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Résumé 

L’introduction de petites faunes au sein du régime alimentaire humain dans le passé constitue un 

sujet de recherche essentiel dans la compréhension des modes de subsistance des chasseurs-

cueilleurs, notamment au Paléolithique supérieur. Durant cette période, et notamment au 

Dernier Maximum Glaciaire, le lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus) domine les assemblages 

fauniques de nombreux sites archéologiques de la Péninsule Ibérique. Plusieurs hypothèses ont 

été avancées afin de comprendre le rôle que ce petit gibier a pu jouer dans la subsistance des 

groupes humains. Néanmoins, la multitude et la variété de ces hypothèses reflètent, d’un côté, 

le manque de consensus quant à la portée de l’exploitation du lapin dans la subsistance durant 

cette période dans la Péninsule Ibérique, et elles soulignent d’un autre côté que l’appréhension 

des implications économiques, technologiques, environnementales et sociales de son 

exploitation est une tâche complexe. 

A partir de ce double constat, j’ai dès lors établi comme problématique d’explorer les potentielles 

motivations liées à la chasse du lapin et d'appréhender le rapport entre les humains et cette 

espèce de petite taille, et ce dans l’objectif d’obtenir une meilleure compréhension des modes de 

subsistance adoptés pendant cette période en Ibérie. L’approche développée dans cette thèse 

repose sur la proposition que l’explication du pourquoi les humains exploitaient le lapin doit être 

traitée par une compréhension du comment les humains chassaient ce petit gibier. Si nous 

voulons analyser le régime alimentaire humain dans le passé, nous devons effectivement 

comprendre comment les humains prenaient leurs décisions cynégétiques. A cette fin, un des 

cadres théoriques principalement utilisé en archéologie, la Optimal Foraging Theory, a été 

employé, en complément de la modélisation à base d’agents. La problématique a été répartie en 

trois questions de recherche distinctes et complémentaires, chacune faisant l’objet d’une 

publication. Dans le premier article, l’application du Diet Breadth Model issu de la Optimal 

Foraging Theory a permis d’observer que l’exploitation d’une garenne est optimale lorsque 

plusieurs individus capturent un minimum de 7 lapins à l’aide de filets au cours du Dernier 

Maximum Glaciaire dans la Péninsule Ibérique. Dans le second article, nous avons mené des 

expériences de simulation à travers le développement d’un modèle à base d’agents pour évaluer 
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les implications de ce type d’exploitation dans un cadre plus réaliste au sein duquel les humains 

interagissent, avant de l'intégrer, dans le troisième article, dans différents contextes socio-

économiques qui lui sont associés et observés dans le registre ethno-historique. 

Nos résultats montrent que la composition du régime alimentaire humain et, par-là, le retour 

énergétique quotidien, sont influencés par l'organisation sociale entre les membres d'un groupe, 

la stratégie de chasse et la technologie associée afin d’exploiter une garenne. Particulièrement, 

la rentabilité de l’exploitation des ressources est encore plus grande si les femmes, les enfants et 

les ainés sont impliqués dans l’exploitation des garennes à travers des battues et/ou l’aide de 

filets. Par conséquent, cette thèse expose que le développement de formations socio-culturelles 

optimales basées sur une division des tâches de subsistance selon l’âge et/ou le sexe (et de la 

technologie qui leur est associée) a pu permettre aux groupes humains de s'adapter aux 

environnements de la Péninsule Ibérique au Dernier Maximum Glaciaire. Finalement, le lapin 

ayant probablement été un complément alimentaire important pendant cette période, cette 

thèse souligne la nécessité de considérer son exploitation (et celle de petites faunes en général) 

lors de l’interprétation du registre zooarchéologique car des changements d’un point de vue 

économique, technologique mais aussi socio-culturel dans les modes de subsistance adoptés dans 

le passé peuvent être ainsi appréhendés. 

 

Mots-clés : Lapin; Garenne; Théorie de l’Approvisionnement Optimal; Modèle à base d’agents; 

Division sociale du travail; Chasse au filet; Dernier Maximum Glaciaire; Péninsule Ibérique. 
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Abstract 

The introduction of small fauna into the human diet in the past is an essential research topic in 

the understanding of hunter-gatherer subsistence patterns, particularly in the Upper Paleolithic. 

During this period, and particularly during the Last Glacial Maximum, the European rabbit 

(Oryctolagus cuniculus) dominates the faunal assemblages of many archaeological sites in the 

Iberian Peninsula. Several hypotheses have been proposed to understand the role played by this 

small game in the subsistence of past human groups. Nevertheless, the number and diversity of 

these hypotheses first reflect a lack of agreement as to the extent to which rabbits played a role 

in subsistence during this period in the Iberian Peninsula. Secondly, they underline the complexity 

of understanding the economic, technological, environmental, and social implications of rabbit 

exploitation. 

From these observations, I established as the problematic to explore the potential motivations 

behind rabbit hunting, and to apprehend the relationship between humans and this small game, 

with the aim of providing a better understanding of the subsistence patterns adopted during this 

period in Iberia. The approach developed in this thesis is based on that the explanation of why 

humans exploited rabbits must be addressed by an understanding of how humans hunted them. 

If we are to analyze human diet in the past, we must indeed understand how humans made their 

hunting decisions. To this end, one of the theoretical frameworks mainly used in archaeology, the 

Optimal Foraging Theory, has been adopted, complemented by Agent-Based Modeling. I divided 

the problematic into three distinct and complementary research questions, each the subject of a 

publication. In the first article, the application of the Diet Breadth Model derived from the Optimal 

Foraging Theory enabled us to observe that the exploitation of a warren is optimal when several 

individuals capture a minimum of 7 rabbits using nets during the Las Glacial Maximum in the 

Iberian Peninsula. In the second paper, we carried out simulation experiments through the 

development of an Agent-Based Model to assess the implications of this type of exploitation in a 

more realistic environment in which humans interact, before integrating it, in the third paper, 

into different socio-economic contexts related to it and observed in the ethno-historical record. 
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Our results show that the composition of the human diet and, consequently, the daily energetic 

return are influenced by the social organization between group members, the hunting strategy 

and the associated technology employed for exploiting a warren. In particular, the energetic 

efficiency of resource exploitation is even greater if women, children, and elders are involved in 

exploiting warrens through net hunting and/or drives. Consequently, this thesis argues that the 

development of optimal socio-cultural group configurations based on an age and/or gender-

based division of labor (and their associated technology) may have enabled human groups to 

successfully adapt to the environments of the Iberian Peninsula during the Last Glacial Maximum. 

Finally, as rabbit was probably an important energetic source during this period, this thesis 

highlights the need to consider its exploitation (and that of small game in general) when 

interpreting the zooarchaeological record, as not only economic and technological, but also socio-

cultural changes in subsistence patterns adopted in the past can be apprehended. 

 

Keywords : European rabbit; Warren; Optimal Foraging Theory; Agent-Based Model; Social 

division of labor; Net hunting; Last Glacial Maximum; Iberian Peninsula. 
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Chapitre 1 – Introduction 

 

Aujourd’hui, le lapin (Oryctolagus cuniculus) est porteur de plusieurs enjeux dans la Péninsule 

Ibérique. Par exemple, il constitue un enjeu financier majeur de cette péninsule, sa chasse 

générant à elle seule un revenu annuel d’environ 1 milliard d’euros en Espagne (Villafuerte et al., 

1998). Au Portugal, sa chasse, accompagnée de celle du lièvre ibérique (Lepus granatensis) et de 

la perdrix rouge (Alectoris rufa) génère chaque année 365 millions d’euros (Paixão et al., 2009). 

S’il s’agit donc de démontrer l’enjeu financier du lapin, ces chiffres parlent d’eux-mêmes. S’il s’agit 

de déterminer son apport dans la compréhension de propagation de virus, des dizaines de 

publication y sont dédiées (par exemple : Delibes-Mateos et al., 2014; Muller et al., 2009). S’il 

s’agit de déterminer son enjeu écologique, les scientifiques s’accordent pour lui attribuer le rôle 

« d’ingénieur d’écosystèmes » et « d’espèce clé » (Delibes-Mateos et al., 2008; Ferreira, 2012).  

Cependant, s’il s’agit de déterminer la portée économique, culturelle et sociale qu’a pu avoir le 

lapin dans les sociétés humaines du passé, la communauté scientifique est divisée. Longtemps 

considéré sans intérêt majeur pour son supposé trop maigre apport en calories et alors écarté 

des études zooarchéologiques, des analyses taphonomiques au cours des vingt dernières années 

ont démontré une origine anthropique de nombreuses accumulations de restes de lapin dans la 

Péninsule Ibérique au Paléolithique supérieur. Dès lors, plusieurs hypothèses ont été avancées 

afin de comprendre son rôle dans la subsistance des groupes humains durant cette période en 

Ibérie. Bien que le nombre d’hypothèses illustre l’intensité du débat autour de l’exploitation de 

ce léporidé, le manque de consensus pour expliquer son introduction dans le régime alimentaire 

humain m’a, cependant, conduit à écrire cette thèse. Celle-ci a donc pour objectif d’identifier au 

Paléolithique supérieur, et plus précisément au Dernier Maximum Glaciaire (DMG), les 

motivations de l’exploitation du lapin par les groupes humains dans la Péninsule Ibérique à partir 

de la Optimal Foraging Theory (OFT) et de la modélisation à base d’agents.  

A cette fin, la thèse est structurée en sept chapitres. Le chapitre suivant (Chapitre 2) est une 

introduction à la problématique en exposant l’hypothèse de la Broad Spectrum Revolution (BSR), 
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le panorama général de l’exploitation du lapin dans la Péninsule Ibérique au DMG, puis les 

différentes hypothèses proposées. De cette manière, cela permet d’encadrer dans un contexte 

général la problématique que je divise en trois questions de recherche et que j’expose dans le 

Chapitre 3. 

Ensuite, les Chapitres 4 et 5 présentent la méthodologie appliquée pour l’analyse des questions 

de recherche abordées. En premier lieu, le Chapitre 4 correspond à la présentation de deux types 

de modélisations écologiques utilisées en archéologie, soit la OFT et le Diet Breadth Model (DBM), 

ainsi que la modélisation à base d’agents. Les avantages de l’application d’un modèle à base 

d’agents avec le DBM concluent le Chapitre 4. Étant donné qu’il s’agit d’une thèse par articles, 

chaque article dispose de sa propre section méthodologique. Toutefois, il a été jugé opportun, en 

second lieu, de développer les aspects méthodologiques introduits dans les trois articles dans un 

chapitre plus détaillé (Chapitre 5), dans le but d'approfondir certains points.  

Par la suite, le Chapitre 6 expose les résultats obtenus à travers la présentation des trois 

publications de cette thèse. Chaque publication répond à une des questions de recherche 

développée dans le Chapitre 3, de manière que les trois questions soient abordées. Ainsi, je 

réponds à la première question dans l’article de Trabajos de Prehistoria, publié en décembre 

2021. La deuxième publication traite la seconde question et correspond à un chapitre du livre 

« Modelling Human-Environment Interactions in and beyond Prehistoric Europe », dont je suis 

également le coéditeur principal. Ce livre correspond à la série « Themes in Contemporary 

Archaeology », éditée par Springer Nature. Ce travail a été accepté et est actuellement en cours 

d’édition, et sa publication est prévue pour août 2023. Enfin, la troisième publication a été 

récemment soumise à la revue Journal of Anthropological Archaeology et discute de la troisième 

question de recherche.  

Finalement, bien que chaque publication comporte une section de discussion indépendante, le 

Chapitre 7 rassemble, dans un premier temps, les résultats obtenus dans les trois articles.  Cela 

permet, par la suite, de développer dans ce chapitre une discussion commune aux résultats et de 

conclure sur la portée de l’exploitation du lapin par les humains au DMG dans la Péninsule 

Ibérique. Plusieurs perspectives de recherche futures sont également proposées. 
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Ce chapitre est suivi par les références bibliographiques utilisées dans cette thèse puis par les 

Annexes, où est présentée la liste des niveaux sélectionnés et la proportion (% Number of 

Identified Specimens) de chaque taxon, utilisées dans Seuru et al., (2021). De plus, les protocoles 

« ODD+D » (ODD+D pour « Overview, Design concepts, and Details + Decisions ») de chaque 

modèle à base d’agents développé dans cette thèse sont également inclus en Annexes. Ceux-ci 

exposent en détail le fonctionnement de chaque modèle.  



 

Chapitre 2 – Vers une diversification du régime alimentaire humain 

 

2.1 La Broad Spectrum Revolution 

Flannery (1969) a suggéré que les chasseurs-cueilleurs du Proche-Orient de la fin du Pléistocène 

ont subi un bouleversement préagricole important dans leur subsistance. Ce bouleversement se 

traduit par l’addition d’un nombre croissant de ressources auparavant ignorées dans le régime 

alimentaire, en particulier les mollusques, tortues, poissons, crabes, oiseaux aquatiques, perdrix, 

escargots terrestres et ressources végétales (dont les céréales et les noix) (Flannery, 1969). 

Flannery (1969) dénomme alors « Broad Spectrum Revolution » l’agrandissement du régime 

alimentaire humain auparavant généralement dominé par les ongulés de grande taille pour y 

inclure des proies de petite taille. Cet auteur précise qu’il ne s’agit pas d’un passage de 

l’exploitation de la grande faune vers la petite faune puisque les grands ongulés constituaient 

toujours plus de 90% du régime alimentaire des populations humaines dans la région du Levant. 

L’introduction d’espèces de petite taille serait une preuve d’une pression croissante exercée sur 

les zones moins productives dont la capacité du milieu, ou « K » (« carrying capacity »), ne permet 

pas de répondre à la demande énergétique de la population humaine. Flannery (1969) a proposé 

l’hypothèse de la BSR à la suite de l’hypothèse proposée un an plus tôt par Binford (1968) qui voit 

dans l’intérêt porté aux petites proies en Europe, à des latitudes moyennes et hautes à la fin du 

Paléolithique, un moyen de rétablir l’équilibre entre des populations humaines énergétiquement 

trop exigeantes par rapport à ce que peut produire la capacité du milieu dans lequel elles se 

trouvent. Selon Binford (1968), la restriction du territoire disponible liée à l’augmentation du 

niveau marin au cours du Tardiglaciaire a probablement forcé les humains à se déplacer vers des 

zones à plus faible capacité productive, créant un déséquilibre entre leur demande énergétique 

et la faible capacité productive de ces zones. En conséquence, l’exploitation de petites faunes et 

flores se justifie afin de retrouver cet équilibre entre les populations humaines et la capacité 

productive de ces zones (Binford, 1968). 
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La BSR relie donc l'élargissement des régimes alimentaires humains à l'intensification de 

l'exploitation des animaux et des ressources végétales précédant les débuts de l'agriculture à la 

fin du Pléistocène dans l’ouest de l’Asie. De manière plus générale, le cœur de la BSR se base ainsi 

sur le lien entre la diversification du régime alimentaire humain, la densité démographique 

humaine et la capacité de l’environnement à supporter des populations humaines. 

Depuis, l’application de la BSR a été étendue dans de nombreuses régions du monde, dont 

l’Europe de l’Ouest, et à des périodes plus anciennes (Stiner et al., 1999; Stiner, 2001; Zeder, 

2012). Particulièrement, les registres zooarchéologique et botanique en Europe de l’Ouest 

indiquent au Paléolithique supérieur une exploitation de petites faunes telles que le lapin, le 

lièvre, la marmotte, les oiseaux, les poissons, les mollusques, les tortues, ainsi que des ressources 

végétales telles que des graines sauvages et des lentilles (Clark & Straus, 1986; Stiner et al., 1999, 

2000; Stiner, 2001; Stiner & Munro, 2002; Stutz et al., 2009; Starkovitch et al., 2012; Nannini et 

al., 2022).   

L’hypothèse de la BSR a été utilisée dans l’étude des dynamiques démographiques à long terme 

des populations humaines dans le passé (Stiner, 2001; Stiner & Munro, 2002). Dans ce sens, Stiner 

et collègues analysent l’élargissement du régime alimentaire humain pour y inclure une plus 

grande diversité de proie, notamment de petite taille et dont la capture est associée à de faibles 

rendements (Stiner et al., 1999, 2000; Stiner, 2001). Se basant sur le DBM issu de la OFT 

(MacArthur & Pianka, 1966; Stephens et Krebs, 1986) que je détaillerai dans le Chapitre 4, les 

humains se concentrent majoritairement sur l’exploitation de proies de grande taille puisque 

celles-ci leur garantissent d’obtenir le meilleur retour énergétique. Ainsi, si les décisions 

cynégétiques des humains étaient régies par les rendements énergétiques, les animaux de grande 

taille auraient dû être poursuivis à chacune de leurs rencontres avec les humains, et les animaux 

de petite taille ignorés (Bettinger et al., 2015). Selon cette logique, ces décisions de ne cibler que 

les proies de grande taille se convertiraient en une pression cynégétique sur elles. Si la croissance 

démographique humaine atteint un seuil critique où la pression cynégétique sur les proies de 

grande taille dépasse la capacité productive de ces populations, cela peut avoir pour conséquence 

un impact négatif sur leurs populations. Effectivement, cette pression pourrait entrainer au fil du 

temps un déclin de leur disponibilité dans l’environnement, et donc par-là une réduction dans les 
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taux de rencontre avec les humains (Broughton & Grayson, 1993). Ce déclin des populations de 

grandes proies peut se traduire en un déclin subséquent de leurs proportions dans le registre 

zooarchéologique (voir Bayham, 1979). Lorsque la disponibilité des proies de grande taille dans 

l’environnement est réduite, ce schéma d’exploitation conduit par conséquent les humains à se 

tourner par compensation vers des proies plus petites, devenant alors plus visibles dans le registre 

zooarchéologique (Stutz et al., 2009). Dès lors, l’observation de petites faunes dans le registre 

zooarchéologique peut traduire une croissance démographique de la population humaine, allant 

d'une échelle géographique locale à une échelle continentale (Stiner et al., 1999, 2000 ; Stiner, 

2001, 2005). 

Lorsqu’une réduction de la proportion de grandes proies par rapport aux petites proies est 

observée dans le registre zooarchéologique, il s’agit d’une resource depression. Ce terme, dont la 

traduction la plus proche est « appauvrissement des ressources » est le centre d’une littérature 

riche (par exemple : Charnov et al., 1976; Broughton, 1994a, b, 1999; Grayson & Delpech, 1998; 

Butler, 2000; Cannon, 2000; Stiner et al., 2000; Stiner, 2001, 2005, 2009; Nagaoka, 2002; Stiner & 

Munro, 2002; Butler & Campbell, 2004; Munro, 2004; Speth, 2004; Manne & Bicho, 2009; Stutz 

et al., 2009; Starkovitch et al., 2012, 2014).  Il est donc important d’apporter des précisions quant 

à son sens, surtout qu’un problème d’équifinalité est lié à ce phénomène (Morin, 2012). Charnov 

et al., (1976) ont identifié trois causes distinctes engendrant un appauvrissement des ressources. 

Tout d’abord, cet appauvrissement peut se produire lorsque les prédateurs ont un impact négatif 

sur les populations de proies à travers leur chasse (pression cynégétique), ce qui entraîne une 

baisse de leur disponibilité dans l’environnement et donc une baisse des taux de capture (voir 

Stiner, 2001; Stiner & Munro, 2002). Ensuite, un appauvrissement peut avoir lieu lorsque les 

proies se déplacent vers des microhabitats où elles sont plus difficiles à rencontrer et à capturer. 

Ces déplacements anti-prédations peuvent se produire sans aucun changement dans la taille des 

populations de proies. Finalement, le climat peut être un facteur clé. Le climat joue un rôle 

essentiel dans la structuration des populations d'artiodactyles et donc dans leur disponibilité dans 

l’environnement et dans leur taux de rencontre avec les humains (Grayson & Cannon, 1999; 

Grayson et al., 2001; Peek et al., 2002; Broughton & Bayham, 2003; Byers & Broughton, 2004; 
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Ugan, 2005a; Morin, 2008). Ainsi, le changement climatique à grande échelle peut être un facteur 

déterminant dans l’appauvrissement des ressources (Ugan, 2005a).  

Dans les trois cas, étant donné que les taxons concernés sont ceux dont l’exploitation garantit le 

meilleur rendement énergétique, le déclin de leur abondance relative indiquerait une baisse de 

l’efficacité globale de la recherche de nourriture. Autrement dit, face à la diminution de la 

disponibilité de ces ressources dans l’environnement, les humains se seraient tournés en 

compensation vers l’exploitation de petites proies, mais au prix d’une augmentation de leurs 

efforts pour se les procurer à cause de la difficulté à les capturer (voir également Bettinger et al., 

2015). Ce phénomène est le reflet d’une intensification de l’exploitation des ressources, plus 

largement définie comme l'augmentation de la productivité en dépit d'une diminution globale de 

l'efficacité de la recherche de nourriture (Binford, 1968 ; Flannery, 1969; Broughton, 1994a).  

Finalement, en résumé, l’élargissement du spectre faunique à travers l’introduction de petites 

faunes représente une exploitation plus intensive du milieu, qui peut être la conséquence d’une 

pression cynégétique humaine envers les proies de grande taille à la suite d’une augmentation 

démographique ou une restriction du territoire, ou bien la conséquence de changements 

environnementaux locaux ou de changements climatiques à plus grande échelle. Logiquement, 

puisque l’exploitation des lapins dénote un élargissement du régime alimentaire humain dans la 

Péninsule Ibérique au cours du Paléolithique supérieur, plusieurs hypothèses se sont basées sur 

la BSR pour comprendre les raisons de son exploitation, notamment au cours du DMG. Mais des 

hypothèses alternatives ont aussi été proposées pour expliquer les raisons de sa chasse. Cette 

thèse se focalise sur cette période critique correspondant au DMG dans la Péninsule Ibérique.  

Avant de présenter l’ensemble des hypothèses proposées, je vais, dans un premier temps, 

préciser le cadre géographique, temporel et climatique associé à cette période. Dans un second 

temps, la présentation du registre paléontologique et zooarchéologique des sites ibériques 

durant le DMG me permettra d’exposer les hypothèses. 
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2.2 Exploitation du lapin (Oryctolagus cuniculus) dans la Péninsule 

Ibérique au Dernier Maximum Glaciaire 

2.2.1 Cadre chronologique, géographique et climatique 

Le cadre chronologique de cette thèse s’attache au Dernier Maximum Glaciaire (DMG). Il s’agit 

d’une période de refroidissement pendant laquelle le volume mondial de glace a atteint son 

maximum (Mix et al., 2001). Selon Clark et al., (2009), cette période s'est terminée il y a environ 

16 100 ans AP (19 000 ans cal AP). Concernant son début, j’utilise la date de 19500 ans AP (23 000 

ans cal AP) communément utilisée (Mix et al., 2001). Le DMG est principalement associé au 

Solutréen (~25 500-~21-20 000 ans cal AP), mais il chevauche également le Gravettien (33 000-

24 000 ans cal AP) et le Magdalénien inférieur (19 000-17 000 ans cal AP). Le DMG correspond à 

une période critique pour les groupes humains en Europe qui doivent faire face à des conditions 

rudes de froid et d’aridité (Straus, 2018). Il est donc intéressant de s’intéresser au DMG, d’autant 

plus que cette période est vue selon certains auteurs comme une crise climatique qui a 

probablement eu des répercussions majeures sur les humains en Europe (Clark & Straus, 1986; 

Straus, 1991, 1992, 2018; Villalba-Mouco et al., 2023). Une d’entre elles est la contraction de la 

population humaine vers la région méditerranéenne (Jochim, 1987) à cause de conditions 

climatiques extrêmes dans le Nord de l’Europe. Dès lors, les humains délaissent des latitudes 

auparavant occupées durant le Gravettien, dont le sud de la Grande-Bretagne et le nord de la 

France (Straus, 2018), et se déplacent au Sud du 49° parallèle Nord (Verpoorte 2009). Les humains 

se concentrent alors dans des refuges glaciaires où les conditions environnementales et 

climatiques sont plus favorables, tels que les péninsules italienne, balkanique et ibérique (Straus, 

2018). La Péninsule Ibérique a ainsi joué le rôle de refuge glaciaire pour les populations humaines 

pendant le DMG (Taberlet et al., 1998; Sommer & Nadachowski, 2006; Straus, 2015a; Lécuyer et 

al., 2021; Posth et al., 2023; Villalba-Mouco et al., 2023), comme en témoigne l’augmentation du 

nombre de sites entre le Gravettien et le Solutréen (Straus, 2000, 2015a; Gamble et al., 2004). 

Aujourd’hui principalement formée par le Portugal et l’Espagne, la Péninsule Ibérique abrite une 

grande diversité d’environnements (O’Regan, 2008). Située à l’extrême sud-ouest de l’Europe, 

elle s’étend sur 582 000 km², délimitée par la mer méditerranéenne, l’océan Atlantique et les 
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Pyrénées. La péninsule possède aussi plusieurs systèmes montagneux majeurs dont le système 

central, la Cordillère cantabrique et la Cordillère Ibérique.  La majeure partie de la péninsule est 

occupée par la meseta centrale, un grand plateau s’étendant sur 211 000 km² et avec une altitude 

moyenne de 700 mètres (García-Quintana et al., 2004). Autour du DMG, des reconstructions 

paléoenvironnementales y suggèrent un climat méditerranéen continental (Yravedra, 2016a), soit 

moins tempéré et plus aride que le climat de la façade atlantique nord-ouest. 

Durant le Paléolithique supérieur, la proximité avec l’Atlantique ou la Méditerranée et l’altitude 

ont joué un rôle important sur le climat et l’environnement de la péninsule (Tarroso, 2008 ; 

Feliner, 2011).  Dans ce sens, la péninsule peut se diviser en deux régions bioclimatiques dont le 

climat et la végétation diffèrent clairement (Figure 1). La première est la région « euro-

sibérienne » qui s’étale globalement du nord-ouest de la péninsule jusqu’au nord-est, et la 

seconde est la région « méditerranéenne » occupant le reste du territoire (Rivas-Martínez et al., 

2004). Au DMG, cette division s’applique et a conduit à une répartition de la végétation 

extrêmement variée sur le territoire, allant des forêts de conifères et de feuillus dans la biorégion 

« méditerranéenne » à des zones steppiques dans la biorégion « euro-sibérienne » (Ruiz Zapata 

et al., 2001 ; Villaverde et al., 2019).  Afin d’éviter toute confusion pour la suite de la thèse, lorsque 

j’utiliserai les termes « région méditerranéenne » et « région euro-sibérienne », cela se 

rapportera à ces régions bioclimatiques de la Péninsule Ibérique. 
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Figure 1 Répartition actuelle des régions bioclimatiques dans la Péninsule Ibérique (d’après 

Rivas-Martínez et al., 2004).  

 

2.2.2 Le registre paléontologique 

Le genre Oryctolagus est attesté pour la première fois pendant le Pliocène moyen (environ 3,6 

millions d’années) dans la province de Soria, en Espagne (López-Martínez, 2008; Pelletier et al., 

2015). Pendant le Pliocène supérieur, le Pleistocène inférieur et moyen, plusieurs espèces du 

genre Oryctolagus sont découvertes, dont Oryctolagus lacosti présente dans le sud de la France 

et le nord-ouest de l'Italie, Oryctolagus laynensis et Oryctolagus giberti présentes en Espagne, et 

Oryctolagus valdarnensis et Oryctolagus burgi présentes en Italie (De Marfà, 2008; López-

Martínez, 2008). Le lapin de garenne actuel Oryctolagus cuniculus trouve ses origines dans la 
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Péninsule Ibérique au Pleistocène moyen, avant de se répandre autour du bassin méditerranéen 

et au nord de l’Afrique (Corbet, 1994; Callou, 2003; Ferrand, 2008). Durant le DMG et jusqu’à la 

fin du Tardiglaciaire, le lapin de garenne actuel Oryctolagus cuniculus est confiné dans la 

Péninsule Ibérique et dans le sud de la France (Callou, 2003). Cette espèce est aujourd’hui 

répandue dans le monde entier à la suite de la création de conditions favorables à sa survie depuis 

le IVe siècle par l’humain (Callou, 1995), et à son introduction dans tous les continents et dans 

plus de 800 îles (Flux & Fullagar, 1992; Flux, 1994; Callou, 2003). 

 

2.2.3 Le registre zooarchéologique 

Dans le registre zooarchéologique du Sud-Ouest de l’Europe, une augmentation du nombre de 

restes appartenant au lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus) est observée au Paléolithique 

supérieur. Cela s’observe notamment dans le Sud de la France (par exemple : Cochard & Brugal, 

2004; Jones 2006), et dans la Péninsule Ibérique (par exemple : Brugal, 2006; Bicho & Haws, 2012; 

Yravedra et al., 2018; Rufí et al., 2020). Malgré des exceptions (Blasco & Peris, 2012; Cochard et 

al., 2012; Morin et al., 2019), une distinction temporelle semble séparer néanmoins ces deux 

régions, puisque l’exploitation du lapin devient généralement courante dès le début du 

Paléolithique Supérieur dans la Péninsule Ibérique (Lloveras et al., 2016; Manne et al., 2012; Real, 

2020), alors qu’elle ne l’est généralement qu’après 13 000 ans AP dans le Sud de la France (Jones, 

2006; López-Martinez, 2008; Rillardon & Brugal, 2014).  

 

Même si la Péninsule Ibérique peut être considérée dans son ensemble comme un refuge durant 

le DMG, en plus d’être divisée en deux grandes régions bioclimatiques, elle présente des 

environnements très distincts et plus ou moins favorables en fonction de ses régions, tel qu’il l’est 

toujours observé aujourd’hui (Burke et al., 2014; Tarroso et al., 2016). La distribution des sites 

archéologiques au cours du DMG montre qu’un nombre important de sites est situé le long des 

côtes cantabriques (Altuna & Merino, 1984; Straus & Clark, 1996; Straus, 1990, 1992, 2015a, 

2015b, 2018; Soto Barreiro, 2003; Straus & Morales, 2003; de la Rasilla & Straus, 2004; Marin 

Arroyo, 2009; Straus & González Morales, 2009). La région cantabrique est délimitée au nord par 
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la mer cantabrique désignant le sud du Golfe de Gascogne, et au sud par la Cordillère cantabrique. 

D’est en ouest, elle est limitée par les Pyrénées et par le relief plus doux de la Galice. Cette région 

était en général plus humide que la région méditerranéenne pendant le DMG (García-Ibaibarriaga 

et al., 2012). Les côtes méditerranéennes témoignent aussi d’un grand nombre de sites (Fortea 

Perez & Jorda Cerda, 1976; Delibrias et al., 1987; Villaverde et al., 1998; Finlayson et al., 2006; 

Jordá Pardo & Aura Tortosa, 2008; Mangado et al, 2011; Aura et al., 2012). De même, les régions 

atlantiques (Zilhão et al., 1995; Aubry et al., 1997; Bicho et al., 2010; Haws, 2012; Haws et al., 

2019) sont habitées, alors que le centre de la péninsule (la meseta centrale) est occupé dans une 

moindre mesure (Aura et al., 2012; Alcaraz-Castaño et al., 2013, 2017; Yravedra et al., 2016a; 

Cascalheira et al., 2021). 

L’analyse des spectres fauniques des sites ibériques montre, en général, une séparation marquée 

selon les deux régions bioclimatiques (Figure 1). Les registres zooarchéologiques indiquent que 

dans la région méditerranéenne, les principales proies exploitées par l’humain sont le lapin 

(Oryctolagus cuniculus), le cerf (Cervus elaphus) et le bouquetin (Capra pyrenaica) au DMG (Davis, 

2002; Fa et al., 2013; Straus, 2018; Cascalheira et al., 2021). Le cheval, l’auroch (Bos sp.), le 

sanglier (Sus scrofa) et le chamois (Rupicapra rupicapra) sont exploités en de plus petites 

quantités et sporadiquement tel qu’au Portugal, comme à Vale Boi et Gruto do Caldeirão (Davis, 

2002; Lloveras et al., 2011; Manne et al., 2012), ou dans les terres, comme à Maltravieso ou Gato 

II (Utrilla et al., 2006; Blasco & Rodanés, 2009; Rodríguez-Hidalgo et al., 2013a). Le long des côtes 

méditerranéennes, le cheval est aussi exploité, par exemple à Cueva Ambrosio, Cova Beneito et 

Cova de Les Cendres, mais le lapin, le bouquetin et le cerf restent les proies principales des 

humains (Villaverde & Martínez Valle, 1995; Yravedra, 2008; Villaverde et al., 1999). Cependant, 

les équidés (Equus sp.) peuvent être localement la proie de grande taille la plus exploitée en 

Catalogne, comme dans le site de La Balma de la Xemeneia (Mangado et al., 2010) ou à l’Arbreda 

(Rufí et al., 2019, 2020). 

D’autre part, les ressources marines sont aussi localement exploitées par les humains au 

Solutréen, tel qu’à Vale Boi (Manne & Bicho, 2009; Manne et al., 2012) ou à Nerja (Aura et al., 

2002a; Cortés-Sánchez et al., 2008a; Jordá, 1986; Morales-Muñiz & Roselló-Izquierdo, 2008). De 

petites quantités d’oiseaux sont exploitées durant cette période à Nerja (Cortés-Sánchez et al., 
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2008a). Néanmoins, le lapin est la proie de petite taille la plus représentée dans les listes 

fauniques des sites de la région méditerranéenne au Paléolithique Supérieur. Ce taxon est 

abondant dans certains sites, dominant très largement le NISP total des assemblages catalans 

(Lloveras et al., 2016; Martínez‐Polanco et al., 2016; Rufà et al., 2017; Rufí et al., 2019,2020), 

andalous (Aura et al., 2002a, b; Riquelme, 2008; Yravedra, 2008; Brown et al., 2011) et de la région 

de Valence (Martínez Valle & Iturbe, 1993; Villaverde & Martínez Valle, 1995; Villaverde et al., 

1999, 2019; Pérez, 2013). De même, les sites portugais sont largement dominés par le lapin 

(Davis, 2002; Brugal, 2006; Almeida et al., 2009; Lloveras et al., 2011; Bicho & Haws, 2012; Manne 

et al., 2012). Finalement, les sites à l’intérieur de la péninsule présentent aussi des listes fauniques 

dominées par le lapin (Utrilla et al., 2006; Blasco & Rodanés 2009; Rodríguez-Hidalgo et al., 2013a; 

Yravedra et al., 2019).  

Une forte exploitation du lapin s’observe sur l’ensemble de la région méditerranéenne au 

commencement du DMG et pendant cette période, et elle est maintenue au Magdalénien 

(Hockett & Bicho, 2000; Aura et al., 2002a; Davis, 2002; Hockett & Haws, 2002; Pérez Ripoll, 2004; 

Riquelme et al., 2005). 

 

D’un autre côté, les registres zooarchéologiques bien documentés et abondants de la région 

cantabrique, et donc dans la région euro-sibérienne, durant le DMG indiquent que les sites durant 

cette période sont généralement caractérisés par une prédominance d’animaux de grande taille 

mais aussi de ressources marines, tels que les mollusques (principalement le gastéropode Patella 

vulgata) et de petites quantités de salmonidés (Ortea, 1986; Straus & Clark, 1986; Álvarez 

Fernández & Fernández-García, 2013). Bien qu’il existe une variation dans la représentation des 

espèces dans chaque site dépendamment des caractéristiques environnementales et 

topographiques, le cerf et le bouquetin sont les deux taxons dominant généralement le spectre 

faunique, surtout dans les sites à proximité de pentes abruptes et rocheuses (Altuna, 1986; Straus 

& Clark, 1986; Straus, 1987, 1992, 2018; Marin Arroyo, 2009; Yravedra et al., 2017a, 2018; Jones 

et al., 2020). Cependant, les listes fauniques de sites comme à Hornos de la Peña diffèrent de 

cette tendance, où il est observé que le cheval (Equus caballus) est l’animal le plus représenté, 

suivi du cerf et du chamois (Rupicapra rupicapra) (Yravedra, 2010).  
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Ainsi, lorsque nous explorons les listes fauniques des sites de la région cantabrique, il est 

intéressant de noter l'absence de lapins sur la majorité de sites de l’ensemble de la région (Altuna, 

1972, 1981, 1986; Straus, 1992; Yravedra, 2001; Sesé, 2005a). À titre d’exemple, parmi plus de 60 

000 restes osseux déterminables de mammifères dans le site de la Cueva del Rascaño durant le 

paléolithique, Altuna (1981) n'a pas trouvé plus de 25 restes appartenant à cette espèce. Seuls 

quelques éléments osseux ont été sporadiquement découverts, tel qu’un calcanéum dans le 

niveau 3 magdalénien de la Cueva del Otero (Madariaga, 1966), un métatarse dans le niveau 2 

magdalénien de la Cueva del Rascaño (Altuna, 1981) ou un fragment d’humérus et de maxillaire 

ainsi que 11 dents dans les niveaux solutréens 4 et 14 à La Riera (Altuna, 1986). Quelques autres 

sites présentent aussi de rares restes osseux provenant du lapin, comme à Covalejos (Sesé, 

2005b), Lezetxiki (Altuna, 1972), Tito Bustillo (Altuna, 1976), ou encore Erralla (Altuna & 

Mariezkurrena, 1985).  

Néanmoins, des facteurs écologiques et climatiques peuvent expliquer la difficulté à observer 

cette espèce dans le nord de l'Espagne et dans les zones montagneuses froides, les facteurs 

limitant sa distribution géographique naturelle étant l’altitude, les basses températures, le type 

de sol, la pente, la couverture végétale et les fortes précipitations (Soriguer, 1983; Biadi & Le Gall, 

1993; Blanco & Villafuerte, 1993; Fa et al., 1999; Trout et al., 2000). Dès lors, la raison de son 

absence quasi-totale correspond probablement aux caractéristiques environnementales et 

climatiques de la région cantabrique défavorables à son développement, telles que l’humidité de 

cette région, avec plus de 1 000 millimètres de précipitations annuelles, et l’omniprésence de 

formations calcaires, défavorables à la création de garennes dans lesquelles le lapin se réfugie 

(Yravedra et al., 2018).   

En revanche, une accumulation de lapins dans des niveaux gravettiens et magdaléniens a été 

révélée récemment à Coímbre (Asturies), d’autant plus qu’une participation anthropique dans 

cette accumulation a été mise en évidence (Sesé, 2017; Yravedra et al., 2016b, 2017b, 2018). Ces 

assemblages comprennent beaucoup plus de restes osseux de lapin que le nombre d'ossements 

de lapin découverts sur l’ensemble des autres sites paléolithiques du nord de l'Espagne réunis. 

