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RESUME: Le présent article explore les informations environnementales que peuvent révéler
les phalanges unguéales (phalanges III) des chevaux. Selon les travaux en morphométrie con-

*. ventionnelle de V. Eisenmann, il est possible d’identifier les types de sols fréquentés par les
équidés en fonction des formes des dernidres phalanges, renvoyant aux formes des sabots. A
partir d’un référentiel morphométrique sur les équidés sauvages actuels et subactuels, il est
apparu que les chevaux avaient les phalanges III plus grandes. Il ressort que les chevaux
tardiglaciaires possédaient des sabots bien plus développés que tous les équidés sauvages
actuels. Ces caractéristiques morphologiques sont interprétées comme une adaptation d’E.
caballus arcelini aux sols meubles des fonds de vallée. La richesse des habitats de cette frange
du paysage tardiglaciaire semble avoir été attractive pour ces chevaux qui en ont fait leur habi-
tat préférentiel. Ces conclusions associ€es a la reconnaissance de la fragmentation des popula-
tions, permettent d’avancer une hypothese explicative quant a la tendance d’une diminution de
la taille des chevaux a la fin du Pléistocene.

MOTS-CLES: CHEVAUX, TARDIGLACIAIRE, EUROPE OCCIDENTALE, HABITAT,
CONNECTIVITE

RESUMEN: El presente trabajo explora las informaciones ambientales que pueden extraerse
del estudio de las terceras falanges de los caballos. De acuerdo con los trabajos de V.
Eisenmann sobre morfometria convencional, es posible identificar los tipos de suelo frecuen-
tados por los équidos en funcién de la forma de sus dltimas falanges, que remiten a las de las
pezuiias. A partir de una muestra morfométrica de équidos salvajes actuales y subfésiles se
evidencia que en el pasado los caballos posefan terceras falanges mas grandes. De ello se
deduce que estos caballos tardiglaciares presentaban pezufias mads desarrolladas que
cualquiera de las que aparecen en los équidos silvestres actuales. Estas caracteristicas mor-
foldgicas son interpretadas como una adaptacion de E. caballus arcelini a suelos méviles de
los fondos de valle. La riqueza de biotopos de esta franja del paisaje tardiglaciar parece haber
sido atractiva para estos caballos que la convirtieron en su habitat preferencial. Estas conclu-
siones, asociadas a la constatacion de la fragmentacion de poblaciones en los caballos, per-
miten avanzar una hipétesis explicativa en lo referido a la tendencia de una disminucién de
la talla de los caballos al final del Pleistoceno.

PALABRAS CLAVE: CABALLOS, TARDIGLACIAR, EUROPA OCCIDENTAL, HABITAT,
CONECTIVIDAD

ABSTRACT: This paper investigates environmental data deductible from the third (ungueal)
phalanges of equids. Following V. Eisenmann's conventional morphometric studies, it has beco-
me possible to identify the soil types travelled by the horses from the shape of their third pha-
langes, as these are related to the hooves' shape. By comparison with a contemporaneous or sub-
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contemporaneous wild equid morphometric data, Late Glacial horses had proportionally larger
third phalanges. We can, in fact, infer that the Late Glacial horses had much larger hooves than
any wild equid of today. We interpret these morphometric characteristics as an adaptation by E.
caballus arcelini to the loose soils in the bottom of valleys. The productive habitats of these bio-
topes of the Late Glacial landscape seem to have been attractive for E. caballus arcelini, that
chose them as their home range. These conclusions, along with the fragmentation of Late Gla-
cial horse populations, enable us to put forward an hypothesis explaining the trend toward size
reduction in E. caballus arcelini's populations at the end of the Pleistocene.

KEY WORDS: HORSES, LATE GLACIAL, WESTERN EUROPE, HOME RANGE, CON-

NECTIVITY

INTRODUCTION

De récentes études en morphométrie géométri-
que et en morphométrie conventionnelle ont per-
mis de mettre en évidence 1’existence de plusieurs
morphotypes régionaux de chevaux de petite taille
au Tardiglaciaire en Europe occidentale, tous rat-
tachés a E. caballus arcelini (Figure 1; Bignon,
2003; Bignon et al., sous presse; Bignon & Eisen-
mann, sous presse). La fragmentation régionale de
ces équidés suggere des flux génétiques faibles a
cette échelle et la constitution de larges popula-
tions locales ayant assuré la survie.

En dépit de la diversité des chevaux tardigla-
ciaires, cette variabilit¢é morphologique est-elle
corrélée a une variabilité éco-physiologique ou
comportementale? Afin d’apporter des éléments
de réponse a cette question, nous nous appuierons
sur des analyses morphométriques de phalanges
unguéales (phalanges III), mais aussi sur des don-
nées biologiques sur des chevaux actuels vivant a
I’état sauvage (notamment les mustangs du Neva-
da, U.S.A., Berger, 1986; les chevaux de Camar-
gue, France, Duncan, 1992). Ces études nous con-
duiront a envisager les interactions entre les
populations de chevaux tardiglaciaires et le paysa-
ge, en termes d’habitat préférentiel et de connecti-
vité. Par connectivité, on entend le mouvement des
organismes a travers les différentes aires d’habitats
disjoints d’un environnement donné, ainsi que les
solutions comportementales développées par ces
mémes organismes (Bennett, 1999). La connecti-
vité d’un animal est liée a la structuration pay-
sagere, en premier lieu par le réseau hydrographi-
que, la variabilité topographique et la structuration
de la végétation.

MATERIEL ET METHODES

Les phalanges unguéales (ou phalanges III) ren-
voient directement a la forme des sabots, puisque
ces derniers correspondent au fort développement
de I’ongle entourant I’extrémité des doigts III. Ces
phalanges ont donc une grande importance dans
I’anatomie fonctionnelle des équidés: sur elles
repose toute la locomotion, puisqu’elles sont la
terminaison distale de ’'unique doigt de chaque
membre. A partir de la morphométrie convention-
nelle et de 1’écologie comparée des équidés con-
temporains, V. Eisenmann a réussi a mettre en
lumiere des correspondances entre certains traits
anatomiques et des caracteres de 1’environnement
(Eisenmann, 1984; Eisenmann & Guérin, 1984).
C’est notamment le cas de la relation entre la
forme des phalanges unguéales et la qualité du sol.
Il est admis que le sabot est d’autant plus large
chez ces animaux, qu’ils sont amenés a se déplacer
sur un terrain meuble, quelle que soit sa nature:
boue, mousse, sable, neige. A I’inverse, le sabot
est clairement plus étroit dans les contextes ou la
texture des sols est dure, ou lorsque les animaux
ont a évoluer dans des reliefs escarpés.

