D i c e r o rh i nu s mc r cki,
Dicerorhinus hemitoechus, Dann clactoniana
et Cuon alpinus. L'impact de I'Homme sur la
nature et la bridvete g6ologique de I'Holocdne ne
nous permet pas aujourd'hui de dire ce qu'aurait
pu 6tre et ce que sera la nouvelle faune europ€enne.
Toutefois, on peut dijir noter les migrations
avort6es ou entravdes de Eguus prrewalskii, Bi-
son bonasus, Alces alces, Dann dann, Martes
foina et Mustela lutreola. De toute fagon, il est
6vident que la grande faune ne sera jamais plus
comme avant.

Les arch6ologues prehistoriens ont
soulign6 I'incidence de l'dvolution du milieu, et
par cons6quent du pal6oclimat qui en est
responsable, sur I'6volution culturelle de l'Homo
sapiens sapiens ; c'est en particulier le cas pour
I'Epipal6olithique et le M6solithique, i la transi-
tion du Pleistocdne sup6rieur et de I'Holocdne.

Quant a 1'6volution pal6oanthropologique, il est
admis que le remplacement de I'Homme de
Neandertal par l'Homme de Cro-Magnon s'est
produite par migration i partir du sud-est de
I'Europe d la faveur d'un interstade marqud de
f interpleniglaciaire, donc l6gdrement ant6rieur
i la coupure faunique des biozones WII et D(.

Microivolutions

Les itudes de microivolutions, de varia-
tions gdographiques et chronologiques des
espdces de mammif?res, peuvent 6galement
6clairer la variabilit6 des populations humaines.
Ainsi, les recherches sur les variat ions
giographiques ou sur les clines suivant un axe
est-ouest pourraient conduire i des moddles de
rdfdrence dans le cadre des probldmes de flux
g6niques et de migrations entre les populations
de I'Europe occidentale et de I'Eurasie orientale.
Ia variation gdographique graduelle de certains
caractdres morphologiques est pergue par
exemple chez I 'Homme de Neandertal.
Malheureusement, aucune espdce de mammilbre
fossile n'a vraiment 6td etudi6e d'une manidre
detaill6e de ce point de vue malgr6 l'abondance
re lat ive des g isements et  des restes
paleontologiques pour le Pleistocene sup6rieur.

Il serait sans doute fort int6ressant de divelopper
ce type d'approche dans I'avenir.

Quant aux phr6nomdnes de micro-
evolutions temporelles, ils commencent i €tre
etudies pour des periodes r6centes et, plus
particuliBrement, pour le Quatemai re su;t'rieur.
N6anmoins, les probldmes apparaissent
complexes et la datation prdcise des diff6rents
gisements utilises et de leurs strates restent
difficile ir 6tablir. Parmi les ph6nomenes d6ji
ddcrits dans la littdrature, il en est un qui me
parait intdressant de signaler dans le cadre de cet
article. Il s'agit de I'existence de ph6nomdnes
assez rapides de micro6volutions ou de
remplacements significatifs de populations
distinctes entre I'interglaciaire demien (stade
isotopique 5) et les populations mammaliennes
de I'interpleniglaciaire (stade 3). Ces ph6nomdnes
s'observent aussi bien chez les Arctiodactyles
que chez les Camivores. Dans le cas de I'Ours
des cavernes par exemple, les pal6ontologues
reconnaissent facilement la forme "classique" de
la demiere glaciation par ses dimensions extr€mes
et par I'accentuation des caractdres spel6oides,
en particulier la multituberculie des dents jugales.
Il est frappant de constater que I'accentuation
des caractlres apomorphes chez l'Homo vpiens
neanderthalensis semble se produire d'une
manidre analogue et aboutit i la morphologie
typique des N€andertaliens classiques de la
dernidre glaciation. Il est possible qu'un m€me
ph6nomBne ou que les m6mes circonstances ont
produit des pressions s6lectives particulidres qui
ont favoris6 I'accentuation de tendances
6volutives intr insdques et une certaine
sp6cialisation morphologique chez diff6rents
tlpes de mammiGres.

Conclusion

Il parait fort utile de replacer 1'6volution
de l'Homme dans sa dimension naturelle et dans
son contexte paleo6cologique. En outre, les
6changes interdisciplinaires, quels qu' ils soient,
peuvent ouvrir des perspectives nouvelles et
permettent d' entrevoir la dimension syst6mique
des differents ph6nomdnes. En particulier,
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l'6volution biologique et culturelle de I'Homme mammaliennes, les deux ph6nomdnes 6tant
semble bien prdsenter d'dtroites analogies ou soumis d l'6volution de I'environnement et en
parall6lismes avec l'6volution des faunes definitive du pal6oclimat quaternaire.
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