Sur la base du NISP (Number of Identifed Specimens) et du MNI (Minimal Numbers of Individuals), 

les accumulations de lapins à la grotte de Coímbre peuvent être cependant considérées comme 
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mineures (quelques centaines de restes), surtout si elles sont comparées à celles de la région 

méditerranéenne où le nombre de restes peut dépasser 10 000 (par exemple : Bicho & Haws, 

2012). Ainsi, Coímbre constitue actuellement une exception, contrastant fortement avec la quasi-

absence du lapin dans les autres sites cantabriques.  

Finalement, il est important d’observer qu’il y a des similarités et des différences cynégétiques 

significatives observées à partir des registres zooarchéologiques entre les deux régions 

bioclimatiques euro-sibérienne et méditerranéenne. Tout d’abord, un point commun les 

caractérise puisque le cerf et le bouquetin sont les deux proies de grande taille les plus exploitées 

sur l’ensemble de la péninsule. Ensuite, le lapin est généralement quasi-absent dans la région 

euro-sibérienne, alors qu’il est abondant dans la région méditerranéenne, où son exploitation 

s’effectue en parallèle d’une exploitation du gros gibier, avec principalement de nombreux cerfs 

et bouquetins, suivis du cheval. Dans une moindre mesure, l’auroch et le chamois complètent les 

listes fauniques. Les espèces des forêts, comme le chevreuil (Capreolus capreolus) et le sanglier, 

apparaissent de manière sporadique et locale dans le registre archéologique. 

Dans cette comparaison inter-régionale, il est important de garder en mémoire que des 

modifications tréphiques liées aux biais historiques peuvent influencer la composition de registre 

faunique publié. Par-là, l’absence du lapin des listes fauniques cantabriques pourrait être la 

conséquence d’un manque d’effort de recherche de petites proies dans cette région. En effet, il 

y a encore 40 ans, le lapin n’était pas considéré comme un élément significatif du régime 

alimentaire des humains, à cause de sa petite taille (par exemple Davidson, 1976). Dès lors, dans 

les sites fouillés il y a plusieurs décennies, les espèces de grande taille étaient prises en compte 

alors que la petite faune a pu être ignorée pour son supposé trop maigre apport en viande. Il est 

donc possible que la représentation du lapin soit biaisée dans les analyses archéozoologiques de 

sites fouillés il y a plusieurs dizaines d’années, puisque ce taxon était sans intérêt scientifique. Je 

suggère que ce parti pris provient d'une focalisation sur le gros gibier qui a été perpétuée par des 

traditions de recherche basées sur l’axiome « bigger is better », notamment lorsque la Optimal 

Foraging Theory et ses modèles économiques sont de plus en plus adoptés par les anthropologues 

dans les années 1980. Ainsi, même si la rareté du lapin dans les sites de la région cantabrique est 

probablement liée plutôt à une réelle absence de cette espèce dans cette région (probablement 
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due aux conditions environnementales et climatiques défavorables à sa survie), il est important 

de garder en mémoire ce biais historique. Parce qu’il est possible que les assemblages 

cantabriques, fouillés dans l’ensemble il y a plus de trente ans et même soixante ans (dans le cas 

de Cueva del Otero), présentent une anomalie dans le NISP associé au lapin. Les récentes analyses 

taphonomiques des assemblages osseux à Coímbre illustrent très bien cet argument, où une 

accumulation partiellement anthropique de restes de lapin a été découverte, en contraste donc 

avec l’absence quasi-totale du lapin des sites archéologiques de cette région.  

D’autre part, la détermination d’une participation anthropique dans les accumulations de restes 

de lapin, comme celle à Coímbre, est rendue possible grâce aux avancées taphonomiques 

permettant d’établir un cadre référentiel dont l’objectif est de permettre la détermination de 

l’origine de l’agent accumulateur des restes osseux de lapin dans le site. Effectivement, le lapin 

est la proie potentielle de plus de quarante prédateurs (Delibes & Hiraldo, 1981), dont le lynx, le 

renard, les mustélidés, les rapaces comme le hibou, la chouette et l’aigle (Yravedra, 2008), mais 

aussi l’humain.  Les travaux de Hockett (1991), Vigne et Marinval-Vigne (1983), Pérez Ripoll (1992, 

1993, 2001, 2004, 2005) et Lloveras et al., (2009a) sont centraux dans la détermination d’une 

origine anthropique des restes osseux de lapin. De plus, de nombreux travaux permettent 

d’attribuer ou d’écarter l’impact de rapaces diurnes dans l’accumulation de restes de léporidés 

dans les sites (Schmitt, 1995; Hockett & Haws, 2002; Lloveras et al., 2008a, 2014; Sanchis Serra et 

al., 2014), mais aussi de rapaces nocturnes (Hockett, 1993; Hockett & Haws, 2002; Sanchis Serra, 

2000; Yravedra, 2004, 2006; Bournery et al., 2004; Cochard, 2004a, b; Lloveras et al., 2009b), de 

carnivores, dont des mustélidés (Mallye et al., 2008), de félidés (Lloveras et al., 2008b, 2018; 

Rodríguez Hidalgo et al., 2013b, 2015), ou de canidés (Sanchis Serra, 2000; Lloveras et al., 2012; 

Schmitt & Juel, 1994). D’autre part, les travaux de Cochard (2004c), Yravedra (2008) et de Pelletier 

et al., (2015, 2016) permettent de déterminer une accumulation naturelle de lapins, par exemple 

par le biais de pièges naturels ou de processus naturels de mortalité à l’intérieur de garennes. 

Finalement, les analyses taphonomiques ont permis de déterminer une origine anthropique à de 

plus en plus d’accumulations osseuses de lapin dans la Péninsule Ibérique au cours des 20 

dernières années. Par conséquent, l’intérêt envers ce taxon a été revalorisé afin de mieux 

comprendre les comportements de subsistance des humains durant le Paléolithique supérieur. 
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Dans la suite de ce chapitre, je vais donc présenter les principales hypothèses proposées afin de 

justifier l’exploitation du lapin par des groupes humains au DMG dans la région méditerranéenne 

de la Péninsule Ibérique. 

 

2.3 Les différentes hypothèses proposées afin d’expliquer son 

exploitation 

Afin de comprendre l’introduction de proies de petite taille dans le régime alimentaire humain, 

plusieurs hypothèses ont été avancées basées sur celle de la Broad Spectrum Revolution (BSR) 

proposée par Flannery (1969). La description réalisée plus haut de la BSR et des termes clés 

couverts par cette hypothèse, dont « intensification », « resource depression » et « pression », 

me permet d’analyser maintenant les différentes hypothèses proposées concernant l’exploitation 

du lapin observée dans la Péninsule Ibérique. 

 

2.3.1 La pression cynégétique 

Pour Stiner et collègues (Stiner et al., 1999, 2000 ; Stiner & Munro, 2002), les faibles densités de 

population humaine en Europe ont permis l'acquisition systématique d'animaux de grande taille 

à haut rendement énergétique et à faible taux de reproduction, sans que leur exploitation n’ait 

d’impact négatif sur ces populations. Le régime alimentaire humain pouvait être complété par de 

petits faunes faciles à capturer, comme les mollusques ou les tortues. Cependant, à la fin du 

Pléistocène, un changement dans les stratégies de subsistance est observé avec l’introduction de 

petites proies dont la capture demande un coût énergétique élevé, ce qui est lié à une plus grande 

pression cynégétique/démographique sur l'environnement. Ce phénomène a été suggéré pour la 

région cantabrique (Clark & Straus, 1986; Straus, 1992) à propos de la consommation de 

ressources marines. La diversification du régime alimentaire humain avec l’introduction du lapin 

dans la région méditerranéenne fait donc écho à l’hypothèse d’une pression cynégétique 

humaine présentée par ces auteurs. En effet, au cours du LGM, les populations humaines se 

déplacent vers la région méditerranéenne, y compris l'Ibérie (Jochim, 1987), à cause de conditions 
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climatiques extrêmes en Europe du Nord. De manière générale, il apparait que les sites solutréens 

occupent des habitats favorables à la subsistance, notamment le long des côtes (Banks et al., 

2008 ; Burke et al., 2014, 2017 ; Ludwig et al., 2018 ; Straus, 2000, 2018).  Autrement dit, la 

répartition des habitats favorables des humains au DMG a pu impliquer une limitation territoriale 

des humains au sein de la péninsule, ayant pour conséquence une augmentation de la densité 

humaine dans ces régions favorables. Ces habitats favorables, ou refuges, n'avaient peut-être pas 

les populations d'ongulés suffisantes pour répondre aux besoins de consommation des humains 

au DMG tout au long de l'année. Les humains ont pu alors élargir leurs choix cynégétiques en 

incluant le lapin pour répondre à leur demande énergétique. A travers cette hypothèse, 

l’exploitation du lapin est donc interprétée comme la conséquence d’une pression cynégétique 

humaine, liée à une restriction du territoire, sur les communautés d’herbivores provoquant leur 

appauvrissement en nombre (Clark & Straus, 1986; Straus, 1992, 2000 ; Davis, 2002). Cette 

hypothèse considère ainsi l’exploitation du lapin comme une intensification de l’exploitation des 

ressources.  

 

2.3.2 La pression environnementale et climatique 

La seconde hypothèse majeure considère aussi la chasse du léporidé comme une intensification, 

cette fois-ci liée à la pression environnementale et climatique. Effectivement, le climat peut 

impacter de manière significative le nombre d’espèces compris dans le régime alimentaire 

humain, en modifiant leur disponibilité dans l’environnement et donc leur taux de rencontre avec 

les humains (Grayson & Cannon, 1999). Si nous partons du postulat que les humains préfèrent 

exploiter en premier les proies de grande taille puisqu’elles fournissent le meilleur rendement 

énergétique possible, la fluctuation de leur distribution peut avoir impacté les décisions 

cynégétiques des humains. Cet enjeu est important d’autant plus que la Péninsule Ibérique durant 

le DMG a pu contenir une multitude d’habitats favorables qui ont pu se contracter et s’étendre 

au gré des fluctuations climatiques (Gomez & Lunt, 2007; Carrión et al., 2008; Manne et al., 2012). 

Par-là, Manne et al., (2012) suggèrent que la fragmentation de l’environnement en mosaïque 

dans le sud de la péninsule a contrebalancé le nombre de proies de grande taille par rapport au 
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nombre d’humains, circonscrits dans des habitats favorables. Cette fragmentation du paysage a 

pu provoquer une répartition inégale des gibiers de grande taille, obligeant les humains à 

diversifier leur régime en introduisant le lapin dès le Gravettien afin de maintenir leur population 

(Manne et al., 2012). Cette hypothèse est en lien avec l’observation que des changements 

environnementaux peuvent entrainer à la fois l’augmentation de la population de petits animaux, 

et plus particulièrement des léporidés, et la diminution de la population de grands herbivores 

(Newell, 1990). De plus, la population de lapin peut être moins sensible à la fragmentation du 

paysage grâce à son taux de reproduction rapide et ses besoins écologiques moins restreints 

(Soriguer & Rogers, 1981), lui permettant de s’adapter plus facilement à différents 

environnements. L’appauvrissement du nombre de proies de grande taille a pu contraindre les 

humains à utiliser en compensation toutes les ressources disponibles dans leur environnement, 

même celles considérées a priori comme peu rentables, tels que les petits mammifères, dont le 

lapin (Hesse, 1985). 

 

D’un autre côté, Hockett et Haws (2002) soutiennent néanmoins que l’exploitation du lapin au 

cours du DMG dans le centre du Portugal est liée à la chasse opportuniste du lapin dans cette 

région grâce à la présence d’habitats favorisant son abondance. Cette hypothèse soutient que ce 

comportement opportuniste ne serait pas témoin d’une intensification de l’exploitation des 

ressources dans cette région, se basant sur l’observation que les conditions climatiques 

favorables à la croissance des populations de lagomorphes n'affecteraient pas les populations 

d’ongulés. Cela permettrait d'augmenter la biomasse disponible sur laquelle les humains peuvent 

se baser pour répondre à leurs besoins énergétiques. Les humains auraient profité ainsi du haut 

taux de rencontre avec les lapins pour les capturer à chacune de leurs rencontres fortuites.  

 

2.3.3 La réduction de la mobilité résidentielle 

La pression cynégétique envers les proies de grande taille survenant d’une augmentation 

démographique ou d’une restriction du territoire pourrait impliquer une réduction de la mobilité 

des populations humaines (Binford, 1968, 1980; Stiner et al, 1999; Stutz et al., 2009; Zeder, 2012; 

Kelly, 2013). Villaverde et al., (1996) et Aura et al., (2002a) proposent que les humains auraient 
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réduit leur mobilité résidentielle et changé leur comportement cynégétique afin de s’adapter à 

l’exploitation du lapin, du cerf et du bouquetin, espèces qui ne migrent pas et n’occupent pas de 

larges territoires. Ainsi, plutôt qu’une intensification de l’exploitation des ressources 

environnantes, les groupes humains auraient réduit leur mobilité résidentielle en fonction d’un 

environnement précis et riche (Villaverde et al., 1996 ; Aura et al., 2002a). De plus, l’abondance 

durant toute l’année du lapin, associée à des taux de reproduction et taux de maturation rapides, 

a pu permettre aux humains son exploitation suivant leurs besoins sans avoir d’impact négatif sur 

la population de ces léporidés. Par conséquent, selon ces auteurs, la présence du lapin dans le 

registre zooarchéologique permettrait de rendre compte d’une réduction de la mobilité 

résidentielle des groupes humains. Cependant, selon Hockett et Haws (2002), l’exploitation du 

lapin au Paléolithique supérieur n’est pas révélatrice du degré de mobilité résidentielle puisque 

ce taxon était exploité en grande quantité pendant le Gravettien au Portugal, malgré une grande 

mobilité résidentielle, a contrario donc de la côte méditerranéenne (Aura et al., 2002a; Villaverde 

et al., 1996; Pérez Ripoll, 2004).  

 

2.3.4 La recherche d’une qualité nutritionnelle et diversifiée 

Le lapin est souvent qualifié de « lean meat » ou « starvation food » (Par exemple Hockett & 

Bicho, 2000; Speth, 2010).  Dans ce sens, une consommation uniquement centrée sur de la viande 

maigre riche en protéine est fatalement nuisible, d’où les autres qualificatifs « rabbit starvation » 

ou « protein poisoning » concernant la consommation de lapin (Speth, 2010 : 52, 72). Malgré cela, 

la valeur nutritionnelle de la viande de lapin montre que cette espèce peut offrir des valeurs 

presque égales de protéines et de graisses par gramme que certains des plus gros gibiers exploités 

par les humains, tel que le cerf (Hockett & Bicho, 2000).  

Ainsi, une autre hypothèse pour expliquer l’exploitation du lapin se base sur la théorie de 

Nutritional Ecology. Selon cette théorie, il est essentiel de diversifier son régime alimentaire afin 

d’obtenir un plus large éventail de nutriments essentiels tels que les lipides, glucides, protéines, 

vitamines, minéraux et l’eau (Hockett & Haws, 2003, 2005). Dans son livre, Speth (2010) relate 

très bien les effets néfastes d’une alimentation centrée uniquement sur l’acquisition de 

protéines et le besoin vital d’acquérir d’autres nutriments, tels que la graisse, les carbohydrates, 
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les vitamines et les minéraux. La consommation de ces nutriments à travers un régime alimentaire 

diversifié et équilibré permet de réduire la mortalité infantile et d’augmenter l’espérance de vie 

humaine (Hockett & Haws, 2003, 2005). Ainsi, ces auteurs suggèrent que les humains ont 

diversifié leur régime alimentaire pour y inclure notamment le lapin, afin de pallier un manque 

de nutriments essentiels tels que la niacine (vitamine PP), le phosphore et le potassium, qui sont 

des éléments importants pour la croissance humaine (Hockett & Bicho, 2000 ; Hockett & Haws, 

2003, 2005).  

 

2.3.5 L’adoption d’innovations technologiques et de stratégies de chasse 

adaptées 

Cette hypothèse suppose l’adoption d’une technologie par les humains dans le but de modifier 

de manière significative l'énergie investie à la fois dans la recherche de nourriture, dans la capture 

des proies et l’énergie gagnée (Stiner et al., 2000; Jones, 2006). Dans le titre de cette sous-partie, 

j’associe l’adoption d’innovations technologiques avec des stratégies de chasse adaptées. Afin de 

faire ce lien, je me base sur les travaux de Driver (1995) qui a développé une matrice combinant 

l’organisation sociale d’un groupe humain avec le nombre de proies capturées tout en 

considérant les moyens de capture les plus appropriés suivant la situation (voir Driver, 1995 : 24). 

Selon cette matrice, la chasse coopérative ou la chasse collective à l’aide de piégeage est la 

stratégie de chasse la plus appropriée afin de capturer en masse des petites proies. Une 

acquisition en masse se produit lorsque plusieurs individus sont capturés lors d’un seul épisode 

de chasse (Driver, 1995). Cette observation prend toute son importance lorsque l’on observe le 

registre historique et ethnographique associé à l’exploitation de lapins depuis la garenne.  

La production et l'utilisation de garennes est une caractéristique essentielle du lapin (Biadi & Le 

Gall, 1993). Les garennes, qui correspondent à un système de terriers avec des tunnels, sont 

construites dans des zones prévisibles où le sol, meuble et bien drainé, est propice à leur 

construction, et lorsque l’altitude ne dépasse pas 1 000-1 500 mètres (Biadi & Le Gall, 1993; 

Rogers et al., 1994). Cette caractéristique clé des lapins peut les rendre relativement 

reconnaissables dans le paysage et prévisibles pour les humains, ce qui leur permet d'adapter 
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leurs stratégies de chasse. En effet, les humains ont capturé les lapins en utilisant une variété de 

technologies, tels que les filets, les collets, les pièges, les arcs et les flèches, mais aussi en utilisant 

les chiens et les furets, dans des régions très éloignées géographiquement et écologiquement 

(par exemple : Spier, 1928; Anell, 1960, 1969 ; Fowler, 1989; Biadi & Le Gall, 1993). 

 L’acquisition en masse est l'une des stratégies de chasse les plus utilisées afin d’exploiter les 

proies qui sont regroupées de manière prévisible dans l'espace et dans le temps, et cela s’applique 

pour exploiter en masse les lapins depuis la garenne (par exemple, Phoebus, 1387-1389; Kroeber, 

1925; Spier, 1928 ; Driver, 1936;  Steward, 1938 ; Southern, 1940; Anell, 1960, 1969; Pennington, 

1963; Labisky, 1968; Bean, 1974; Shepherd & Williams, 1976; Shepherd et al., 1978; Simms, 1987 

; Fowler, 1989; Szuter, 1991 ; Biadi & Le Gall, 1993; Madsen & Schmitt, 1998; Callou, 2003; Ugan, 

2005b; Morin et al., 2020). Les études taphonomiques ont permis d'observer des acquisitions en 

masse de lapins depuis la garenne dans le registre zooarchéologique en France et dans la 

Péninsule Ibérique au cours du Paléolithique supérieur (Hockett & Bicho, 2000 ; Jones, 2006, mais 

voir Rodríguez-Hidalgo et al., 2013a; Pelletier et al., 2015) et peut-être à partir du Paléolithique 

moyen en France (Cochard et al., 2012).  

En revanche, même si l'utilisation de techniques tel que le filet peut favoriser la capture de lapins, 

cela impliquerait des coûts de manufacture qui rendraient leur utilisation peu rentable (Lupo & 

Schmitt, 2002). Cependant, Jones (2006) soutient que l’acquisition en masse permettrait 

d’obtenir un retour énergétique qui compenserait les coûts de manufacture de filets. De plus, les 

registres ethnographiques et historiques illustrent que l’acquisition en masse peut se réaliser à 

travers d’autres techniques, par exemple à travers l’utilisation du feu, d’eau ou de branches 

(Egan, 1917; Driver, 1936; Pennington, 1963; Anell, 1969; Szuter, 1991; Callou, 2003). Dans ce 

sens, des illustrations médiévales explicites montrent des collectes massives de lapins dans les 

garennes en plaçant des filets et des branches à la sortie des terriers (Figure 2) (Callou, 2003).  

Cependant, en raison de la nature périssable de la fibre, les preuves de l'utilisation des filets dans 

le registre archéologique sont rares et éparses dans le monde, malgré des observations de 

production de filets au Paléolithique moyen en France (Hardy et al., 2020), et dans quelques sites 

du Paléolithique supérieur (par exemple, Adovasio et al., 1996, 2014 ; Soffer et al., 2000). 



48 

 

Figure 2 Exploitation collective d’une garenne à l’aide de filets, de branches, de furets et de 

chiens (Phoebus, 1387-1389). Tiré de De la garenne au clapier, étude archéozoologique du Lapin 

en Europe occidentale (p. [221]), par C. Callou, 2003, Muséum national d’Histoire naturelle. 

Reproduit avec permission. 

 

2.3.6 Facteurs socio-culturels 

Les larges quantités de restes osseux appartenant au lapin retrouvées dans les sites 

archéologiques ibériques durant le DMG pourraient être le reflet d’une organisation sociale ayant 

permis l’exploitation de garennes. Les registres ethnographiques et historiques indiquent que 

l’exploitation des garennes implique la collaboration de plusieurs personnes. En effet, les 
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garennes peuvent être exploitées grâce à un effort synchronisé des femmes, des enfants et des 

hommes (Figure 3) (Steward, 1933, 1938; Callou, 2003). D’un autre côté, les registres montrent 

que l’exploitation de petits gibiers, dont les lagomorphes, a pu se réaliser à travers une division 

par genre et par âge, impliquant uniquement la participation de femmes et d’enfants (Figure 4) 

(par exemple : Egan, 1917 ; Fowler, 1989; Callou, 2003).  

 

Figure 3 Exploitation d’une garenne de la part d’hommes et de femmes, à l’aide de filets et 

de furets. Tapis flamand datant d’environ 1470. Tiré de De la garenne au clapier, étude 

archéozoologique du Lapin en Europe occidentale (p. [219]), par C. Callou, 2003, Muséum 

national d’Histoire naturelle. Reproduit avec permission. 
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Figure 4 Illustration d’une exploitation de garenne réalisée par deux femmes, à l’aide d’un 

filet et d’un furet. Illustration datée de 1315. Tiré de De la garenne au clapier, étude 

archéozoologique du Lapin en Europe occidentale (p. [211]), par C. Callou, 2003, Muséum 

national d’Histoire naturelle. Reproduit avec permission. 

 

Par ailleurs, il est nécessaire de considérer l’existence d’autres facteurs qualitatifs pouvant 

favoriser l’exploitation d’un taxon en faveur d’un autre. Par exemple, il peut s’agir de préférences 

gustatives (Speth, 2013). En effet, une proie peut être exploitable mais non-désirable à cause de 

son goût et/ou de la texture de sa graisse ou de sa viande. C’est ce que Speth (2013) expose à 

travers les comportements cynégétiques des chasseurs Hadza qui évitent fréquemment 

d’exploiter le gnou en faveur du zèbre, alors que cette espèce est la plus abondante dans 

l’environnement. La raison de cette décision est la difficulté de mastiquer la graisse du gnou qui 

reste collée sur le palais et les dents (Speth, 2013, et références internes). Dans une étude 

similaire, il est intéressant de remarquer que le wapiti (cerf canadien), malgré son abondance, 

n’est pas désiré non plus à cause du mauvais goût et de la texture de sa graisse (Speth, 2013, et 

références internes). Selon Speth (2013), ces préférences peuvent être une des raisons expliquant 

l’absence générale de ce cervidé dans les sites archéologiques à l’ouest de l’Amérique du Nord. 

En outre, la consommation de certaines espèces de petite taille peut être considérée comme un 

tabou (par exemple : Kroeber, 1925, Speth, 2013). En effet, Kroeber (1925:205) rapporte un tabou 

chez les Huchnom associé au rejet de la part des garçons adolescents de la consommation de 
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petites proies telles que le lapin, l’écureuil, la truite et la caille. Cette interdiction perdure même 

à l’âge adulte. La consommation de ces petites proies revient uniquement à la femme et aux 

enfants de bas âge. Il est intéressant de confronter ce tabou avec un autre tabou présent dans la 

littérature ethnographique et médicale, qui est lié à la consommation de viande et l’unique 

ingestion de protéine pour les femmes enceintes (Speth, 2013 :110). L’exploitation d’un taxon 

peut donc être potentiellement le résultat d‘une demande culturelle ou symbolique particulière. 

Il est donc important de considérer ces facteurs dans l’interprétation de l’exploitation du lapin au 

DMG en Ibérie. 

De plus, il est nécessaire de prendre en compte les gains non-énergétiques lors de l’exploitation 

du lapin dans le passé. Tout d’abord, l’obtention de la fourrure peut être un facteur d’attrait pour 

la chasse du lapin dans la région méditerranéenne (Villaverde et al., 2012), tel qu’observé à Cova 

de Les Cendres au Magdalénien (Real, 2020). De multiples exemples ethnographiques et 

archéologiques montrent l’utilisation d’os de léporidés pour fabriquer des perles à partir de tibias 

(Hockett, 1994) et potentiellement des aiguilles (Tejero & Fullola, 2008). 

Ensuite, à travers l’observation des chasseurs Aché de l'Est du Paraguay et des chasseurs Meriam 

en Australie, Hawkes (1991), Hawkes et al., (2010) et Smith et al., (2003) affirment que les 

hommes peuvent être motivés par des objectifs tels que l'accouplement et le statut social. À 

travers le modèle show-off (Hawkes et al., 1991; Hawkes & Bliege Bird, 2002) et le modèle costly 

signaling (Smith et al., 2003), les hommes éviteraient d’exploiter des ressources vues comme peu 

rentables socialement (dont les animaux de petite taille), afin de se concentrer plutôt sur la chasse 

de proies dont la capture comprend un danger élevé pour le chasseur (Hawkes & Bliege Bird, 2002 

; O'Connell et al., 2002). Le risque associé à ce type de prédation est une opportunité afin 

d’obtenir ces gains sociaux recherchés. Ces modèles suggèrent que la valeur des ressources peut 

être non-énergétique car il est tout aussi important pour un homme de capturer certaines 

ressources à haut risque afin de transmettre aux membres du groupe des informations vitales à 

l’établissement et le maintien de ses relations sociales avec eux. Les hommes peuvent choisir de 

capturer une proie les mettant en danger, non pas malgré, mais en partie parce que le pari de 

réussir leur donne l'occasion de revendiquer les avantages sociaux qu'ils peuvent gagner en 

s’adonnant à une telle activité (dont le prestige et de meilleures probabilités de se reproduire) 
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(Hawkes et al., 1991; Smith et al., 2003). Ainsi, la valeur des proies peut être liée à leurs modes 

d'acquisition et de distribution (Winterhalder & Kennett, 2006). 

Ainsi, cette dernière section du chapitre illustre que toutes les kilocalories ne sont pas égales 

socialement. Il est ainsi important de considérer que les choix alimentaires – et par conséquent 

la présence ou l’absence du lapin dans le régime alimentaire humain - peuvent être influencés 

par le contexte culturel et social dans lequel évoluent les groupes humains. Celui-ci peut 

potentiellement influencer, par exemple, les décisions à propos des ressources qui peuvent ou 

doivent être exploitées, en groupe ou individuellement, ou celles qui doivent être chassées par 

certains individus en particulier.  

 

 

 

 

 

 



 

Chapitre 3 – Problématique et questions de recherche 

 

Présentement, la question de l’origine de l’introduction du lapin dans le régime alimentaire 

humain dans la Péninsule Ibérique au Paléolithique supérieur, et en particulier au DMG, n’est pas 

encore résolue. C’est à partir de ce constat qu’est née la problématique de cette thèse : 

appréhender les possibles motivations de l’exploitation de ce petit gibier et cerner les relations 

entre les groupes humains et le lapin afin de mieux comprendre les modes de subsistance adoptés 

au cours de cette période. 

Afin de répondre à cette problématique, le cadre théorique de la OFT et le DBM ont été adoptés. 

Ainsi, il a semblé nécessaire de diviser la problématique en trois questions de recherche distinctes 

et complémentaires, dont chacune a fait l’objet d’une publication.  

 

La première question de recherche de cette thèse est donc la suivante : 

- L’exploitation du lapin au cours du DMG dans la Péninsule Ibérique est-elle optimale? 

 

Cette question permet de résoudre le débat de l’intensification de l’exploitation de 

l’environnement associée à la chasse au lapin. A cet égard, il est nécessaire de savoir à quoi 

devrait ressembler un approvisionnement économiquement rationnel à la lumière du DBM.  

Puisqu’une application clé du DBM est d’adresser la question de l’intensification de l’exploitation 

de l’environnement sur laquelle se basent plusieurs hypothèses proposées afin d’expliquer 

l’exploitation du lapin au Paléolithique Supérieur en Ibérie, j’ai donc établi l’objectif suivant afin 

de répondre à cette question : 

- Appliquer le DBM et calculer le régime optimal des humains au DMG en Ibérie afin de 

déterminer si l’exploitation du lapin est optimale ou non. Cela permet de caractériser si sa 

chasse correspond à une intensification et une resource depression, qui serait le cas si son 

exploitation est non optimale. 
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Néanmoins, l’application de la OFT et du DBM en contexte archéologique possède des limites qui 

peuvent être, toutefois, palliées par l’implémentation d’un modèle à base d’agents avec le DBM. 

Ainsi, la seconde question de recherche est : 

 

- L’implémentation d’un modèle à base d’agents avec le DBM permet-elle d’obtenir la 

même composition du régime alimentaire humain optimal que celle obtenue à travers la 

seule utilisation du DBM? 

 

Finalement, il a été observé dans les registres ethnographiques et historiques que l'exploitation 

de garennes se base généralement sur une activité sociale et collaborative à laquelle prennent 

part tous les membres du groupe, y compris les hommes, les femmes et les enfants. D’un autre 

côté, cette activité peut être également réalisée uniquement par les femmes et les enfants. 

Parallèlement, selon les modèles show-off et costly signaling (voir page 51 pour leur description), 

les hommes peuvent décider d’ignorer volontairement la chasse de petites proies à faible risque 

afin de se concentrer sur la chasse à haut risque de proies de grande taille pour obtenir des 

avantages sociaux, dont le prestige (Hawkes & Bliege Bird, 2002 ; Smith et al., 2003). 

Dès lors, les différents contextes sociaux dans lesquels s’inscrit l’exploitation d’une garenne 

forment la troisième question de recherche qui est donc la suivante : 

 

- Quel est l’impact envers le régime optimal des humains de l’adoption de nouvelles 

stratégies pour exploiter les lapins depuis une garenne au cours du DMG dans la Péninsule 

Ibérique? 

 

Explicitement, puisque l'utilisation d'un modèle à base d’agents couplé au DBM permet d'explorer 

différentes stratégies cynégétiques, la troisième question de recherche se divise en deux 

questions distinctes : 

- Question 3.1 : Quel serait l’impact d’une exploitation collaborative de garennes dans 

laquelle les hommes, les femmes et les enfants participent de manière synchronisée? 
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- Question 3.2 : Quel serait l’impact de l’adoption d’une division du travail basée sur l'âge 

et/ou le sexe, dans laquelle les hommes se concentrent sur la chasse aux grandes proies, 

tandis que les femmes, les enfants et les personnes âgées du groupe exploitent les 

garennes? 

 

Ainsi, grâce aux trois questions abordées dans les publications présentées dans le Chapitre 6, 

l’objectif est de répondre à la problématique de la thèse et ainsi de mieux comprendre les 

implications économiques et sociales des accumulations de restes de lapin retrouvés dans les 

sites archéologiques ibériques dans le passé, et particulièrement au DMG. Le prochain chapitre 

présente en détail la OFT, le DBM, ainsi que la modélisation à base d’agents. Je conclurai le 

chapitre par les avantages de l’application d’un modèle à base d’agents complémenté avec le 

DBM afin de répondre aux questions de recherche 2 et 3. 
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Chapitre 4 – Modèles écologiques en archéologie 

 

A travers le Chapitre 2, une revue des espèces chassées par les humains au cours du Paléolithique 

Supérieur dans la Péninsule Ibérique a pu être accomplie. Il est dès lors évident que certains 

taxons sont plus visibles que d’autres dans le registre zooarchéologique. En s’intéressant au 

régime alimentaire des groupes humains du passé, les chercheurs se sont notamment posés 

comme questions : « pourquoi certaines espèces sont plus exploitées que d’autres? », « quelle 

est la signification de ce choix? », « qu’était-il important d’acquérir à travers la chasse de certains 

animaux? », « et dans quel but? ».  J’espère pouvoir exposer dans ce chapitre qu’une explication 

du pourquoi les humains chassaient le lapin doit être abordée par une compréhension du 

comment ils exploitaient cet animal. A cette fin, cette partie est tout d’abord consacrée à la 

présentation de la OFT dans le but de présenter les fondations de cette théorie. Je consacre du 

temps par la suite à exposer le contexte dans lequel est apparu un des principaux modèles de 

cette théorie, le DBM. Cette contextualisation me permet de décrire ensuite ce modèle, pour 

lequel il est primordial d’expliquer l’enjeu du choix de la devise (currency en anglais) puis de 

définir un type de proie. Cela permet d’expliquer les mécanismes du classement par rang des 

types de proie puis du calcul du régime optimal.  Dans la suite, je présente une liste exhaustive 

des postulats sur laquelle le/la scientifique doit s’appuyer afin d’interpréter les résultats issus du 

modèle.  Je continue cette partie par la présentation des critiques qu’engendre l’utilisation de la 

OFT en contexte archéologique. Je m’applique ensuite à une réponse envers ces critiques afin 

d’aboutir à une liste des points importants dans l’utilisation de la OFT et du DBM en contexte 

archéologique.  Finalement, toutes ces étapes offrent la possibilité de comprendre comment la 

modélisation des comportements cynégétiques d’un humain s’effectue à travers le DBM. 
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4.1 La Optimal Foraging Theory 

Cette partie du chapitre se concentre sur le cadre théorique de la OFT, traduit en français par la 

« Théorie de l’Approvisionnement Optimal » (TAO).  Je vais garder les initiales « OFT » dans la 

thèse. Une activité fondamentale pour un animal est la quête de nourriture, qui correspond au 

processus par lequel l’animal obtient celle-ci. Cette nourriture permet à l’animal de lui fournir 

l’énergie nécessaire pour le maintien de son métabolisme, mais aussi pour un large éventail 

d’activités, telle que la reproduction (Pyke, 2019). Lorsqu’un animal est en quête de nourriture, 

il peut se confronter à un ensemble de choix disponibles dans l’environnement mais aussi de 

contraintes liées à l’acquisition de celle-ci. En effet, le plus souvent, les types de ressources 

exploitables ne sont pas équivalentes en termes de rentabilité énergétique (Cézilly & Benhamou, 

1996). Donc quel type de ressource choisir d’exploiter? C’est pour répondre à cette question que 

la OFT a été introduite par MacArthur et Pianka (1966) et Emlen (1966) afin d’établir un cadre 

théorique cohérent prédisant quel type de ressource il est préférable d’exploiter pour l’animal. 

Cette prédiction se base sur la maximisation de l’efficacité du comportement 

d’approvisionnement de l’animal en fonction des contraintes énergétiques et temporelles 

auxquelles il est soumis (Cézilly & Benhamou, 1996).  Selon cette théorie, l’exploitation des 

ressources se fait alors de manière non aléatoire de la part de l’animal afin de répondre à ses 

besoins alimentaires. Nécessairement, le choix d’une ressource répond à des stratégies qui 

témoignent de décisions cohérentes et rationnelles en fonction des diverses ressources 

potentiellement utilisables.   

La OFT est inspirée de la théorie néodarwinienne de l’évolution (MacArthur & Pianka, 1966). Par-

là, la survie d’un animal est plus propice si celui-ci adopte une stratégie d’acquisition lui 

permettant d’optimiser au mieux l’exploitation des ressources disponibles d’un point du vue 

énergétique et temporel. Dès lors, les plus efficaces stratégies de subsistance sont favorisées par 

la sélection naturelle au dépend de celles l’étant moins (Hawkes et al., 1982). En d’autres termes, 

la sélection naturelle tend à avantager l’animal qui optimise au mieux l’acquisition de ressources 

disponibles dans un environnement par unité de temps, selon le taux énergétique bénéfices / 
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coûts en temps (Slobodkin, 1962). Ce taux représente la clé de voute de la OFT qui se base sur sa 

simplicité : une stratégie d’exploitation doit continuer tant que les bénéfices dépassent les coûts 

(MacArthur & Pianka, 1966). Le principe d’optimisation s’exprime donc à travers l’objectif de 

maximiser les bénéfices et de minimiser les coûts temporels simultanément. Afin d’atteindre 

cette optimalité dans l’exploitation des ressources, l’animal prend des décisions en fonction des 

ressources disponibles, des bénéfices, des coûts et des contraintes de temps. Plusieurs modèles 

sont issus de la OFT afin d’analyser quatre aspects principaux lorsque l’animal est en quête de 

nourriture. Il s’agit de son régime alimentaire, ses décisions d’exploiter un lieu spécifique, la 

durée d’exploitation de ce lieu, ainsi que ses décisions de déplacement (Pyke et al., 1977; 

Stephens & Krebs, 1986). Le DBM, également appelé Prey Choice Model dans la littérature, est 

issu de la OFT afin de déterminer quelle ressource exploiter (MacArthur & Pianka, 1966 ; Charnov, 

1976a ; Stephens & Krebs, 1986 ; Bettinger et al., 2015). Les choix d’exploiter un endroit 

spécifique sont déterminés par le Patch Choice Model (Emlen, 1966; MacArthur & Pianka, 1966; 

Pyke et al., 1977). Le troisième aspect est couvert par le modèle appelé Marginal Value Theorem 

(Krebs et al., 1974; Charnov, 1976b, Bettinger et al., 2015), qui caractérise la durée pendant 

laquelle il est optimal de rester dans un endroit afin de l’exploiter. Enfin, les décisions de 

mouvement en fonction d’un lieu central dans lequel revenir sont désignées par le modèle 

Central Place Foraging (Charnov & Orians, 1973; Orians & Pearson, 1979). 

Ton alimentation me dira qui tu es. Par convention, je n’écrirai pas la suite de cette thèse en 

alexandrin mais je vais m’arrêter sur celui-ci afin de développer dans la prochaine partie les 

concepts clés, les forces ainsi que les faiblesses du modèle le plus utilisé au sein des études 

portées sur les sociétés de chasseurs-cueilleurs (Bettinger et al., 2015:92) : le DBM. En particulier, 

le DBM sert de base (parfois implicitement) à plusieurs des hypothèses citées dans le Chapitre 2 

pour expliquer l’exploitation du lapin en Ibérie au Paléolithique supérieur. Il est donc important 

de développer tout d’abord le contexte de son apparition dans les années 1960-70. 
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4.2 Le Diet Breadth Model 

Ce modèle, traduit en français par le « Modèle Classique du Régime Alimentaire », a été utilisé 

en anthropologie dès la fin des années 1970. Son usage s’insère dans un contexte où la OFT, 

développée en écologie évolutive, commence à intéresser les anthropologues. Il n’est pas 

seulement utile, mais par-dessus tout essentiel d’explorer en premier lieu ses caractéristiques si 

nous voulons étendre notre capacité à employer ce modèle dans l'étude du spectre alimentaire 

humain au DMG en Ibérie. Avant d’entrer dans sa description, il est important de s’interroger sur 

le contexte dans lequel se sont introduits de plus en plus la OFT et le DBM dans les études 

anthropologiques depuis cinq décennies.  