Nos objectifs visent les relations entre les équi-
dés et leur environnement, ce qui nécessite la prise
en compte de spécimens actuels ou subactuels
dont les caractéristiques du milieu sont connus.
Des especes n’ayant pas fait I’objet d’un processus
de domestication furent choisies au sein des
collections d’Anatomie comparée du Muséum
National d’Histoire Naturelle de Paris (Tableau 1;
Groves, 1974): cheval de Przewalski (Equus prze-
walskii / originaire du Désert du Gobie, Mongo-
lie), deux zebres de plaine (E. burchelli, Afrique de
I’Est et du Sud; E. grevyi, Afrique de I’Est), un
zebre de montagne (E. zebra, Afrique du Sud ),
deux sous-especes d’hémiones (E. hemionus
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ESPECES/REGIONS-SITES LARGEUR LARGEUR DIAMETRE ANTERO-
MAXIMALE (4) ARTICULAIRE (6) POSTERIEUR (2)

Equidés actuels et subactuels 108 104 56
Cheval de przewalski (E. Przewalskii) 27 27 25
Zebre de plaine (E. burchelli) 16 15
Zebre de plaine (E. grevyi) 14 14
Zebre de montagne (E. zebra) 19 17
Hémione (E.h. hemionus) 20 19 19
Onagre (E.. onager) 12 12 12
Spécimens tardiglaciaires 47 120 0
Bassin parisien

Le Grand Canton 0 15

Tureau-des-Gardes (10) 1 30

Tureau-des Gardes (5-6) 3 11
Plateau suisse

Champréveyres 0 4

Monruz 21 35

Veyrier 3 5
Charente

Le Quéroy (I) 3 3

Le Quéroy (IV-V) 16 17
Total phalanges III 155 224 56

TABLEAU 1

Effectifs des phalanges unguéales étudiées par mesure ostéométrique.

Equidés actuels et subactuels Taille au Poids
garrot (en m) (en kg)
Cheval de przewalski (E. przewalski) 1,30a 1,25 250-300
Zebre de plaine (E. burchelli) 1,072a1.25 300
Zebre de plaine (E. grevy) 1,50 400
Zebre de montagne (E. zera) 1,102 1,20 250-300
Hémione (E.h. hemionus) 1,35 300
Onagre (E.h. onager) 1,35 300
TABLEAU 2

Comparaison des tailles au garrot et des poids corporels des
équidés sauvages actuels (d’apres Groves, 1974).

hemionus et E. h. onager, Steppes eurasiatiques).
Rappelons que tous ces €quidés a 1’exception
d’Equus grevy, sensiblement plus grand et plous
lourd ont en moyenne un poids sensiblement iden-
tique (environ 300 Kg) et une taille comparable
(entre 1,30 m et 1,40 m; Tableau 2). Par ailleurs,
les phalanges III de chevaux tardiglaciaires furent
étudiées a partir de trois aires géographiques aux
contextes topographiques contrastés (Figure 1;
Annexe 1). Les sites archéologiques sont datés
essentiellement entre 13 000 et 12 000 BP, soit
entre la fin du Dryas ancien et la fin du Bolling. A
I’exception du site Azilien ancien du Closeau
(Hauts-de-Seine, Bassin parisien; Bodu, 1998;

Bemilli, 2000) et le site paléontologique du Qué-
roy (Charente; Tournepiche, 1987), tous les sites
étudiés relevent du Magdalénien supérieur.

La Figure 2 illustre les différentes mesures pri-
ses en compte dans nos analyses et les données
morphométriques sont exprimées en millimetres.
Du fait de la treés rare conservation intégrale des
phalanges unguéales archéologiques (la face dor-
sale de I’extrémité distale étant trés spongieuse),
les comparaisons des équidés actuels et tardigla-
ciaires se sont limitées a la largeur maximale (4) et
la largeur articulaire (6). En conséquence, ces
mesures sont les plus nombreuses pour cet €lément
anatomique dans les collections archéologiques. A
partir de phalanges d’équidés actuels, nous nous
attacherons premierement a tester le caractere iso-
métrique entre les criteres morphométriques de
diametre antéro-postérieur (2) et de largeur maxi-
male (4). Dans la mesure ou une isométrie généra-
le pourrait étre mise en évidence, celle-ci permet-
trait: a) de mettre en évidence I’existence de regles
générales communes a tous les équidés quant au
développement des phalanges III; b) de rendre
compte de la forme générale des phalanges III
archéologiques, de par le caractere significatif de
la largeur maximale (4).
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FIGURE 1

Carte des régions et des sites pris en compte dans I’étude.

ANALYSES MORPHOMETRIQUES DES PHA-
LANGES UNGUEALES

Relation entre diamétre antéro-postérieur et lar-
geur maximale des phalanges unguéales

Les phalanges unguéales des chevaux de Prze-
walski et des sous-especes d’hémiones des collec-
tions de référence d’ Anatomie Comparée (Tableau
1; antérieurs, n = 27; postérieurs, n = 29), nous ont
permis de tester les relations entre leurs diametres
antéro-postérieurs (2) et leurs largeurs maximales
(4). L’ observation de corrélation entre ces mesures
pour chaque espece a été réalisée, puis complétée
par une analyse générale sur toutes les phalanges
II1, pour les antérieures comme pour les postérieu-
res. Les descripteurs statistiques de ces tests de
corrélations sont indiqués dans le Tableau 3; les
Figures 3 et 4 représentent la dispersion des indi-
vidus et les droites de corrélation spécifiques et
pluri-spécifiques.