 

4.2.1 Le contexte de son apparition dans les années 1960-70 

La popularité de la OFT et du DBM à la fin des années des 1970 chez les archéologues et les 

ethnographes fait suite à un lien manquant pour relier les observations empiriques à une théorie 

générale (Smith, 1983). Selon Smith (1983) et Bettinger et al., (2015), ceci est en partie la 

conséquence d’un effort fourni afin de se concentrer sur l’analyse empirique d’études de cas 

spécifiques engendrant un particularisme théoriquement non fondé duquel sont tirées des 

généralisations non adéquates. Par exemple, les choix alimentaires de la part des !Kung San (Lee, 

1965, 1979) ont été décrits en détail. Néanmoins, des généralisations inductives ont été tirées 

sans que les causes systématiques en soient déduites à partir du registre ethnographique 

pourtant extrêmement riche (Yesner, 1981; Smith, 1983). Dès lors, dans les années 1960-70, la 

OFT est présentée comme un cadre théorique utile permettant de développer et de tester un 

modèle afin d’articuler la diversité des observations faites à partir du registre ethnographique et 

archéologique. Les années suivant les publications de Emlen (1966) et MacArthur et Pianka 

(1966), l’application des modèles de la OFT a permis aux écologistes de calibrer les modèles 

mathématiques à la base de la OFT afin de prédire au mieux le comportement optimal de 

recherche de nourriture des animaux (Emlen, 1968; Schoener, 1969, 1971; Rapport, 1971; 
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Charnov & Orians, 1973; Cody, 1974; Katz, 1974; Pulliam, 1974; Werner & Hall, 1974; Estabrook 

& Dunham, 1976). 

Les premiers travaux ethnographiques exposant que la OFT peut aider à la compréhension des 

chasseurs-cueilleurs historiquement connus et contemporains incluent ceux de Winterhalder 

(1977, 1981a) sur les Cree des forêts boréales, de O’Connell et Hawkes (1981) portant sur l’étude 

diachronique de la consommation de graines de la part des chasseurs-cueilleurs Alyawara en 

Australie, de Hawkes, Hill et O’Connell (1982) et Hill et Hawkes (1983) sur la subsistance des 

groupes Ache au Paraguay, de Hames et Vickers (1982) sur les groupes Siona-Secoya d’Équateur 

et Ye’kwana et Yanomamö du Venezuela, de McCay (1981) sur les stratégies de pêche dans le 

port de Shoal dans le New Jersey, de Stocks (1983) sur la pêche des groupes Achual Tipishca des 

communautés Cocamilla, de Beckerman (1983) sur la chasse et la pêche des groupes Bari dans le 

bassin Maracaibo au Venezuela, puis de Smith (1981) sur la formation de groupes de la part des 

sociétés de chasseurs-cueilleurs.  

Parmi les archéologues, les premiers travaux à utiliser la OFT, et notamment le DBM, afin 

d’étudier les choix cynégétiques des humains du passé sont par exemple celui de Bayham (1979) 

sur l’exploitation de petites faunes en Amérique du Nord entre 9 000 ans AP et 6 000 AP, celui 

de Perlman (1980) sur l’utilisation des ressources côtières au début de l’Holocène, celui de 

O’Connell et Hawkes (1981) mentionné ci-dessus, celui de Yesner (1981) sur le régime alimentaire 

des groupes de chasseurs-cueilleurs Aléoutes dans les îles Aléoutiennes en Alaska, ou encore 

celui de Keene (1981) sur la compréhension des choix cynégétiques des groupes humains au sud 

du Michigan entre 6 000 ans et 3 000 ans AP.  

La polyvalence de la OFT et de ses modèles se reflètent dans la diversité géographique et 

temporelle des études de cas dans lesquelles elle a été utilisée (Winterhalder & Smith, 2000) dès 

les années 1970, que ce soit en ethnographie ou en archéologie. Cela illustre que cette théorie a 

rapidement séduit les scientifiques qui y voient dans sa polyvalence, et donc dans sa généralité, 

un moyen de comparaison entre les études de cas. L’application de ses modèles depuis cinquante 
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ans a permis à la OFT de pouvoir être considérée aujourd’hui comme une théorie utile du 

comportement et de l'écologie (Pyke et al., 1977; Pyke, 2019).  

La généralité de la OFT en fait son universalité et son intemporalité, alimentant ainsi sa popularité 

malgré les critiques (voir pages 80 à 84, ci-dessous). Le nombre d’articles encore publiés ces 

dernières années pour continuer d’introduire les bases conceptuelles de la OFT démontre encore 

sa popularité (exemples : Bettinger et al., 2015; Pyke, 2019). En plus de ces travaux rendant plus 

accessibles la compréhension des concepts et des prédictions des modèles de la OFT, de 

nombreuses publications permettent de faciliter leur utilisation à travers des cas pratiques, dont 

notamment l’ouvrage de Bettinger (2009). 

 

4.2.2 Description du modèle 

La principale question à laquelle essaye de répondre le DBM est la suivante : étant donné 

l’éventail de ressources possiblement exploitables, comment un organisme peut-il s’alimenter 

de manière optimale ? Autrement dit, lors de sa recherche de nourriture, quelles sont les raisons 

motivant les choix d’un animal dans la sélection, dite optimale, de certaines ressources alors 

qu’une diversité y est potentiellement exploitable dans son environnement ? En général, le 

terme anglais foraging, dont j’emploie à Cézilly et Benhamou (1996) la traduction française 

« recherche de nourriture », se réfère inclusivement à l’éventail de techniques utilisées afin 

d’obtenir des ressources alimentaires non produites ou d'autres ressources essentielles 

(Winterhalder, 1977). Par « non produites », Winterhalder (1977) se réfère aux ressources qui ne 

sont pas directement cultivées ou entretenues par la population humaine. Elles peuvent être, 

cependant, conservées ou gérées (Feit, 1973 :121). Dès lors, la recherche de nourriture inclut 

toutes sortes de stratégie afin d’en acquérir, telles que la chasse, le piégeage ou la collecte 

(Winterhalder, 1977). Néanmoins, le terme « recherche de nourriture » se réfère inclusivement 

dans cette thèse à la chasse et au piégeage, excluant la collecte, afin d’analyser uniquement la 

capture de types de proie animale terrestres.  
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Ainsi appliqué à l’humain, quelles sont les raisons motivant les choix de l’humain dans la 

sélection, dite optimale, de certaines ressources lors de sa recherche de nourriture, alors qu’une 

multitude y est possiblement exploitable dans son environnement ? Le nombre total de types de 

proie que contient cette sélection définit l’amplitude de la diète. L’objectif de l’humain est 

d’obtenir le meilleur rendement énergétique possible durant la recherche de nourriture 

(foraging time) (MacArthur & Pianka, 1966, Bettinger et al., 2015).  Autrement dit, l’humain tend 

à opter pour certaines ressources afin de maximiser son apport énergétique net par unité de 

temps consacrée à son exploitation. 

 

Le DBM est un modèle qui peut être défini selon quatre caractéristiques : un objectif, une devise, 

des contraintes, ainsi qu’un champ d’actions (Smith, 1983 ; Winterhalder & Kennett, 2006). Pour 

commencer avec l’objectif, il s’agit d’optimiser l’acquisition d’énergie pendant la recherche de 

nourriture, en maximisant les bénéfices et minimisant les coûts en temps simultanément 

pendant la recherche de nourriture. La devise, ou currency en anglais, consiste à déterminer ce 

que l’individu a pour unique but d’optimiser. Pour la plupart des modèles issus de la OFT 

appliqués en écologie et anthropologie, il s’agit de l’énergie (Pyke et al., 1977 ; Winterhalder & 

Kennett, 2006 ; Pyke, 2019). Concernant le champ d’actions, il s’agit d’un ensemble de choix 

possibles de la part de l’individu. Dans le cas du DBM, il s’agit donc d’actions évaluées en fonction 

de bénéfices et coûts temporels dépendamment des ressources rencontrées. Ce champ d’actions 

possibles constitue donc la variable dépendante dans le modèle (Winterhalder & Kennett, 2006). 

Enfin, les contraintes sont celles liées aux capacités de l’individu lors de sa recherche de 

nourriture (par exemple la technologie de chasse utilisée), mais aussi celles liées aux 

caractéristiques de l’environnement dans lequel se déplace l’individu (par exemple la présence 

ou l’absence de ressources, leur valeur énergétique si la devise utilisée dans le modèle est 

l’énergie). Ces contraintes (liées à l’individu et à l’environnement) structurent la sélection des 

types de ressource de la part de l’organisme (Winterhalder & Kennett, 2006). Finalement, la OFT 

noue entre elles ces quatre caractéristiques que sont l’objectif, la devise, les contraintes et le 

champ d’actions. Le DBM les met en relation de telle sorte que l’individu choisisse l’action lui 
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permettant d’optimiser le plus de quantité de la devise dépendamment de contraintes qui lui 

sont appliquées. Dans ce qui suit, ces quatre caractéristiques sont discutées à travers la 

présentation des mécanismes de ce modèle. 

 

4.2.3 Choix de la devise (currency) 

Commençons par le choix de devise. Le concept d'optimisation est initialement emprunté à la 

microéconomie dont le but est de modéliser le comportement individuel des agents 

économiques (ex : consommateur, foyer) et de leurs prises de décision1. Ce concept est au cœur 

de la OFT et du DBM. Mais que faut-il optimiser? En effet, il n’existe aucun consensus afin de 

déterminer ce qu’il faut optimiser, et pourtant la première tâche est de décider ce qu’il faut 

maximiser ou minimiser (Schoener, 1971 :369). Peut-être la plus controversée parce qu’aussi la 

plus adoptée dans la littérature et donc la plus exposée aux critiques, l’énergie a été 

généralement la devise la plus utilisée dans les travaux anthropologiques appliquant la OFT 

(Winterhalder, 1977; Smith, 1983) car elle représente un besoin immédiat et reconnaissable de 

l’organisme (Winterhalder, 1986a). De plus, Bayham (1979) avance que puisque l'objectif 

principal de la chasse est de satisfaire certains besoins énergétiques, l'analyse d'une stratégie 

d'exploitation doit inclure l’énergie.  Par-là, les décisions humaines sont prises de telle sorte que 

le retour net d'énergie emmagasiné par rapport au temps soit maximisé (Winterhalder & Smith, 

1981).  

Ainsi, j’ai décidé d’utiliser l’énergie comme devise lors du développement du DBM pour cette 

recherche qui se concentre sur la chasse de types de proie animale terrestres. L’énergie du type 

de proie s’exprimant en calories, elle équivaut dans ce cas à l’énergie délivrée par la 

consommation de la viande et/ou de la moelle osseuse et/ou de la graisse du type de proie. Tout 

en gardant bien en tête l’intégration de l’énergie dans l'analyse comme faisant partie de mes 

hypothèses testées, ma décision repose sur deux principales raisons. 

 
1 Définition issue du dictionnaire Larousse 2022. 
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Si ce n’est que l’énergie est la devise la plus couramment utilisée, la première raison est qu’il 

s’agit d’une composante de chaque espèce qui peut être isolée et évaluée de manière fiable, ce 

qui permet une « commodité analytique », pour emprunter et traduire les mots de Winterhalder 

(1981b:21). Le flux d'énergie et les processus de flux d'énergie sont des propriétés fondamentales 

des écosystèmes et donc par-là des espèces, dont les populations humaines (Winterhalder, 

1977). L’utilisation d’une devise simple telle que l’énergie permet par ailleurs de créer des 

modèles plus faciles à construire, à manipuler et à tester (Smith, 1983).  Ainsi, un moyen direct 

de relier ou non les comportements cynégétiques des humains aux processus écologiques est de 

s'intéresser aux aspects temporels et énergétiques de l'exploitation et du choix des ressources 

dans le passé de la part des humains. La force théorique des modèles de la OFT, dont le DBM, est 

de pouvoir proposer des hypothèses testables lorsque les prédictions des modèles dévient du 

registre archéologique (Smith, 1983; Bettinger et al., 2015). Par conséquent, j’ai adopté l’énergie 

comme devise dans le DBM dans le but de pouvoir déterminer avec une certaine confiance – 

grâce au cadre théorique de la OFT bien documenté – dans quelle mesure l'optimisation de 

l'efficacité énergétique lors de la recherche de nourriture influence l’adoption de 

comportements cynégétiques particuliers dans le passé.  

 

La seconde raison se repose sur l’observation dans la littérature que l’utilisation de l’énergie 

comme devise dans l’application de modèles issus de la OFT est un aspect régulier dans l’étude 

de la subsistance humaine. L’utilisation de l’énergie me permet dès lors d’exploiter une 

littérature diversifiée et quantitative pour l’étude comparative des comportements cynégétiques 

humains à travers la OFT, renforçant la « commodité analytique » de mes résultats.  

 

4.2.4 Définition d’un type de proie et calcul de son rang 

Dans un premier temps, le DBM définit les ressources exploitables en « types de proie » ou 

« types de ressource », appelés en anglais prey types. Dans la littérature, cette nomenclature a 

porté à confusion, notamment car les termes « proie », « ressource » ou encore « espèce » ont 
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été employés en tant que synonymes pour désigner un type de proie (exemples : Hames & 

Vickers, 1982 ; Broughton, 1994a ; Marin Arroyo, 2008 ; Portero et al., 2022). Or, un type de proie 

est défini par un retour énergétique unique et constant dans le temps, et une identification 

immédiate par l’animal lors de sa rencontre (Stephens & Krebs, 1986 ; Morin et al., 2020 ; Morin 

et al., 2022). D’autre part, ce même retour énergétique définit le rang d’un type de proie. 

Effectivement, le calcul du rang d’un type de proie revient à calculer les bénéfices énergétiques 

obtenus par un individu en fonction du temps (Smith, 1979). Dans le DBM, l’individu a une 

connaissance du rang (e/h) de tous les types de proie présents dans l’environnement calculé en 

fonction du bénéfice énergétique (e) par rapport au coût post-rencontre exprimé en temps lié à 

sa poursuite, sa capture et son traitement (h, c’est-à-dire le handling time). Le calcul du rang du 

type de proie exclut ainsi le temps de recherche (search time) correspondant au temps dédié à 

le localiser (MacArthur & Pianka, 1966 ; Bettinger, 2009 ; Bettinger et al., 2015). Dès lors, le rang 

de chaque type de proie peut être évalué indépendamment des autres types de proie 

(Winterhalder, 1986a). 

Ainsi, tout paramètre pouvant raccourcir ou rallonger le temps de poursuite, capture et 

traitement, ou influencer le bénéfice énergétique doit rentrer en compte dans l’identification 

d’un type de proie et dans le calcul de son rang associé.  Ethnographiquement, il est observé que 

plusieurs paramètres peuvent influencer le temps de poursuite, capture et traitement, tels que 

le contexte de chasse, les méthodes et stratégies de capture, le risque, la mobilité de la proie et 

la capacité de chasse de l’humain (Winterhalder, 1977:502-503, Hames & Vickers, 1982 ; Hawkes 

et al., 1991 ; Bird et al., 2009 ; Bettinger et al., 2015 ; Lupo & Schmitt, 2016 ; Lupo et al., 2020). 

Par exemple, Smith (1991) expose que la baleine boréale peut être représentée par deux types 

de proie différents : le premier lorsque la baleine est vivante dans son milieu naturel, l’océan, et 

dont le temps de poursuite, capture et traitement est extrêmement élevé pour l’humain ; le 

second étant lorsqu’elle se retrouve échouée sur la plage, puisque même si la masse de la baleine 

dans ce cas ne change pas, ici, le temps de poursuite, capture et traitement est beaucoup moins 

élevé (« But clearly a beached whale is a different prey type than a swimming one, even though 



66 

they belong to the same species ») (Smith, 1991 :238). Dans ce cas, le contexte de la rencontre 

permet de rendre compte qu’une seule espèce peut correspondre à différents types de proie.  

D’autre part, une connaissance de l’éthologie de l’espèce peut faire remarquer qu’une espèce 

peut être constituée par plusieurs types de proie. Par exemple, certaines espèces sociales se 

regroupent à des endroits particuliers, reconnaissables et prévisibles. C’est le cas du lapin qui se 

regroupe dans des garennes où plusieurs dizaines d’individus peuvent se retrouver (Biadi & La 

Gall, 1993 ; Jones, 2006). Ainsi, dans le cas d’une exploitation d’une garenne, le retour 

énergétique associé n’aura pas la même valeur que lors de la chasse d’un seul individu (Morin et 

al., 2020).  

Finalement, ces paramètres font remarquer qu’une seule espèce peut être associée à plusieurs 

retours énergétiques, soit en changeant les bénéfices énergétiques totaux, soit en modifiant le 

temps de poursuite, capture et de traitement associé (Jones, 2006 ; Lupo, 2007 ; Bettinger et al., 

2015 ; Lupo & Schmitt, 2016 ; Morin et al., 2022). Par conséquent, une espèce peut représenter 

plusieurs types de proie (Hill et al., 1987 ; Smith, 1991 ; Koster, 2008 ; Morin et al., 2022).  

Autrement dit, un type de proie ne correspond pas nécessairement à une espèce (O’Connell, 

1995 ; Madsen & Schmitt, 1998 ; Morin et al, 2020).  

Finalement, le rang d’un type de proie met en relation deux quantités de nature différente. Ainsi, 

l’énergie, exprimée généralement en calories, et le temps exprimé en heure ou minute, sont de 

nature différente et leur relation est théoriquement, en termes mathématiques, caractérisée par 

un taux.  Ce taux énergétique, utilisé pour calculer le rang d’un type de proie, est ainsi la dérivée 

de son apport calorique par rapport au temps (de poursuite, capture et traitement). Une grande 

quantité d'informations environnementales, mais aussi culturelles et sociales, est ainsi comprise 

dans le calcul du rang des types de proie. La prochaine section présente comment le classement 

par rang des types de proie peut s’avérer être, néanmoins, une tâche difficile en contexte 

archéologique. 
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4.2.5 Classement par rang des types de proie en contexte archéologique 

Théoriquement, ce classement est réalisé en comparant les rangs de chaque type de proie en 

fonction de leur taux (e/h). Le type de proie ayant le plus haut taux (e/h) est le mieux classé. Au 

contraire, celui possédant le plus petit taux est le moins bien classé (Bettinger, 2009). Il convient 

néanmoins d’être prudent sur la manière dont le classement des types de proie est effectué en 

contexte archéologique. Effectivement, il peut s’avérer difficile de déterminer les circonstances 

d’acquisition de ressources préhistoriques et par-là d’accéder au temps de poursuite, capture et 

traitement d’espèces éteintes (Bettinger et al., 2015).  

 

Afin de pallier cette limite, un proxy2 a été créé afin de déterminer tout de même le rang des 

types de proie. En effet, dans le cas où la devise est l’énergie, il a été observé à travers des études 

ethnographiques et expérimentales que lorsqu’une proie est capturée, la taille/masse de celle-ci 

peut servir à déterminer son rang. Dans ce cas, une généralisation commune dans l’application 

du DBM en contexte archéologique est que le rang des types de proie est lié à leur taille/masse 

(Grayson & Cannon, 1999).  Plus une proie est grande et pèse plus, plus elle fournit de quantité 

de viande et de graisse, et donc plus elle garantit de fournir de l’énergie. En tout cas, beaucoup 

plus qu’une proie de petite taille (exemples : Bayham, 1979 ; Broughton 1994a, 1994b, 1999; 

Broughton et al., 2011; Ben-Dor & Barkai, 2020). Dès lors, une proie de plus grande taille a un 

rang supérieur à celui d’une proie de plus petite taille (exemples : Hawkes et al., 1982 ; Simms, 

1987 ; Ugan & Simms, 2012). Généralement, une espèce de grande taille est de haut rang, alors 

qu’une espèce de petite taille est de bas rang. 

 

Cependant, cette généralisation comprend des exceptions. La première exception concerne, par 

exemple, les proies de très grande taille, telles que les baleines ou les proboscidiens (soit les 

éléphants et les mammouths), auxquelles sont associés des temps de poursuite, capture et de 

 
2 Un proxy est un intermédiaire qui peut être utiliser afin de représenter la valeur de quelque chose dans un 
calcul (« a figure that can be used to represent the value of something in a calculation ») (Oxford Languages) 
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traitement souvent très élevés, ayant pour résultat de baisser leur rang par rapport à d’autres 

types de proie (Roosevelt, 1910 ; Lee, 1979 ; O’Connell et al., 1988 ; Byers & Ugan, 2005 ; Smith, 

1991). 

 

La seconde exception est autant une critique qu’une exception. Celle-ci repose sur l’équation 

« espèce de petite taille = type de proie de bas rang ». En effet, je m’aligne avec les contestations 

que cette équation a soulevées (Stiner et al., 1999, 2000 ; Stiner, 2001 ; Stiner & Munro, 2002 ; 

Munro, 2004 ; Lupo, 2007 ; Morin, 2012 :32-33 ; Lupo & Schmitt, 2016 ; Morin et al., 2022). Stiner 

et Munro (2002) évaluent cette équation comme n’étant pas capable de différencier les 

comportements et la physiologie entre les espèces de même rang, et notamment de bas rang. 

En d’autres termes, cette méthodologie consistant à classifier les espèces selon leur taille est 

biaisée dans le sens où elle est réductrice puisque seul leur apport en viande et en gras (et donc 

leur apport énergétique) est jugé. Prenons par exemple un schéma simple : le prédateur a le 

choix de chasser deux espèces de petite taille, la tortue et le lapin. Si le proxy de taille/masse est 

utilisé, les deux taxons sont donc évalués comme étant de bas rang suivant leur taille. Cependant, 

cette évaluation est réalisée à tort. La tortue est un animal qui se déplace lentement et le lapin 

rapidement. Dans les mêmes circonstances de chasse (par exemple, l’individu marche), il sera 

donc plus facile de capturer la première que le second. Cette différence de comportement de la 

part de l’animal (pour échapper au prédateur par exemple) amène à une réévaluation du rang 

en termes d’optimisation, soit le retour énergétique obtenu après le temps nécessaire pour 

poursuivre, capturer et traiter la proie.  Le lapin est toujours de rang inférieur alors que la tortue, 

plus facile à capturer, est de rang supérieur. Ainsi, basée sur la taille de la tortue, son exploitation 

aurait été interprétée à tort comme une pression cynégétique envers les proies de plus haut 

rang ; alors qu’en considérant son mode de locomotion et ses caractéristiques adaptatives, son 

rang augmente et l’interprétation possible de son exploitation ne peut pas être en lien avec une 

pression cynégétique si son rang, lorsque calculé, est de haut rang. 
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Ainsi, lorsqu’un type de proie adopte un comportement d’anti-prédation dont dépend son temps 

d’acquisition, il est observé que la vitesse est aussi importante à prendre en compte que la 

taille/masse d’une proie afin de prédire son taux énergétique (Bird et al., 2009). Ce raisonnement 

est à l’origine de l’utilisation du proxy de mobilité de la proie, « prey-mobility proxy », pour classer 

les types de proie (Stiner et al, 2001 ; Stiner & Munro, 2002).  Stiner et ses collègues ont d’ailleurs 

identifié, grâce ce proxy, une augmentation de la présence des proies rapides de petite taille à 

fort taux de maturation et reproduction dans la diète des populations d’hominidés depuis 40 000 

ans dans la région méditerranéenne, au contraire des gibiers lents de petite taille (tortue) à faible 

taux de reproduction et de maturation. Autrement dit, un élargissement de la diète pour y 

ajouter des ressources de bas rang s’est produit dans le pourtour méditerranéen bien avant la 

transition Pléistocène / Holocène (Stiner et al., 2000 ; Stiner & Munro, 2002), période à laquelle 

a été appliqué le raisonnement de la BSR.  

 

Finalement, ces travaux ont permis de mettre en lumière que la seule considération de l’apport 

énergétique de la proie – et donc par-là de son poids lié à sa taille – n’offre pas la possibilité 

d’interpréter avec rigueur l’exploitation de petites proies de la part des humains dans le passé. 

Dans le calcul du rang (e/h) en contexte archéologique, il est donc important de considérer le 

dénominateur (soit le temps de poursuite, capture et traitement), afin de respecter la manière 

dont le rang de chaque type de proie doit être théoriquement calculé (MacArthur & Pianka, 

1966 ; Emlen, 1966 ; Bettinger et al, 2015), d’autant plus que la vitesse d’une proie peut 

l’influencer, comme il vient d’être illustré. Ces auteurs préconisent ainsi un usage prudent de la 

manière dont le classement par rang est réalisé, si nous voulons interpréter correctement une 

possible pression envers les ressources dans le passé causée par l’activité cynégétique des 

humains. Dans ce sens, bien que les chasseurs-cueilleurs récents ne puissent pas fournir 

d'analogues directs aux chasseurs-cueilleurs du Paléolithique, ils fournissent un contexte 

ethnographique tout de même précieux (Byers & Ugan, 2005 ; Kelly, 2013) permettant 

l’acquisition de données sur le temps de poursuite, capture et de traitement de taxons actuels. Il 

est possible d’appliquer sur des espèces du passé – toujours avec précaution - ces données 
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obtenues sur des espèces homologues (Simms, 1987 ; Henrikson, 2004 ; Marin Arroyo, 

2008 ; Janssen & Hill, 2014; Lupo & Schmitt, 2016) en tenant compte du contexte technologique 

et social. Ainsi, même s’il reste difficile de reconstituer le temps de poursuite, capture et 

traitement dépendamment du contexte d’étude en archéologie, des corrections ont été 

apportées à propos de la manière dont le classement des types de proie est réalisé (exemples : 

Stiner, 2001 ; Stiner & Munro, 2002 ; Jones, 2004 ; Bird et al., 2009 ; Morin et al., 2020, 2022).  

Plus haut, j’ai écrit que des exceptions existaient à la généralisation de la valeur énergétique 

d’une proie en fonction de sa taille/masse. Au vu de l’importance de ces « exceptions » que je 

viens de décrire, il me semble plus juste de voir cette généralisation exactement à l’inverse. Ces 

« exceptions » doivent être plutôt appréhendées comme la généralisation à utiliser et concevoir 

le proxy de taille/masse comme une exception.  

 

4.2.6 Le DBM et le calcul du régime optimal 

Nous avons vu (ci-dessus) que trois paramètres sont centraux dans le DBM : le temps de 

recherche d’un type de proie (search time), le temps de poursuite, capture et traitement 

(handling time), et le rang de chaque type de proie.  La chasse se divise en deux parties distinctes : 

la recherche (correspond au search time) et d’autre part le handling time, correspondant à la 

poursuite (pursuit time), la capture et le traitement de la proie (processing time) (Bettinger, 

2009). Ainsi, le temps de recherche correspond au temps dédié à localiser un type de proie, tant 

bien que cette localisation puisse être directe (l’agent voit la cible) ou indirecte (l’agent voit ses 

empreintes fraîches par exemple) (Bettinger, 2009). Le temps de recherche est lié à l’abondance 

du type de proie et par-là au taux de rencontre avec celui-ci. Différents facteurs, comme la taille 

du type de proie, la vie aérienne, terrestre ou souterraine ainsi que les techniques utilisées pour 

sa recherche interviennent dans l’estimation du temps de recherche (Winterhalder, 1977, 

1981b ; Bettinger et al., 2015).  
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La figure 5 permet la visualisation de l’interaction entre le temps de recherche de types de proie, 

le temps de poursuite, capture et traitement et le temps de recherche de nourriture résultant de 

la somme de ces deux derniers. Le but pour l’individu est de trouver le point situé au plus bas 

dans la courbe du temps de recherche de nourriture. Ce point est appelé le point optimal dans 

lequel le temps de recherche de nourriture pour obtenir des calories est minimisé. Dans ce cas, 

l’individu dédie le moins de temps possible à la recherche de types de proie et au temps de 

poursuite, capture et traitement afin de maximiser l’acquisition de calories par unité de temps 

dédié à la recherche de nourriture. Le temps de recherche diminue au fur et à mesure que 

l’amplitude de la diète augmente, puisque qu’en ajoutant de plus en plus de types de proie, 

l’individu devient moins sélectif, et il a plus de probabilité de rencontrer un type de proie faisant 

partie de son régime. Dès lors, le temps de recherche dépend de la sélectivité de l’individu : un 

régime réduit ne comprenant par exemple qu’un type de proie entraine un temps de recherche 

plus élevé puisque l’individu ne dépend que de ce type de proie. Au contraire, une diète large 

incluant plusieurs types de proie diminue le temps de recherche de l’ensemble de ces types de 

proie (Bettinger, 2009). 

 

Finalement, le but de l’individu est d’obtenir une combinaison de ressources qui à la fois minimise 

le temps de recherche, de poursuite, de capture et de traitement de l’animal (c’est-à-dire 

minimiser le temps d’un épisode de chasse par exemple) et maximise l’énergie gagnée durant 

cet épisode. Le DBM propose ainsi de répondre à cette question en déterminant un régime 

optimal composé d’un certain nombre de types de proie pour lesquels il est optimal de partir à 

la poursuite afin de les capturer. Cette partie se concentre sur les mécanismes de calcul afin de 

déterminer le régime optimal (figure 6). 
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Figure 5 Schéma de l’amplitude de la diète en fonction du temps de recherche (search 

time), du temps de poursuite, capture et traitement (handling time) et du temps de recherche de 

nourriture (foraging time). Le temps de recherche de nourriture correspond à la somme du 

temps de recherche et du temps de poursuite, capture et traitement. D’après Bettinger (2009). 
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Figure 6 Courbe du régime alimentaire optimal en fonction du rang de chaque type de 

proie et du Retour Net d’Acquisition (RNA). La ligne verticale en pointillé indique le seuil à partir 

duquel il n’est plus optimal de chasser les types de proie suivants (à la droite de la ligne). 

 

Tout d’abord, il est important de détailler que ce modèle est contingent dans le sens où s’il arrive 

qu’un type de proie X est rencontré, l’individu décide de le poursuivre ou de ne pas le poursuivre. 

Sa décision se fait immédiatement lors de la rencontre en comparant les coûts temporels liés à 

sa poursuite (choix A) à ceux liés au refus de sa poursuite et donc à continuer la recherche en 

espérant trouver des types de proie de rang supérieur (choix B). Le choix B est seulement fait si 

le taux énergétique associé est plus grand que dans le choix A. Ce choix B sera respecté peu 

importe le nombre de fois que le type de proie X en question sera rencontré. 

 

Prenons le temps de décrire verbalement puis mathématiquement les mécanismes de cette 

décision. Commençons avec le classement par rang des types de proie que l’individu connait en 

continu. Dans le DBM, l’individu connait en effet le rang (e/h) de chaque type de proie présent 

dans l’environnement. Il est attribué à l’individu un champ d’actions possibles constitué par 

l’amplitude de son régime alimentaire. Le régime r peut être constitué d’un seul type de proie 

tp1, ou de plusieurs types de proie. Il est important de préciser que les types de proie sont 

rajoutés dans le régime de manière décroissante suivant leur rang, en commençant par le type 

de proie possédant le plus haut rang. Le régime r prend alors la forme : 

 

r = tp1, lorsque le régime est constitué seulement du premier type de proie tp1, 

 

r = tp1 + tp2, lorsque le second type de proie tp2 est introduit dans le régime déjà constitué par 

tp1, avec comme rang énergétique tp1 > tp2, 
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r = tp1 + tp2 + tp3, lorsque le troisième type de proie tp3 est introduit dans le régime déjà constitué 

par tp1 et tp2, avec comme rang énergétique tp1 > tp2 > tp3, 

 

…et ainsi de suite. 

 

Je peux donc généraliser la forme que prend le régime lorsque plusieurs types de proie sont 

rajoutés par la formule : 

 

 r = tp1 + … + tpx, où tpx est le dernier type de proie à être introduit dans le régime dans lequel 

sont déjà inclus les types de proie tp1 à tpx-1. Le régime est donc constitué des types de proie 

allant de tp1 à tpx.  Le classement par rang est donc tp1 > … > tpx-1 > tpx. 

 

Ainsi, la question légitime à se poser est de savoir combien de types de proie l’individu va 

introduire dans son régime. Car l’objectif de cet individu est de déterminer un régime optimal 

qui lui assure que l’exploitation de n’importe quel type de proie inclus dans ce régime lui est 

énergétiquement rentable. La détermination de ce régime optimal commence par l’introduction 

du type de proie ayant le rang le plus haut. Dans notre exemple, il s’agit donc de tp1. 

Progressivement, l’individu ajoute les types de proie tp2, tp3, …, tpx, jusqu’à ce que l’exploitation 

du type de proie tpx+1 soit énergétiquement moins rentable que le Retour Net d’Acquisition (RNA) 

de tous les types de proie allant jusqu’à tpx. Dès lors, tous les types de proie entre tp1 et tpx sont 

de haut rang car ils sont inclus dans le régime optimal. Par conséquent, chaque type de proie 

appartenant au régime optimal est toujours poursuivi une fois que celui-ci est trouvé, et ce 

indépendamment de son abondance dans l’environnement (MacArthur & Pianka, 1966).  D’un 

autre côté, tous les types de proie tpx+1 , tpx+2 ,…, tpx+n sont de bas rang car ils ne sont pas 

introduits dans le régime optimal de l’individu. Lorsqu’un de ces types de proie de bas rang est 

rencontré, l’individu partirait à sa poursuite à perte et il serait mathématiquement plus rentable 

de l’ignorer et de continuer la recherche de types de proie inclus dans son régime optimal. Une 
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équation permet de calculer le RNA. A cette fin, l’individu nécessite pour chaque type de proie la 

connaissance de : 

- son taux de rencontre (r),  

- son énergie e et 

- son coût h.  

L’utilisation de l’équation de Holling par Stephens et Krebs (1986: 22) met en relation ces 

variables comme suit : 

𝑅𝑁𝐴 =
∑ 𝑟𝑡𝑝𝑒𝑡𝑝

𝑛
𝑖=1

1 + ∑ 𝑟𝑡𝑝ℎ𝑡𝑝
𝑛
𝑖=1

 

 
Cette équation calcule donc le RNA cumulatif suivant l’ajout de plus en plus de types de proie 

dans le régime, en commençant par tp1, puis en ajoutant tp2, tp3, etc. 

Ensuite, la décision d’introduire un type de proie dans le régime optimal dépend de la 

comparaison entre son rang (e/h) avec le RNA de l’ensemble des types de proie ayant un rang 

supérieur. Graphiquement, le régime optimal est illustré à partir du point clé où les courbes RNA 

et e/h se croisent (figure 6). Tant que la courbe e/h (représentant le rang de chaque type de 

proie) est au-dessus de la courbe RNA, alors le type de proie suivant est ajouté. En revanche, 

lorsque la première courbe passe au-dessous de la seconde, alors il n’est plus optimal d’exploiter 

le type de proie suivant puisque son taux énergétique e/h est inférieur au retour énergétique 

global lié à son exploitation ainsi que celle de l’ensemble des types de proie précédents, calculé 

donc par le RNA. Ainsi, de manière générale, si e/h > RNA, alors le type de proie devrait être inclus 

dans le régime optimal ; si e/h < RNA, alors il devrait être exclu.  

 

Exemple. 

A titre illustratif, l’humain rencontre un type de proie dont le rang énergétique correspond au 

rang n°2. Cet humain se questionne alors sur l’intérêt de poursuivre ou non ce type de proie. En 
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effet, l’humain décide de renoncer à la poursuite de son type de proie préféré classé n°1 pour 

chasser ce type de proie n°2, seulement si le type de proie n°2 maximise le retour énergétique 

en fonction d’un refus de continuer sa route dans l’espérance de rencontrer le type de proie n°1. 

La logique est comme suit : le retour énergétique net obtenu après avoir procédé au handling (le 

temps consacré à la recherche est exclu car le type de proie est déjà trouvé) du type de proie n°2 

doit être supérieur au retour énergétique net obtenu après le temps dédié à la recherche et la 

poursuite, capture et traitement (soit search time et handling time) du premier type de proie n°1 

qu’il reste toujours à trouver (Bettinger, 2009 ; Bettinger et al., 2015). Il y a donc une distinction 

importante à faire : le calcul du rang de chaque type de proie ne prend pas en considération son 

temps de recherche alors que c’est le cas dans le RNA. En effet, le temps de recherche est lié à 

l’abondance du type de proie et par-là au taux de rencontre avec celui-ci, pris en compte dans le 

calcul du RNA. Si c’est le cas, alors le type de proie n°2 est inclus dans le régime alimentaire 

optimal. Sinon, cela voudrait dire que ce type de proie serait chassé à perte et l’humain 

n’optimiserait donc pas ses efforts : il est préférable de continuer la recherche du type de proie 

n°1 mieux classé.  

 

Finalement, plusieurs postulats émergent de cette logique, que je présente dans la section 

suivante. 

 

4.2.7 Postulats du DBM 

La liste suivante énonce plusieurs postulats de ce modèle (Pyke et al., 1977 ; Sih, 1979 ; 

Winterhalder, 1981b, 1986a; Hawkes et al., 1982) :  

 

- 1) La classification en rang permet de calculer quels types de proie sont introduits dans le 

régime alimentaire et dans quel ordre. 
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- 2) Les bénéfices et les coûts associés à chaque type de proie sont traités comme des 

valeurs fixes ou attendues, non soumis à une variance stochastique. 

 

- 3) Le régime alimentaire optimal d’un humain est impacté uniquement par les variations 

d’abondance (c’est-à-dire les variations des taux de rencontre) des types de proie de haut 

rang qui appartiennent par définition au régime optimal. Clairement, l’humain demeure 

indifférent à l’augmentation de l’abondance des types de proie de bas rang qui, par 

définition, n’appartiennent pas au régime optimal. 

 
- 4) Tout facteur provoquant une augmentation du coût de recherche d’un humain entraine 

un élargissement du régime optimal. Au contraire, tout facteur diminuant le coût de 

recherche conduit à un régime alimentaire spécialisé. 

 

- 5) Si le coût de recherche devient négligeable, l’humain sera plus sélectif et ne chassera 

que les types de proie de haut rang. Un humain dont le comportement cynégétique est 

optimal est donc sélectif dans un environnement riche, et moins spécialisé lorsque 

l’environnement est pauvre (si le coût de recherche augmente, alors le régime optimal de 

l’humain s’élargit et devient moins spécialisé). 

 

- 6) Tout facteur provoquant une réduction du coût de poursuite, capture et traitement 

d’un humain amène un élargissement du régime optimal. A l’inverse, tout facteur 

augmentant ces coûts entraine un régime spécialisé. 

 

- 7) Suivant l’abondance (taux de rencontre) des types de proie de haut rang, le spectre du 

régime optimal va se contracter ou s’étendre : une forte disponibilité de ces types de 

ressource entraine un régime alimentaire spécialisé tandis qu’un appauvrissement de 

celles-ci favorise un régime plus diversifié. 
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Afin de s’exercer avec les postulats de ce modèle, je peux ainsi m’adonner à une gymnastique 

théorique et imaginer le régime de l’individu si je modifie l’état de variables dont le régime 

finalement dépend. Car nous avons vu plus haut que le champ d’actions possibles – et par-là le 

régime résultant de celui-ci - constitue la variable dépendante. La variable indépendante 

correspond dès lors à tout changement dans l’environnement ou dans les capacités cynégétiques 

de l’individu qui pourrait par exemple affecter la distribution des types de proie, leur valeur 

énergétique et/ou leur temps d’acquisition. Le modèle en lui-même ne spécifie pas ce qui 

pourrait amener à de tels changements dans la variable indépendante (Winterhalder & Kennett, 

2006). Mais cela donne au modélisateur/à la modélisatrice l’opportunité d’explorer des pistes, 

telles que d’observer comment un changement dans l’environnement ou dans les capacités 

cynégétiques de l’individu peut affecter les décisions de celui-ci, soit son champ d’actions 

possibles, c’est-à-dire donc la variable dépendante. 

 

Par exemple, que se passerait-il si un quelconque facteur venait à augmenter la distribution – et 

donc le taux de rencontre – des types de proie de haut rang ? En se basant sur la série de postulats 

ci-dessus, cela entrainerait une diminution du coût de recherche, augmenterait le RNA et par 

conséquent le régime optimal de l’individu deviendrait plus restreint et donc plus spécialisé (en 

d’autres mots, son diet breadth serait moins large). L’inverse n’est cependant pas vrai : 

l’augmentation du taux de rencontre avec des types de proie de bas rang (donc exclus du régime 

optimal) n’a aucune incidence sur le comportement cynégétique de l’individu et donc sur 

l’étendue de son régime. En revanche, que se passerait-il si un facteur entrainait un changement 

dans la valeur énergétique (e) ou le temps d’acquisition (h) d’un type de proie considéré de bas 

rang ? Cela impacterait son rendement énergétique (e/h) et donc il faudrait calculer de nouveau 

si son rendement est supérieur au RNA de nouveau recalculé. Par exemple, une variation 

saisonnière de la masse d’un type de proie (influençant e), ou l’adoption d’une stratégie de 

chasse qui amène à une poursuite, capture et traitement beaucoup plus faciles et donc plus 

efficaces (car h diminue) entrainerait logiquement une revalorisation de sa rentabilité. De même, 

comme c’est le cas avec le lapin et la garenne, un changement du type de proie pourrait amener 
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à une nouvelle considération de son rang. Cela pourrait même amener ce type de proie, autrefois 

considéré comme de bas rang, à élever son rang et pourquoi pas même amener à son 

introduction dans le régime optimal de l’individu. Cela pourrait même, en fait, avoir des 

répercussions sur la position dans le régime optimal d’autres types de proie (Winterhalder & 

Kennett, 2006). 

 

En somme, tout facteur qui augmente la rentabilité énergétique de n’importe quel type de proie 

(en élevant e ou en diminuant h dans le rapport e/h) peut logiquement impacter son rang, peut-

être même assez pour être inclus dans le régime optimal (Winterhalder & Kennett, 2006). Par-là, 

il faudrait calculer de nouveau son rang énergétique et le comparer de nouveau avec le RNA lui-

même recalculé. Il est donc important d’identifier quels seraient potentiellement les différents 

facteurs affectant le rang du lapin et des autres proies chassées au Paléolithique supérieur. 

 

Finalement, malgré son apparence, cette liste n’est pas paralysante pour le modélisateur/ la 

modélisatrice (Winterhalder, 1986a), puisqu’elle nous permet d’être guidés dans l’interprétation 

des résultats.  

 

4.2.8 Critiques du DBM et de la OFT 

L’utilisation du DBM et de la OFT a soulevé plusieurs critiques. Tout d’abord, un des problèmes 

de l’application des modèles issus de la OFT en contexte archéologique et ayant soulevé de 

nombreuses critiques concerne l’estimation dans le passé des contraintes liées à l’individu et à 

l’environnement affectant directement les capacités comportementales de l’individu. 

Notamment, il s’agit des estimations des taux de retour énergétique associés à différents types 

de proie dans le passé et aujourd’hui disparus (Zeanah & Simms, 1999). Bettinger et al. 

(2015 :133) énonce à ce sujet qu’il est effectivement difficile de reconstituer par exemple le taux 

énergétique du mammouth (Mammuthus primigenius) sans pouvoir avoir accès avec précision 

au temps de poursuite, capture et traitement de ces animaux au Paléolithique. Dès lors, il y a en 



81 

général toujours une part d’incertitude dans l’estimation de telles données dans le passé, 

pourtant essentielles dans l’application de modèles comme le DBM.  

 

Une autre source de critique est la différence de résolution temporelle entre la OFT et le registre 

archéologique. D’un côté, la OFT est un cadre conçu pour modéliser la prise de décision 

individuelle, à chaque instant, sur un intervalle de temps très court, pouvant aller de minutes 

jusqu’à des semaines, voire des années. De l’autre côté, l'archéologie traite rarement des 

décisions quotidiennes d'un seul individu mais étudie plutôt les palimpsestes qui témoignent de 

comportements humains sur une période beaucoup plus longue (Kelly, 2022). Cette disparité 

entre les deux résolutions temporelles provoque du scepticisme quant à la manière d’utiliser et 

interpréter les modèles de la OFT lorsque ceux-ci sont appliqués en contexte archéologique. Car 

si ce registre est le témoin de dizaines, centaines ou milliers d’épisodes de chasse menés par 

différents individus sur une période temporelle dépassant plusieurs siècles, comment interpréter 

finalement les prédictions émises par le modèle de la OFT concernant le comportement d’un seul 

individu en l’espace de quelques jours ou semaines? Cette disproportion entre résolutions 

temporelles est un problème sérieux, et les critiques qui entretiennent ce problème sont 

légitimes.  

 

Cependant, ce problème doit être une source pour explorer les solutions possibles afin de le 

résoudre, c’est-à-dire lier les deux résolutions temporelles. Par-là, Winterhalder et Kennett 

(2006) défendent que ce problème n’est peut-être pas aussi insurmontable qu’il n’y parait à 

première vue. En effet, rappelons que la OFT se base sur la théorie néodarwinienne. Lorsque 

cette théorie est appliquée à l’humain, cela amène à considérer que les comportements de notre 

espèce sont fondamentalement un produit de la sélection naturelle et devraient donc être 

exprimés de manière à maximiser leur rentabilité (Smith, 1983). Dès lors, lorsque cette théorie 

est appliquée en archéologie, il est indirectement admis que si la sélection naturelle domine le 

choix des ressources de la part d’un individu, alors l’ensemble des individus soumis à des 

circonstances similaires sera poussé à faire des choix similaires (Zeanah & Simms, 1999). Par 
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conséquent, il est attendu qu’à partir des prédictions du comportement d’un individu, l’ensemble 

des individus adopte un ensemble de comportements de subsistance cohérent sur une période 

plus longue. Dans ce cas, le registre archéologique exprimerait un ensemble homogène de 

comportements, plutôt qu’une « cacophonie de stratégies adaptatives » (Zeanah & Simms, 

1999 :138). Il est donc possible d’appliquer la OFT dans le passé afin d’analyser les tendances et 

les changements de comportement des humains sur une longue échelle temporelle. 

 

Par ailleurs, une critique aussi adressée envers la OFT est la modélisation de contingences.  Une 

contingence est selon le dictionnaire Larousse « l’éventualité, la possibilité que quelque chose 

arrive ou non »3. Dans le DBM, la rencontre entre l’individu et un type de proie est la contingence. 

Cette rencontre demande un choix immédiat de la part de l’individu, duquel découle deux pistes 

d’action rationnelles – poursuivre pour attraper le type de proie ou l’ignorer pour chercher un 

type de proie de meilleur rang (Bettinger, 2009). Par le calcul du comportement optimal en 

fonction de circonstances immédiates que sont les rencontres avec les différents types de proie, 

ces modèles de la OFT peuvent conduire à des prédictions trompeuses sur le long terme (Zeanah 

& Simms, 1999). En effet, le DBM - et par-là n’importe quelle approche de l'optimalité - court le 

risque de la tautologie en se limitant aux choix contingents (Zeanah & Simms, 1999). En logique 

mathématique, une tautologie est définie à partir de 1921 par Wittgenstein pour définir une 

proposition étant toujours vraie, peu importe la valeur (vraie ou fausse) de ses composants 

(Kleene, 1967 :12) : « such formulas are therefore always true, regardless of the truth or falsity of 

their prime components ». Afin de donner un exemple verbal, la proposition « si je chasse, alors 

je chasse » est vraie sur la base de la logique des propositions (« Si X, alors X » ou « X implique 

X »). Il peut alors sembler intuitif de penser que de telles propositions tautologiques ne soient de 

quelconque intérêt, puisqu’elles ne donnent a priori aucune information nouvelle (Kleene, 

1967 :12). Dès lors, en lien avec le DBM, la proposition « si la proie rencontrée est de haut rang, 

alors elle est poursuivie » a été donc considérée comme tautologique puisqu’elle ne présente 

 
3 https://www.larousse.fr/dictionnaires/francais/contingence/18607 
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aucune nouvelle proposition, en sachant d’avance qu’une proie de haut rang sera forcément 

poursuivie si elle est rencontrée par l’individu. De plus, cette proposition tautologique, comme 

toute autre proposition de ce genre, ne laisse place à aucune autre piste extra-logique que ce 

soit (Kleene, 1967 : 25), liée à la contingence de la situation. Rappelons que l’individu n’a que 

deux pistes possibles lors de sa rencontre avec un type de proie, excluant toute autre piste. 

Cependant, insistent Zeanah & Simms (1999), ce risque de tautologie est couru chaque fois qu’un 

modèle est appliqué comme une explication post-hoc, quel que soit son fondement théorique.  

 

Finalement, en écologie comportementale, il est acquis que la maximisation de l'efficacité 

énergétique à travers le taux bénéfices / coûts en temps est l’objectif principal dans la plupart des 

modèles optimaux qui utilisent l'énergie comme devise (Smith, 1983). Par-là, théoriquement, 

l’objectif ultime sur lequel repose une stratégie de subsistance optimale serait supposé être la 

minimisation de l’effort et la maximisation de l’acquisition d’énergie. Cet objectif d’optimisation 

énergétique a servi de point d’ancrage afin d’alimenter la principale critique envers l’utilisation 

des modèles de la OFT pour analyser en général le comportement de subsistance parmi les 

sociétés de chasseurs-cueilleurs. Celle-ci repose sur le fait qu’à cette théorie issue de l’écologie 

comportementale lui soit connoté un déterminisme écologique réductionniste car elle ne tient 

pas en compte la complexité de la vie humaine (Lee, 1979 ; Keene, 1983). En effet, l’argument 

principal mis en avant par les chercheurs critiquant l’utilisation de la OFT afin de comprendre les 

modes de subsistance des sociétés de chasseurs-cueilleurs actuelles ou passées est le suivant : 

les effets de l’optimisation du retour énergétique sur la performance reproductive ne sont pas 

nécessairement impliqués dans l'origine et l'évolution des comportements cynégétiques 

observés chez les humains et les autres organismes capables d'innovation culturelle 

(Winterhalder, 1977). Autrement dit, il y a dans cet argument une critique envers la OFT que je 

pourrais diviser en trois niveaux : 

- Une critique envers le degré de réalisme des modèles de la OFT, 

- Une critique envers la validité des postulats du néo-darwinisme, 

- Une critique envers l’utilisation de l’énergie comme devise à optimiser. 
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La OFT postule que l’organisme qui optimise au mieux le taux énergétique augmente ses 

probabilités de survie (MacArthur & Pianka, 1966). Cependant, lorsque cette théorie est 

appliquée à l’humain, il est primordial de prendre en compte la flexibilité cognitive de l’humain. 

Car, tout d’abord, il est possible que les humains aient des objectifs en dehors de l’augmentation 

de leurs probabilités de survie (Winterhalder, 1977). Autrement dit, puisque la OFT et la théorie 

néodarwinienne sont intrinsèquement liées, il est donc possible que les humains aient d’autres 

objectifs que le rendement énergétique qui leur permettrait d’augmenter leurs chances de 

survie. En effet, les aspects économiques et socio-culturels des humains étendent la liste des 

objectifs qui doivent être considérés. En premier lieu, il est important d’évoquer qu’un objectif 

culturel ne va pas obligatoirement à l’encontre de l’optimisation énergétique. Car si les choix 

prédits par le DBM sont considérés comme rationnels, cela signifierait qu’un comportement 

culturel est par conséquent irrationnel - ce qui va à l’encontre de l’idée que la culture est 

intrinsèque à l’adaptation humaine. Sans catégoriser entre rationnel/non-rationnel la variété des 

objectifs pouvant stimuler le comportement cynégétique de l’humain, les objectifs derrière la 

chasse peuvent être d’ordre multiple, la recherche de prestige social, d’accouplement, de 

maintien de statut social (Hawkes, 1991; Hawkes & Bird, 2002; Smith et al., 2003; Hawkes et al., 

2010), la recherche de différents nutriments (Hockett & Haws, 2003), la recherche de gains non-

carnés tels la fourrure et les outils osseux (Winterhalder, 1977, 1981b; Real, 2020) étant 

fréquemment cités. Il est ainsi principal de considérer que les humains peuvent investir du temps 

et de l’énergie afin de maintenir la cohérence de leur vie sociale et culturelle (Winterhalder, 1977, 

1981b). 

 

Ainsi, plusieurs objectifs peuvent être à l’origine des décisions cynégétiques, l’optimisation du 

taux énergétique étant seulement l’un d’entre eux. Ces objectifs peuvent ainsi être 

complémentaires – c’est-à-dire l’un n’empêchant pas l’autre - ou bien en concurrence – l’un 

empêchant l’autre. Les groupes humains exploitent des ressources dans des impératifs sociaux 

et culturels qui peuvent augmenter le rendement énergétique ou alors interférer avec 
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l’acquisition de suffisamment d’énergie pour permettre leur survie (Winterhalder, 1977; Cannon, 

2009; Stiner & Kuhn, 2009). 

 

4.2.9 Réponse aux critiques 

À l’image de Bettinger et al., (2015) qui répond aux critiques envers la OFT, l’écriture d’une sous-

partie « réponse aux critiques » ne doit pas être envisagée comme une négligence ou un refus 

de ma part de reconnaitre les critiques légitimes adressées à la OFT. A travers une revue des 

concepts de modèle et de théorie, il s’agit plutôt ici de tisser des liens entre les principales 

critiques de la OFT – dont celle établissant la OFT comme réductionniste – et le rôle d’un modèle 

et d’une théorie. 

Parmi toutes les définitions possibles d’une théorie, j’ai choisi celle de Marquet et al., (2014 :701) 

qui me semble la plus parcimonieuse : 

 « We define a theory as a hierarchical framework that contains clearly formulated postulates, 

based on a minimal set of assumptions, from which a set of predictions logically follows. »  

Une caractéristique essentielle d’une théorie est sa faculté à être soumise à des corrections 

(Marquet et al., 2014). Le constant progrès en science, notamment dans l’acquisition de 

nouvelles données, permet de stimuler chaque théorie, en mettant en lumière des zones 

d’ombres, s’il y en a. La théorie est alors corrigée, et se mue dès lors en une nouvelle théorie 

permettant d’expliquer et de prédire avec plus de précision les phénomènes dans les domaines 

où elle s’applique (Marquet et al., 2014). La OFT ne déroge pas à cette règle. Tel qu’il a été exposé 

plus haut, de nombreux articles orientés sur la méthodologie de la OFT ont été publiés dans les 

années suivant sa création, avec notamment pour objectif d’apporter des corrections aux 

modèles et ainsi les calibrer. Jones et Hurley (2017) ont explicitement analysé le nombre de 

publications centrés sur les champs d’application de la OFT en archéologie et zooarchéologie 

depuis 1997. Dans cette revue de littérature, ces auteurs remarquent que la OFT, depuis soixante 

ans, est une théorie soumise à une constante réflexion de la part des scientifiques quant aux 
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mécanismes de son application en archéologie et zooarchéologie. La théorie est constamment 

stimulée en archéologie et dans d’autres disciplines qui profitent des avancées en matière 

d’acquisition de données pour proposer une théorie de plus en plus affinée, où ses défauts se 

font de moins en moins nombreux (Marquet et al., 2014). 

 

La théorie et le modèle sont deux termes différents et deux concepts différents. Une théorie se 

compose de modèles dont le but est de résoudre un problème spécifique dans un domaine 

spécifique (Marquet et al., 2014). De plus, un modèle peut être en général créé pour explorer les 

conséquences d’un bouleversement dans un des postulats de la théorie afin d’en augmenter 

notre compréhension (Marquet et al., 2014). Ainsi, l’évolution d’une théorie efficace est de 

devenir de plus en plus générale à travers le développement de modèles détaillés qui appliquent 

la théorie à un large domaine d’application (Marquet et al., 2014).  Par-là, le modèle représente, 

comme Leijonhufvud (1997 :193) l’expose, une expression partielle d’une théorie, mais 

n'englobe jamais la totalité de la théorie à laquelle il se réfère (« Models are formal but partial 

representations of theories. A model never encompasses the entire theory to which it refers. »).  

Une théorie est ainsi composée de plusieurs modèles conçus pour interpréter différents aspects 

de celle-ci (Leijonhufvud, 1997). Une théorie est comme un mur dont les briques qui le 

composent sont ses modèles. Ou un corps théorique dont les organes le faisant fonctionner sont 

ses modèles. Je retrouve exactement cette idée avec la OFT. A travers l’exposition de l’anatomie 

de ce corps théorique dans les sections précédentes, la OFT est une théorie qui englobe un 

ensemble de formulations mathématiques et de modèles afin de prédire la relation théorique 

entre les populations de consommateurs et les ressources qu'elles exploitent (Sheehan, 2004). 

Mais surtout, la OFT fournit un ensemble de modèles simples dont le but est de produire des 

hypothèses sur les comportements de subsistance attendus de la part de consommateurs dans 

différentes circonstances environnementales (Winterhalder 1981b). Les modèles issus de la OFT 

présentés à la page 58 se décomposent afin de prédire quoi exploiter, quand, comment, et 

jusqu’à quand. L’utilisation de la OFT et de ses modèles offre alors un cadre général et réaliste 
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pour analyser le comportement de chasseurs-cueilleurs (Winterhalder, 1981b). De plus, cette 

théorie et ses modèles permettent de guider la/le scientifique dans la collecte de données 

(Marquet et al., 2014; Wren et al., 2020), ce que je considère être un avantage, surtout dans l’ère 

des big data dans laquelle nous sommes rentrés.  

De cette réflexion sur les définitions d’une théorie et d’un modèle, il semble qu’un dilemme 

irréconciliable nait alors entre, d’un côté, l’envie de considérer l’ensemble de la complexité 

humaine et, d’un autre côté, la nécessité de simplifier et de généraliser quand il s’agit d’utiliser 

une théorie et un modèle, en l’occurrence la OFT et le DBM. Cette simplification n’est finalement 

pas une négligence de la réalité. Il faut plutôt la voir comme partie intégrante d’une méthode de 

recherche dont le but est de pouvoir clairement tester une hypothèse et de proposer de futures 

pistes de recherche.  Dès lors, je pense que la majeure partie des critiques envers le 

réductionnisme de la OFT est liée à ce dilemme, autrement appelé le « dilemme du 

modélisateur ». A ce sujet, Levins a soutenu (1966, 1968) que le modélisateur/la modélisatrice 

est confronté(e) à un dilemme car aucun modèle ne peut maximiser à la fois la généralité, la 

précision et le réalisme. En effet, le souhait serait de considérer ces trois caractéristiques à la fois 

afin d’obtenir la réponse la plus fidèle possible à la problématique qu’il/elle cherche à 

comprendre. Cependant, je viens d’exposer qu’une théorie, par essence, impose une simplicité 

et une généralité de ses postulats dont les modèles ont pour fonction d’émettre des prédictions 

précises dépendamment du contexte particulier d’application. Ainsi, l'accentuation sur le 

réalisme du modèle afin de considérer la complexité humaine se ferait dès lors au détriment de 

sa généralité et de sa précision. En effet, augmenter le réalisme du modèle entrainerait une 

réduction de l’éventail des conditions dans lequel il peut être appliqué (c’est-à-dire sa généralité) 

ou la précision de ses prédictions (Smith, 1983). La naissance du dilemme et de la critique d’une 

OFT réductionniste provient donc de l’incapacité de pouvoir considérer ces trois caractéristiques 

à la fois.   

Dès lors appliqués à l’humain, est-ce que l’utilisation de modèles tels que le DBM entraine 

inévitablement la déshumanisation des humains en les isolant les uns des autres, comme le laisse 
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entendre Yengoyan (2004:59) : “ « evolutionary and economic models have reduced human 

actors to disemboweled humans who no longer have cultural anchors »? Car au sein de cette 

critique d’une théorie vue comme réductionniste incapable de considérer la complexité humaine, 

repose une autre critique imbriquée qui consiste à ce que les modèles d’optimisation disputent 

l’agentivité des humains et par-là les déshumanisent (Gremillion et al., 2014). En effet, dans la 

logique de la OFT et du DBM, les humains sont passifs dans le sens où ils n’ont pas la capacité de 

manipulation de l’environnement et sont dès lors dépendants des rencontres aléatoires avec les 

ressources (Winterhalder & Kennett, 2006). Cependant, les adeptes de la OFT, moi y compris, ne 

s’attendent pas à ce que les humains s’engagent à optimiser absolument toutes leurs décisions 

cynégétiques, même si c’est pourtant cela que le DBM conçoit.  

Finalement, depuis cinquante ans, la OFT a été le centre de nombreuses publications permettant 

sa calibration pour pouvoir être appliquée de manière adéquate en contexte archéologique 

(exemples : Fowler & Walter, 1985; Simms, 1987; Madsen & Kirkman, 1988; Jones & Madsen, 

1989; Janssen & Hill, 2014; Morin et al., 2020, 2022). Cela concerne surtout les gains 

énergétiques, les coûts en temps et ainsi taux énergétiques issus de la poursuite de différents 

types de proie actuels.  Car, tout en ayant conscience des limites de la réplication de ces travaux, 

ceux-ci sont extrêmement précieux si l’on veut appliquer les modèles de la OFT en archéologie. 

En définitive, je me permets de conclure sur plusieurs points qu’il est important d’évoquer avant 

de continuer ce chapitre méthodologique : 

 

1) En premier lieu, la OFT et le DBM ont démontré de manière convaincante leur utilité dans 

de nombreuses études de terrain sur le comportement des chasseurs-cueilleurs 

contemporains et passés. La OFT a ainsi été largement utilisée en contexte archéologique 

et anthropologique, souvent avec succès, mais aussi parfois avec échec. 

 

2)  Ses succès, tout comme ses échecs ont donc fait naitre ses détracteurs. La première 

position prise dans cette thèse est que cette théorie représente un cadre analytique et 
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explicatif utile et efficace pour les archéologues puisqu’il fournit un moyen systématique 

de générer des hypothèses sur la structure et la fonction des êtres vivants, dont les 

humains (Smith & Winterhalder, 1992).  

 

3) L'objectif des archéologues qui utilisent les modèles issus de la OFT est de déterminer si 

les comportements cynégétiques observés dans le registre archéologique sont conformes 

aux prédictions issues de ces modèles (Winterhalder & Smith, 2000; Bettinger et al., 

2015). Par-là, la OFT et ses modèles servent d’indicateur afin de savoir si le comportement 

cynégétique humain était régi par des décisions économiques rationnelles ou par d’autres 

motifs. Ainsi, sans cet indicateur, il serait impossible de discerner les raisons derrière leur 

comportement cynégétique (Bettinger et al., 2015).  

 

4)  Cette essence des modèles de la OFT appliqués en contexte anthropologique est 

précisément ce que les praticiens de la OFT défendent (O’Connell & Hawkes, 1981; Smith, 

1983; Winterhalder & Smith, 2000; Gremillion et al., 2014; Bettinger et al., 2015) et à 

laquelle je souscris. Même si le comportement de subsistance humain est complexe et ne 

peut probablement pas être expliqué par la OFT, l’application de ses modèles est 

certainement le bon point de départ afin de le comprendre (Bettinger, 2009). Ainsi, je suis 

d'accord avec Smith (1983) pour affirmer que la OFT doit être considérée comme un point 

de départ pour générer des hypothèses testables, notamment lorsque les prédictions 

théoriques et le registre archéologique ne correspondent pas. La OFT et ses modèles 

doivent être considérés comme une boussole en recherche permettant de guider le/la 

scientifique à tester et proposer des hypothèses testables.  

 

5) L’analyse de ses critiques met au clair que la OFT possède des limites et qu’elle doit être 

utilisée en connaissant et comprenant celles-ci. La seconde position alors adoptée dans 

cette thèse est que les principales limites de la OFT et de ses modèles se situent 
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essentiellement dans la disparité de résolutions temporelles entre la OFT et le registre 

archéologique, puis dans la non-considération d’interactions entre individus.  

 

6) Néanmoins, la reconnaissance des limites de la OFT ne doit pas limiter son application aux 

sociétés de chasseurs-cueilleurs du passé. Concernant la critique envers de la OFT et le 

manque de réalisme dans ses modèles, je suis d’accord avec la nécessité d’inclure les 

interactions entre les individus qui potentiellement ont un impact sur chacune des 

décisions prises par chacun d’entre eux. Car de ces interactions peuvent émerger des 

patterns à plus grande échelle spatiale et/ou temporelle qui, à leur tour, peuvent 

impacter les décisions prises par chaque agent.  

 

7) Malheureusement, la OFT n’est pas adaptée à la prise en compte des interactions des 

individus qui peuvent structurer leurs décisions cynégétiques (Smith, 1983). Il faut ainsi 

se focaliser sur les qualités intrinsèques de cette théorie, dont une d’elles est sa capacité 

à être complémentée avec d’autres approches. Il y presque quarante ans, Smith (1983) 

suggérait que la OFT serait encore plus utile si des efforts étaient fournis pour l’intégrer à 

d’autres approches analytiques. Winterhalder et Kennett (2006) ont renforcé cette idée 

vingt-trois ans plus tard en proposant que la modélisation à base d’agents est une 

approche tout à fait compatible avec la OFT et prometteuse. Cette thèse est donc la suite 

logique des appels de Smith, Winterhalder et Kennett. J’ai ainsi complémenté le DBM 

avec un modèle à base d’agents afin d’ajuster les limites exposées dans ma seconde prise 

de position. 

La prochaine section présente ainsi la modélisation à base d’agents. Il est tout d’abord 

important de définir un système complexe pour lequel ce type de modélisation est adapté. 
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4.3 La modélisation à base d’agents 

4.3.1 Définition d’un système complexe 

De manière générale, la science des systèmes complexes étudie la manière dont les interactions 

locales entre les différentes parties qui composent un système donnent lieu à un comportement 

émergent et collectif d'un système, et comment le système interagit avec son environnement 

(Bar-Yam, 2002). La science des systèmes complexes est guidée par l’axiome « the whole is 

greater than the sum of its parts ». Cet axiome a été énoncé par Herbert Simon qui, en 1962, a 

avancé des idées clés dans l’étude de la complexité, de la simulation informatique et de 

l’intelligence artificielle :  

« roughly, by a complex system I mean one made up of a large number of parts that interact in a 

no simple way. In such systems, the whole is more than the sum of the parts, not in an ultimate, 

metaphysical sense, but in the important pragmatic sense that, given the properties of the parts 

and the laws of their interaction, it is not a trivial matter to infer the properties of the whole. In 

the face of complexity, an in-principle reductionist may be at the same time a pragmatic holist » 

(Simon, 1962: 468). 

Ainsi, un système complexe peut être défini comme un système constitué d'un grand nombre 

d’éléments individuels en interaction, et dont le comportement global dans l'espace et le temps 

est non linéaire et non dérivable à partir de la simple addition des caractéristiques de ces 

éléments individuels (Romanowska et al., 2021). Parmi les caractéristiques d’un système 

complexe (par exemple : Fisher & Pruitt, 2020), il est important de mentionner les suivantes :  

- il est hétérogène car chaque élément individuel le composant est différent de l’autre de 

par ses caractéristiques, 

- il est dynamique car des interactions non-linéaires entraînent des changements des 

caractéristiques de chaque élément individuel qui s’adapte au fil du temps, 



92 

- il peut être autoorganisé, c’est-à-dire qu’il atteint une phase d’ordre et d’équilibre à partir 

des interactions entre ses éléments individuels internes le constituant (ce qu’Edgar Morin 

(1977) qualifie de « désordre organisateur » ), 

- il est ouvert aux perturbations externes (issues de l’environnement par exemple),  

- il est non-linéaire, c’est-à-dire que les interactions entre les éléments individuels 

n’aboutissent pas obligatoirement à chaque fois au même résultat émergent, 

- il est émergent car les phénomènes observés à grande échelle émergent des interactions 

et des actions des unités individuelles à petite échelle. L'émergence est un phénomène 

qui stipule que de simples interactions entre les éléments d'un système à petite échelle 

conduisent à des résultats difficiles à prédire à plus grande échelle (Epstein, 1999). 

Autrement dit, la répétition d'actions simples de ces éléments en interaction entre eux et 

avec l’environnement peut produire l'émergence autoorganisée de phénomènes 

organisationnels complexes difficiles à prédire. Ainsi, les effets émergents peuvent être 

directs et/ou indirects dans l’espace et le temps. Surtout, l’émergence de phénomènes 

inattendus et inhabituels ne découle pas nécessairement de comportements inattendus 

et inhabituels des unités individuelles, puisque celles-ci sont contrôlées par un ensemble 

de règles comportementales bien défini, 

- il est rétroactif car les phénomènes émergents à grande échelle peuvent avoir un effet 

rétroactif positif ou négatif influençant les comportements et les interactions des 

éléments individuels évoluant à plus petite échelle. 

Au cœur de la définition d’un système complexe se situent donc des phénomènes émergents à 

partir d'interactions dynamiques entre éléments individuels mais aussi avec l’environnement. Il 

peut être difficile de prédire ou de supposer ces émergences à partir de la seule considération 

des caractéristiques de ces éléments. De ces interactions émergent de nouveaux 

comportements, de la spontanéité et de la créativité de façon totalement imprévisible et qui ne 

peut être défini au préalable (Romanowska et al., 2021).  
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4.3.2 Présentation de la modélisation à base d’agents 

Un modèle à base d’agents, « Agent-Based Model » est un outil approprié afin d’étudier des 

systèmes complexes dans lequel des agents interagissent les uns avec les autres (Romanoswka 

et al., 2021). Je garde les initiales ABM pour la suite de la thèse pour me référer à un modèle à 

base d’agents. Les facteurs qui contribuent à la variabilité des comportements de subsistance 

observée au sein d’une population humaine sont multiples et interagissent de manière complexe 

(Winterhalder, 1981b :21). Dès lors, cela procure une profonde motivation pour l’utilisation de la 

modélisation à base d'agents (Cegielski & Rogers, 2016). La modélisation à base d'agents est un 

type de simulation informatique qui permet d'étudier des phénomènes complexes à partir de 

l’approche « bottom-up » dans laquelle les unités individuelles, appelées agents, possèdent le 

plus haut degré de détail (Breitenecker et al., 2015 ; Romanoswska et al., 2019; 2021). Ainsi, l’un 

des postulats fondamentaux de cette approche « bottom-up » est que les phénomènes 

émergents à l'échelle de la population résultent des interactions entre les agents ou les individus 

qui prennent place à une échelle plus petite (Lake, 2015). Ces interactions produisent des 

phénomènes émergents qui ne peuvent pas être déduites ni anticipées à partir de l’analyse du 

comportement d’un individu (Axelrod & Tesfatsion, 2005). Un ABM teste une hypothèse en 

simulant explicitement le comportement et les actions d'agents individuels (c’est-à-dire les unités 

d’intérêt, soit par exemple un humain, un mammifère, un camp de chasseurs-cueilleurs) comme 

partie intégrale pour interpréter le système dans son ensemble (Lake, 2015).  

Les agents sont uniques et hétérogènes, et se différencient par leur comportement spécifique 

et/ou par différentes valeurs de certains paramètres (Grimm et al., 2010). De plus, un agent doit 

être : uniquement identifiable, capable de communiquer avec d’autres agents au sein d’un même 

environnement, capable d’agir selon ses propres objectifs, autonome, adaptatif et capable de 

modifier son comportement en fonction de ses interactions avec d’autres agents et avec son 

environnement (Macal & North 2006).  Les agents varient, par exemple, en fonction de leurs 

objectifs, de l’historique de leurs actions et de celles des autres agents, ou de traits 

phénotypiques tels que la stratégie de recherche de nourriture adoptée et/ou de déplacement. 
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Plusieurs types d'agent ayant des objectifs différents amenant à des actions différentes peuvent 

être intégrés dans un seul modèle. Les agents sont généralement placés dans un environnement 

artificiel qui peut être hypothétique ou plus réaliste à travers l’intégration des systèmes 

d’information géographique (SIG) (Davies et al., 2019). Les agents interagissent entre eux et 

réagissent aux caractéristiques de l'environnement par le biais d'un ensemble de règles 

comportementales et d'actions programmées qui sont spécifiées à l’échelle de l’individu 

(Railsback & Grimm, 2012).  

Bien que la modélisation à base d’agents soit utilisée en archéologie depuis 40 ans, il y a une 

explosion d’intérêt suscitée par cette technique depuis les années 2000 (Lake, 2015; Cegielski & 

Rogers, 2016). Constituant la moitié des modélisations informatiques en archéologie depuis 20 

ans (Lake, 2015), ce type de simulation a gagné en popularité parmi les archéologues grâce, en 

partie, à la création de protocoles concrets afin d’expliquer et détailler en toute transparence le 

fonctionnement du modèle (Cegielski & Rogers, 2016), garantissant également leur 

reproductibilité. Le « ODD » (Overview, Design concepts, and Details) est un protocole commun 

permettant une description standardisée du ABM et d’aider à la divulgation de son code (Grimm 

et al., 2006, 2020). La lecture du ODD est suffisante afin de pouvoir répliquer le modèle, grâce à 

sa documentation complète et compréhensible (Grimm et al., 2006, 2020). Le ODD est 

aujourd’hui largement accepté en archéologie et a été étendu (« ODD+ Decisions », abrégé sous 

la forme ODD+D) afin d’y inclure des sections spécifiques aux décisions humaines (Müller et al., 

2013). Romanoswka et al., (2021) encourage d’accompagner un ODD à chaque ABM, même s’il 

n’est pas forcément inclus dans le texte principal de l’article publié. En règle générale, le ODD est 

entièrement inclus dans les informations complémentaires de l’article ou un lien externe permet 

de rediriger le lecteur vers un site internet afin d’accéder à son contenu. Les sites dans lesquels 

le code du modèle et le ODD peuvent être stockés sont généralement « github.com », 

« comses.net », « figshare.org », « zenodo.org », et « socarxiv.org » (Romanoswska et al., 2021). 

Dans mon cas, le ODD et le code de chaque ABM est disponible en libre accès sur « comses.net ». 

Cette mise à disposition en libre accès me permet d’adopter une totale transparence dans ma 
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démarche scientifique et l’analyse de mes résultats. Le ODD pour chaque ABM est ajouté en 

Annexes de cette thèse. 

Finalement, j’ai développé et implémenté les ABMs dans le logiciel « NetLogo » version 6.0.3 

(Wilensky, 1999). Ce logiciel, téléchargeable gratuitement, possède un langage de 

programmation propre et une interface graphique afin de développer un ABM. 

 

4.4 Les avantages de l’application d’un ABM couplé au DBM 

Les raisons de l’application d’un ABM couplé au DBM prennent leur source à la fois dans les 

limites du DBM et dans les avantages d’un ABM. Je vais donc parcourir les limites spécifiques du 

DBM et la manière dont l’implémentation d’un ABM avec le DBM permet d’y remédier (voir le 

tableau 1 pour un résumé). 

 

Limites du DBM Solutions apportées par le ABM 

Aucune contrainte de 

temps pour l’individu lors 

de sa recherche de 

nourriture 

Contrainte de temps correspondant au budget quotidien 

disponible pour l’humain afin d’exploiter les types de proie 

Taux de rencontre 

stationnaires des types de 

proie 

Lorsqu’un type de proie est chassé, celui-ci disparait de la cellule 

pendant une durée correspond au taux de reproduction du type 

de proie en question 

Absence de considération 

des interactions entre 

individus et avec 

l’environnement 

Chaque individu est en interaction avec les autres individus 

présents dans l’environnement et aussi avec l’environnement 

dans lequel il se déplace. Cela permet la création de caractères 

émergents imprévisibles qu’il est intéressant d’observer à 

l’échelle populationnelle, car ils peuvent influencer par 
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rétroaction le comportement des individus régi par le DBM et 

évoluant à petite échelle. 

Résolution temporelle : de 

l’ordre de la minute, du 

jour, ou peut-être semaine, 

non adaptée à la résolution 

temporelle du registre 

zooarchéologique  

Complémentarité entre DBM et ABM permet d’appliquer la 

résolution temporelle fine du DBM et d’observer les résultats 

obtenus sur une longue durée, par exemple sur plusieurs 

dizaines d’années, concordant plus avec la résolution 

temporelle du registre zooarchéologique et peuvent ainsi 

comparés avec le registre archéologique 

 

Tableau 1 Exposition des solutions apportées par le ABM aux limites du DBM. 