Pour les analyses spécifiques, une corrélation
hautement significative a été trouvée pour les pha-
langes III antérieures et significative pour les posté-
rieures. Les tests de corrélations des sous-especes

d’hémiones (E. h. hemionus et E. h. onager) ne sont
pas significatifs, pour les phalanges antérieures et
postérieures. Enfin, une corrélation hautement signi-
ficative ressort lorsque I’on considere la totalité des
phalanges unguéales antérieures ou postérieures.

Les résultats obtenus pour les hémiones et les
onagres contrastent avec ceux des chevaux de
Przewalski et des totalités pluri-spécifiques. 11
n’est pas certain que ces différences de significa-
tion des corrélations soient imputables a la taille
respective de ces divers échantillons. Finale-
ment, a I’échelle pluri-spécifique, les niveaux de
corrélation montrent sans ambiguité que les
diametres antéro-postérieurs et les largeurs
maximales des phalanges unguéales entretien-
nent chez les équidés des rapports isométriques.
Autrement dit, cette corrélation autorise a inférer
qu’une observation donnée de 1’un de ces crite-
res est un indicateur fiable sur I’autre lorsque
plusieurs especes sont comparées. Pour les
analyses morphométriques développées ci-des-
sous, I’étude de la largeur maximale aura une
signification particuliere, puisqu’elle est en
mesure d’apporter des informations les propor-
tions globales de la phalange III.
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Phalanges Droite de Coefficient Degré de Niveau de
unguéales régression de liberté signification
corrélation (ddl) (p>)
Antérieures :
E. przewalskii y =0,5455x + 26,114 r=0,74 10 (0,01) =0,7079
E. h. hemionus Y= -0,2389x + 60,372 r=0,194 7 (0,05) = 0,6664
E. h. onager y = 1,6846x — 44,2 r=20,55 4 (0,05)=10,8114
Totalité des y = 1,0214x - 6,7186 r=10,939 25 (0,01) = 0,4869
antérieures
Postérieures :
E. przewalskii y =0,4886x + 25,798 r=0,6564 11 (0,02) = 0,6339
E. h. hemionus v =0,3173x+29,623 r=0,2966 8 (0,05)=0,6319
E. h. onager y = 1,125x + 14,033 r=0,684 4 (0,05)=0,8114
Totalité des y = 0,8252x + 3,3161 r=0,942 27 (dd1 : 25/0,01) =
postérieures 0,4869
TABLEAU 3

Descripteurs statistiques des corrélations spécifiques et pluri-spécifiques pour les mesures 2 et 4 des phalanges III antérieures et postérieures.

Analyse des équidés actuels et sub-actuels

En vue d’une comparaison ultérieure avec les
chevaux tardiglaciaires, une analyse a €t€é menée a
partir des largeurs maximale (4) et articulaire (6),
sur des équidé€s actuels et subactuels: le cheval de
Przewalski, les zebres de Burchell et de Grévy
(zebres de plaine), le zebre de montagne (E.
zebra), les deux sous-especes d’hémiones (E. h.
hemionus, E. h. onager). A I’instar de nos analyses
précédentes, des tests de corrélations ont €té réali-
sés pour chaque espece ou sous-espece, puis sur
I’ensemble des phalanges unguéales antérieures,
comme postérieures (Figures 5 et 6; Tableau 4).

Comme pour les analyses précédentes, il nous
faut observer des résultats contrastés a I’échelle spé-
cifique/sous-spécifique, mais tres significatives a
I’échelle pluri-spécifique. Pour les phalanges III
antérieures (Figure 5; Tableau 4), les corrélations
entre les largeurs maximale (4) et articulaire (6) ne
sont significatives que pour une sous espece d’hé-
mione (E. h. hemionus) et le zebre de Grévy (E.

grevyi). Les résultats sont meilleurs pour les pha-
langes postérieures (Figure 6; Tableau 4): des corré-
lations significatives ont été trouvées pour une sous
espece d’hémione (E. h. hemionus) et pour le zebre
de plaine (E. burchelli), et hautement significatives
pour le zebre de Grévy (E. grevyi) et le zebre des
montagnes (E. zebra). Néanmoins, si une grande
majorité les pentes des droites de corrélations sont
positives, elles apparaissent peu homogenes (Table-
au 4; Figures 5 et 6). En effet, certaines sont hori-
zontales (pour les phalanges antérieures d’E. zebra;
pour les postérieures d’E. h. onager), ou négative
(pour les phalanges antérieures d’E. h. onager).
Cependant, les analyses pluri-spécifiques
révelent des corrélations hautement significati-
ves pour les phalanges unguéales antérieures et
postérieures. Ces derniers résultats montrent
qu’une tres forte relation unit ces différents équi-
dés. En outre, un certain gradient dans les pro-
portions morphométriques se répete a I’identique
pour les phalanges antérieures et postérieures.
On observe des valeurs les plus €élevées aux plus
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faibles (Figures 5 et 6): les chevaux de Prze-
walski (steppes semi-désertiques), les zebres de
plaine (E. burchelli, E. grevyi; savanes ouvertes),
puis les zebres de montagne (E. zebra, savane
arbustive) et les hémiones (steppes semi-déserti-
ques). Les différentes proportions de phalanges
unguéales observées entre d’une part, les zebres

de montagne et les hémiones, et d’autre part, les
zebres de plaine, pourraient étre mises en rela-
tion avec la variabilité des sols et habitats fré-
quentés. Ainsi, les sabots des équidés tendent a
étre plus étroits dans les milieux montagneux, et
plus larges dans les savanes. Les hémiones et les
chevaux de Przewalski, qui évoluent dans les

Phalanges Droite de Coefficient Degré de Niveau de
unguéales régression de liberté signification
corrélation (dd1) (p>)
Antérieures :

E. przewalskii y =0,2373x + 29,067 r=0,517 12 (0,05)=0,5324
E. burchelli y = 0,4655x + 12,724 r=0,604 5 (0,05) = 0,7545
E. grevyi y=0,3063x + 21,108 r=0,795 5 (0,05) = 0,7545

E. zebra y=38333 r=0 7 (0,05) = 0,6664

E. h. hemionus y =0,6667x + 3 r=0,756 7 (0,02) = 0,7498
E. h. onager y =-0,1231x + 45 r=0,42 4 (0,05)=0,8114
I::z:::f::: y = 0,4018x + 16,954 r=20,89 50 (0,01) = 0,3541

Postérieures :

E. przewalskii y =0,1639x + 30,914 t=0,3607 12 (0,05)=0,5324
E. burchelli y =0,3216x + 21,251 r=0,856 5 (0,02) = 0,8329
E. grevyi y = 0,2847x + 21,486 r=0,986 5 (0,01) = 0,8745

E. zebra y = 0,6304x + 5,2609 r=0,782 7 (0,01)=0,7977

E. h. hemionus Y =0,4307x+ 13,307 r=0,762 7 (0,02) = 10,7478
E. h. onager y=35 r=0 4 (0,05)=10,8114
pTooszlriIt.f"‘f_z y = 0,3722x + 17,059 r=0,88 49 R v

TABLEAU 4

Descripteurs statistiques des corrélations spécifiques et pluri-spécifiques pour les mesures 4 et 6 des phalanges III antérieures et

postérieures.
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mémes milieux steppiques, contrastent dans les
proportions de leurs sabots respectifs: 1’hypothe-
se explicative, explorée ultérieurement, est que
les chevaux développent de plus grands sabots
par rapport aux autres équidés.

Ces résultats doivent étre mise en relation avec le
poids respectifs des équidés (Tableau 2): en dehors
du zebre de Grévy qui est nettement plus lourd,
I’ensemble des autres especes semblent plutdt
homogene (environ 300 Kg). En dépit de leurs dif-
férence de poids, les deux zebres de plaines ont des
phalanges III plus grandes que celles des zebres de
montagne (E. zebra). Finalement, les chevaux de
Przewalski semblent avoir des phalanges unguéales
sensiblement plus développées que tous les autres
équidés sauvages actuels ou subactuels.

Analyses des équidés actuels/subactuels et des
chevaux tardiglaciaires

Les chevaux tardiglaciaires pris en compte dans
cette étude €taient issus de la Steppe a Mammouth,
composée par un grand nombre d’especes végétales
et animales vivant actuellement dans les milieux
steppiques (Guthrie, 1982, 1984, 1990; Chernov,
1985; Owen-Smith, 1988; Kalhke, 1999). Pour cette
raison, la comparaison entre les chevaux tardigla-
ciaires avec les chevaux de Przewalski et les hémio-
nes a ét€ privilégiée dans les représentations graphi-
ques (Figures 7 et 8). Toutefois, les analyses ont été
menées a partir de toutes les especes d’équidé
(Tableau 1).

Les phalanges III antérieures des chevaux tardi-
glaciaires ne montrent pas de corrélation significati-
ves entre les mesures de largeurs 4 et 6 (Figure 7; y
=-0,0609x + 54,336; r = 0,136; ddl =22; a = 0,4227
[dd]l = 20] avec p > = 0,05). Le méme constat peut
étre tiré pour les phalanges unguéales postérieures
(Figure 8; y =0,1115x + 37,315; r=0,203; ddl = 21;
a=0,4227 [ddl = 20] avec p > =0,05). A I'instar des
analyses précédentes, la confrontation des phalan-
ges III des chevaux tardiglaciaires avec les équidés
actuels/subactuels aboutit, elle, a des corrélations
hautement significatives entre les largeurs maxima-
les (4) et les largeurs articulaires (6): pour les anté-
rieures (r = 0,917; ddl = 72; a = 0,303 [dd]l = 70]
avec p > = 0,01), comme pour les postérieures (r =
0,935; ddl = 73; a = 0,303 [dd]l = 70] avec p > =
0,01). Ces résultats montrent donc que les propor-
tions morphométriques des phalanges III des che-
vaux tardiglaciaires s’inscrivent dans les tendances
générales mises en évidence pour les équidés
actuels/subactuels. L’autre enseignement important

USRI P —
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FIGURE 2

Mesures morphométriques des phalanges unguéales (d’apres V.
Eisenmann, 1986) 1) longueur antérieure; 2) diametre antéro-
postérieur maximal; 3) hauteur; 4) largeur maximale; 5) diame-
tre articulaire antéro-postérieur; 6) largeur articulaire; 7) « cir-
conférence » distale.

de ces diagrammes de dispersion est que les che-
vaux tardiglaciaires possedent clairement des pha-
langes unguéales plus développées en taille absolue
que les chevaux de Przewalski, et a fortiori des
hémiones (Figures 7 et 8). Cette observation tend a
renforcer I’hypothese selon laquelle les chevaux
auraient des phalanges unguéales plus importantes,
par rapport a d’autres équidés fréquentant des
milieux similaires.

On remarquera ’homogénéité relative des pha-
langes III des chevaux tardiglaciaires des trois aires
géographiques. Les phalanges du Bassin parisien
sont moins bien conservées, et seules les valeurs des
largeurs articulaires ont pu étre enregistrées. Toute-
fois, en nous appuyant sur les fortes corrélations
précédemment exposées, les valeurs des individus
du Bassin parisien s’intégrent totalement dans la
variabilit€¢ morphologique des chevaux des autres
régions de référence (Figures 9 et 10). Ces résultats
sont plutdt surprenant lorsqu’on considere les diffé-
rences marquées des caractéristiques topographi-
ques du Plateau suisse, par rapport au Bassin pari-
sien ou a la Charente (Tournepiche, 1987; Leesch,
1997, Julien & Rieu, 1999; Pastre et al., 2000).
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Par ailleurs, nos observations s’accordent diffi-
cilement avec le paradigme généralement acceptée
selon lequel les chevaux étaient particulierement
bien adaptés a €voluer sur sols durcis des €poques
glaciaires (notamment ceux des plateaux; Guthrie,
1982, 1984, 1990; Weniger, 1987, 1989). Au
demeurant, ’interprétation rigoureuse de nos
résultats nécessite des éclaircissements éthologi-
ques et écologiques, afin de mieux comprendre les
comportements sociaux et alimentaires des che-
vaux tardiglaciaires.