 

Tout d’abord, les interactions sont une caractéristique essentielle des choix faits par les individus 

dans les groupes de chasseurs-cueilleurs. Dans ce sens, une décision cynégétique peut dépendre 

des décisions prises par d'autres humains dans le passé et/ou de celles qu'ils sont en train de 

prendre au même moment. Prenons l’exemple d’un humain Hu1 qui aperçoit une garenne. Si ce 

type de proie est inclus dans son régime alimentaire optimal, alors le DBM stipule que Hu1 

exploite la garenne. En revanche, qu’en est-il si cette garenne vient tout juste d’être exploitée 

par un autre individu Hu2? Ou qu’un autre individu Hu3 est en train de l’exploiter? Hu1 

continuerait donc son chemin en quête de types de proie de haut rang, là où le DBM aurait prédit 

que H1 exploite la garenne une fois rencontrée et gagne l’énergie correspondante. Ainsi, la OFT a 

été conçue pour s'appliquer à un organisme individuel, mais elle est, en revanche, moins adaptée 

pour considérer les interactions possibles entre plusieurs organismes dans l’environnement et 

surtout leurs influences sur le comportement de chacun. Or, le système que nous voulons 

comprendre n'est pas statique mais dynamique dans lequel les actions de chaque individu 

peuvent avoir un impact sur les décisions prises par d'autres individus. Autrement dit, les 

comportements cynégétiques des humains au cours du DMG sont un système dynamique dans 
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lequel les actions de chacun peuvent avoir un impact sur les taux de rencontre des types de proie 

et donc sur les décisions prises par les autres humains.  

Le problème est donc de savoir comment, d’un côté, appliquer à la fois le DBM et, d’un autre 

côté, considérer un cadre plus complexe et plus réaliste, au sein duquel de multiples humains se 

déplacent et interagissent avec l’environnement, les ressources présentes dans celui-ci et 

également entre eux. En premier lieu, il est important de considérer que les comportements 

cynégétiques des humains au cours du DMG en Ibérie représentent un système complexe 

constitué d’agents humains en interactions quotidiennes entre eux et avec l’environnement. 

Effectivement, ce système est complexe, dans lequel les agents sont hétérogènes, par exemple 

du fait de leur succès dans l’exploitation des types de proie déterminant leur énergie 

emmagasinée durant la journée, ou leurs objectifs cynégétiques. Leurs interactions, étant donné 

le caractère hétérogène des agents, sont non-linéaires et aboutissent à des phénomènes 

émergents non prévisibles. Ces derniers peuvent par rétroaction influencer les décisions 

cynégétiques prises par les humains. La modélisation à base d’agents permet de simuler les 

actions individuelles ainsi que l’émergence dans un tel système. Dès lors, l’application d’un ABM 

permet de traiter véritablement le comportement complexe des systèmes sociaux (Axelrod & 

Tesfatsion, 2005; Premo et al., 2005) dans lesquels s’inscrivent les comportements cynégétiques 

humains au DMG en Ibérie.   

Par la suite, le DBM suppose que les taux de rencontre avec les types de proie disponibles dans 

l’environnement sont stationnaires. Effectivement, l'une des limites du DBM est le postulat selon 

lequel le taux de rencontre avec un type de proie est indépendant des rencontres précédentes 

(avec d’autres organismes ou avec tout autre type de proie) (Cannon, 2003). Or, ce taux de 

rencontre peut, en réalité, varier localement au cours du temps en fonction inverse des taux de 

consommation des organismes prédateurs (Cézilly & Benhamou, 1996). Dans le développement 

d’un ABM complémenté avec le DBM, j’ai donc pris en compte cette limite du DBM en faisant 

disparaitre chaque type de proie exploité pendant une durée déterminée et spécifique à chaque 

type de proie.  



98 

De plus, le DBM suppose qu’il n'existe aucune contrainte de temps pour l’organisme afin de se 

nourrir, alors que ce temps est limité en situation naturelle (Cézilly & Benhamou, 1996). A travers 

l’utilisation d’un ABM, cette limite est remédiable. Dans l’interface de NetLogo, j’ai ajouté un 

« bouton » permettant de choisir le nombre d’heures quotidiennement disponibles pour chaque 

individu. 

Finalement, le registre zooarchéologique documente rarement les décisions quotidiennes d'un 

seul individu ainsi que ses interactions quotidiennes avec d’autres individus, mais représente 

plutôt une accumulation sur des dizaines, centaines, voire milliers d’années de choix faits par de 

nombreuses personnes au cours de leur vie. Autrement dit, le registre zooarchéologique 

documente plutôt des palimpsestes qui témoignent de comportements humains sur une période 

beaucoup plus longue (Kelly, 2022). En opposition, la OFT est un cadre conçu pour modéliser la 

prise de décision individuelle, à chaque moment. Ainsi, l'autre question soulevée dans ma 

recherche est de savoir comment faire face à la différence d'échelles temporelles entre le cadre 

théorique de la OFT et le registre archéologique. La solution est apportée par l’utilisation d’un 

ABM. Effectivement, un ABM est utile lorsque les interactions locales à petite échelle du type 

« agent-agent » et « agent-environnement » sont essentielles pour la description de 

phénomènes à grande échelle. Ainsi, j’ai décidé d’utiliser la modélisation à base d’agents car l'un 

de ses principaux avantages est de permettre de comprendre les caractéristiques du système à 

l'échelle populationnelle comme étant le résultat des interactions entre les organismes 

individuels à l'échelle à laquelle la OFT opère généralement. Dépendamment de la puissance de 

l’ordinateur, le ABM peut être exécuté sur une période temporelle longue pouvant correspondre 

à plusieurs dizaines voire centaines d’années.  Ainsi, cette approche fournit un cadre permettant 

de lier les deux échelles temporelles différentes, c'est-à-dire le comportement cynégétique 

humain quotidien et les patterns de subsistance à long terme documentés dans le registre 

archéologique (Romanowska, 2015 ; Wren et al., 2020).



 

 

Chapitre 5 – Méthodologie 

 

Dans cette recherche doctorale, j’ai, dans un premier temps, appliqué le DBM afin de calculer le 

régime alimentaire optimal des humains au DMG en Ibérie. Dans un second temps, j’ai choisi de 

développer deux ABMs qui intègrent le DBM et qui sont complétés avec des informations sur les 

comportements cynégétiques dérivées des registres ethnographiques, historiques et 

zooarchéologiques. Particulièrement, les décisions de chaque agent dans le ABM sont strictement 

régies par les règles rationnelles du DBM. De cette manière, mon approche, qui combine la OFT 

avec un ABM, établit un équilibre entre l'utilisation des forces théoriques essentielles du DBM et 

le dynamisme offert par le ABM. Ce chapitre articule les étapes de l’application de cette approche 

méthodologique. 

 

5.1 Application du DBM 

A ma connaissance, aucune application explicite du DBM n’a été réalisée afin de déterminer le 

rang énergétique du lapin puis son appartenance ou pas au régime optimal humain au DMG en 

Ibérie. Plusieurs hypothèses proposées dans la littérature tiennent pour acquis que le lapin est de 

bas rang à cause de sa taille et de son agilité et suggèrent donc que son exploitation est 

suboptimale. Cependant, lors de l’interprétation du registre, il est primordial de distinguer que, 

d’un point de vue théorique, ce n’est pas parce que le lapin serait de petite taille qu’il possèderait 

forcément un rang inférieur et/ou de bas rang. Il est nécessaire de procéder à trois étapes afin de 

caractériser si un type de proie issu d’un spectre faunique donné est de « haut-rang » ou de « bas 

rang » : 1) calculer le rang (e/h) de chaque type de proie, 2) déterminer le RNA calculé en ajoutant 

chaque type de proie par ordre décroissant, puis 3) comparer le rang (e/h) de chaque type de 

proie avec le RNA associé. Ces trois étapes permettraient de réaliser la figure 6, soit de déterminer 

quels sont les types de proie de haut rang constituant le régime optimal et, d’un autre côté, 
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lesquels potentiellement ne sont pas inclus et donc de bas rang. Dès lors, malheureusement, sans 

avoir déterminé le rang du lapin, sans avoir même considéré les possibles types de proie associés 

à cette espèce qui influenceraient potentiellement son rang, et sans avoir calculé le RNA associé 

à l’exploitation d’autres types de proie, il est théoriquement impossible d’anticiper 

automatiquement que le lapin est énergétiquement de bas rang et donc non-optimal à exploiter. 

Le premier article (Seuru et al., 2021) révise donc la validité des hypothèses à travers une 

application rigoureuse du DBM, afin de déterminer si le lapin est caractérisé de bas rang ou non 

dans le contexte ibérique au cours du DMG.  

 

5.2 Application du ABM couplé au DBM 

Il s’agit de simuler comment plusieurs centaines d’humains interagissant entre eux décident de 

chasser sur un territoire. Avec une échelle de temps beaucoup plus large que ce que ne le 

permettrait l’usage isolé du DBM, l’association complémentaire de la OFT avec un ABM facilite 

l’exploration de l’interaction des chasseurs et de leurs proies, permettant par exemple d’étudier 

le régime alimentaire à long terme puis de comparer les résultats avec le registre 

archéozoologique. La méthodologie est détaillée dans les ODD+D des deux publications (Seuru et 

al., sous presse, soumis), présentés en Annexes (Annexes 2 et 3) de cette thèse. 

 

5.3 Interprétation des résultats 

Finalement, dans cette section, je voudrais souligner une des questions légitimes soulevées 

lorsqu’une hypothèse est émise puis soumise à un ABM couplé avec le DBM: comment la valider 

ou la réfuter ? En effet, plusieurs interprétations sont possibles lorsque le/la scientifique se 

confronte aux résultats. Tout d’abord, comment se positionner quant à leur validité ? S’ils sont 

semblables au registre archéozoologique et/ou ethnographique, sont-ils pour autant valides ? Ou 

sont-ils le résultat, par exemple, d’une mauvaise application du DBM qui expose, dans un sens, 

des résultats qui ne pouvaient être autre (tautologie) ? Ou au contraire, si les résultats ne 

correspondent pas aux registres, sont-ils pour autant faux ? Le modèle est-il la cause de cette 
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disparité ? Ou alors si l’application du modèle a été correctement menée, ces résultats sont-ils 

finalement corrects ? Permettent-ils par-là d’exposer de nouvelles hypothèses quant à leur non-

correspondance avec le registre archéozoologique et/ou ethnographique? Cette série de 

questions révèle le besoin impératif de s’interroger sur la signification des résultats lorsque ceux-

ci ont été obtenus, quelle que soit leur correspondance avec les registres. Car si elle n’est pas bien 

encadrée, l’interprétation des résultats représente un biais dans l’utilisation de la OFT dans un 

contexte archéologique. Ainsi, je me permets de discuter de cet enjeu en structurant cette section 

sur la différence significative entre la vérification et la validation des résultats. 

Dans un premier temps, pour que les résultats obtenus à travers l’application d’un modèle de la 

OFT soient interprétables, même à travers l’utilisation d’un ABM, il faut que plusieurs paramètres 

pertinents aient été estimés ou mesurés au préalable. Cette étape correspond à l’étalonnage (ou 

calibration) du modèle. Comme les énumère Winterhalder (1981b), ces paramètres concernent 

la distribution des types de proie dans l’environnement et le taux énergétique associé à chaque 

type de proie, demandant ainsi une connaissance de l’énergie disponible et du temps consacré à 

sa poursuite, capture et traitement. D’autre part, il est demandé de connaître le comportement 

de subsistance de l’individu modélisé, reconstruit au DMG dans la Péninsule Ibérique par le biais 

de données archéozoologiques. Enfin, l’échelle temporelle doit être appropriée suivant l’analyse 

effectuée. Pour Winterhalder (1981b), même si toutes les études n’ont pas accès à la 

connaissance de toutes ces paramètres, le/la scientifique devrait porter néanmoins une attention 

particulière sur ceux-ci, puisque de l’étalonnage de ces paramètres découle la principale force 

théorique de la OFT : pouvoir réaliser une évaluation opérationnelle de l’hypothèse principale 

ainsi que des potentielles hypothèses alternatives (Winterhalder, 1981b; Smith, 1983; Bettinger 

et al., 2015). Une difficulté semble toutefois naître de cette étape d’étalonnage : la difficulté de 

compiler des données exhaustives et précises à partir du registre archéologique.  

Dans un second temps, il faut que la structure du ABM ainsi que l’élaboration de son script 

permettent d’obtenir des résultats interprétables. Dans ce but, j’ai basé mes ABMs sur celui que 

Wren et al., (2020) ont développé afin d’étudier le système de recherche de nourriture mis en 

place à l’Holocène sur la côte sud du Cap en Afrique du Sud, lui-même basé sur celui que Janssen 

et Hill (2014, 2016) ont élaboré afin d’analyser le système de chasse des chasseurs-cueilleurs 
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Aché. Cette approche me permet d’adopter et de répliquer leurs ABMs dont la structure et les 

scripts ont été évalués par les paires et publiés. De plus, Prof. Colin Wren (département 

d’anthropologie, University of Colorado) a aimablement accepté d’analyser le script et la 

structure de mes ABMs. Finalement, ces deux étapes, soit l’étalonnage des paramètres et 

l’élaboration du script, permettent la vérification du modèle, soit de s’assurer de la cohérence du 

ABM. 

Ensuite, lorsque les résultats sont obtenus, il faut pouvoir être capable de les valider, c’est-à-dire 

de s’assurer de leur pertinence. Il est donc utile de réaliser une comparaison entre les 

résultats/prédictions du modèle et le registre adéquat, dans notre cas archéozoologique. D’un 

côté, une correspondance entre les résultats et le registre peut être synonyme de validation du 

modèle et par la même occasion de vérification de l’hypothèse. D’un autre côté, si les prédictions 

du modèle ne coïncident pas avec les observations du registre adéquat, alors l’hypothèse, qui est 

basée sur l’optimisation d’une devise en particulier, est rejetée. Mais encore une fois, cela n’est 

pas nécessairement un échec. Car toute hypothèse soumise à un modèle issu de la OFT et 

finalement non-vérifiée peut apporter des pistes de réflexion. Dès lors, l’échec peut être aussi 

une réussite. Cela semble contre-intuitif, mais avoir faux dans un modèle permet d’émettre de 

nouvelles hypothèses et ainsi de futures pistes de recherche à développer.  Car, pour reprendre 

les termes de Bird et O’Connell (2006 :171), créer un modèle, afin de réduire un système à ses 

éléments clés, est le meilleur moyen d’avoir faux et ainsi d’éliminer des pistes de recherches afin 

d’en identifier d’autres qui valent davantage la peine d’être poursuivies : 

« Reducing a problem to its key elements and attacking them one at a time is the essence of good 

science: It is the most effective way of eliminating problematic answers and identifying and 

pursuing more promising ones ». 

Finalement, ces commentaires peuvent être résumés de la manière suivante : 

- Lorsqu’il n’y a pas de correspondance entre les prédictions du modèle et les observations 

archéozoologiques: 

o Si le modèle n’est pas vérifié, alors s’assurer de la conception du modèle car 

aucune conclusion ne peut être avancée. 
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o Si le modèle est vérifié, alors l’hypothèse de base est rejetée. Ce rejet est la 

première étape dans la poursuite des recherches : le/la scientifique devra générer 

des hypothèses alternatives.   

   

- Lorsqu’il y a une correspondance entre les prédictions du modèle et les observations 

archéozoologiques : 

o Si le modèle n’est pas vérifié, aucune conclusion ne peut être avancée.  Il faut tout 

d’abord s’assurer de la conception du modèle car il peut s’agir de fausses 

correspondances, 

o Si le modèle est vérifié, alors il est potentiellement valide : l’hypothèse de base est 

retenue. 

 

Enfin, je pense qu’il est particulièrement indispensable de séparer en différents niveaux d’analyse 

l’évaluation de la situation afin de guider le/la scientifique dans l’interprétation des résultats. 

Dans ce but, je définis cinq niveaux d’isolation, que je nomme aussi niveaux d’analyse, afin 

d’évaluer les éléments essentiels de la situation (figure 7).  Car même les prédictions incorrectes 

peuvent être instructives si leurs évaluations sont soigneusement réalisées (Winterhalder, 

1981b). 
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Figure 7 Différents niveaux d’analyse permettant de guider le/la scientifique dans la 

vérification et validation du DBM pour comprendre les comportements de subsistance des 

humains. En vert : cadre théorique adopté dans cette thèse. 

 

Ici, le premier niveau d’analyse se définit dans le choix d’appliquer un modèle afin de tenter de 

comprendre le comportement de l’individu. Dans un premier temps, lorsque les prédictions sont 
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non-conformes au registre, il se peut que cela résulte d’un manque de réalisme, de généralité 

et/ou de précision du modèle, qui consiste à simplifier le système étudié. Le second niveau 

d’analyse se situe dans l’emploi d’un cadre théorique spécifique. Dans notre cas, il s’agit de 

l’application de la OFT afin de déterminer un objectif qui est l’optimisation d’une devise. Il est 

donc possible que l’objectif issu de la OFT, c’est-à-dire l’optimisation d’une devise, ne soit pas 

adapté à la situation. Une piste de réflexion est donc d’employer un cadre théorique différent, 

potentiellement plus adapté à la situation. Toutefois, s’il est considéré adéquat, il faut ensuite 

passer au troisième niveau d’analyse où réside la paramétrisation du cadre théorique. Il est ainsi 

possible qu’une source d’erreur provienne, dans le cas de l’application de la OFT, du choix de la 

devise parmi toutes celles potentiellement utilisables, ou alors des contraintes et/ou des variables 

appliquées. Ainsi, si l’objectif est adapté à l’étude de la situation, alors il se peut que la devise 

(dans notre cas, l’énergie) ait été mal choisie afin de la comprendre. Une piste de recherche est 

alors de s’orienter vers l’application d’une autre devise potentiellement capable d’expliquer les 

observations issues du registre. D’autre part, les contraintes, qui affectent les capacités de 

l’individu et par-là son comportement, peuvent être mal identifiées ou absentes (Winterhalder, 

1981b). Il est possible que l’information permettant d’accéder aux contraintes dans le passé soit 

indisponible puisqu’il peut se révéler difficile d’estimer les contraintes (environnementales par 

exemple) appliquées à une population d’étude depuis disparue. Une potentielle erreur peut se 

situer également dans une mauvaise évaluation des variables que nous supposons soumises au 

processus d’optimisation. De plus, le champ d’actions, limité aux choix possibles pour les individus 

dans le modèle, peut aussi être une potentielle source d’erreur. Par conséquent, pour les niveaux 

d’analyse 2 et 3, je vois donc quatre pistes potentielles pour orienter le/la scientifique à 

comprendre une possible source d’erreur, correspondant aux quatre caractéristiques du DBM 

(l’objectif, la devise, les contraintes et le champ d’actions). Car si le modèle échoue ou réussit, 

c’est que potentiellement une ou plusieurs de ses caractéristiques échouent ou réussissent à 

modéliser les observations issues du ou des registre(s). Enfin, le niveau d’analyse 4 correspond à 

la comparaison des résultats avec les observations du registre adéquat. Les avantages de 

l’application d’un ABM couplé au DBM permettent, dans mon cas, de faciliter cette comparaison. 

Finalement, le niveau d’analyse 5 concerne l’interprétation des comparaisons. Cette comparaison 
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est matière à jugement de la part du/de la scientifique (Winterhalder, 1981b), et peut représenter 

potentiellement une source d’erreur.  

 

En définitive, cette séparation en niveau d’analyse sert d’outils d’analyse afin de comprendre les 

possibles similitudes ou discordances entre les résultats obtenus et les registres. L’objectif de 

cette méthodologie est de clarifier les questions de recherche et définir d’autres hypothèses 

testables afin d’expliquer ainsi l’adoption et/ou la persistance de comportements 

énergétiquement inadaptés. Cela permet, par ailleurs, de répondre aux critiques questionnant 

l’utilité et la qualité de la OFT pour expliquer les comportements de subsistance des humains.  

Effectivement, les difficultés rencontrées dans l'application de la OFT en contexte archéologique 

d’où naissent les critiques ont peut-être plus à voir avec les composantes de chaque niveau 

d’analyse plutôt qu'avec la théorie en elle-même. 

Le prochain chapitre concerne les résultats de la recherche et regroupe les trois publications de 

la thèse. 



 

Chapitre 6 – Résultats 

6.1 Seuru et al., 2021 : Réflexions sur la proportion du lapin de garenne 

(Oryctolagus cuniculus) dans le régime alimentaire des chasseurs-

cueilleurs autour du Dernier Maximum Glaciaire en Ibérie 

Trabajos de Prehistoria (2021) 

Auteurs: Samuel Seuru1*, Ariane Burke1 & Liliana Perez2   

1 Université de Montréal. Département d’anthropologie, Canada  

2 Université de Montréal. Département de géographie, Canada 

 
*Auteur correspondant: samuel.fabien.seuru@umontreal.ca 

 

Résumé 

    Bien qu’aujourd’hui le lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus) soit considéré comme une 

espèce invasive dans plusieurs pays, il fait l’objet d’un débat intense quant aux raisons du début 

de son exploitation durant le Paléolithique supérieur dans la Péninsule Ibérique. Cependant, 

aucun consensus général n’existe afin d’expliquer les causes de son introduction dans la diète des 

chasseurs-cueilleurs ibériens. Ici, nous présentons d’abord que sa chasse a débuté avant le 

Dernier Maximum Glaciaire (DMG) et qu’elle s’est accrue durant cette période. Ensuite, nous 

évaluons les principales hypothèses soutenues à partir du Modèle Classique du Régime 

Alimentaire (MCRA; Diet Breadth Model) issu de la Théorie de l’Approvisionnement Optimal (TAO; 

Optimal Foraging Theory). Bien que ce modèle soit à l’origine (parfois implicitement) de plusieurs 

de ces hypothèses, il n’a jamais été appliqué concrètement au DMG dans la péninsule. Nous avons 

alors appliqué ce modèle et les résultats obtenus ne semblent pas appuyer les hypothèses 

soutenant une intensification de l’exploitation de l’environnement. Plutôt, nous suggérons que 

l’utilisation de filets par plusieurs personnes pourrait expliquer l’exploitation de ce taxon autour 

du DMG en Ibérie.   

mailto:samuel.fabien.seuru@umontreal.ca
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Resumen 

    Hoy en día el conejo europeo (Oryctolagus cuniculus) es considerado invasivo en varios países. 

Sin embargo los motivos del inicio de la explotación de este lagomorfo en el Paleolítico Superior 

en la península ibérica son objeto de un intenso debate sin que todavía exista un consenso general 

sobre las causas que explican su introducción en la dieta de los cazadores-recolectores ibéricos. 

En este artículo, primero presentamos cómo su caza comenzó antes del Último Máximo Glacial 

(UMG), aumentando durante este periodo. Luego evaluamos las principales hipótesis del Modelo 

de Amplitud de Dieta (Diet Breadth Model), desarrollado a partir de la Teoría del Forrajeo Óptimo 

(Optimal Foraging Theory). Este modelo (a veces implícito) es el origen de algunas de estas 

hipótesis, pero hasta ahora nunca se había aplicado de forma concreta al UMG en la península 

ibérica. En consecuencia, nosotros lo hemos hecho y los resultados obtenidos no parecen apoyar 

las hipótesis que defienden una intensificación de la explotación del medio ambiente. Sugerimos 

que el aprovechamiento de este taxon en torno al UMG en Iberia podría explicarse más bien por 

el uso de redes entre varias personas.  

Abstract 

Although today the European rabbit (Oryctolagus cuniculus) is considered invasive in several 

countries, reasons for the origins of its exploitation during the Upper Paleolithic in the Iberian 

Peninsula are much debated. However, there exists no general consensus as to the causes of the 

introduction of the rabbit into the diet of hunter-gatherers in the past in Iberia. Here, we show 

that rabbit hunting started before the Last Glacial Maximum (LGM) and then increased during 

this period. We use the Diet Breadth Model from Optimal Foraging Theory to test current 

hypotheses. Although this model is at the origin (sometimes implicitly) of several of these 

hypotheses, it has never been concretely applied to the LGM in the peninsula.  The results 

obtained in this research do not support hypotheses proposing an intensification of the 

exploitation of the environment. Rather, we suggest that the use of nets by several individuals is 

a valid hypothesis to explain the large number of European rabbit remains in archaeozoological 

sites around the LGM in Iberia. 
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6.1.1 Introduction 

L’analyse du régime alimentaire des humains dans le passé est un thème majeur des recherches 

sur les modes de subsistance des chasseurs-cueilleurs, en particulier au Paléolithique supérieur. 

Au début du Paléolithique supérieur, le spectre faunique consommé par les humains 

anatomiquement modernes commence à se diversifier, avec l’introduction de petites faunes. En 

Europe de l’Ouest, cela se traduit par l’introduction de lagomorphes, d’oiseaux, de tortues et de 

mollusques (e. g., Clark & Straus, 1986; Stiner et al., 2000). Particulièrement, dans le Sud-Ouest 

de l’Europe, le lapin (Oryctolagus) domine le registre archéozoologique de trois régions 

géographiquement distinctes: le Sud de la France (Cochard & Brugal, 2004; Jones, 2006), 

l’Espagne (Villaverde et al., 2010; Cortés-Sánchez et al., 2008a; Yravedra et al., 2018, 2019; Rufí 

et al., 2020) et le Portugal (Hockett & Bicho, 2000; Davis, 2002; Manne et al., 2012). Cependant, 

l’exploitation intensive du lapin dans le Sud de la France ne semble généralement pas s’observer 

avant 13 000 AP (López-Martínez, 2008), malgré son exploitation au Paléolithique moyen 

(Cochard et al., 2012). Au contraire, son exploitation intensive dans la Péninsule Ibérique débute 

au Paléolithique supérieur (e. g., Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a; Hockett & Haws, 2002; 

Pérez Ripoll, 2004) bien que sa consommation soit localement observée au Paléolithique moyen 

(Blasco & Peris, 2012). Dans ce sens, Morin et al., (2019) suggèrent que dans le Sud de la France 

et la Péninsule Ibérique, l’adoption d’une stratégie de subsistance minimisant le risque, mais aussi 

l’influence des variations climatiques sur l’abondance des proies de grande taille et des densités 
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locales de lagomorphes, peuvent être de possibles causes de l’introduction des léporidés dans la 

diète des hominines, dont Néandertal, avant le Paléolithique supérieur. Bien que leur exploitation 

locale soit moins intense qu’au Paléolithique supérieur, ces auteurs indiquent cependant que la 

diète des populations de Néandertal pouvait être plus large que ce qui est généralement admis 

au Paléolithique moyen (Morin et al., 2019). 

Afin de justifier l’abondance de Oryctolagus dans les sites archéologiques ibériques autour du 

Dernier Maximum Glaciaire (DMG), il a été proposé que ce taxon a vraisemblablement joué un 

rôle clé dans la subsistance des chasseurs-cueilleurs, d’autant plus que la péninsule a 

probablement servi de refuge glaciaire durant cette période (Taberlet et al., 1998; Sommer & 

Nadachowski, 2006). Diverses hypothèses suggèrent que la pression environnementale (Hesse, 

1985; Hockett & Haws 2002), la pression cynégétique (Clark & Straus 1986; Straus 1992), la 

réduction de la mobilité résidentielle (Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a), l’innovation 

technologique (Hockett & Bicho, 2000; Hockett & Haws, 2002) et la recherche de la qualité 

nutritionnelle (Hockett & Haws, 2003) sont probablement la cause d’une chasse intensive du 

lagomorphe en Ibérie. D’autant plus, le registre ethnographique souligne que l’acquisition de 

petites faunes peut s’inscrire dans des relations socio-culturelles complexes entre individus 

(Speth, 2010; Kelly, 2013). Le nombre d’hypothèses démontre l’intensité du débat autour de 

l’exploitation du lapin dans le passé. C’est une tâche complexe de démêler toutes ces hypothèses 

et de détailler leurs impacts sur notre compréhension des modes de subsistance des humains 

préhistoriques. Ceci a eu pour résultat un débat qui stagne depuis quelques années, malgré un 

rebond récent (Lupo & Schmitt, 2020; Morin et al., 2020).   

Dans cette étude, nous évaluons les différentes hypothèses avancées pour expliquer le rôle du 

lapin de garenne (Oryctolagus cuniculus) dans les stratégies de subsistance au cours du DMG dans 

la Péninsule Ibérique. Nous nous appuyons sur le Modèle Classique du Régime Alimentaire 

(MCRA; Diet Breadth Model) issu de la Théorie de l’Approvisionnement Optimal (TAO; Optimal 

Foraging Theory) afin de les comparer. Ce modèle est en effet à l’origine (parfois implicitement) 

de plusieurs de ces hypothèses. De plus, cela permet de pouvoir les analyser à partir d’un même 

cadre théorique, facilitant la comparaison. 
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6.1.1.1 Cadre géographique et climatique 

Aujourd’hui principalement formée par le Portugal et l’Espagne, la Péninsule Ibérique abrite une 

grande diversité d’environnements. De manière générale, la péninsule est divisée en deux 

biorégions, soit la biorégion “euro-sibérienne” qui s’étale globalement du Nord-Ouest de la 

péninsule jusqu’au Nord-Est, et la biorégion “méditerranéenne” occupant le reste du territoire 

(Jones 2016). Au DMG, cette division s’applique et a conduit à une répartition de la végétation 

extrêmement variée sur le territoire, allant des forêts de conifères et de feuillus dans la biorégion 

“méditerranéenne” à des zones steppiques dans la biorégion “euro-sibérienne” (e. g., Villaverde 

et al., 2019). 

 

6.1.1.2 Cadre chronologique 

Le DMG correspond à une période froide durant laquelle le volume mondial de glace a atteint son 

maximum (Mix et al., 2001). Il est généralement admis que le DMG se termine à environ 16 100 

ans AP (19 000 ans cal AP) (Clark et al., 2009). Dans ce travail, nous utilisons la date de 19 500 AP 

(23 000 cal AP) globalement utilisée pour fixer le début du DMG (Mix et al., 2001). Le DMG 

correspond principalement au Solutréen (~25 500-~21-20 000 ans cal AP) (Straus, 2018), mais 

s’étale aussi sur le Gravettien (33 000-24 000 cal AP) et le Magdalénien inférieur (19 000-17 000 

cal AP). De plus, afin de comparer les comportements cynégétiques des humains avant, pendant 

et après le DMG, nous avons choisi d’intégrer dans cette étude l’ensemble de la période 

gravettienne, le Solutréen et le Magdalénien. 

 

6.1.2 Sélection de sites 

La sélection des sites s’est faite à partir des bases de données de Jones (2016) et de Fa et al., 

(2013). Par la suite, une approche inclusive pour la sélection des sites archéologiques a été 

menée. Seules les dates 14C (non-calibrées) comprises entre le Gravettien et le Magdalénien ont 
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été considérées. Les sites compris entre 19 500-16 100 ans AP (23 000-19 000 ans cal AP) ont été 

attribués au DMG. Les dates dont la déviation est supérieure à 300 ans ont été écartées. 

Historiquement, les sites n’ont pas été analysés selon les mêmes techniques de fouille, et les 

petites faunes préhistoriques n’ont pas souvent été considérées dans les analyses 

archéozoologiques. Jusque dans les années 1980, les espèces de grande taille étaient prises en 

compte alors que la petite faune était ignorée pour son supposé trop maigre apport en viande. Il 

est donc fréquent que le lapin soit absent ou qu’il ait une représentation erronée dans les 

analyses archéozoologiques de sites fouillés il y a plusieurs dizaines d’années. Dès lors, les 

assemblages fouillés il y a plus de trente ans présentant une anomalie dans le NISP (Number of 

Identifed Specimens) du lapin ont été rejetés (e. g., Mallaetes). Nous avons décidé de ne retenir 

que les assemblages pour lesquels le NISP est disponible pour décrire l’abondance de la totalité 

des faunes dans les sites archéologiques. Les sites dont seul le MNI (Minimal Numbers of 

Individuals) était utilisé ont été exclus à cause des problèmes de fragmentation et de conservation 

différentielles inter-espèce et inter-site qui ne peuvent pas être abordés sans considérer le NISP. 

Aujourd’hui, de nombreux travaux permettent d’attribuer ou d’écarter l’impact de chaque agent 

dans l’accumulation de restes de léporidés (e. g., Cochard, 2004a; Pérez Ripoll, 2005; Yravedra, 

2006; Lloveras et al., 2008a, 2008b, 2009b). Dès lors, seuls les sites pour lesquels une analyse 

taphonomique permettant de conclure une participation anthropique des restes de léporidé est 

disponible, ont été inclus dans cette étude.  

Un total de 24 sites a été retenu (Figure 8, Annexe 1). Une fois les sites sélectionnés, nous les 

avons attribués aux zones proposées par Brugal et Yravedra (2005). Ces derniers ont divisé la 

péninsule en cinq zones biogéographiques très contrastées selon leur topographie, leurs 

caractéristiques climatiques et leurs associations fauniques.  La zone I correspond au Sud-Ouest 

de la péninsule, dont l’Estrémadure portugaise et la région de l’Algarve. La zone II concerne la 

région centrale de l’Ibérie, avec le plateau central (meseta) séparé par le système central. La zone 

III délimite la bordure méditerranéenne et s’étend de Gibraltar au Sud jusqu’à Valence. Enfin, la 

zone IV concerne le Nord-Est de la péninsule, incluant la Catalogne et la zone V se rapporte au 

Nord-Ouest de la péninsule.  
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Figure 8 Répartition des 24 sites retenus dans cette étude (voir Annexe 1) au sein des cinq 

zones biogéographiques proposées par Brugal et Yravedra (2005) pour la péninsule ibérique: I. 1. 

Vale Boi, 2. Suão. 3. Lagar Velho, 4. Lapa do Anecrial, 5 Lapo dos Coelhos, 6. Lapa do Picareiro, 7. 

Caldeirão. II. 8. Maltravieso, 9. Peña Capón, 10. Peña de Estebanvela, 11. Gato II. IV. 12. Chaves, 

13. Peña de las Forcas I, 14. Molí del Salt, 15. Arbreda. III. 16. Beneito, 17. Santa Maira, 18. Les 

Cendres, 19. la Barriada, 20. Ambrosio, 21. Pirulejo, 22. Nerja, 23. Gorham. V. 24. Coímbre. 

 

Enfin, cette étude s’est focalisée sur l’ensemble des herbivores présents dans les sites 

archéologiques. Dans un premier temps, le pourcentage relatif de lagomorphe selon les autres 

herbivores chassés par l’humain, a été comparé par zone. Ensuite, les résultats sont analysés et 

interprétés à l’aide du MCRA issu de la TAO. 
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6.1.3 Données cynégétiques autour du DMG 

Les espèces principales chassées par les humains au cours du DMG (sensu largo) sont les 

suivantes: Bos/Bison, Cervus elaphus, Capra pyrenaica, Equus caballus, Equus hydruntinus, Equus 

ferus, Rupicapra (R. rupicapra et R. pyrenaica), Sus scrofa, Capreolus capreolus et Oryctolagus. 

Par soucis de comparaison entre les sites, les espèces Equus caballus, Equus hydruntinus et Equus 

ferus ont été regroupées sous le genre Equus. De même, puisque quelques restes de caprinés ont 

été seulement identifiés au genre, nous avons réuni le NISP de Capra pyrenaica et de Capra sp. 

sous le genre Capra. Ici, la totalité des restes de Oryctolagus se rapporte à l’espèce Oryctolagus 

cuniculus. Ainsi, pour la suite de l’article, nous nous référons spécifiquement au lapin de garenne 

(Oryctolagus cuniculus). Finalement, les proportions de chaque espèce dans la figure 9 sont 

calculées selon le NISP total des principaux mammifères terrestres herbivores exploités 

mentionnés ci-dessus. 

Nos résultats démontrent que la chasse au lapin de garenne a pris de l’ampleur au début du 

Paléolithique supérieur dans la Péninsule ibérique. Une augmentation de l’exploitation du lapin 

s’observe particulièrement au DMG dans les zones II et III (Figure 9). Ces résultats sont en accord 

avec les comportements cynégétiques associés aux humains durant le Paléolithique supérieur 

ibérique. En effet, une forte exploitation du lapin s’observe à partir du Gravettien et du Solutréen, 

et elle est maintenue au Magdalénien (Hockett & Bicho, 2000; Aura et al., 2002a; Davis, 2002; 

Hockett & Haws, 2002; Pérez Ripoll, 2004; Riquelme et al., 2005). D’autre part, le lapin est chassé 

sur l’ensemble de la péninsule, à l’exception de la zone V où seulement un site a livré des restes 

du léporidé sur toute la période considérée dans notre étude.   
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Figure 9 Proportion (en %) de Number of Identifed Specimens par zone de chaque espèce 

au sein du tableau de chasse des humains pour les sites sélectionnés. a: Avant le Dernier 

Maximum Glaciaire (DMG); b: Au DMG; c: Après le DMG. 

 

La raison de son absence presque totale dans cette zone correspond probablement aux 

conditions environnementales et climatiques défavorables à son développement, telles que 

l’humidité de cette région, avec plus de 1 000 mm de précipitations annuelles et l’omniprésence 

de formations calcaires, défavorables à la création de garennes (Yravedra et al., 2018). Par 

ailleurs, au DMG, le lapin domine les assemblages fauniques dans les régions favorables aux 

groupes humains (zones I, III) et aussi dans les environnements plus hostiles (zone II). Nous 

observons donc une tendance cynégétique généralisée sur l’ensemble du territoire où le lapin 

domine le spectre de chasse des humains au DMG, à l’exception de la zone V. Autrement dit, 

pendant le DMG, ce léporidé est exploité en grande quantité dans les régions abritant les plus 

denses populations humaines mais aussi celles les moins peuplées. 

La représentation taxonomique dans chaque site a été sujette à de nombreuses interprétations 

dont la majorité se base sur la TAO. Notons toutefois que d’autres interprétations sont possibles 

(e. g., Zeder, 2012; Stiner & Kuhn, 2016) et ne sont pas forcément exclusives. L’écologie évolutive 

est un paradigme utile pour interpréter les changements alimentaires dans les séquences 

archéologiques, notamment en utilisant la TAO. Avant de considérer les différents points de vue 

sur le statut, le rôle et la signification du lapin dans les sociétés passées à l’aide du cadre théorique 

de la TAO, il est nécessaire de définir ses principes. 

 

6.1.4 La Théorie de l’Approvisionnement Optimal 

Selon cette théorie appliquée à l’humain, l’exploitation des ressources est faite de manière non 

aléatoire de la part des chasseurs-cueilleurs afin de répondre à leurs besoins alimentaires, 

techniques et culturels. Nécessairement, le choix d’une proie répond à des stratégies de 
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subsistance qui témoignent de décisions cohérentes basées sur les diverses ressources 

potentiellement utilisables. La TAO soutient que les chasseurs-cueilleurs font des choix afin 

d’optimiser une devise spécifique (currency) (par exemple les calories) en fonction d'un ensemble 

connu de ressources disponibles, de bénéfices, de coûts et de contraintes de temps. Autrement 

dit, la TAO affirme que la maximisation du taux net de gain d’énergie va régir les décisions 

humaines (MacArthur & Pianka, 1966). Cette théorie est dérivée de la théorie néo-darwinienne 

de l’évolution, soit l’application de la sélection naturelle aux problèmes de survie et d’adaptation. 