HABITAT PREFERENTIEL DES CHEVAUX
TARDIGLACIAIRES

L’homogénéité des phalanges unguéales fait
figure d’exception au niveau des populations régio-
nales des chevaux tardiglaciaires (Bignon, 2003),
d’aprés les observations morphométriques tirées
des séries dentaires, des métapodes et des symphy-
ses mandibulaires. Ces résultats montrent qu’il est
nécessaire de chercher dans les contextes édaphi-
ques de nos trois aires géographiques, des caracté-
ristiques susceptibles d’avoir favorisé un pareil
développement des sabots. En ce sens, en termes
d’habitat, le dénominateur commun des régions étu-
diées réside dans les fonds de vallée. C’est d’ai-
lleurs dans ces franges du paysage qu’ont été décou-
verts les sites magdaléniens de boucherie dédiés
aux chevaux: Marolles-sur-Seine a [I’interfluve
Seine/Yonne (Tureau-des-Gardes, LLe Grand Can-
ton; Bassin parisien), ou Champréveyres et Monruz
sur la rive du Lac de Neuchatel (Neuchétel, Suisse).
Les fonds de vallée ont accueilli une grande diver-
sité d’habitats, tels que des plaines inondables, des
berges de cours d’eau, des marais et marécages peu
profond, etc (Chernov, 1985; Antoine et al., 2000;
Pastre et al., 2000; Limondin-Lozouet et al., 2002;
Bignon, 2003), s’accordant au régime alimentaire
généraliste des chevaux et leur systeme digestif a
caecum (Janis, 1976; Duncan, 1992).

Les chevaux sauvages actuels (marronnés) sont
plus particulierement adaptés aux milieux de plai-
nes ouvertes et a une alimentation dominée par les
graminés et les cypéracées, c’est-a-dire les hautes
herbes, les joncs et les roseaux (Simpson, 1951;
Groves, 1974; Duncan, 1992). Néanmoins, en
dehors de ce type d’habitat, les observations étholo-
giques récentes montrent une certaine flexibilité ali-
mentaire leur permettant de vivre dans une gamme
importante de conditions €cologiques (Salter &
Hudson, 1978; Berger, 1986; Duncan, 1992; Big-

non, 2003: 223-230), tels que les déserts, les semi-
déserts, les steppes, des milieux associant des foréts
de coniferes et de prairies, des prairies se dévelop-
pant sur des sédiments sableux... Quoi qu’il en soit,
les derniers chevaux sauvages (les mustangs améri-
cains ou les chevaux de Camargue) integrent tres
régulierement les ressources végétales (notamment
Juncus, Carex, Scirpus, Phragmite) liées aux habi-
tats situés aux bordures des cours d’eau, les marais
et marécages. Nous illustrerons briévement ces
comportements a partir des monographies les plus
documentées, portant respectivement sur les mus-
tangs de Granite Range (Nevada, USA; Berger,
1986) et les chevaux de Camargue (delta du Rhone,
France; Duncan, 1992).

Les mustangs évoluent aux pieds des montag-
nes cernées par un environnement semi-déserti-
que. Pendant I’automne, 1’hiver et le printemps, les
maquis et les prairies ouvertes sont tres fréquentés
(80,1 %), préférés aux habitats a genévrier et les
marais. Néanmoins, les habitats des marécages se
révelent beaucoup plus exploités en hiver car la
végétation y reste abondante, alors qu’en été ces
zones sont évitées car elles sont infestées de mous-
tiques. En outre, J. Berger (1986) a pu observer
une corrélation entre les groupes fréquentant parti-
culierement ces milieux et leurs meilleures perfor-
mances reproductives que cet auteur attribue aux
valeurs nutritives importantes des joncs et des
roseaux (en protéines et en phosphore).

Les chevaux de Camargue coOtoient, quant a
eux, des associations végétales caractéristiques
d’habitats salins ou de milieu humide méditerrané-
en (prairies, prés salés, joncheres, marais), et dans
les zones les mieux drainées (plus hautes), des
associations entre prairies buissonnantes et plantes
de garrigue. Parmi les plantes de marais, si les gen-
res Phragmite et Scirpus sont consommés de fagon
importante toute 1’année, les milieux marécageux
donnent de grandes quantités de nourriture de
mars a octobre. Les habitats de marais représentent
la principale source alimentaire des chevaux de
Camargue au printemps et en été et une compo-
sante encore conséquente en automne (Tableau 3);
en hiver, ce sont les plantes vivaces et les halophy-
tes qui sont les plus consommés.

A cela il faut ajouter que les observations étholo-
giques de ’ensemble des équidés actuels insistent
sur I'importance de I’eau (Groves, 1974; Berger,
1986; Duncan, 1992): I’hydratation réguliere est cru-
ciale pour des animaux qui mastiquent et ingerent
des tissus végétaux relativement abrasifs pendant
plusieurs heures par jour. A partir de I’ensemble de
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Diagramme de dispersion des phalanges unguéales antérieures des équidés actuels: largeur maximale (4) et largeur articulaire (6). Seules trois
droites de régression ont été indiquées (E. przewalskii, E. h. hemionus, E. h. onager) dans le but de préserver la lisibilité du graphique.

Totalit des postrieures
Droite de corrlation :
r=0,88

y = 0,3722 x + 17,059

45 1 + E. przewalskii (n= 14)
© E. burchelli (n=7)

& E. grevyi (n=7)

X E. zebra (n=9)

m E. h. hemionus (n=9)
OE. h onager (n= 6)

37,5 1

Largeur articulaire (6, en mm)

30 ; ; ; ; ;
45 50 55 60 65 70 75

Largeur maximale (4, en mm)

FIGURE 6
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droites de régression ont été indiquées (E. przewalskii, E. h. hemionus, E. h. onager) dans le but de préserver la lisibilité du graphique.



HABITAT PREFERENTIEL ET CONNECTIVITE DES CHEVAUX TARDIGLACIAIRES... 271

PLANTES PRINTEMPS ETE AUTOMNE HIVER
% 1976 1977 1976 1976 1976 1976 1976-7 | 1977-8
ANNUELLES ET
GEOPHYTES
(Juncus, Bromus, 63,5 83 51,2 46,4 24,1 16,1 27,5 15,9
Carex, Hordeum,
Scirpus, Phragmites)
HERBES DES MARAIS 0.8 2,3 17.6 10,8 18,5 14,9 0 2,6
(Paspalum, Aeluropus)
PLANTES VIVACES
(Dactylis, Agropyron, 32,5 9,7 21,8 34,1 48,3 49,2 27,3 41,8
Brachypodium)
HALOPHYTES VIVACES
(Halimione, 0,2 0 1,8 0 8,1 0,6 414 36,4
Arthrocnemum)
AUTRES 3 5 7,7 8,7 11,7 5,8 4 3,6
TABLEAU 5

Ressources alimentaires saisonniéres des chevaux de Camargue adultes d’apres les compositions fécales (d’apres Duncan, 1992, modifi€).

ces données, il est possible d’avancer que les habi-
tats de fonds de vallées recelent des ressources tres
attractives sinon vitales. Ces dernieres semblent
avoir également constitué 1’habitat préférentiel d’E.
caballus arcelini au Tardiglaciaire. Dans la mesure
ou de telles adaptations peuvent venir en aide au
systtme locomoteur lors de la recherche des res-
sources alimentaires, le développement important
des sabots des chevaux tardiglaciaires semble étre 1ié
a la fréquentation des sols meubles de ces habitats.

A cela, il faut ajouter que 1’enneigement vrai-
semblablement conséquent a I’automne et tout au
long de I’hiver, a également concouru a I’impor-
tance de la taille des sabots. En effet, les contras-
tes saisonniers étaient particulierement forts au
cours de 'interstade Bolling/Allerdd (12 700/11
000 BP; Magny, 1995), d’ou une probable intensi-
té de la mauvaise saison et des précipitations nei-
geuses. De plus, le niveau de la mer étant plus bas
(la Manche ressemblait alors a une vaste plaine),
méme le Bassin parisien devait connaitre un climat
nettement plus continental. En sus, des facteurs
génétiques ont pu jouer car il fut observer chez les
chevaux du Pléistocéne une tendance entre la lon-
gueur du métacarpe et de la phalange III antérieu-
re, qui se démarque des autres équidés actuels
(Bignon & Eisenmann, sous presse).

CONNECTIVITE DES CHEVAUX
TARDIGLACIAIRES

La structuration paysagere des écosystemes
terrestres dépend essentiellement de la répartition
des especes végétales (Orians & Plaine, 1983),
elle-méme fonction de la variabilité topographi-
que et des contextes €daphiques. L’agencement
mosaique des habitats tardiglaciaires a connu
vraisemblablement une décroissance en termes de
biomasse et de richesse spécifique des commu-
nautés végétales, des lits fluviaux vers les reliefs
montagneux (Bennett, 1999). Cette distribution
spatiale tient aux déséquilibres des taux d’humidi-
té et de température entre ces extrémes (sur le
plan topographique et édaphique). En conséquen-
ce, et a I'image des observations éthologiques
actuelles, cette répartition spatiale différentielle
des ressources végétales favorise la partition des
habitats entre les especes animales d’un écosyste-
me donné.

L’élaboration d’un modele paysagé pour le Tar-
diglaciaire a été congu dans le but de rendre comp-
te de ces phénomenes de structuration et envisager
les habitats des chevaux (Bignon, 2003: 389-407).
Ce modele prévoit une grande diversité d’habitats
au niveau des berges des lits fluviaux et leurs
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Diagramme de dispersion des phalanges unguéales antérieures des hémiones, des chevaux de Przewalski et du Tardiglaciaire : largeur
maximale (4) et largeur articulaire (6).
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abords directs (marécages, étangs, tourbieres),
recouverts d’une végétation arbustive relativement
dense composée de saules, d’aulnes, de bouleaux
et d’une variété d’espece de carex. Les plaines
alluviales voient I’extension de cette composition
végétale, se développant cependant sur des subs-
trats moins meubles et formant des mosaiques de
prairies de carex, de graminées et d’arbustes. A
I’instar de la toundra actuelle (Chernov, 1985), a
coté des chenaux des lits fluviaux, la plaine devait
étre entaillée par de nombreux cours d’eau et de
dépressions, formant un réseau constitué d’innom-
brables petits étangs. Ces retenus d’eau, visibles
essentiellement a la fin du printemps et en été, sont
dues aux fontes locales du permafrost au niveau de
la surface. Dans les ravines et le long des versants
de rivieres et des étangs, une frange de végétation
se développe, remarquable par la richesse de leur
composition (Chernov, 1985). De telles associa-
tions (meadow-like vegetation) sont visuellement
trés similaires aux communautés de prairies tem-
pérées (trés fleuries) et connaissent une distribu-
tion importante dans les fonds de vallées au prin-
temps et en été. Sur les terrasses, le paysage se
compose de facon variable selon les micro-reliefs
par une toundra arbustive (saules, mousses,
lichens, Artemisia, etc.), agrémentée par de vastes
prairies de graminées et d’une variété d’herbacées.
Ce modele correspond vraisemblablement aux

grandes vallées connues dans le Bassin parisien et
la Charente, ainsi qu’aux fonds de vallées du Pla-
teau suisse. Cela dit, les vallées plus encaissées
paraissent avoir joué le role de zones refuges pour
les essences arbustives (Schmider et al., 1995),
bénéficiant d’une protection contre les vents domi-
nants et de microclimats plus favorables.