La sélection naturelle favorise les stratégies d’acquisition qui augmentent la rentabilité dans 

l’obtention des ressources. En d’autres termes, la sélection naturelle tend à avantager les 

individus qui optimisent au mieux les ressources disponibles dans un environnement, selon le 

rapport énergétique coût/bénéfice. Dès lors, la TAO est un cadre cohérent constitué d’un 

ensemble de modèles simples ayant comme objectif de comprendre les raisons pour lesquelles 

des choix alimentaires sont faits parmi différentes ressources au sein d'un environnement. 

 

6.1.4.1 Le Modèle Classique du Régime Alimentaire (MCRA) 

Parmi les modèles issus de cette théorie, nous utilisons ici le Modèle Classique du Régime 

Alimentaire (MCRA) (Diet Breadth Model) sur le choix des ressources (MacArthur & Pianka, 1966; 

Bettinger, 1991; Cézilly & Benhamou, 1996).  Ce modèle permet de prédire combien d'espèces 

doivent être chassées, lesquelles sont délaissées ou la quantité de temps consacrée à l’acquisition 

de celles-ci (Stephens & Krebs, 1986; Bettinger, 1991, 2009). Concrètement, le MCRA sert de base 

(parfois implicitement) à plusieurs des hypothèses citées plus haut pour expliquer l’exploitation 

intensive du lapin. 

    Dans le MCRA, dans un premier temps, chaque type de proie est classé selon le retour net 

d’énergie (ei/hi) calculé à partir du retour énergétique moyen une fois la proie rencontrée (ei) et 

de son temps moyen de handling (hi) (MacArthur & Pianka, 1966). Ce temps de handling (ou 

handling time) correspond au temps d’acquisition qui est la somme du temps consacré à la 

poursuite, la capture et au traitement de la ressource (Bettinger, 1991, 2009). Le temps dédié à 

la recherche du gibier est donc exclu de l’équation. Dès lors, la ressource possédant le plus grand 

retour net d’énergie (ei/hi) est celle possédant le plus haut rang dans le classement. A l’inverse, 
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celle possédant le plus petit retour net d’énergie (ei/hi) a le plus bas rang. Pour la suite des calculs, 

nous avons considéré une exploitation uniquement centrée sur la viande pour le rendement 

énergétique (excluant la graisse issue des os). Néanmoins, une exploitation des os de l’ensemble 

de ces herbivores est observée avant, pendant et après le DMG dans la Péninsule Ibérique (Manne 

et al., 2012; Yravedra et al., 2018, 2019; Real, 2020). Toutefois, nous pensons que l’absence de 

considération de l’exploitation de la graisse contenue dans les os dans nos calculs n’influence pas 

la finalité des résultats (les différences de rang en seraient probablement uniquement exagérées). 

D’autre part, cela permet d’uniformiser nos résultats avec différents travaux ayant appliqué la 

TAO pour comprendre la diète des humains dans différents contextes du passé (e. g., Hockett & 

Haws, 2003; Henrikson, 2004; Byers & Ugan, 2005; Jones, 2006). 

 

6.1.4.1.1 Calcul du rang des taxons 

A défaut d’informations sur le temps d’acquisition (handling time) dans le passé, la masse de la 

proie a été conventionnellement utilisée comme proxy pour définir le rang de chaque ressource 

dans un contexte archéologique. Ceci est connu sous le nom du proxy de masse, ou body-size 

proxy. Par comparaison, les plus grandes proies procurent une quantité plus importante de 

nourriture que les petites proies. Les archéologues, par conséquent, ont catégorisé les espèces 

suivant leur taille : les grandes espèces sont de haut-rang tandis que les petites sont jugées de 

bas-rang (e. g., Broughton et al., 2011). De même, des espèces de même taille sont de rang égal 

et sont classées dans le même groupe (e. g., Grayson & Cannon, 1999). Néanmoins, l’utilisation 

du proxy de taille est mise en question par bon nombre d’auteurs et il est sujet à des recalibrations 

(Stiner et al., 2000; Jones, 2006; Lupo & Schmitt, 2016, 2020; Morin et al., 2020). Tout d’abord, 

les coûts liés à la poursuite et au traitement de la proie peuvent être influencés par les 

caractéristiques de celle-ci. Par exemple, le mécanisme de défense, les caractéristiques physiques 

ou la vitesse de déplacement de la proie influencent théoriquement la rentabilité de sa chasse 

(Stiner et al., 2000; Lupo & Schmitt, 2020). D’autre part, le rang du lapin est directement influencé 

par les techniques d’acquisition employées (e. g., chasse collective, utilisation de filets), et donc 

du temps d’acquisition (Jones, 2006; Morin et al., 2020).  Conséquemment, il ne faut pas négliger 

le temps d’acquisition afin d’estimer le rang d’un taxon. Dès lors, nous avons considéré pour 
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l’ensemble des ressources le temps associé à leur poursuite, leur capture et leur traitement 

puisque le temps d’acquisition peut influencer leur rang.  Ainsi, les ressources sont classées selon 

leur rentabilité, et non pas uniquement selon leur valeur calorique.  

Hormis pour le lapin, nous avons utilisé la masse de chaque taxon considéré dans cette étude, 

obtenue à partir des travaux de Fa et al., (2013). Nous nous basons sur Morin et al., (2020) pour 

la masse moyenne de 1 kg du lapin de garenne afin de tenir compte des juvéniles. Ensuite, chez 

les mammifères terrestres, en moyenne, 2,8 g de graisse sont présents dans 100 g de viande (basé 

à partir du cheval, bison, cerf, lapin, sanglier et renne) (Hockett & Haws, 2003). De plus, il est 

généralement accepté que 1 g de graisse est l’équivalent de 9 Kcal (kilocalories). Le calcul des Kcal 

à partir de la consommation de la graisse comprise dans la viande d’un individu est donc le 

suivant: y= masse*28*9. Dans le même sens, chez les mammifères terrestres, en moyenne, 22 g 

de protéine sont présents dans 100 g de viande (basé à partir du cheval, bison, cerf, lapin, sanglier 

et renne) (Hockett & Haws, 2003). En outre, il est généralement accepté que 1 g de protéine est 

l’équivalent de 4 Kcal.  Alors, la quantité de Kcal obtenue à partir de la consommation des 

protéines dans la viande d’un individu est le suivant : y= masse*220*4. Ensuite, la quantité 

profitable d’une proie est calculée suivant cette équation (Morin et al., 20214) : y=-0.0198x0.25+0.9 

où x est la masse du taxon et y est la quantité profitable. Cela nous permet d’obtenir pour chaque 

taxon la quantité de Kcal profitables (Tableau 2). 

Par la suite, nous utilisons les équations issues des travaux de Miracle (1995) afin d’estimer le 

temps de traitement et le taux de rencontre. Ainsi, le temps de traitement est calculé suivant 

l’équation: y=-0,422 (±112)+ 0,444 (±0,026)*x, où y est le temps de traitement en heures et x la 

masse du taxon. 

 

4 Morin, E.; Bird, D.; Winterhalder, B. & Bliege Bird, R. 2021: “Deconstructing Hunting Returns: Can We Reconstruct 

and Predict Payoffs from Pursuing Prey?” Journal of Archaeological Method and Theory, 64p. (sous presse). 

https://doi.org/10.1007/s10816-021-09526-6 

 

https://doi.org/10.1007/s10816-021-09526-6
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Pour les données disponibles concernant le temps de poursuite (incluant la capture), Marín 

Arroyo (2008) fixe à 30 minutes le temps de poursuite associé à la chasse du cerf et du bouquetin. 

Nous fixons à 2 heures le temps de poursuite du sanglier, basé sur la comparaison de la chasse 

du pécari à lèvres blanches par les Ache (Janssen & Hill, 2014). Le temps d’au moins 1 heure est 

fixé pour le cheval. Comparativement, dans un environnement différent, Lupo et Schmitt (2016) 

ont observé un temps de poursuite du zèbre des plaines (Equus quagga) de 1 heure. Ainsi, le 

temps d’acquisition est obtenu en additionnant le temps de traitement et de poursuite/capture. 

Celui du cerf et du bouquetin obtenu est comparable avec les données de Marín Arroyo (2008). 

A partir des observations de Simms (1987) sur le cerf de Virginie (Odocoileus virginianus) et le 

mouflon Canadien (Ovis canadensis), Marín Arroyo (2008) fixe le temps d’acquisition à 2 heures 

pour le cerf et le bouquetin, assimilables à ces deux espèces. Pour les taxons dont le temps de 

poursuite n’était pas déterminable dans la littérature, nous nous sommes basés sur plusieurs 

travaux estimant le temps d’acquisition. Pour le chevreuil et le chamois, ce temps est limité à 1,5 

heures (Marín Arroyo, 2007, cité dans Marín Arroyo, 2008). Le total de 9 heures pour les bovinés 

est issu des observations de Henrikson (2004) pour le bison américain.  

 



 

Taxon Bos Cheval Cerf Bouquetin Chevreuil Chamois Sanglier Lapin 

Masse (kg)  643 400 217.75 60.2 22.5 32.8 84.5 1  

Graisse (Kcal) 162036 

 

100800 54873 15170.4 5670 8265.6 21294 244.8 

Protéine (Kcal) 565840 352000 191620 52976 19800 28864 74360 846.8 

Total Kcal 

(graisse+protéine) 

727876 452800 246493 68146.4 25470 37129.6 95654 1091.8 

Quantité profitable (%) 80 81 82 84 86 85 84 88 

Kcal profitables 582510 367427 203097 57574 21825 31657 80346 961 

Temps de traitement 

(processing time)  

3.35 2.85 2.25 1.32 0.83 1 1.53 0.02 

Temps de poursuite 

(pursuit time)  

nd 1 0.5 0.5 nd nd 2 nd 

Temps total 

d’acquisition 

(handling time)  

9 3.85 2.75 1.82 1.5 1.5 3.53 2 
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Tableau 2 Estimations du rang des principales espèces exploitées par les chasseurs-cueilleurs dans la péninsule ibérique au 

Paléolithique supérieur. Temps en heure. ei/hi : retour net d’énergie. Les données concernant les Kcal profitables du lapin de garenne 

sont dérivées de Morin et al. (2020). * Le retour net énergétique de 1269 Kcal/hr correspond à la chasse de trois lapins par deux 

personnes en 1 heure en creusant la garenne avec des pelles. 

ei/hi 64723 95435 73854 31634 14550 21122 22779 1269* 

Rang 3 1 2 4 7 6 5 8 

Densité  0.34 4.05 2.9 2 7.61 2 3.57 357.9 

Taux de rencontre 

(Individu/heure)  

0,000382 0,004664 0,003314 0,002271 0,008975 0,002271 0,004098 0,833907 



 

 

Un temps de 2 heures (Morin et al., 2020) est attribué au lapin, dont la technique de chasse 

employée est de creuser la garenne. Dès lors, grâce à l’ensemble de ces résultats, le retour net 

d’énergie (ei/hi), exprimé en Kcal/heure (Kcal/hr), a été calculé pour chaque ressource, ainsi que 

son rang associé. Ainsi, dans la péninsule et au cours du Paléolithique supérieur, le cheval est la 

proie de plus haut-rang, suivi du cerf, des bovinés, du bouquetin, du sanglier, du chamois et du 

chevreuil. Le lapin possède le rang le plus bas (Tableau 2). 

Ensuite, la décision d’introduire une proie dans la diète dépend uniquement de sa rentabilité (ou 

retour net d’énergie (ei/hi)) par rapport au Retour Net d’Acquisition (RNA) de l’ensemble des 

ressources. Pour calculer le RNA, le chasseur a besoin de connaitre pour chaque ressource son 

taux de rencontre (ri), en plus de ei et hi. L’utilisation de l’équation de Holling par Stephens et 

Krebs (1986: 22) met en relation ces variables comme suit: 

𝑅𝑁𝐴 =  
∑ 𝑟𝑖𝑒𝑖

𝑛
𝑖=1

1+∑ 𝑟𝑖ℎ𝑖
𝑛
𝑖=1

                                                             (Équation 1) 

Cette équation calcule donc le RNA cumulatif suivant l’ajout de plus en plus de ressources dans 

le régime alimentaire des humains. L’introduction des proies commence avec la proie de plus 

haut-rang, c’est-à-dire avec celle dont le retour net d’énergie ei/hi est le plus grand. Afin de dériver 

le taux de rencontre, nous avons tout d’abord utilisé les valeurs de densité pour chaque taxon 

dans la péninsule au Paléolithique supérieur issues des travaux de Fa et al., (2013). A partir de ces 

données, le taux de rencontre est calculé selon l’équation suivante: y=1,12E-3 ( ± 2E-4) * x + 7,81E-

6 ( ± 2,2E-6) * x², où y est le nombre d’individu par heure (taux de rencontre) et x et la densité du 

taxon. L’équation y=0,00233 ( ± 9.6E-5) * x,  adaptée pour les proies de petite taille, est utilisée 

pour le taux de rencontre du lapin. Ainsi, le RNA de chaque ressource, exprimé en Kcal/heure 

(Kcal/hr), a été calculé dans le tableau 3. 
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Tableau 3 Estimations du Retour Net d’Acquisition (RNA). Les taxons sont ordonnés en 

fonction de leur rang dans le Modèle Classique du Régime Alimentaire. * Le RNA est calculé 

suivant l’équation 1. ei/hi : retour net d’énergie. 

 

Lorsqu’une ressource est plus rentable que le RNA calculé en fonction de son ajout dans la diète, 

alors cette ressource doit être poursuivie. Au contraire, si une ressource rencontrée est moins 

rentable que cet RNA calculé, elle devrait être ignorée. Autrement dit, si ei/hi > RNA, alors la 

ressource devrait être incluse dans le régime optimal; si ei/hi < RNA, alors elle devrait être exclue. 

Le régime alimentaire optimal est ainsi déterminé en introduisant dans l’ordre des ressources de 

plus bas-rang jusqu’à ce que ei/hi de la prochaine ressource soit inférieur au RNA calculé. La 

ressource “seuil” à partir de laquelle le régime ne devient plus optimal est très bien visible grâce 

à une représentation graphique (Figure 10). Le croisement entre les courbes RNA et ei/hi indique 

lorsque le régime n’est plus optimal. La diète optimale des humains en Ibérie durant le 

Paléolithique supérieur prédit d’inclure uniquement les proies de plus haut-rang que le lapin. Le 

lagomorphe est donc exclu de ce régime alimentaire optimal puisque son retour net énergétique 

(1269 Kcal/hr) est inférieur au RNA calculé pour les huit taxons considérés ici (1514 Kcal/hr).  

Le retour net énergétique de 1269 Kcal/hr est associé à un épisode de chasse ayant abouti à 

l’obtention de trois lapins par deux personnes en 1 heure (Morin et al., 2020). Notons que cette 

chasse employée pour acquérir trois lagomorphes est la plus rudimentaire de celles exposées 

dans Morin et al., (2020), où le principe est de creuser la garenne avec des pelles. Par conséquent, 

dans le cas où ce type de chasse est employé, le lagomorphe, exclu du régime optimal, est donc 

Taxon Cheval Cerf Bos Bouquetin Sanglier Chamois Chevreuil Lapin 

Rang 1 2 3 4 5 6 7 8 

RNA * 1683 2324 2532 2648 2925 2984 3130 1514 

ei/hi 95435 73854 64723 31634 22779 21122 14550 1269 
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une proie de bas-rang. Également, si le cheval est en effet la proie de plus haut-rang, son taux de 

rencontre par les humains, a une très grande importance sur l’amplitude du régime (et donc 

l’introduction du lapin dans la diète).  

Par la suite, nous avons voulu déterminer l’influence que différentes techniques de chasse du 

lapin peuvent avoir quant à l’introduction de cette proie dans le régime optimal des humains. 
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Figure 10 Courbe du régime alimentaire optimal des populations humaines durant le 

Paléolithique supérieur en Ibérie. La ligne verticale indique le seuil à partir duquel le régime 

alimentaire n’est plus optimal. 
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6.1.4.1.2 Calcul du rang associé au lapin selon différentes techniques de chasse 

La dépendance de la masse pour déterminer le rang des espèces ne tient pas compte des 

techniques de chasse qui peuvent influencer directement sur le temps d’acquisition de la 

ressource, et donc son rang (Bettinger, 1991; Lupo & Schmitt, 2016). Autrement dit, ce temps est 

une variable dépendante du type de chasse associé à l’acquisition de la proie. Le lapin de garenne 

se regroupe dans les garennes (Villafuerte & Moreno, 1997) et son comportement anti-prédation 

ne représente aucun danger pour l’humain. Dès lors, ces connaissances de l’écologie et de 

l’éthologie de l’espèce pourraient diminuer la durée de la recherche de la proie, et ainsi influencer 

son rang. Dans ce sens, Morin et al., (2020) suggèrent que l’exploitation d’une garenne peut 

contribuer à des retours énergétiques très grands (se rapprochant à ceux des grandes proies 

comme le caribou ou l’élan), surtout lorsque celle-ci est densément peuplée. Ces auteurs 

prennent en compte la pluralité des types de proie au sein d’une même espèce et considèrent 

qu’une garenne densément peuplée remet en cause le classement par rang des ressources (Morin 

et al., 2020). Nous avons vérifié ce raisonnement dans notre étude de cas. Ainsi, dans le MCRA, 

les chasseurs-cueilleurs ne se concentrent plus sur la capture d’un lapin mais plutôt sur la capture 

d’une garenne. Une garenne abrite en moyenne entre 3 et 20 individus (Villafuerte & Moreno, 

1997). Puisque la taille d’une garenne est étroitement liée à l’abondance du lapin (Parer & Wood, 

1986), nous avons divisé le nombre de 357,9 individus par km² obtenu dans les travaux de Fa et 

al., (2013) et utilisé dans nos précédents calculs de rang, par un nombre d’individus compris entre 

3 et 20. Par simplicité dans les calculs, nous supposons ici que les garennes ont toutes un nombre 

identique d’individus (n’étant pas souvent le cas comme nous en discutons plus bas). Le résultat 

est une densité comprise entre 119,3 (pour 3 individus par garenne) et 17,9 (pour 20 individus 

par garenne) garennes par km² au Paléolithique supérieur ibérique. Nous avons comparé ensuite 

les rendements énergétiques obtenus dans les récents travaux de Morin et al., (2020), en fonction 

de la méthode de chasse associée (Tableau 4). Nous considérons ici que chaque méthode 

d’exploitation de garenne aboutit toujours au même nombre d’individus capturés. Tout d’abord, 

nous observons à travers nos résultats que la garenne n’est pas rentable pour les humains 

lorsqu’elle est exploitée uniquement par creusage (aboutissant à l’acquisition constante de 3 
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lapins). En effet, l’exploitation d’une garenne selon cette technique n’est pas optimale car son 

rendement énergétique ei/hi (1269 Kcal/hr) est toujours inférieur au RNA cumulé (Tableau 4). Si 

dans l’environnement, toutes les garennes possèdent un nombre constant d’individus compris 

entre 3 et 20, l’utilisation du creusage comme technique pour acquérir à chaque fois 3 individus 

n’est pas rentable. Au contraire, lorsque les humains recherchent une garenne dans le but de 

l’exploiter à travers l’utilisation de filets, la garenne n’est plus de bas-rang. L’usage de filets se 

réalise selon le procédé de chasse net driving qui consiste à conduire les lapins dans des filets 

encerclant la garenne (voir Morin et al., 2020 pour plus de détails). Ainsi, avec une moyenne de 7 

lapins capturés en exploitant une garenne selon cette méthode, la garenne entre dans le régime 

optimal car son rendement énergétique ei/hi (3947 Kcal/hr) est supérieur au RNA cumulé (Tableau 

4). Par ailleurs, la densité de garenne observée dans des habitats optimaux peut atteindre entre 

10 et 14 garennes par hectare (Gea-Izquierdo et al., 2005; Gálvez-Bravo, 2008). Dans certains cas, 

jusqu’à 60 individus sont présents dans une seule garenne pendant la période de reproduction 

(Jones, 2006).  



 

a.  

 

b.  

 

 

 

Taxon Cheval Cerf Bos Bouquetin Sanglier Chamois Chevreuil  Garenne 

de 3 

lapins 

Garenne 

de 20 

lapins 

Garenne 

de 60 

lapins 

Rang 1 2 3 4 5 6 7  8 8 8 

RNA 1683 2324 2532 2648 2825 2984 3130  2222 2938 3063 

ei/hi  95435 73854 64723 31634 22779 21122 14550  1269 1269 1269 

Taxon Cheval Cerf Bos Bouquetin Sanglier Chamois Chevreuil  Garenne 

de 7 

lapins* 

Garenne 

de 20 

lapins 

Garenne 

de 60 

lapins 

Rang 1 2 3 4 5 6 7  8 8 8 

RNA  1683 2324 2532 2648 2825 2984 3130  2773 2992 3083 

ei/hi  95435 73854 64723 31634 22779 21122 14550  3947 3947 3947 



130 

c.  

 

d.  

 

Tableau 4 Comparaison du rang de la garenne en fonction de la méthode de chasse choisie. a. Creusage: 3 lapins acquis; b. 

Conduite par filet (moyenne) : 7 lapins acquis; c. Conduite par filet (élevé) : 35 lapins acquis; d. Conduite par filet (élevé) : 35 lapins 

acquis. RNA : Retour Net d’Acquisition. ei/hi : retour net d’énergie. * Cette chasse est associée à l’acquisition de 7 lapins issus de la 

même garenne grâce à la participation de trois hommes pendant 90 minutes (Morin et al., 2020). Puisque cette chasse est associée à 

l’acquisition de 7 lapins, nous avons effectué nos calculs avec un minimum de 7 individus par garenne au lieu de 3.

Taxon Cheval Cerf Bos Bouquetin Sanglier Chamois Garenne de 35 lapins Chevreuil 

Rang 1 2 3 4 5 6 7 8 

RNA  1683 2324 2532 2648 2825 2984 2907 3050 

ei/hi  95435 73854 64723 31634 22779 21122 19737 14550 

Taxon Cheval Cerf Bos Bouquetin Sanglier Chamois Garenne de 60 lapins Chevreuil 

Rang 1 2 3 4 5 6 7 8 

RNA  1683 2324 2532 2648 2825 2984 2939 3083 

ei/hi  95435 73854 64723 31634 22779 21122 19737 14550 



 

Lors de la rencontre entre des chasseurs et une garenne possédant une telle densité de lapins, le 

rendement énergétique peut s’élever lors d’une acquisition en masse (Jones, 2006). Par exemple, 

cette méthode de chasse peut procurer un nombre élevé de lapins (35 individus) depuis une seule 

garenne (Morin et al., 2020). Nous avons testé ici cette hypothèse car un des principes du MCRA 

est que le choix du chasseur dépend uniquement de l’abondance des ressources de haut-rang. 

Dès lors, la garenne étant de haut-rang lors de l’utilisation de filets, son abondance influe 

théoriquement sur le choix du chasseur. Ainsi, une chasse de 35 lapins depuis une seule garenne 

par 3 hommes pendant 90 minutes et avec l’utilisation de filets, procure un rendement 

énergétique ei/hi s’élevant à 19737 Kcal/hr (graisse extramusculaire exclue) (Morin et al., 2020). 

Par conséquent, dans le cas où toutes les garennes sont composées par au minimum 35 et 60 

individus et que 35 individus sont toujours obtenus, alors le classement de la garenne en serait 

modifié, arrivant à la 7ème place, devant le chevreuil. Néanmoins, une telle densité constante de 

lapin au sein de chaque garenne n’est pas réaliste. En effet, les garennes densément peuplées 

avec plus de 35 lagomorphes par vivier n’existent que localement, dans les habitats optimaux. 

Dans ce sens, une connaissance étroite de la localisation de ce type de garenne densément 

peuplée dans le passé ainsi que de l’éthologie de ce taxon, couplée à l’utilisation de filets par 

plusieurs personnes, a probablement permis l’exploitation du grand nombre de lapin observée 

au Paléolithique supérieur ibérique. 

 

6.1.5 Discussion 

La figure 11 compare le registre archéozoologique du Paléolithique supérieur en Ibérie (colonne 

de droite) avec le classement par rang des espèces suivant leur rentabilité déterminée 

traditionnellement selon la masse (Figure 11a), et selon la masse et le temps d’acquisition (Figure 

11b). Très clairement, le classement par rang des espèces diffère lorsque le temps d’acquisition 

est pris en compte. D’autre part, dans les deux cas, lorsque ce classement est comparé avec le 

registre archéozoologique, on observe que certaines espèces censées être exploitées ne le sont 

pas. Plus important encore, le lapin est chassé alors qu’il n’est pas supposé l’être selon 

l’application du MCRA (sans utilisation de filets par plusieurs personnes). Nous définissons ici le 
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terme de “ hiatus cynégétique” (Figure 11) comme l’absence des proies supposées être 

introduites dans le régime alimentaire lorsqu’il n’est plus rentable de chasser uniquement les 

proies de plus haut-rang. Concrètement, cela se caractérise notamment par la présence 

anecdotique générale des espèces de taille moyenne telles que le sanglier, le chamois et le 

chevreuil dans le tableau de chasse des humains. En effet, ceux-ci ne semblent pas exploités de 

manière régulière par les humains. Les conséquences du hiatus cynégétique en Ibérie sont 

l’exploitation du lapin, proie de bas-rang, aux côtés des proies de haut-rang, telles que les 

équidés, le cerf et le bouquetin. C’est ce phénomène de hiatus cynégétique qui est à l’origine des 

diverses hypothèses proposées par la communauté scientifique. 

 

 

 

Figure 11 Comparaison du spectre faunique avec le registre archéozoologique autour du 

Dernier Maximum Glaciaire (DMG). Colonne de gauche: rang des taxons. Colonne de droite: 

synthèse des principales proies terrestres chassées par les humains en Ibérie dans les zones 

biogéographiques de la péninsule ibérique (Brugal & Yravedra, 2005) I, II, III et IV. HC: Hiatus 

Cynégétique. Ligne discontinue: contact anormal dû au HC. a. Utilisation du proxy de taille dans 

le Modèle Classique du Régime Alimentaire appliqué à la péninsule ibérique autour du DMG. Du 
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haut vers le bas: Proies de grande taille (Bos (auroch), Equus (équidés), Cervus elaphus (cerf)); 

proies de taille moyenne (Capra (bouquetin), Sus scrofa (sanglier), Rupicapra (chamois ou isard), 

Capreolus capreolus (chevreuil)); proie de petite taille (Oryctolagus cuniculus (lapin)). b. 

Utilisation du rang calculé pour chaque proie dans le Modèle Classique du Régime Alimentaire 

appliqué à la péninsule ibérique autour du DMG. 

 

6.1.5.1 Les différentes hypothèses majeures avancées pour expliquer la 

chasse du lapin de garenne en Ibérie 

Plusieurs hypothèses ont été proposées pour expliquer l’introduction du lapin dans la diète des 

humains observée avant le DMG dans la péninsule, notamment dans le cadre de l’hypothèse de 

la Broad Spectrum Revolution (BSR) basée sur les travaux de Flannery (1969). Le raisonnement 

initial du BSR est que la diversification du régime alimentaire des humains à la fin du Pléistocène 

dans l’Ouest de l’Asie met en évidence une intensification de l’exploitation de l’environnement. 

Depuis, le cadre géographique de l’application du BSR a été élargi pour inclure l’Asie et l’Europe 

(Stiner ,2001; Zeder, 2012). 

Le premier argument majeur du BSR explique qu’une pression cynégétique des humains liée à 

une augmentation démographique de leur population a entrainé une diversification de la diète 

(Binford, 1968; Flannery, 1969; Winterhalder, 1981a; Stiner, 2001; Stiner & Munro, 2002). Dans 

la Péninsule Ibérique, Straus (2013: 111) se base en partie sur cet argument et définit ce 

phénomène de « situational specialization and overall diversification », caractérisant une 

intensification de l’exploitation des ressources au Solutréen. En effet, une spécialisation 

cynégétique envers le cerf et/ou le bouquetin, devient évidente sur l’ensemble de la péninsule 

au Solutréen (Straus, 1987, 1992, 2018; Aura et al., 2002a; Marín Arroyo, 2009). En même temps, 

une diversification du régime alimentaire des humains se produit avec l’introduction de petites 

proies dont le lapin dans toute la péninsule, excepté le Nord-Ouest. Néanmoins, plutôt que 

l’augmentation démographique de la population humaine au DMG, c’est l’augmentation de la 

densité humaine en Ibérie durant cette période qui serait la cause de cette pression cynégétique 

envers les proies de grande taille (Clark & Straus, 1986). Durant le DMG, les conditions climatiques 
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extrêmes dans le Nord de l’Europe ont probablement entraîné un déplacement des populations 

humaines et animales au Sud du 49° parallèle Nord (Verpoorte, 2009), vers la région 

méditerranéenne (Jochim, 1987). L’intensification de l’exploitation des ressources dans la 

péninsule est probablement la conséquence d’une pression cynégétique envers les communautés 

d’herbivores causée par un déséquilibre entre l’arrivée des humains et les grands ongulés sur un 

territoire limité (Clark & Straus, 1986; Straus, 1992; Davis, 2002).  

La seconde hypothèse majeure contraignant les chasseurs-cueilleurs d’élargir leur spectre 

alimentaire est la pression environnementale (Hesse, 1985; Hockett & Haws, 2002; Manne et al., 

2012). En Ibérie, l’intensification de l’exploitation des ressources avant le DMG à partir du 

Gravettien peut être liée aux conditions environnementales et climatiques de chaque biorégion. 

Celles-ci conditionnent la disponibilité des ressources et ont pu modifier les communautés de 

mammifères et leur taux de rencontre avec les humains.  

Par ailleurs, une troisième hypothèse est avancée dans le versant méditerranéen, où plusieurs 

auteurs ont proposé que la spécialisation cynégétique envers le cerf et le bouquetin est 

accompagnée d’une réduction de la mobilité résidentielle documentée à la fin du Paléolithique 

supérieur (Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a; Pérez Ripoll & Martínez Valle, 2001). Cette 

stratégie s’adapte mais est aussi limitée par les déplacements et les migrations saisonnières du 

cerf et du bouquetin (Aura et al., 2002a). Selon ce schéma, les ressources statiques et abondantes 

dans l’environnement telles que le lapin sont alors revalorisées (Pérez Ripoll, 2004). La réduction 

de la mobilité résidentielle serait le résultat d’un environnement précis, côtier et terrestre aux 

ressources diverses et riches (Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a). Elle ne représente donc 

pas une intensification généralisée de l’exploitation des ressources par les humains à cette 

période (Aura et al., 2002a). “Dépendants” de ce schéma de mobilité, l’abondance durant toute 

l’année du lagomorphe a pu favoriser son exploitation intensive par les humains.  

Ensuite, la complexité de la compréhension du régime alimentaire des humains dans le 

passé s’accroît avec l’ajout d’un argument: la qualité nutritionnelle. Selon la théorie Nutritional 

Ecology, une diète diversifiée permet d’obtenir un plus large éventail de nutriments essentiels 

(lipides, glucides, protéines, vitamines, minéraux et eau) (Hockett & Haws, 2003, 2005). Grâce à 

une consommation diversifiée et équilibrée, l’espérance de vie des humains augmente et la 
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mortalité infantile diminue (Hockett & Haws, 2003, 2005). Le lapin est une source riche de niacine 

(vitamine PP), phosphore et potassium qui sont des éléments importants pour la croissance 

(Hockett & Bicho, 2000). Ainsi, son exploitation intensive peut être justifiée par la recherche de 

ces éléments nutritionnels.  

Par ailleurs, tout comme ce dernier argument optimisant la qualité nutritionnelle, il est important 

de garder en mémoire que les sociétés du passé ont pu chasser pour répondre à des besoins 

autres qu’énergétiques. Dans ce sens, l’optimisation des relations sociales et des normes 

culturelles a pu être un objectif qu’il faut prendre en compte lorsque nous analysons le régime 

alimentaire des groupes humains. La division sexuelle des taches, la dimension du groupe, son 

organisation interne, sa hiérarchie, son degré de cohésion dans les stratégies cynégétiques et le 

gain non-alimentaire (e. g., la fourrure ou la quête de prestige social de certains membres) sont 

des facteurs à considérer (e. g., Hawkes et al., 1993; Lupo & Schmitt, 2002; Brugal, 2006; Kuhn & 

Stiner, 2006; Bliege Bird & Bird, 2008; Codding et al., 2010; Speth, 2010; Real, 2020). 

Enfin, un argument supplémentaire avancé pour expliquer l’intensification de l’exploitation du 

lapin est le développement d’innovations technologiques facilitant son acquisition. Ces 

innovations, comme le filet ou le collet, ont probablement augmenté les chances de capture du 

lapin (Hockett & Bicho, 2000; Aura et al., 2002a; Hockett & Haws, 2002; Lupo & Schmitt, 2002; 

Stiner & Munro, 2002; Jones, 2006). Cependant, l’utilisation de telles technologies est difficile à 

confirmer à travers le registre fossile ibérique, malgré la possible représentation de filet dans l’art 

pariétal (Straus, 1992). Nous discutons l’apport de nos résultats dans le cadre de cette hypothèse 

ci-dessous. 

 

6.1.5.2 L’hypothèse de l’innovation technologique 

L’hypothèse appuyant l’innovation technologique comme moteur de l’exploitation intensive du 

lapin, demande de préciser le calcul du profit énergétique associée à la chasse d’une proie à l’aide 

de différentes technologies. Des changements dans la durée associée à la recherche d’une proie 

ou de sa poursuite, capture et traitement, permettent de faire des prédictions sur les 

changements de la diète (Winterhalder, 1981a). Le classement des espèces est défini par son 
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rang, défini lui-même par le profit énergétique net lié à sa consommation. Si une technologie 

diminue les coûts cynégétiques et permet d’économiser du temps dans la chasse au lapin, alors 

le profit sera plus important, et par conséquent le rang du lapin augmentera. Ainsi, les 

circonstances de la capture, dont la technologie utilisée dans la chasse, influencent le profit des 

ressources et donc leur rang (Bettinger, 1991; Lupo & Schmitt, 2020). Nous avons vérifié ce 

raisonnement avec la comparaison de différentes techniques d’exploitation du lapin. Finalement, 

nous sommes d’accord avec Morin et al., (2020) qui suggèrent premièrement que la pluralité des 

types de proie devrait être prise en compte dans le calcul du rang. Dans cette étude, un 

changement dans la détermination du type de ressource (c’est-à-dire une garenne à la place du 

lapin lui-même) nous a permis d’évaluer les différentes méthodes de chasse employées pour 

exploiter une garenne. Ce changement dans la définition du type de proie, a des conséquences 

sur le rang des ressources disponibles dans l’environnement. En effet, la garenne devient une 

ressource optimale si elle est exploitée à l’aide de filet par plusieurs personnes, sans qu’une 

acquisition en masse soit nécessaire (plus de 35 individus capturés). 

Ces observations sont pertinentes dans la compréhension des causes expliquant l’exploitation du 

lapin autour du DMG dans la Péninsule Ibérique. Le changement du type de proie de “lapin” à 

“garenne” dans le MCRA a permis de relever plusieurs points importants. Nous observons que 

l’élévation du rang du type de proie “garenne” dépend de la méthode de chasse associée à son 

exploitation. Si nous considérons la garenne comme type de proie et comparons son rendement 

énergétique aux autres gibiers chassés, celle-ci est toujours de bas-rang (et est donc exclu du 

régime optimal) lorsqu’elle est exploitée selon la méthode de creusage et par plusieurs individus. 

Ceci démontre que la participation de divers individus dans la chasse au lapin ne peut pas 

expliquer à elle-seule l’exploitation du lagomorphe à partir du MCRA. En revanche, lorsque le 

procédé de net driving est utilisé par plusieurs personnes afin de capturer ces proies depuis une 

seule garenne, celle-ci augmente son rang et fait alors partie de la diète optimale. Dans le cas 

d’une acquisition en masse de lapins (minimum 35 individus) depuis des garennes densément 

peuplées, le rang augmente encore d’une place. Par conséquent, nous suggérons ici que 

l’utilisation de filets par plusieurs individus à cette période est une hypothèse plausible pour 

expliquer l’exploitation en grande quantité du lapin. La matrice élaborée par Driver (1995) 
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combinant l’organisation sociale du groupe avec le mode d’obtention des proies, appuie cette 

hypothèse. En effet, dans cette matrice, une acquisition en grande quantité d’une proie peut se 

réaliser lorsque plusieurs personnes d’un groupe collaborent à travers l’utilisation de système de 

piégeage (tel que le procédé de driving). Ainsi, ce n’est pas l’acquisition en masse qui détermine 

l’entrée de la garenne dans le régime optimal des humains comme le suggère Jones (2006), mais 

plutôt l’usage de filets et la complémentarité de divers individus dans la chasse. Son exploitation 

ne serait ainsi pas liée à une intensification des ressources puisque la garenne est incluse dans le 

régime optimal des humains. Toutefois, même s’il est en général admis qu’une grande quantité 

de lagomorphes dans un assemblage implique l’usage de piège dans des zone privilégiées telles 

que la garenne (Brugal, 2006), il reste difficile d’affirmer l’utilisation de telles techniques de 

chasse dans le passé. Bien qu’il soit rare de retrouver des traces de l’utilisation de filets dans le 

passé, la technologie à base de fibres a toutefois été utilisée pendant le Paléolithique supérieur 

en Europe (Adovasio et al., 1997). Ceci démontre que l’utilisation de telles technologies ne 

dépasse pas les capacités cognitives des humains anatomiquement modernes au Paléolithique 

supérieur. Notons par ailleurs que les données issues de Morin et al., (2020) sur le rendement 

énergétique de l’exploitation de différents types de garenne suivant différentes techniques, ne 

prennent pas en compte le coût de la maintenance et de la fabrication des technologies utilisées 

pour capturer les lapins. Or, Lupo et Schmitt (2002) suggèrent que les coûts énergétiques associés 

à la fabrication des filets et des collets et de leur entretien ne sont pas rentables car ils sont trop 

élevés par rapport aux bénéfices liés à l’acquisition de petites proies. Toutefois, l’acquisition en 

masse du lapin permettrait d’augmenter les bénéfices et ainsi de compenser les coûts associés à 

la manufacture et le maintien de technologies de chasse tels les filets (Ugan, 2005b; Jones, 2006). 

Par conséquent, il serait nécessaire dans le futur d’inclure ces coûts afin d’obtenir une vision plus 

nuancée du rang de la garenne (et indirectement du lapin) car ce type de garenne densément 

peuplée permettant une chasse en masse ne correspond pas au nombre moyen d’individus par 

garenne (entre 3 et 20 lapins). De même, nous suggérons notamment d’inclure la distribution 

discrète du nombre d’individus par garenne afin d’obtenir une vision plus réaliste du rang. Nos 

calculs considèrent que les garennes sont toutes réparties selon le même nombre d’individus par 

garenne. Dès lors, nous encourageons d’intégrer dans les calculs d’exploitation des ressources 
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cette répartition discontinue dans les garennes puisque celles-ci peuvent être densément 

peuplées localement (dans les habitats optimaux). 