Sur la base des observations éthologiques, les
populations régionales de chevaux se sont divi-
sées en groupes harems et groupes de célibatai-
res. Les larges sabots de ces animaux furent vrai-
semblablement un atout pour se déplacer dans les
habitats bordant les lits fluviaux et les plaines
alluviales. Les groupes sociaux ont dii emprunter
la plupart du temps les berges de ce long du ré-
seau hydrographique dans leurs déplacements
quotidiens, qui apparait comme une trame majeu-
re reliant ces constellations d’habitats semi-aqua-
tiques avec les prairies des plaines alluviales. La
propriété essentielle de cette trame est justement
d’avoir liée ces milieux, tout en fournissant aux
chevaux une continuité d’étendues géographi-
ques de communautés végétales propices a satis-
faire les besoins alimentaires. L’adaptation aux
sols meubles des chevaux tardiglaciaires, sugge-
re une forte capacité a se déplacer dans ces pay-
sages de fonds de vallées, ceux-ci développant de
riches habitats mosaiques (berges exondées, rives
fluviales, étangs, tourbieres, prairies a carex et a
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FIGURE 9

Histogramme des largeurs articulaires (6) des phalanges unguéales antérieures des chevaux du Bassin parisien: Le Grand Canton (n =
1); Tureau-des-Gardes secteur 10 (n = 3); Tureau-des-Gardes secteur 5-6 (n = 4).
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Histogramme des largeurs articulaires (6) des phalanges unguéales postérieures des chevaux du Bassin parisien: Le Grand Canton (n =
4); Tureau-des-Gardes secteur 10 (n = 5); Tureau-des-Gardes secteur 5-6 (n = 3).

e
1
|
|
|
|
|
|
|
|
|
|
|
|

I
]
]
I
I
1
I
I
I
]
]
L

g - . !
s 9 o Berges & Carex, : Praine arbustive Toundra arbustive 1
E = ~,_ easulss ef rosssux | & Carex &

=5 _ o "‘-—_‘\ Ta.r.rbrges: & Seppe & gram inées
Eo Diversité ef Maraiz, | Skeppe &

E® < composition Etange.|  gram inées

S des habitats

w & Contextes
= =2 édaphiques &
= Terrasses
Ts { morene- Plaines
== sédimentaires L f
i i Lits : alluviales
fluviaus:

Toundrs fypigue

Montagnes

Contreforts
montagneux

Pédiments

Taux d'humidité, température effective, abris potentiels

FIGURE 11
Modélisation du paysage au Tardiglaciaire (d’apres Bignon, 2003): influence des facteurs abiotiques sur la répartition des especes végétales.

graminées), dont la caractéristique principale est
d’offrir un acces aux ressources continues le long
des axes fluviaux. Une telle connectivité a di
correspondre a une nécessité fondamentale pour
de larges populations: assouvir les besoins ali-
mentaires tout au long de 1’année et bénéficier de
multiples acces aux points d’eau qui jalonnent un
pareil paysage.

DISCUSSION

A la lumiere de ces résultats, une discussion
semble nécessaire quant a I’ interprétation de la bais-
se sensible de la taille des chevaux, constatée aussi
bien au nord du continent américain qu’en Eurasie
(Eisenmann, 1991; Forsten, 1991; Guadelli, 1991;
Bignon, 2003; Guthrie, 2003). Récemment, Guthrie
(2003) a observé une nette baisse de la taille des
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chevaux en Alaska a la fin du Pléistocene, précédent
leur extinction peu apres 12 500 BP. L’auteur entre-
voit I’hypothese d’une modification des conditions
climatiques et écologiques, le facteur déclencheur
de ces phénomenes: les communautés végétales
auraient perdu leurs caractéristiques steppiques,
générant une pression accrue sur les populations de
chevaux, jusqu’a provoquer leur disparition.

A contrario, les chevaux semblent avoir persis-
té a ’Holocene en Europe occidentale en divers
endroits, et parfois jusqu’a la période Néolithique
(Tournepiche, 1987; Tresset, 1996; Eisenmann &
Arbogast, 1997; Eriksen, 2000; Arbogast et al.,
2002). Si les chevaux tardiglaciaires possedent
également la taille corporelle la plus basse enre-
gistrée au Pléistocene (Guadelli, 1991; Bignon,
2003), celle-ci n’a pas abouti a 1’extinction des
équidés, en dépit des modifications de la commu-
nauté végétale et des paysages (Antoine et al.,
2000; Pastre et al., 2000; Limondin-Lozouet et al.,
2002). Les analyses isotopiques du collagéne
montrent en outre que les chevaux ont occupé, jus-
qu’a 'interstade Bolling/Allerdd (12 700 - 11 000
BP), une niche écologique bien distincte des autres
herbivores dans le sud-ouest de la France (Drucker
et al., 2000; Drucker, 2001). Griace a ces mémes
méthodes, les analyses faites sur le cheval du site
néolithique de Bercy (Bassin parisien), montrent
que ces animaux avaient une alimentation typique
de milieux forestiers (H. Bocherens, comm. orale -
ICAZ, Durham 2002). Ces résultats témoignent
d’adaptations alimentaires et comportementales
originales, sur lesquels 1’essentiel reste a découv-
rir. Dans le cadre géographique de 1’Europe occi-
dentale, la chute de la taille enregistrée pour les
taxons E. caballus gallicus et E. caballus arcelini
(Forsten, 1991; Guadelli, 1991; Bignon, 2003),
doit étre envisagée par d’autres hypotheses que
celle avancée par Guthrie (2003).

La fragmentation régionale des populations ani-
males au cours du Tardiglaciaire semble étre liée en
grande partie au caracteére mosaique des paysages
sur le continent eurasiatique (Guthrie, 1982, 1990;
Bignon, 2003; Bignon et al., a paraitre; Bignon &
Eisenmann, & paraitre). Ce phénomene a vraisem-
blablement amené les chevaux a vivre dans de lar-
ges populations pour éviter un déclin, imputable a
d’éventuels effets stochastiques d’ordres climati-
que, environnemental, démographique et surtout
génétique (Bennett, 1999). Or, on sait que I’'impor-
tance démographique des populations de mammife-
res est fortement corrélée a la taille méme des orga-
nismes (Damuth, 1981): dans un environnement

donné, plus la densité démographique des popula-
tions est conséquente moins les tailles corporelles
individuelles sont imposantes, et inversement. Ces
conclusions ont regu une validation statistique au
sein des communautés animales des différentes
régions biogéographiques de la plancte (Peters &
Raelson, 1984). Au demeurant, la densité popula-
tionnelle est intrinséquement fonction des ressour-
ces assimilables par la somme des individus d’une
population (Robinson & Redford, 1986).