 

6.1.6 Conclusion 

L’utilisation du MCRA révèle que plusieurs hypothèses émises afin d’expliquer le hiatus 

cynégétique autour du DMG ne semblent pas cohérentes avec ce cadre théorique. Les hypothèses 

de la pression cynégétique et environnementale ainsi que la réduction de la mobilité résidentielle 

ont été proposées afin d’expliquer l’exploitation intensive du lapin en Ibérie. Nous suggérons ici 

que la présence du hiatus cynégétique contredit ces hypothèses, puisque l’ordre “d’introduction” 

des espèces dans la diète des humains suivant leur rang n’est pas respecté. D’autant plus, il s’agit 

ici de la chasse d’une proie de bas-rang (le lapin) à la place d’espèces de haut-rang (sanglier, 

chamois et chevreuil). Plutôt, il semble que l’utilisation de technologies comme les filets par 

plusieurs individus soit une hypothèse valide expliquant l’exploitation du lapin de garenne autour 

du DMG dans la péninsule ibérique.  

Dès lors, nous relevons trois points. Le premier est que la devise (currency) appliquée dans la TAO 

ne doit pas nécessairement se limiter à l’apport énergétique. Dans ce sens, l’application d’une 

autre devise, soit la recherche d’une diversité de nutriments, ne contredit pas nos résultats. 

Ensuite, le choix de type du ressource au sein du MCRA ne doit pas uniquement se limiter au rang 

taxonomique (exemple Cervus elaphus). Dans notre cas, l’adaptation du type de ressource de 

Oryctolagus cuniculus à la garenne nous a permis de nuancer les causes de la chasse du lapin. Ici, 

c’est parce que la garenne est associée à un type de chasse particulier (chasse collective (réalisée 

par des hommes) et avec des filets) que le changement du type de ressource de “lapin” à 

“garenne” a influencé son rang.  

Finalement, le dernier point est qu’il ne faut pas ignorer toutes les variables capables d’influencer 

le rang d’une ressource (e. g., Lupo & Schmitt, 2002, 2016, 2020; Stiner & Munro, 2002; Jones, 

2006; Lupo, 2007). Pour cela, il faut donc que l’interprétation de l’exploitation du lapin de garenne 

soit caractérisée selon les circonstances de sa chasse autour du DMG. Dans le but d’identifier ces 
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circonstances, il est primordial de prendre en compte tous les facteurs impactant les coûts et les 

bénéfices durant cette période, incluant les facteurs socio-culturels. En outre, ceux-ci ont pro-

bablement joué un rôle dans la présence élevée du léporidé dans la diète des humains autour du 

DMG. Pour les futures recherches, la vérification de leurs impacts sur l’exploitation du lapin de 

garenne autour du DMG dans la péninsule ibérique représente un vrai défi si nous voulons 

comprendre les retombées que sa chasse a eu sur notre espèce. 
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6.1.8 Annexe : Fichier supplémentaire 

La liste des niveaux sélectionnées dans cette étude et la proportion (% Number of Identified 

Specimens) de chaque taxon est disponible en Annexes de cette thèse (voir Annexe 1). 
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Abstract 

If we are to analyze the diet of past foragers, we need to understand how humans make hunting 

choices. Originating from behavioral ecology, several models issued from the Optimal Foraging 

Theory offer important insights about human diets. Since the “Broad Spectrum Revolution” 

hypothesis proposed by Flannery in 1969, the Diet Breadth Model (DBM) has been used in Europe 

and Western Asia to explain the relevance of small-game hunting in the past. In particular, 

archaeological evidence indicates that rabbit hunting became more prevalent during the Upper 

Palaeolithic in the Iberian Peninsula. Based on the DBM, it has been suggested that warren 

hunting through the use of nets may explain the introduction of rabbits in the optimal diet of 

humans and thus justify the exploitation of rabbits observed in the fossil record. In this chapter, 

we discuss the benefits and limits of the DBM as a tool for understanding human prey selection. 

We argue that combining the theoretical strengths of the DBM with the dynamism of an Agent-

Based Model (ABM) is a robust method that offers insights about the exploitation of rabbits 

during the Last Glacial Maximum in Iberia.  Our results show that the predictions made by the 

DBM are confirmed by the ABM, namely the exploitation of prey types that are predicted to 

belong to the optimal diet by the DBM. Finally, we suggest that hunting choices made by humans 

mailto:samuel.fabien.seuru@umontreal.ca
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might be driven by other factors than the ones entailed in our DBM-grounded ABM, i.e., 

optimalising energy gains. Social factors in which big game hunting may take place (e.g., social 

status of men) and the broader context in which communal warren-based harvesting occurs, such 

as the organisation of labour among members of a band, need to be considered in future 

research. 

Keyword Agent-Based Model; Diet Breadth Model; Optimal Foraging Theory; European rabbit; 

Oryctolagus cuniculus; Broad Spectrum Revolution; Iberia; Net hunting; Last Glacial Maximum; 

Human diet. 

 

6.2.1 Introduction 

Understanding the diet of past hunter-gatherers offers important insights into the variety of 

subsistence strategies adopted by humans. In the last thirty years, there has been an increased 

interest in the economic, technological, environmental, and social significance of the presence of 

small game in the diet of Upper Palaeolithic foragers (e.g., Clark & Straus, 1986; Villaverde et al., 

1996; Hocket & Bicho, 2000; Stiner et al., 2000; Aura et al., 2002a; Stiner & Munro, 2002; Lupo & 

Schmitt, 2002; Starkovich, 2012; Jones, 2016; Rufà et al., 2017; Rufí et al., 2019; Real, 2020; 

Nannini et al., 2022). In Europe and Western Asia, the exploitation of small vertebrate taxa has 

been commonly interpreted as an application of a “broad spectrum revolution” (Flannery, 1969), 

reflecting an intensification of the exploitation of the environment linked to increased population 

size and/or sedentism (Stiner, 2001; Zeder, 2012).  

Archaeozoologists working in the Iberian Peninsula have highlighted that humans mainly focused 

on hunting large game such as red deer (Cervus elaphus), ibex (Capra pyrenaica) (Straus 1987, 

1992, 2018; Aura et al., 2002a) and/or equids (Equus) (Mangado et al., 2010; Rufí et al., 2019, 

2020) during the Upper Palaeolithic. However, faunal assemblages also indicate the presence of 

European rabbit (Oryctolagus cuniculus) as a significant dietary item during this period 

throughout the peninsula (Hockett & Bicho, 2000; Aura et al., 2002a; Davis, 2002; Hockett & 

Haws, 2002; Pérez Ripoll, 2004; Riquelme et al., 2005; Fa et al., 2013;  Lloveras et al., 2016), 
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although evidence from the Cantabrian region is restricted to a single site in which rabbit is part 

of the faunal assemblage (Yravedra et al., 2018).  

Several hypotheses have been proposed to decipher the reasons for the increased exploitation of 

rabbits as early as the Gravettian period, which coincides with the onset of the Last Glacial 

Maximum (LGM), roughly 23,000 to 19,000 years B.P. During the LGM, extreme climatic 

conditions in northern Europe likely led human and animal populations to move south of 49°N 

(Verpoorte, 2009), towards the Mediterranean region, including Iberia (Jochim, 1987). One 

hypothesis, therefore, is that intensification of rabbit exploitation in Iberia may be a consequence 

of hunting pressure on large ungulates caused by increased human density in a limited territory 

during the LGM (Clark & Straus, 1986; Straus, 1992; Davis, 2002). A second hypothesis is that 

environmental stress during the LGM may have forced foragers to broaden their diet to include 

small game such as rabbits (Hesse, 1985; Manne et al., 2012). It has also been proposed that a 

focus on red deer and ibex, i.e., relatively less mobile prey, may have resulted in a reduction of 

residential mobility, enhancing the appeal of abundant and relatively static resources such as 

rabbits (Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a; Pérez Ripoll & Martínez Valle, 2001). Another 

hypothesis suggests that foragers diversified their diet to include more resources, such as rabbits, 

to counter a lack of essential nutrients such as niacin (vitamin PP), phosphorus and potassium 

which are important elements for human growth (Hockett & Bicho, 2000; Hockett & Haws 2003, 

2005). The development of technologies such as nets may also have facilitated the acquisition of 

small-bodied, fast prey, such as lagomorphs (Hockett & Bicho, 2000; Aura et al., 2002a; Hockett 

& Haws, 2002; Lupo & Schmitt, 2002; Stiner & Munro, 2002; Jones, 2006; Seuru et al., 2021). 

Lastly, non-alimentary gain such as furs and/or socio-cultural factors may be linked to the 

exploitation of rabbits during the Upper Palaeolithic (Brugal, 2006; Real, 2020). 

Despite (or because of) all these competing hypotheses, there exists no general consensus as to 

the causes of the introduction of the European rabbit into the diet of Upper Palaeolithic hunter-

gatherers in Iberia. This situation has led to a debate that has stagnated for a few years, despite 

a recent increase of interest in the topic (Lupo & Schmitt, 2020; Morin et al., 2020; Seuru et al., 

2021).  
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In a recent paper, we observed that most of the hypotheses mentioned above are implicitly based 

on the Diet Breadth Model (DBM) (also referred to as the Prey Choice Model in the literature) 

(Seuru et al., 2021). This foraging model has been developed from the theoretical framework of 

Optimal Foraging Theory (OFT) (MacArthur & Pianka, 1966; Charnov, 1976a; Stephens & Krebs, 

1986; Bettinger, 1991). Initially applied in the field of evolutionary ecology, the DBM is used by 

archaeologists to rank prey types (i.e., resources) based on their net acquisition rate per unit of 

time spent foraging (e.g., Stiner & Munro, 2002). The net acquisition rate (ei/hi) is calculated 

based on the average energy return once the prey is encountered (ei) and its average handling 

time (hi) (MacArthur & Pianka, 1966). The handling time corresponds to the time spent pursuing, 

capturing, and processing the resource (Bettinger, 1991, 2009). The DBM predicts that a predator 

will tend to hunt the highest-ranked prey types, which tend to be the ones with the highest net 

caloric return, before turning to lower-ranked prey types. Based on their small size and great 

speed, it has intuitively been assumed by researchers that leporids are not an optimal resource 

(e.g., Broughton et al., 2011; Stiner et al., 2000).  Several of the hypotheses mentioned above 

were developed to explain apparent deviations from the model's expectations in the 

archaeological record, notably in the Iberian Peninsula – i.e., why rabbits were hunted by humans 

even though, as low-ranked resources, they should not have been an optimal resource to exploit. 

To our knowledge, the DBM was never directly applied to determine the energetic ranking of 

rabbits as a means of resolving this question until recently, however (Seuru et al., 2021). We agree 

with Morin et al., (2020) who underline that the definition of prey types in the DBM should not 

correspond necessarily to Linnean taxonomy, as is often assumed. In our previous paper, for 

example, we argued that if net return is calculated based on a warren, rather than an individual 

rabbit, the energetic ranking of the species can be much higher. The implication is that the 

adoption of hunting strategies that target warrens through the use of nets alters the rank of 

leporids and thus, could explain the introduction of this species in the optimal diet of humans. 

Warren-based harvesting has been demonstrated to be an effective method for rabbit 

exploitation (Spier, 1933; Turnbull, 1972; Oswalt, 1976; Lupo & Schmitt, 2002; Jones, 2006; Morin 

et al., 2020). This chapter expands upon our earlier work exploring the impact of warren hunting 

through nets on the composition of an optimal human diet, this time with the aid of Agent-Based 
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modelling (ABM). The use of an ABM allows us to explore the strategies that may have influenced 

human hunting decisions, including socio-cultural as well as economic goals (Binford, 2001; Speth, 

2010; Kelly, 2013).   

 

6.2.2 Optimal Foraging Theory (OFT) and Diet Breadth Model (DBM) 

From an OFT perspective, the decision to exploit a resource is grounded in optimizing a specific 

currency (e.g., energy through calories) based on a known set of available resources, weighing 

benefits, costs, and time constraints (MacArthur & Pianka, 1966). In other words, OFT asserts that 

maximizing the net rate of energy intake per unit of time foraging governs individual decisions. It 

has been proposed that variation in hunter-gatherer subsistence patterns can be explained by 

the OFT and specifically the DBM (O’Connell & Hawkes, 1981; Hawkes et al., 1982; Hill et al., 1987; 

Bettinger, 1991). Moreover, the generality of DBM - i.e., the range of conditions in which the 

model can be applied - makes it very appealing. We believe this may be the reason many 

archaeological hypotheses explicitly or implicitly adopt this ecological approach to understand 

resource selection, e.g., during the Upper Palaeolithic in Iberia.  

The application of OFT to human decision-making has been strongly criticized because its models 

are regarded as reductionist by some authors, who argue that the framework fails to consider the 

complexity of human life (e.g., Lee, 1979; Keene, 1983). We believe that this criticism is related 

to the “modeler’s dilemma”. Levins argued (1966, 1968) that the modeler faces a dilemma 

between maximising generality or maximising the precision and realism of the model. 

Emphasizing one of these three attributes may come at the expense of the other two. Thus, OFT 

models generally focus less on realism in order to accentuate generality and precision (Smith, 

1983). Because it is not an easy task to emphasize these three attributes and because ecological 

data is readily available in the archaeological record of the Palaeolithic, ecological approaches 

tend to dominate explanations of human subsistence with, arguably, a lack of consideration of 

human complexity.  
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Nevertheless, it is not because OFT has received criticism that it cannot be used to understand 

human foraging patterns. Rather, it should be applied cautiously. We agree with Smith (1983) 

that OFT should be seen as a starting point for generating testable hypotheses. The conceptual 

framework of OFT provides a systematic means of generating hypotheses about the structure and 

function of living beings (Smith & Winterhalder, 1992). The goal of archaeologists using foraging 

models from OFT is to determine whether the subsistence behaviors observed in the 

archaeological record conform to expectations derived from OFT (Bettinger, 1991; Winterhalder 

& Smith, 2000). In this case, the implication is that rational decisions govern foraging behavior. 

But most importantly, OFT provides a means of knowing when a hypothesis is wrong (Kelly, 2022) 

which makes it possible to formulate hypotheses explaining deviations from the model's 

expectations (O'Connell & Hawkes, 1981; Smith, 1983; Bettinger, 1991; Gremillion, 1998). For 

example, in our earlier paper we suggest that the use of nets by several individuals to exploit a 

warren could explain the exploitation of rabbits observed in the archaeological record in Iberia.  

To test this hypothesis, it is necessary to look beyond the DBM, however. The most logical test of 

the hypothesis is to examine the archaeological record for evidence of net technology. 

Nevertheless, due to its perishable fiber-based nature, the evidence of the use of nets in the 

archaeological record is scarce and scatted, despite observations of net production from the 

Middle Palaeolithic in France (Hardy et al., 2020), and in a few Upper Palaeolithic sites (e.g., 

Adovasio et al., 1996, 2014; Soffer et al., 2000).  The limited evidence in the archaeological record 

makes it difficult to test our hypothesis in Iberia, therefore. 

Our initial hypothesis is based on the DBM and ethnographic and historical studies of rabbit 

predation. These studies indicate that warren hunting is a form of collective hunting behavior, 

which exposes a weakness in the DBM. Interactions are a core characteristic of choices made by 

individuals in hunting-gathering groups. Indeed, a hunting decision may not depend only on 

decisions previously made by a specific hunter but might also depend on decisions made by other 

humans in the past and/or the ones they are synchronously making. However, the archaeological 

record does not document daily interactions between individuals while the OFT was designed to 

apply to individual foragers and has difficulty dealing with interacting human groups.  
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The problem, then, is how to create a more complex and realistic human context, one which 

contains multiple foragers moving and interacting with resources and each other, within which 

to apply the DBM. By just imposing mathematic equations or rules to each individual, it would be 

impossible to consider emergent patterns arising from the interactions of living agents with each 

other and with the environment. The system we want to understand is not static but dynamic, it 

is one where actions made by each individual may have an impact on the decisions made by other 

individuals. In other words, if we are to provide a comprehensive explanation of rabbit 

exploitation during the LGM in Iberia, we need to consider the complex system of daily 

interactions between foragers. 

In this research we choose to develop an ABM that uses the DBM as part of its algorithm and 

supplement it with information about patterns of human interaction derived from the 

ethnographic and archaeological records. An ABM is a bottom-up approach used to model and 

simulate complex systems. It allows for the development of testable theories and systematic 

experimentation through simulation (Conte, 2009). Modellers test different parameters to arrive 

at an algorithm or theoretical assumptions that describe an agent’s behaviour and, in turn, allows 

them to emulate a phenomenon of interest at the level of a synthetic population. In this sense, 

the simulated behavior and actions of heterogeneous agents (in our models the agents are 

humans and camps) are used as a basis for understanding the whole system. Their actions and 

interactions, constrained within model parameters, allow population-level patterns to emerge. 

These emergent patterns may be unintuitive and may also have a retroaction on agents’ 

behaviors and interactions. Thus, through ABMs, “the interrelatedness of individuals with the 

larger systems in which they operate” can be considered (Roosevelt, 1987:566) allowing us to 

better understand past human subsistence behaviors (Romanowska et al., 2021).  

One of the questions raised in this research is how to account for the difference of temporal scales 

between the OFT analyses and archaeological studies. OFT is a framework designed to model 

individual decision-making, moment-by-moment, whereas archaeology rarely deals with a single 

individual’s daily decisions but rather, studies palimpsests that are evidence of human behaviour 

over a much larger period of time (Kelly, 2022). Thus, a key-strength of our approach, which 

combines OFT with an ABM, is to provide a framework that connects the two different scales, i.e., 
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daily human behaviour and long-terms patterns such as the ones documented in the aggregated 

archaeological record (Romanowska, 2015; Wren et al., 2020).  

Each agent’s decisions in our ABM are strictly governed by the set of rules from the DBM. In this 

way, our approach strikes a balance between using the essential theoretical strengths of the DBM 

and the dynamism offered by an ABM. Thus, we retain the generality and precision of the DBM 

but gain in realism by considering the dynamics of interactions between agents and the emergent 

behaviours through the ABM. This allows us to test our initial hypothesis (Seuru et al., 2021) by 

simulating the daily decisions of groups of individuals over several years and comparing the 

simulated diet breadth to the diet breadth observed in the zooarchaeological record. 

 

6.2.3 Methodology 

The proposed ABM was developed and implemented in NetLogo 6.0.3 (Wilensky, 1999), a graphic 

user interface and programming language used for ABM development in application to a diversity 

of complex phenomena. The developed ABM is described using some elements proposed in the 

Overview, Design concepts, and Details + Decision (ODD+D) protocol proposed by Grimm et al., 

(2006, 2010) and Müller et al., (2013). The detailed ODD+D can be found here:  first author’s 

coMSES.net account (link) and also in Appendix 2 of this thesis. The following sections describe 

the most important elements for model implementation. The model presented in this research is 

an adapted version of the ABM previously developed by Wren et al., (2020) for the study of a 

human foraging system on the south coast of South Africa during the Holocene. Their model is in 

turn derived from a model developed by Janssen and Hill (2014, 2016) to analyze the hunting 

system of Ache hunter-gatherers. 

The purpose of the ABM is to test whether warren hunting using nets as a collective strategy can 

explain the introduction of rabbits in the human diet in the Iberian Peninsula during the Upper 

Palaeolithic. We will analyze whether this hunting strategy has an impact on human diet breadth 

by affecting the relative abundance of other main taxa in the dietary spectrum. The first step is 

to analyze the proportion of warrens being hunted relative to other prey types. Second, we 

https://www.comses.net/codebases/5d6d7a9e-88b8-46ce-8dc6-ef40a49acbbe/releases/1.0.0/
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explore the relative proportion of other taxa when warrens are introduced into the human dietary 

spectrum. Finally, we test our model’s validity by comparing simulated diet breadths to the 

observed diet breadths in the Iberian zooarchaeological record. 

 

6.2.3.1 The study area and data set 

The entire Iberian Peninsula is not modelled because of limitations in the capabilities of our 

computer hardware and time limitations. Thus, we chose a smaller, representative region as our 

model domain, i.e., Catalonia. The zooarchaeological record of this region is relatively rich and 

almost all of the main species hunted by humans during the Upper Paleolithic in Iberia are present 

(Abad et al., 2004; Romero, 2008; Rufà et al., 2017; Rufí et al., 2019, 2020). The total area of our 

domain is 26,400 km2 divided into 100-meter cells (Figure 12).  

Each cell has an assigned elevation, derived from the version 4 of SRTM 90-m digital elevation 

model available from https://srtm.csi.cgiar.org/ and sampled at a 100 x 100 meter scale in ArcGIS 

10.7. In addition, a Habitat Suitability index was extracted for each cell from the model developed 

by Burke et al., (2017) for Western Europe during the LGM. 

We added to each hectare cell information about the most common prey types that hunters could 

encounter in the palaeolithic landscape. 

 

https://srtm.csi.cgiar.org/
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Figure 12 The model landscape representing the Catalonian region in the ABM. Yellow 

house icons represent camps. 

 

These prey types include the following taxa:  Bos (bison and/or auroch), Equus (equids), Cervus 

elaphus (red deer), Capra pyrenaica (ibex), Sus scrofa (wild boar), Rupicapra pyrenaica (chamois), 

Capreolus capreolus (roe deer) and Oryctolagus cuniculus (European rabbit). However, based on 

our earlier study (Seuru et al., 2021) we changed the prey type of European rabbit to “warren”. 

Warrens have different population densities (Villafuerte & Moreno, 1997; Jones, 2006). In our 

models, the warren can be composed of 3 rabbits, 7 rabbits or 35 rabbits. The energetic value (in 

kilocalories) of each prey type and the mean handling time to acquire it are calculated following 

Seuru et al., (2021) (Table 5). The handling times are derived from different ethnographic and 

archaeological studies (Simms, 1987; Marín Arroyo, 2008; Henrikson, 2004; Lupo & Schmitt, 2016; 

Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). 

We also derived an encounter rate (number of individuals/cell) for each prey type based on initial 

animal densities in the Iberian Peninsula during the Upper Palaeolithic reported in Jones et al., 

(2009) and used in Fa et al., (2013). Moreover, elevation may impact the distribution of prey 

types. For example, taxa such as European rabbit usually avoid altitudes higher than 1 000 meters 

(Rogers et al., 1994; Gálvez-Bravo, 2017) while the ibex lives in rocky environments and 

mountains (Refoyo et al., 2014). Thus, it will be less common for a hunter to encounter a rabbit 

above 1 000 meters of elevation but more likely for them to encounter ibex. To our knowledge, 

encounter rates of past prey types depending on the elevation in Catalonia are poorly 

documented. Therefore, we adapted encounter rates as a function to the elevation from current 

population densities of extant prey types specific to the study area (Table 6). For extinct data and 

warrens, encounter rates from Jones et al., (2009) and Seuru et al., (2021) respectively are used. 

In addition, we added the mean breeding rate of each prey type which corresponds to the time a 

prey item will be available again after it has been successfully hunted in a cell. We obtained data 

on breeding rates for all prey types except warrens from the “Animal Diversity Web” from the 
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Museum of Zoology of University of Michigan. For warrens, we used data from Biadi and Le Gall 

(1993), and Flux (1965). 

 

6.2.3.2 Modelling agents 

Our ABM is composed of a raster layer that represents and contains the landscape characteristics 

of our simulated environment, and two types of agent: camps and humans.  Human agents are 

divided into two groups: the “hunter” agents and the “non-hunter” agents. 

 

6.2.3.2.1 Camp agent: behaviour and decision making 

The total number of humans per camp has a mean of 25 individuals following average camp sizes 

reported ethnographically (see Birdsell, 1968; Lee & DeVore, 1968; Wobst, 1974; Kelly, 2013:95). 

This is a necessary simplification of past hunter-gatherer reality due to computational limitations.  

 



 

Prey type Equus 
 

Cervus 

elephus 

Bos sp. Capra 

pyrenaica 

Sus 

scrofa 

Rupicapra 

pyrenaica 

Capreolus 

capreolus 

Warren 

with 3 

rabbits 

Warren 

with 7 

rabbits 

Warren 

with 35 

rabbits 

Kilocalories 367427 203097 582510 57574 80346 31657 21825 2538 5920 29605 

Handling 

time (in 

minutes) 

231 165 540 110 212 90 90 120 90 90 

 

Tableau 5 The corresponding energy in kilocalories a hunter would gain from each prey type and the corresponding handling time 

it would cost to the hunter to successfully hunt a specific prey type. 
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Prey type In Iberia Specific to the Catalonian region  

References Encounter rate 

(ind/cell) 

Encounter rate 

(ind/cell) below 1000 

meters 

Encounter rate 

(ind/cell) below 1000 

meters 

Equus (equids) 0.0405 0.0405 0.0405 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 

Cervus elephus (red 

deer) 

0.029 0.03 0.03 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; 

Marco et al., 2011 

Bos sp. 

(auroch/bison) 

0.0034 0.0034 0.0034 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 

Capra pyrenaica 

(ibex) 

0.02 0.004 0.004 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Pérez 

et al., 2002; Sanchez-Hernandez, 2002; 

Acevedo et al., 2005 

Sus scrofa (wild 

boar) 

0.0357 0.0031 0.0031 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; 

Fernández-Llario, 2017 

Rupicapra pyrenaica 

(chamois) 

0.02 0.002 0.002 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; 

Pérez-Barbería et al., 2017 

Capreolus capreolus 

(roe deer) 

0.0761 0.0295 0.0295 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; 

Marco et al., 2011 

Warren with 3 

rabbits 

1.193 1.193 1.193  
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Warren with 7 

rabbits 

0.51 0.51 0.51 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Seuru 

et al., 2021 

Warren with 35 

rabbits 

0.102 0.102 0.102 

 

Tableau 6 Encounter rate (number of individuals/cell) for each prey type in Iberia and Catalonia.



 

Each morning, a fixed number of humans – the “hunter” agents in the ABM - leave the camp to 

hunt, while “non-hunters” stay in the camp. Indeed, in a residential band of 25 members, not all 

members are active hunters. Based on Kelly (2013:173-174), we fixed the percentage of active 

hunters at 40% in our model. This means that 10 out of 25 members of a camp will go hunting 

every day, while 15 individuals stay in the camp. In addition, the model is initialized at time t0 

when the humans are assigned to a specific camp.  This implies a pattern of residential mobility, 

where hunters always go back to the same camp at the end of the day, even if another camp is 

closer to them. It could be argued that assuming only a residential mobility is an oversimplification 

of mobility strategies adopted by past hunter-gatherers during the Upper Palaeolithic in Iberia. 

However, despite adopting a strategy of logistical mobility (sensu Binford, 1980) during this period 

in other parts of the peninsula (e.g., Straus, 1986; Marín Arroyo, 2009), it has been shown that 

humans were residentially mobile, at least in part, in our study region (Jones, 2013).  

A camp keeps track of the daily mean calorific intake for each of its members. Camps use this 

information to decide to move or stay in the same cell for the next day. The decision to move to 

another cell is made if mean calorific intake falls below a threshold set by default of 2 000 kcal/day 

per human for the last seven days. We set the threshold for adult daily caloric requirements at 2 

000 kcal/day as it is used in the model developed by Wren et al., (2020), even if it can depend on 

many variables, such as age, sex, body size, or activity level (Kelly, 2013:71). If the decision to 

move is taken, the camp’s mobility rules choose the best habitable cell inside a set mobility range 

at the end of the day. The maximum mobility range for a camp is calculated as follows: 

Maximum camp mobility = (24 hours – daily time budget) * walk-speed * 0.5 * 10 

This equation assumes that the maximum mobility range depends on the number of hours 

hunters spent hunting during the day. It is calculated assuming that the camp moves at a constant 

walking speed of 3 km/h. In a similar equation calculating the maximum mobility range of a camp, 

Wren et al., (2020) fix the percentage of hours available for hunting during the day at 75%, while 

suggesting that this percentage could be lower. We set this value to 50% to give members of the 

camp at least some time for other activities. In order to convert from kilometers to a hectare-cell 

of the map, we multiply by 10. The walking speed of the camp is based on the walking speed of 
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hunters. Camps use the Habitat Suitability index to determine the best habitable cell within their 

calculated range. The Habitat suitability index assigns a score to each cell, ranging between 0 and 

1(0: poor habitat; 1: best habitat). In this sense, we assume that camps, and hunters, have prior 

knowledge of the landscape through exchange and experience and thus know which cell has the 

highest score of Habitat Suitability. Finally, camps choose the cell with the highest score (near 1) 

and move to that cell inside their mobility range. 

 

6.2.3.2.2 Human agent: behaviour and decision making 

Human agents move with the camp when the average caloric intake per human in the camp drops 

below the prescribed threshold of 2 000 kcal.  Once a camp has moved, daily mobility decisions 

are taken individually by hunter agents. At the beginning of the day, hunters use the return rate 

of all cells, distance to reach cells, the walk speed, and the hunting daily time budget to determine 

which cell is the most profitable to exploit inside their visual range. Then, when the day starts, 

the objective of all hunters from the camp is to reach this cell during the day. To this end, they 

use a weighted random walk to go to the next habitable cell within a 3x3 Moore neighbourhood, 

which considers the eight cells around the central cell in which the hunter is located. The 

weighting is based on the Habitat suitability index. In other words, more weight is given to cells 

with high Habitat Suitability score. 

 

6.2.3.2.3 Hunter agent: decision making 

“Non-hunter” agents stay in the camp and do not participate to hunting. They only follow the 

camp if the camp needs to move to another cell. “Hunter” agents are individual agents whose 

objective is to go hunting during the time available to them to hunt for the day, called the daily 

time budget. The daily time budget ranges between one hour and ten hours and is user-specified 

at the beginning of the run. We set this range based on table I-I from Kelly (2013:14-15) in which 

he reports the number of foraging hours per day in different hunter-gatherer societies. The 

walking speed is set at 3 km/h (Kelly, 2013), somewhat slower than Tobler’s hiking function 

(Tobler, 1993) but higher than the one used in Wren et al., (2020). The objective is to model a 
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hunter walking slowly in search of game. Therefore, a hunter needs two minutes to go through a 

100-meter cell. Thus, a hunter’s movement decision occurs in any two minutes period.  

Hunters move and hunt within the landscape with one rule in mind: maximizing their caloric 

returns during their daily time budget. Each hunter decides to pursue an encountered prey type 

based on its expected return rate (kcal/hr) and the mean experienced return rate of the group 

(kcal/hr) in the previous seven days of hunting. During each two minutes period, hunters either 

move/search or hunt/pursue prey types. They do not literally pursue them, as prey types are 

static items. Rather, hunters check randomly the list of potential prey types in the cell to 

determine whether an encounter takes place. Then, if a hunter encounters a prey type in the cell, 

a random success rate between 20% and 70% sets the chances to successfully “hunt” a prey type. 

We based our initial model on the ethnographic literature to provide insights on hunting methods 

but hunting success rates are poorly documented (depending on the species). We have set the 

success rate between 20% and 70% based on reported rates in archaeological and ethnographic 

studies that vary within this interval (Cowan et al., 2012; Kelly, 2013; Janssen & Hill, 2014). If a 

hunt is successful, the corresponding handling time is deducted from the daily time budget of the 

hunter. It is not possible to encounter the same prey type from a cell where a successful hunt 

took place for a period corresponding to the breeding rate of that prey type.  On the other hand, 

if hunters do not encounter a prey type and/or failed to pursue a prey, they also move to an 

adjacent cell. 

Hunters continue to move as long as they have time for hunting. The likelihood of continuing 

looking for prey types also depends on the calories a hunter has collected during the day. After 

one or more hunting episodes, if hunters reach the maximum number of calories they can gain 

during a day, fixed at 17 000 kcal, then they return to the same camp of origin. We set a value of 

17 000 kcal to make the successive hunt of high-return prey types (i.e., warrens with 35 rabbits 

or big prey taxa – except roe deer) impossible. If hunters have not reached this threshold of 17 

000 kcal and they still have time to hunt, they can move to an adjacent cell.  When there is no 

longer time to hunt from the daily time budget, hunters return to their respective camp. They 

then divide the calories earned during the day with all members of the camp, including those who 
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stayed in camp (the “non-hunter” agents), under the assumption of food sharing (Kaplan & Hill, 

1985; Winterhalder, 1986b).  

 

6.2.3.3 Model implementation 

First, it could be argued that the lack of consideration of plant consumption by humans in our 

ABM is problematic. Indeed, archaeological data from Catalonia dated to the Upper Palaeolithic, 

e.g., at Molí del Salt, show that rabbit hunting would have been associated with the exploitation 

of vegetal resources (Allué et al., 2010). However, in our ABM we focus on hunting behaviour to 

observe what the human diet breadth would have been during glacial periods and/or seasons 

when vegetal food supply is scarce, such as winter. 

We make several simple assumptions about past human societies due to computational 

limitations. For example, we assume a pattern of residential mobility and food sharing among 

members of a camp. We fix a default value of 200 humans for our ABM.  Palaeodemographic 

estimates for the northeastern part of Iberia range between 30 to 145 humans during the LGM 

(Maier et al., 2016). This falls below Wobst’s (1974) calculation of population size (which ranges 

from 175-475 people, or 7 to 19 minimum bands). The estimate of Maier et al., (2016) is based 

on a limited study of the carrying capacity of a few sites for this period in our region, however. 

Thus, we choose a figure of 200 humans to avoid underestimating population size and to be 

consistent with Wobst’s estimate.  In addition, we hold several characteristics of hunting behavior 

fixed as shown in Table 7. The breeding rate, energetic value, and handling time for each prey 

type described are also fixed and do not change.  

We built two scenarios of the model. The first scenario is simpler and uses the same input data 

as Seuru et al., (2021) because it is designed to answer the explicit question: are the outcomes 

from the ABM complemented with the DBM similar to the outcomes predicted by the DBM? In 

this scenario, encounter rates for each prey type from Jones (2009) for Iberia are used (Table 6).  
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For the second scenario of the model, we use encounter rates specific to the study area and in 

function of the elevation (Table 6). The objective is to analyze if changes in encounter rates impact 

outcomes in terms of human diet breadth.  

Fixed 

variable 

for each 

simulation 

total 

number of 

humans 

simulated 

Number of 

members 

per camp 

Percentage 

of 

members 

who hunt 

every day 

Walk 

speed 

Maximum 

of calories 

per day a 

hunter can 

collect 

daily 

minimum 

energetic 

intake for 

each 

human 

Value 200 25 40% 3 km/h 17000 kcal 2000 kcal 

 

Tableau 7 Fixed variables in our ABM. 

 

A time-step represents one day in our ABM (Figure 13). Two different temporal scales are 

modelled simultaneously: a two-minute scale for a hunter’s decisions and a day-to-day scale for 

a camp’s decisions. A simulation in our ABM stops after 18250 time-steps representing fifty years.  

With the variables shown in Table 7 fixed, we only vary the daily time budget to study its impact 

on daily net energetic return per hunter and on the proportion of each prey type in the human 

diet. The human diets simulated do not represent the optimal diet but rather the number of 

individuals hunted for each prey type. 

Warrens have three different sizes in our model (3 rabbits, 7 rabbits and 35 rabbits). The hunting 

strategy differs accordingly. Indeed, Morin et al., (2020) show that individuals may dig to exploit 

a warren, resulting in a catch of 3 rabbits. On the other hand, hunters may rather use nets to 

exploit a warren, leading to an average catch of either 7 or 35 rabbits. Thus, we assume that 

warrens with 3 rabbits will be only harvested through digging, whereas warrens with 7 or 35 

rabbits will be only exploited using nets. Therefore, the number of rabbits obtained from a warren 

is a result of the strategy used to exploit them. We run three simulations with the prey types 

described earlier and 1) warrens with 3 rabbits, 2) warrens with 7 rabbits, 3) warrens with 35 
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rabbits. For each simulation, both scenarios are tested.  Since the number of hunting hours ranges 

from one to ten hours, we repeat the simulation ten times for each combination of hunting hours 

per day to account for the effects of stochasticity (Table 8), for a total of 600 simulations. 

 

 

Figure 13 Flow diagram of hunters’ and camps’ decisions. 
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Daily time budget 

 

1h 2h 3h 4h 5h 6h 7h 8h 9h 10h 

Warren with 3 rabbits S1 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

S2 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

Warren with 7 rabbits S1 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

S2 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

Warren with 35 rabbits S1 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

S2 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 

 

Tableau 8 Number of simulations. S1: Scenario 1; S2: Scenario 2. 

 

When the ten runs for each combination of hunting hours per day are over, we quantify the 

average daily energetic input for each human simulated in the ten runs, including hunters and 

non-hunters. If the result is above 2 000 kcal/human, we analyze the faunal spectrum and the 

relative importance of each prey type in the simulated human diet.   

Finally, we compare the simulated diet breadths with the faunal spectrum observed in the fossil 

record. To this end, we use the archaeological sites selected in our previous study (Seuru et al., 

2021). Assemblages for which the NISP (Number of Identified Specimens) is available to describe 

the proportion of the total faunas and for which a taphonomic analysis concludes an anthropic 

origin of the rabbit remains, were chosen. The relative proportions of the preys hunted by humans 

in Iberia before, during and after the LGM are resumed in Figure 14. 
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Figure 14 Proportion (in %) of NISP for each taxa hunted by humans in different bioregions 

of Iberia (after Seuru et al., 2021, modified). In grey: equids; red: red deer; orange: Bos; green: 

ibex; pink: wild boar; brown: chamois; yellow: roe deer; blue: rabbits. 
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6.2.4 Results 

6.2.4.1 Scenario 1 

The average of the daily energetic intake per human after ten runs for each combination of time 

spent hunting under this scenario is represented in Figure 15. The results suggest that to reach 

the daily energetic minimum of 2 000 kcal/day for the entire population, hunters either exploit 

big game, and warrens with 3 rabbits for at least 7 hours/day, or warrens with 7 rabbits for at 

least 3 hours/day and warrens with 35 rabbits for at least 1 hour/day (Figure 15). Therefore, we 

observe various combinations in which the threshold of 2 000 kcal/human is reached. It is thus 

important to examine the simulated diet breadth associated to these combinations to see if it 

corresponds to the human diet breadth observed in the zooarchaeological record.  In this sense, 

we represent the simulated human diet breadth for each combination of hunting time by 

reporting the total number of individuals of each prey type hunted by humans in relation with 

time spent hunting (Figure 16). When we focus on the simulated diet breadth of scenario 1 

presented on Figure 16, hunting warrens with 3 rabbits for at least 7 hours/day implies that 

warrens are the most hunted prey type, followed by roe deer, equids, wild boar, ibex and red 

deer. If hunters exploit warrens with 7 rabbits for 3 hours/day, the most hunted prey type is the 

warren, followed by roe deer, equids, wild boar, ibex and red deer. Wild boar becomes the third 

most hunted prey after the warren and roe deer if hunters go hunting for at least 6 hours/day. 