Replacées dans le contexte des populations de
chevaux de la fin du Pl€istocene, ces observations
pourraient vouloir signifier que la fragmentation
des populations équines et I’augmentation du
nombre d’individus auraient indirectement conduit
a une baisse des tailles corporelles. Ce phénomene
serait alors interprétable comme un ajustement
biologique de ces équidés entre des impératifs
démographiques et I’exploitation de ressources
alimentaires dans les fonds de vallées, riches,
vari€es et disponibles tout au long du cycle annuel.
Cette « stratégie démographique » aurait ainsi con-
tribué a conserver une forte densité populationne-
lle des chevaux en Europe occidentale, suffisam-
ment élevée pour permettre a ces animaux d’éviter
une extinction malgré les bouleversements clima-
tiques, €cologiques et paysagers de la transition
Tardiglaciaire/Holocene. Une telle hypothese pou-
rrait également &tre formulée pour envisager la
chute de la taille corporelle des chevaux d’ Améri-
que du Nord, mais dans ce cas, la «stratégie démo-
graphique» aurait été insuffisante pour contrer une
extinction massive.

CONCLUSIONS

Les résultats d’analyse en morphologie conven-
tionnelle sur les phalanges unguéales des chevaux
tardiglaciaires montrent qu’elles sont riches d’en-
seignement sur les comportements de ces ani-
maux. Plusieurs conclusions peuvent étre tirées de
ces travaux, qu’ils soient d’ordre ostéométrique ou
plus largement d’ordre paléoécologique.

Il apparait qu’un rapport isométrique lie les
diametres antéro-postérieurs aux largeurs maxima-
les des phalanges unguéales. Les mesures des lar-
geurs maximales sont donc parfaitement suscepti-
bles de rendre compte de la forme générale de ces
phalanges. En outre, comme 1’avait suggéré Eisen-
mann (1984), Eisenmann & Guérin (1984), les
phalanges unguéales offrent des informations
importantes sur 1’environnement, notamment la
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nature des sols généralement fréquentés par les
équidés. Si les chevaux tendent a avoir des pha-
langes unguéales plus développées que les autres
équidés (dans des milieux identiques), il ressort
que les chevaux tardiglaciaires possédaient vrai-
semblablement des sabots encore plus développés.

La découverte de telles adaptations chez diffé-
rentes populations régionales d’E. caballus arceli-
ni, évoluant dans des contextes topographiques
contrastés illustre un phénomene de convergence
remarquable. Celui-ci est interprété comme étant
lié aux comportements alimentaires et sociaux des
chevaux tardiglaciaires. En s’appuyant sur des
données éthologiques, il ressort que les popula-
tions de chevaux ayant vécu a la fin du Dryas
ancien/Bolling ont dii étre particulierement atta-
chés aux habitats des fonds de vallées. La variété
de ces habitats et leur richesse en ressources ali-
mentaires, ont vraisemblablement été tres attracti-
ves pour les équidés. Ces comportements des che-
vaux tardiglaciaires sont peut-&tre a I’origine de
leurs larges populations régionales, entralnant une
chute de leur taille corporelle moyenne.
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Aires Sites Code laboratoire Datations au Datations au

géographiques radiocarbone B.P.  radiocarbone Cal B.P.

Charente (France) Le Quéroy (1) Gif-5524 12 800 +/- 140 15870 - 14 352

Gif-5325 12 590 +/- 140 15590 - 14 181

Gif-5190 10 150 +/- 180 12 390 - 11 201

Suisse Hauterive-Champréveyres (2) Uz-2285 13 050 +/- 155 16 267 - 14 520

Uz-2283 12 950 +/- 155 16 148 - 14 418

Uz-2282 12 825 +/- 155 16 000 - 14 331

Uz-2286 12780 +/- 135 15916 - 14 319

uz-2171 12730 +/- 135 15 856 - 14 281

Uz-2175 12630 +/- 130 15728 - 14 182

Uz-2172 12 620 +/- 145 15737 - 14 163

Uz-2177 12 600 +/- 145 15713 -14 153

UZ-2173 12 540 +/- 140 15633-14 134

Uz-2174 12 510 +/- 130 15584 - 14 130

Uz-2287 12 500 +/- 145 15592 - 14 119

Suisse Monruz (2) ETH-6413 13 330 +/- 110 16 541 - 15 066

ETH-6421 13 140 +/- 120 16 326 - 14 695

ETH-6420 13 120 +/- 120 16 302 - 14 669

ETH-6418 13 110 +/- 120 16 290 - 14 657

ETH-6416 13 070 +/- 130 16 256 - 14 594

ETH-6417 13 030 +/- 120 16 195 - 14 557

ETH-6412 12970 +/- 110 16 111 - 14 501

ETH-6415 12 900 +/- 120 16 040 - 14 420

ETH-6419 12 880 +/- 120 16 016 - 14 404

Suisse Veyrier (3) GrA-9703 12 560 +/- 60 15550 - 14 250

Eth 3937 12 300 +/- 130 15 450 - 14 050

B - 3787 12 310 +/- 140 15 450 - 14 050

Bassin parisien Le Closeau — L46 (4) GrA-11664 12 350 +/- 60 15324 - 14 112

GrA-11665 12 360 +/- 60 15488 - 14 115

Bassin parisien Le Grand Canton (5) Gif-9608 12 880 +/- 80 15 590 - 14 840

Gif-9606 12 195 +/- 130 14 685 - 13 850

Gif-9607 12 080 +/- 115 14 490 - 13 745

Gif-9609 11 420 +/- 100 13610-13 100

OxA-3671 11 030 +/- 105 13 056 - 12834

OxA-3139 12650 +/- 130 15 128 - 14621

Bassin parisien Tureau-des-Gardes — S.6 (6) Ly 6988 12 290 +/- 90 15450 - 14 050

Tureau-des-Gardes — S.10 (7) AA44214 12 170 +/- 130 14 660 - 13 830

Bassin parisien

Bassin parisien

Verberie (Buisson Campin)
®)

Bonniéres-sur-Seine

Thermoluminescence

13 300 +/- 850

Industrie lithique
magdalénienne

18011 -13 489

ANNEXE 1

Données chronologiques des sites étudiés par aires géographiques (Bignon, 2003): 1) Tournepiche (1987); 2) Leesch (1997); 3) Bridault et
al. (2000), Bullinger (2002); 4) Bodu (1998); 5) Julien & Rieu (1999); 6) Bridault (communication personnelle); 7) Audouze (1987).