Finally, when hunters exploit warrens with 35 rabbits for 1 hour/day, roe deer is the most hunted 

prey type, followed by the warren, equids, wild boar, ibex and red deer. However, when hunters 

go out for at least 4 hours per day, the order of prey types hunted changes, roe deer being the 

most hunted one, followed by wild boar, equids, red deer, ibex and warren. 
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Figure 15 Relation between the number of hours per day spent hunting and the daily 

energetic intake per human in both scenarios of the model. S1: Scenario 1 of the model; S2: 

Scenario 2 of the model. 
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Figure 16 Number of individuals hunted (Y axis) for each prey type (X axis) for both scenarios 

of our ABM, in relation with the number of hours per day spent hunting. In grey: equids; red: red 

deer; orange: Bos; green: ibex; pink: wild boar; brown: chamois; yellow: roe deer; blue: warrens 

of 3, 7 or 35 rabbits. 

 

Our previous study concluded that when warrens with 3 rabbits are exploited through digging, 

the DBM predicts that warrens should not be included in the optimal diet (Seuru et al., 2021). 

Therefore, past humans are unlikely to have used this hunting strategy to catch rabbits. In 

scenario 1 of the ABM, however, we observe that warrens with 3 rabbits need to be hunted in 

order for the minimum of 2 000 kcal/human to be met. Furthermore, the ABM results indicate 

that if warrens with 3 rabbits are exploited, other preys are also hunted, especially roe deer and 

wild boar.  These results do not correspond to the human diet observed in the zooarchaeological 

record (Figure 14).  

The hunting strategy associated with the capture of 7 rabbits from a warren is assumed to be a 

collective strategy involving the use of nets. The DBM predicts that this strategy is optimal and 

warrens with 7 rabbits should be included in the optimal diet. Therefore, this hunting strategy 

may explain the exploitation of rabbits observed in the archaeological record. If we observe the 

prey types hunted in the simulations involving warrens yielding 7 rabbits, roe deer and wild boar 

are exploited more than equids, red deer or ibex in the virtual human diet. This does not conform 

to the zooarchaeological record, however (Figure 14). The same observation is made for warrens 

with 35 rabbits. Indeed, the DBM indicates that these warrens belong to the optimal diet and 

should be exploited before roe deer (which should be the last hunted prey type) (Seuru et al., 

2021). However, the ABM results show that roe deer is highly exploited, followed by warrens, 

equids and wild boar, a pattern generally not observed in the fossil record (Figure 14).  

 

Finally, scenario 1 of the ABM produced simulated diets that confirm that warrens are hunted, 

whether they are small, medium, or large. However, the proportions of the other prey types into 

the human diet do not conform to their observed proportions into the human diet as shown in 

the fossil record. Indeed, the most common prey species hunted during the LGM were frequently 
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red deer and ibex, and sometimes equids in almost the entire peninsula (Figure 14; Straus, 2018). 

When we compare our results to the diet breadths observed in the zooarchaeological record, we 

observe that red deer and ibex are not the most hunted big game in the simulations, however 

(Figure 16). Equids, roe deer and wild boar are among the most exploited prey types in scenario 

1, which is not a pattern observed in the Iberian fossil record (Straus, 2018). It is thus important 

to evaluate whether the observed differences may be the result of not factoring regional 

encounter rates of the prey types into the ABM. 

 

6.2.4.2 Scenario 2 

In scenario 2, we use encounter rates for different prey types adapted for the Catalonian region 

and depending on the elevation (see Table 6). We observe that, if hunters exploit big game and 

warrens with 3 rabbits, they need 4 hours/day to reach the daily energetic minimum for the entire 

population. However, they need a little bit more than 2 hours/day to get 2 000 kcal/day if they 

manage to hunt 7 rabbits from a warren instead. Finally, 1 hour/day is enough to get the daily 

energetic minimum for all humans if hunters exploit big game and warrens with 35 rabbits (Figure 

15).  

The simulated diet breadths of scenario 2 (Figure 16) indicate that when hunters exploit warrens 

with 3 rabbits for 4 hours/day, the warren is the most hunted prey type, followed by ibex, equids, 

chamois, roe deer and red deer. This order does not change if hunters are allocated a longer daily 

time budget to hunt. Hunting warrens with 7 rabbits for 2 hours/day results in warrens becoming 

the first prey type hunters exploit before equids, ibex, chamois, roe deer and red deer. This order 

changes if hunters have more time to hunt. With 3 hours per day hunting, hunters exploit first 

the warren with 7 individuals, followed by equids, ibex, roe deer, red deer and chamois. It changes 

again if hunters go out for at least 4 hours per day, the warren being the most hunted prey type, 

followed by equids, roe deer, red deer, ibex and chamois. Finally, when warrens with 35 rabbits 

are exploited for 1 hour/day, the most hunted prey type are equids, followed by warren, roe deer, 

red deer, ibex and chamois. The order changes when the time budget allocated is 2 hours/day of 

hunting, equids being the first prey type exploited, followed by roe deer, red deer, ibex and 
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chamois (wild boar and Bos being very low hunted). These orders in the simulated human diets 

are then compared to the archaeozoological evidence. 

Finally, the resulting simulated diet breadths are different from the ones produced in scenario 1 

(Figure 16). Equids are still the first big prey to be exploited by humans in our simulations, an 

observation that does not contradict the zooarchaeological record in Catalonia, however, in which 

equids dominate assemblages at l’Arbreda (Rufí et al., 2019, 2020) or La Balma de la Xemeneia 

(Mangado et al., 2010). More generally, the dominant taxa in the zooarchaeological record in 

Catalonia around the LGM are rabbits and equids, followed by red deer, with low representation 

of Bos, ibex, roe deer, wild boar and rare presence of chamois (Abad et al., 2004; Romero, 2008; 

Rufí et al., 2019, 2020). Therefore, the use of specific encounter rates for prey types calculated 

for the region in this scenario changes the results and the simulated human diets. Nevertheless, 

as we saw in scenario 1, the predicted human diets for scenario 2 under all three warren types do 

not match the archaeozoological record. 

 

6.2.5 Discussion 

In our previous work (Seuru et al., 2021), to obtain the optimal diet of humans in Iberia around 

the LGM, we applied the Holling’s disc equation to calculate the overall return rate as more 

resources are added to the diet, beginning with the highest ranked resource. Our results showed 

that the optimum diet included all the prey types considered in this study, except the warren 

through digging to obtain 3 rabbits. However, a limitation of the use of the DBM is revealed by 

the results of the present study. To our knowledge, it is not possible to determine the relative 

abundance of the other prey types in the human diet when warrens are exploited by humans 

using the DBM.  This issue can be resolved by complementing the DBM with an ABM.  The ABM 

grounded in the DBM allows us to test the predictions made from the DBM alone, by comparing 

the proportions of each prey type included in the simulated human diet with those from the 

zooarchaeological record. First, we observe that all prey types predicted to belong to the optimal 

diet by the DBM are exploited. Thus, the ABM confirms the conclusions made by the DBM.  
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Nevertheless, if human behaviour was governed by optimizing return rates alone, the results 

should have matched those observed in the archaeozoological record. When warrens are 

exploited, the relative proportions of the prey types that are part of the diet breadths do not 

match those observed in the archaeozoological record, however. Moreover, an emergent pattern 

of the ABM shows that warrens with 3 rabbits need to be exploited to meet the minimum of 2 

000 kcal/human. Since the number of rabbits caught from the warren is a result of the hunting 

strategy used to exploit it, it would mean that warren digging is an optimal strategy, an hypothesis 

that contradicts the prediction of the DBM.  We suggest that although the diet breadth is correctly 

calculated, encounter rates are potentially affecting the predicted proportion of prey types in the 

diet in the ABM.  Indeed, we see that the simulated diets in scenario 2 - in which we use different 

encounter rates - differ from those in scenario 1. Encounter rates in the DBM thus play an 

important role in the human diet breadth. As we mentioned above, all the prey types (except 

warrens with 3 rabbits) are high-ranked resources since they belong to the optimal diet. This 

implies that even a prey type that is very rare to encounter in the environment may be pursued 

if it belongs to the optimal diet. For instance, the decision to exploit warrens may have been taken 

based on the unavailability of higher ranked taxa, as suggested by Hockett and Haws (2002) and 

Jones (2012). This does not necessarily indicate an intensification in exploitation of the 

environment due to worsening conditions since warrens, when exploited through nets by several 

hunters, are part of the optimal diet.  

Then, it would be necessary to use precise encounter rates for each prey type during the LGM in 

Catalonia to correctly analyze the resulting human diet. However, the regional encounter rates in 

scenario 2 have been adapted from current population densities which do not necessarily 

correspond to those during the LGM. Unfortunately, the lack of detailed palaeoenvironmental 

reconstructions for the region during the LGM do not allow us to calculate more accurate regional 

encounter rates of past taxa.   

Several assumptions made about human behaviour in the ABM due to computational limitations, 

such as food sharing, residential mobility and the total number of humans modelled may also 

impact the human diet breadths. Furthermore, another factor potentially able to explain 

differences observed between the simulated and archaeologically observed human diets is the 
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impact of taphonomic agents. Bone preservation, for example, might be at the origin of the 

absence of large amount of remains of roe deer, wild boar and chamois in the Catalonian fossil 

record making invisible their presence. This could be tested by examining the relationship 

between MNEs (Minimum Number of Elements) and bone density values for the archaeological 

sites from the study region. 

 

6.2.6 Conclusion 

The combination of the theoretical strengths of the DBM with the dynamism offered by an ABM 

has proved to be a robust method for examining human hunting decisions and the dietary 

spectrum. The results of this study show that although the diet breadth is correctly calculated, 

encounter rates are potentially affecting the predicted diet in the ABM. Finally, despite the 

mentioned factors potentially responsible for differences between the diet observed in the fossil 

record and the simulated one, our ABM complemented with the DBM still provides important 

insights about the human diet during the LGM in Iberia.  While the number of prey types from 

the optimal diet is correctly predicted by the ABM, other considerations must be taken into 

account in order to better predict the relative importance of each prey type in the diet spectrum. 

For example, hunting choices made by humans might not be driven alone by the principle of 

energetic optimalisation. We need to consider the broader social-cultural context in which big 

game and small game hunting occurs. Ethnographical observations show that big game hunting 

may be associated for instance with social purposes, such as the social status of men (e.g., 

Hawkes, 1991; Speth, 2010). Concerning warren-based harvesting, a collective strategy involving 

a complementarity in labor between men, women, and children has been shown by 

ethnographical and historical studies (Anell, 1960, 1969; Turnbull, 1972; Lupo & Schmitt, 2002; 

Jones, 2016). Similarly, a percentage of the calories required for survival may result from activities 

other than hunting, such as fishing or gathering, which could be carried out by a larger percentage 

of the population. In forthcoming research, we intend to test these hypotheses by modifying the 

ABM to include more types of agents and different types of subsistence activity.   
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Abstract 

Many archaeological assemblages from the Iberian Peninsula dated to the Last Glacial Maximum 

contain large quantities of European rabbit (Oryctolagus cuniculus) remains with an anthropic 

origin. Ethnographic and historic studies report that rabbits may be mass-collected through 

warren-based harvesting involving the collaborative participation of several persons. We propose 

and implement an Agent-Based Model grounded in the Optimal Foraging Theory and the Diet 

Breadth Model to examine how different warren-based hunting strategies influence the resulting 

human diets. We then visually compare the simulated diets with the zooarchaeological record. 

Our simulation outputs suggest that rabbits may have been mass collected from warrens by 

humans through the use of nets and an age and/or gender-based division of labor. Our results 

have important implications for the comprehension of hunting behavior and the social 

organization of humans during the Last Glacial Maximum in the Iberian Peninsula. 

 

Keyword Agent-based model; social division of labor; European rabbit; Warren; Net hunting; 

Optimal Foraging Theory; Upper Palaeolithic; Iberia. 
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6.3.1 Introduction 

In Europe and Western Asia, the presence of molluscs and small game, such as birds, turtles and 

leporids in the past human diet has been commonly interpreted as resource intensification 

correlated with dietary stress, possibly linked to demographic pulses (Flannery, 1969; Clark & 

Straus, 1986; Stiner et al., 2000; Stiner & Munro, 2002). Zooarchaeological assemblages from the 

Upper Palaeolithic of the Iberian Peninsula include the remains of the European rabbit 

(Oryctolagus cuniculus), sometimes in large quantities (e.g., Riquelme et al., 2005; Yravedra, 

2008; Bicho & Haws, 2012; Manne et al., 2012; Rodríguez‐Hidalgo et al., 2013a; Villaverde et al., 

2019). Different hypotheses have been proposed to explain the inclusion of rabbits in the human 

diet. Based on the hypothesis of the Broad Spectrum Revolution (Flannery, 1969), different drivers 

for the inclusion of small game in the human diet that have been proposed include hunting 

pressure on large ungulates (Clark & Straus, 1986; Straus, 1992) with a reduction of residential 

mobility (Villaverde et al., 1996; Aura et al., 2002a), and environmental pressure (Hesse, 1985; 

Manne et al., 2012). The adoption of technological innovations and adapted hunting strategies 

such as warren-based harvesting through nets have also been suggested (Jones, 2006; Seuru et 

al., 2021). Alternatively, Hocket and Haws (2003, 2005) suggest that humans hunted rabbits in 

order to obtain a wider range of essential nutrients such as niacin (vitamin PP), phosphorus and 

potassium, which are important for human growth.  Finally, non-alimentary gain such as furs 

(Real, 2020) or socio-cultural gains (e.g., Speth, 2010; Kelly, 2013) may be potential factors 

influencing human hunting behaviors.  

Many of these hypotheses are implicitly based on the Diet Breadth Model (DBM), also referred 

to as the Prey Choice Model, drawn from Optimal Foraging Theory (OFT) (Emlen, 1966; MacArthur 

& Pianka, 1966; Charnov, 1976a; Stephens & Krebs, 1986; Bettinger, 1991). Initially applied in the 

field of evolutionary ecology, archaeologists use the DBM to rank prey types (i.e., resources) based 

on their net energetic return rate per unit of time spent foraging (e.g., Stiner & Munro, 2002). It 

has been implicitly assumed that rabbits are low-ranked resources due to their small body size 

and fast locomotion. Because of their supposedly low return rate, it was thought forty years ago 

that rabbits did not play a significant part in the human diet and were therefore excluded from 

zooarchaeological analyses (e.g., Davidson, 1976). Also, the rabbit is the potential prey of more 
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than forty predators (Delibes & Hiraldo, 1981) making it a difficult task to attribute an anthropic 

origin to rabbit accumulations.  However, during the last two decades the number of taphomic 

analyses has grown (e.g., Pérez Ripoll, 2001; Hocket et Haws, 2002; Yravedra, 2004; Lloveras et 

al., 2008a,b; Sanchis Serra, 2014; Rodríguez-Hidalgo et al., 2015), and an anthropic origin has been 

attributed to many leporid assemblages in the Iberian peninsula (e.g., Riquelme et al., 2005; 

Yravedra, 2008; Lloveras et al., 2011; Rufí et al., 2019, 2020; Real, 2020). Archaeologists have 

therefore reconsidered the role of European rabbits in the subsistence strategies of past foragers. 

 

By definition, a prey type is a category within which prey items have the same return rate and can 

immediately be recognized by a forager when encountered (Stephens & Krebs, 1986; Morin et 

al., 2020). It is often assumed in the DBM that a prey type corresponds to a species. However, as 

underlined by some scholars (Madsen & Schmitt, 1998; Morin et al., 2020, 2022), a prey type does 

not correspond necessarily to Linnean taxonomy. In previous studies (Seuru et al., 2021, in press), 

we replaced the prey type “European rabbit” with the prey type “warren”. A warren is a burrow 

system with easily recognizable tunnels where up to 60 rabbits live most of the day (Biadi & Le 

Gall, 1993; Jones, 2006). This prey type is particularly relevant because leporids can be mass-

collected from the warren resulting in higher yields (Jones, 2006). Warren-based harvesting 

changes the energetic ranking of rabbits (Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021, in press). The 

number of rabbits caught from a warren, i.e., the return rate, is a result of the hunting strategy 

adopted as demonstrated by Morin and colleagues (2020). The exploitation of a warren by several 

individuals using nets, and catching at least 7 rabbits, makes this a high rather than a low-ranked 

prey type (Seuru et al., 2021). This has implications for our understanding of the technological, 

social and economic factors underlying rabbit predation during the Upper Palaeolithic in Iberia. 

 

6.3.2 Ethology of the European rabbit 

The use of warrens is a key characteristic of the European rabbit (Biadi & Le Gall, 1993). Warrens 

are important for the social organisation of rabbits and are used for many purposes, e.g., as a 

refugium for gestation or to hide from environmental hazards and predators (Biadi & Le Gall, 

1993; Gálvez-Bravo, 2017). Warrens are built in predictable areas where the soil is suitable for 
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building burrows and tunnels (Rogers et al., 1994). European rabbits occupy a small home range 

(on the order of a few hectares), smaller than the ranges known for the jack rabbit (Lepus spp.), 

and are mostly active at night, from sunset to dawn (Biadi & Le Gall, 1993). These key features of 

rabbit behaviour make them relatively predictable and recognizable in the landscape, so humans 

can adapt their hunting strategies accordingly. 

 

6.3.3 Historic and ethnographic observations of warren-based 

harvesting 

Historic and ethnographic observations indicate that warren-based harvesting can, depending on 

rabbit density, be an effective method to exploit rabbits (Callou, 2003; Morin et al., 2020).  

Ethnographic and historic studies document that leporids were caught using a variety of 

strategies such as nets, snares,clubs, traps, bows and arrows, in regions widely distanced 

geographically and ecologically (Spier, 1928; Anell, 1960, 1969; Fowler, 1989). Mass collection is 

one of the most frequent hunting strategies for warrens, as it is for all prey types that are 

predictably clustered in space and time (e.g., Spier, 1928; Steward, 1938; Anell, 1960; Simms, 

1987; Szuter, 1991; Madsen & Schmitt, 1998; Ugan, 2005b).  Individuals are either caught on the 

surface near the warren, flushed from the warren using smoke or water or directly caught inside 

the warren. Various methods of mass-collecting rabbits from inside a warren have been observed, 

such as digging and ferreting (Phoebus, 1387-1389; Bean, 1974; Shepherd et al., 1978; Biadi & Le 

Gall, 1993; Callou, 2003; Morin et al., 2020). Explicit medieval illustrations show mass collecting 

of rabbits from the warren by positioning nets and/or branches at the exit of the burrows (Callou, 

2003; see Morin et al., 2020 for more details). Both men and women are depicted in these scenes, 

mostly in groups.  

To catch rabbits on the surface, one technique consists in driving them into nets (Kroeber, 1925; 

Spier, 1928; Steward, 1938; Fowler, 1989; Szuter, 1991) or brush fences (Driver, 1936, Szuter, 

1991) where they are killed with bows, arrows, or throwing weapons (e.g., Spier, 1928; Szuter, 

1991), or by encircling them with fire to capture them (Pennington, 1963; Anell, 1969). Rabbit 

driving is well documented in the literature, particularly from ethnographic sources for the Great 
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Basin, in the Southwestern United States (e.g., Spier, 1928, Driver, 1936; Steward,1938; Anell, 

1969). Another technique that may be used at night requires the participation of several persons 

who erect a long net near the warren to drive rabbits into them (Shepherd & Williams, 1976; Biadi 

& Le Gall, 1993). Finally, other techniques are hand-netting with nightlighting (Labisky, 1968) or 

surrounding the warren with a net and using smeuses – i.e., holes at the base of the net - to catch 

the rabbit when it passes through (Southern, 1940, Shepherd et al., 1978).  

 

6.3.4 Archaeological evidence of warren hunting 

Evidence of the use of fiber-based nets is observed in the archaeological record, both in the 

Middle Palaeolithic record in France (Hardy et al., 2020) and in the Upper Palaeolithic record of 

Central Europe (e.g., Adovasio et al., 1996; 2014; Soffer et al., 2000). The sedimentological 

conditions and post-depositional agents that affect the archaeological record make the 

preservation of fiber-based technologies unlikely however, which means such evidence is scarce. 

Taphonomic studies have allowed us to identify the mass collecting of rabbits in the 

zooarchaeological record in France and Iberia during the Upper Palaeolithic (Hockett & Bicho, 

2000; Jones, 2006, but see Pelletier et al., 2015; Rodríguez-Hidalgo et al., 2013a) and possibly 

from Middle Palaeolithic contexts in France (Cochard et al., 2012; Morin et al., 2019). 

 

6.3.5 Social organisation of warren hunting and net-hunting 

Both the ethnographic and historic records indicate that warren-based harvesting involves the 

collaborative participation of several persons, including women, children, and men (Steward, 

1933, 1938; Callou, 2003).  Net hunting is a collective activity, for instance among BaMbuti 

hunters in the Ituri forest (Meillassoux, 1973). Women participate in net hunting, increasing the 

total return rate of each hunt (Bailey & Aunger, 1989). Net hunters live in larger residential groups 

since driving game into nets is a strategy that requires cooperation between several nuclear 

families (Turnbull, 1968). The participation of women and men in most of the hunting activities, 

including net-hunting keeps women and men on an almost equal social footing (Meillassoux, 
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1973).  On the other hand, observing Aché foragers of Eastern Paraguay, Hawkes (1991) and 

Hawkes et al., (2010) argue that men may be motivated by goals other than optimizing energy, 

i.e., prestige. For instance, men appear to ignore low-risk small animals and instead focus on high-

risk large prey for social payoffs (Hawkes & Bliege Bird, 2002; O’Connell et al., 2002). Moreover, 

records also mention that women and children alone may harvest alone rabbits and small game 

other than leporids (e.g., Egan, 1917; Romanoff, 1983; Fowler, 1989; Callou, 2003). 

Thus, it is a difficult task to decipher the meaning of accumulations of rabbit remains in Iberia 

during the Upper Palaeolithic, particularly during the LGM, beyond acknowledging that warrens 

may represent a high-ranked resource when exploited by several persons with nets. Based on 

archaeological, historic and ethnographic observations, it is possible to suggest that 

accumulations of rabbit remains during the LGM in Iberia represent a collaborative exploitation 

of warrens in which all members of a group, including men, women and children may have 

participated.  On the other hand, the presence of rabbits in zooarchaeological sites in Iberia may 

represent the adoption of an age and/or gender-based division of labor in which women, elders 

and children exploit low-risk warrens and men high-risk large prey. 

In this paper, therefore, we develop a theory-driven Agent-Based Model (ABM) that enables us 

to test two “what-if” hypotheses (sensu Romanowska et al., 2021) that explore warren-based 

hunting as a social activity and its implications, namely: 

- Hypothesis 1 (H1): What if collaborative warren hunting was an activity in which men, 

women and children synchronously participated during the LGM?  

- Hypothesis 2 (H2): What if an age and/or gender-based division of labor was adopted, in 

which adult men focus on large prey hunting, and women, elders and children exploit 

warrens? 

 

6.3.6 Methodology 

One limit of the DBM is its assumption that the encounter rate of a prey type is independent of 

previous encounters (with humans or with any other prey type) (Cannon, 2003). However, the 
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hunting behavior of humans during the LGM is a dynamic system where each human’s actions 

may have an impact on encounter rates of prey types and therefore on other humans’ decisions. 

A hunting choice may thus depend on choices previously made and/or the ones synchronously 

made by other humans. Another problem is the difference of temporal scales between the OFT, 

from which the DBM is derived, and the zooarchaeological record. While the OFT makes 

predictions about individual decision-making at a fine temporal scale, the zooarchaeological 

record consists of palimpsests that are evidence of long-term human behaviour patterns (Kelly, 

2022). To address these issues, we develop an ABM grounded in OFT that considers the complex 

system of daily interactions between humans and allows us to connect the two different temporal 

scales (Romanowska, 2015; Wren et al., 2020).  

An ABM is a type of computer simulation that makes it possible to investigate complex 

phenomena from a bottom-up approach (Romanowska et al., 2021). Individual actions and the 

interactions of heterogeneous agents (in our model the agents represent camps and humans) 

lead to emergent population-level patterns that can be compared to the archaeological record.  

Our ABM uses the DBM to govern human hunting decisions.  Agents decide to exploit resources 

– i.e., prey types - weighing benefits, costs, and time constraints so they maximize the net 

energetic return rate per unit of time spent looking for prey types. The output is a simulated 

human diet resulting from those hunting decisions. Thus, the diet breadth and the proportion of 

different prey types in the human diet can be observed under specific circumstances set by the 

modeller. Our approach is based on a well-studied theoretical framework (OFT) which tells us 

where to focus our research efforts (Wren et al., 2020). It also makes it possible to test our two 

hypotheses by applying the fine temporal resolution of the DBM and observing the resulting 

human diet over a long period of time, for instance several decades, which matches better the 

temporal resolution of the zooarchaeological record.  

We use NetLogo 6.0.3 (Wilensky, 1999) to implement the ABM. What follows describes important 

elements of the Overview, Design concepts, and Details + Decision (ODD+D) protocol (Grimm et 

al., 2006, 2010; Müller et al., 2013). Please visit the first author’s coMSES.net account (link) to 

find the detailed ODD+D or see Appendix 3 of this thesis. The model is an adapted version of a 

previously developed ABM (Seuru et al., in press) initially modified from Wren et al., (2020). 

https://www.comses.net/codebases/40f18af6-51e3-4527-bf97-9f52f1556b1f/releases/1.0.0/
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Lastly, while our focus is on the late glacial period in Iberia it has potential implications for other 

geographical regions and/or seasons when vegetal food supply is scarce, such as winter.  

 

6.3.6.1 Modeling the landscape 

Modeling the entire Iberian Peninsula would have exceeded our computer processing capacities.  

Thus, we have chosen a smaller region within Iberia where all of the main prey types observed in 

the archaeological record are present (Figure 17). The prey types include: Bos (bison and/or 

auroch), Equus (equids), Cervus elaphus (red deer), Capra pyrenaica (ibex), Sus scrofa (wild boar), 

Rupicapra pyrenaica (chamois), Capreolus capreolus (roe deer) and warrens. Our ABM is 

composed of a raster layer that represents the Catalonian region, with a total area of 26,400 km² 

divided into cells with a 100 x 100 meter spatial resolution (Figure 17).  
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Figure 17 Representation of the area being modeled, corresponding to the Catalonian 

region. Yellow house icons represent camps. 

 

The raster contains landscape characteristics such as elevation and the Habitat Suitability (HS) 

index developed by Burke et al., (2017) for Western Europe during the LGM. For elevation, we 

used version 4 of the SRTM 90-m digital elevation model available from 

https://srtm.csi.cgiar.org/. Each cell has information about encounter rates of the most common 

prey types hunted by past humans in this region during the LGM expressed as the number of 

individuals per cell, and information about each prey type including:  its energetic value in 

kilocalories, the mean handling time to acquire it and its breeding rate (Table 9).  The handling 

times are derived from different ethnographic and archaeological studies (Simms, 1987; Marín 

Arroyo, 2008; Henrikson, 2004; Lupo & Schmitt, 2016; Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). 

Except for warrens, breeding rates were obtained from the “Animal Diversity Web” from the 

Museum of Zoology of University of Michigan or from Seuru et al. (2021).  Breeding rates for 

warrens were obtained from Biadi and Le Gall (1993), and Flux (1965). Breeding rate, energetic 

value, and handling time for each prey type are fixed during the simulation.  

It is a difficult task to calibrate past population densities of prey. Therefore, in this study, we 

conduct sensitivity analyses using three different encounter rates (number of individuals/cell) 

calculated for Catalonia (Table 9). They are: 1) the past encounter rates used in our previous study 

(Seuru et al.,2021), 2) a first version of the current encounter rates in Catalonia applied in Seuru 

et al., (in press), and 3) a second version of the current encounter rates extrapolated from 

subregions less subject to anthropic management (Garin et al., 2001; Welch et al., 2012, Pérez-

Barbería et al., 2017). Past encounter rates were derived from population densities in Iberia 

during the Upper Palaeolithic reported in Jones et al., (2009) and used in Fa et al. (2013). Because 

there are no data for current densities of equids and Bos in Catalonia, the values from Jones et 

al., (2009) and Fa et al., (2013) are used. In Garrotxa (Catalonia), the density of red deer per km² 

ranges between 2 and 2.5 (Rosell et al., 2007). The low-medium density for Spain varies between 

0.5-20 individuals / km² (Acevedo et al., 2008). Therefore, we choose 2.5 red deer/km² to be 

https://srtm.csi.cgiar.org/


181 

consistent with the density observed in Garrotxa. The estimation of the average population 

density is 2.7 ibex/km²,



 

 

Prey type Kilocalories Handling 

time (in 

minutes) 

Breeding 

rate 

(days) 

Encounter rate 

(ind/cell) 

during UP in 

Iberia 

Current 

encounter 

rate < 1000 

meters 

Version 1 

Current 

encounter 

rate > 1000 

meters 

Version 1 

Current 

encounter 

rate < 1000 

meters 

Version 2 

Current 

encounter 

rate > 1000 

meters 

Version 2 

References 

for current 

encounter 

rates (both 

versions) 

Equus (equids) 367427 231 730 0.0405 0.0405 0.0405 0.0405 0.0405 a,b 

Cervus elephus 

(red deer) 

203097 165 730 0.029 0.03 0.03 0.025 0.025 a,b,c,d,e 

Bos sp. 

(auroch/bison) 

582510 540 730 0.0034 0.0034 0.0034 0.0034 0.0034 a,b 

Capra 

pyrenaica 

(ibex) 

57574 110 730 0.02 0.004 0.004 0.001 0.027 a,b,f,g,h,i,j,k 

Sus scrofa 

(wild boar) 

80346 212 148 0.0357 0.0031 0.0031 0.022 0.022 a,b,l,m,n 

Rupicapra 

pyrenaica 

(chamois) 

31657 90 730 0.02 0.002 0.002 0.001 0.009 a,b,o,p 
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Tableau 9 Fixed Variables during the simulation. a Jones et al., 2009; b Fa et al., 2013;  c Marco et al., 2011; d Rosell et al., 2007; e 

Acevedo et al., 2008; f Pérez et al., 2002;  g Sanchez-Hernandez, 2002;  h Acevedo et al., 2005; i Acevedo & Cassinello, 2009; j Refoyo et 

al., 2014; k Alados & Escos, 2017; l Fernández-Llario, 2017; m Bosch et al., 2012; nDepartament Agricultura, Ramaderia, Pesca I 

Alimentoció, (2019, 2020, 2021); o Pérez-Barbería et al., 2017; p Welch et al., 2012; q Fernández-López et al., 2022; r  Seuru et al., 2021.

  

 

Capreolus 

capreolus (roe 

deer) 

21825 90 326 0.0761 0.0295 0.0295 0.0099 0.0099 a,b,c,p,q 

Warren with 3 

rabbits 

2538 120 55 1.193 1.193 1.193 1.193 1.193  
a,b,r 

Warren with 7 

rabbits 

5920 90 42 0.51 0.51 0.51 0.51 0.51 

Warren with 

35 rabbits 

29605 90 38 0.102 0.102 0.102 0.102 0.102 



 

with most records in the peninsula ranging between 1.2 and 4.4 ibex/km² (Acevedo & Cassinello, 

2009). The preferred habitat of ibex is over 1 000 meters a.s.l. (Refoyo et al., 2014). Therefore, 

we use the population density of 2.7 individuals per km² over 1 000 meters, while applying an 

encounter rate of 0.1 for ibex below 1 000m, corresponding to the lowest density observed in 

Iberia (0.1 ibex/km² in La Resinera; Alados & Escos, 2017). Based on hunting statistics, the current 

encounter rate for wild boar in the peninsula is estimated at 0.31 individuals/km² (Bosch et al., 

2012). In Catalonia, the density of wild boar ranges between 0.31 to 2.22 individuals/km² (Bosch 

et al., 2012: figure 3). From the “Departament Agricultura, Ramaderia, Pesca I Alimentoció” (2019, 

2020, 2021), we observe that the density in Catalonia ranges in the last three years from 1.5 to 

19.8 wild boars per km². Therefore, we choose the value of 2.2 individuals / km². In Alta Garrotxa, 

in Catalonia, the observed density of chamois ranges between 0.09 et 0.01 individuals/km² (Welch 

et al., 2012). The altitudinal home range of chamois in the Pyrenees usually varies between 1 000 

and 2 800 m (Pérez-Barbería et al., 2017). Thus, we apply the density of 0.09 over 1 000 meters 

and a density of 0.01 chamois/km² below 1 000 meters. For the roe deer, the density ranges 

between 0.77 and 1.41 individuals/km² (Welch et al., 2012) in Alta Garrotxa, Catalonia. Therefore, 

we use the average of 0.99 individuals/km², corresponding to the values reported by Fernández-

López et al., (2022). 

 

6.3.6.2 Modeling agents 

Our ABM is composed of two types of agents: camps and humans.  

6.3.6.2.1 Camps 

We code for a mean of 25 humans per camp, a generally accepted figure for local groups of 

hunter-gatherers (see Birdsell, 1968; Lee & DeVore, 1968; Wobst, 1974; Kelly, 2013:95). 

 

Decision making and mobility 

We parameterized the model based on a pattern of residential mobility which is a necessary 

simplification of the full spectrum of human mobility during the Upper Palaeolithic which we 
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adopt due to computational limitations. Although it has been shown that humans were logistically 

mobile (sensu Binford, 1980) in various parts of the Iberian Peninsula (e.g., Straus, 1986; Marín 

Arroyo, 2009) during this period, evidence for residential mobility has been observed in the 

Catalonian region (Jones, 2013).  

 

Once the model is initialized, humans are assigned to a specific camp for the total duration of the 

simulation. Each morning, humans leave the camp to look for prey types and return to the camp 

at the end of the day. At the end of each day, each camp calculates the average of the daily mean 

calorific intake for all its members. Camps use this average to decide whether to stay in the 

current cell or move to another one during the next time step. Inspired by the OFT’s marginal 

value theorem which determines for how long it is optimal to stay in a place while harvesting 

(Krebs et al., 1974; Charnov, 1976b, Bettinger, 1991), if all members reach the daily caloric 

requirement for adults (set at 2 000 kcal/day) averaged over seven days, a camp will remain in 

the same cell. On the contrary, if this threshold is not reached, the cell is not optimal anymore 

and the camp moves to the best habitable cell inside their mobility range. The best habitable cell 

is determined by the HS index (Burke et al., 2017) which assigns a score to each cell, ranging 

between 0 and 1 (0: poor habitat; 1: best habitat). In this sense, we assume in our ABM that 

camps, and the people living in them, have prior knowledge of the landscape which makes them 

able to locate the best habitable cell inside their mobility range. The maximum mobility range for 

camps is calculated as follows: 

Maximum camp mobility = (24 hours – daily time budget) * walk-speed * 0.5 * 10 

This equation assumes that the camp moves at a walking speed of 3 km/h (Kelly, 2013). By setting 

a speed ranging between the slower walking speed value used by Wren et al., (2020) and Tobler’s 

hiking function (Tobler, 1993) which sets a walking speed of 5 km/h on flat terrain, our intention 

is to model a slow-moving hunter in search of game. The range of walking speeds for Aché hunters 

observed by Janssen and Hill (2014) is from 0.6 km/h to 3 km/h. 
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We multiply the first two terms by 0.5 to give members of the camp half a day to dedicate to 

other activities. In a similar equation, Wren et al., (2020) fix this percentage at 75%, but they also 

suggest setting this percentage lower, as we do here. 

 

6.3.6.2.2 Human agents 

Palaeodemographic estimates of regional human population size during the Palaeolithic range 

between 175 to 475 individuals in 7 to 19 minimum bands (Wobst, 1974). Maier and colleagues 

suggest between 30 to 145 humans lived in northeastern Iberia during the LGM (Maier et al., 

2016). Regionally differentiated estimates of absolute numbers of individuals proposed by Maier 

et al., (2016) for Catalonia are based on the location of only two sites present in this region during 

the LGM, however. We set a population size of 200 humans divided into 8 camps in order to get 

25 members per camp and be consistent with Wobst’s estimate.   

To test both of our hypotheses, we divide the 25 members of each camp into two groups, i.e., 

one of 10 individuals (representing 40% of the band) and another of 15 persons (the remaining 

60% of the band). We ran sensitivity studies with these values in order to compare the daily 

energetic intake per human obtained in both hypotheses with the daily energetic intake from 

Seuru et al., (in press) which fixed the percentage of active hunters at 40% based on Kelly 

(2013:173-174).  

To test H1, we consider that the first group (40% of group members) represents adult men who 

hunt large game (i.e., equids, Bos, red deer, ibex, wild boar, chamois and roe deer) and warrens, 

whereas the second group (60% of group members) represents women, elders and children who 

only exploit warrens. To test H2, the first group exclusively hunts big game whereas the second 

group only exploits warrens. The difference between the two experiments is that while women, 

elders and children only exploit warrens in both hypotheses, men hunt warrens in H1 but do not 

in H2. This division likely oversimplifies the hunting behavior of humans during the LGM in Iberia. 

Indeed, women may participate in large game hunting in some ethnographic cases (e.g., Estioko-

Griffen & Griffen, 1981; Anderson et al., 2023). This classification allows us to test two plausible 

hunt: 

- large 

game AND  

- warrens,  
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hypotheses, however. Both hypotheses represent an age-and gender-based division of labor, in 

which human agents do not pursue the same hunting goals.  

The ABM simulates individual agents whose objective every day is to hunt during the hours 

available to them, called the daily time budget (DTB). The DTB is user-specified during 

initialization of the model, and ranges between one and ten hours, at an interval of one hour, 

based on Kelly (table I-I, 2013:13-14). Since we set the walking speed at 3 km/h human hunters 

need two minutes to go through a 100-meter cell. Therefore, agents make decisions as to whether 

to pursue a prey type or to move to search for a prey type at two-minute intervals. Agents pursue 

an encountered prey type if its expected return rate (kcal/h) is higher than the mean experienced 

return rate of the camp in the last seven days and if the time remaining in the DTB is greater than 

the handling time of the corresponding prey type. Instead of literally pursuing prey types, agents 

randomly check the list of potential prey types present in each cell to establish whether an 

encounter occurs. If an encounter with a prey type takes place, the algorithm calculates a random 

success rate of capture between 20% and 70%. In the ethnographic literature hunting success 

rates are poorly documented (depending on the species). However, the reported success rates in 

archaeological and ethnographic studies generally range between 20 and 70% (Cowan et al., 

2012; Kelly, 2013; Janssen & Hill, 2014).  

If an agent fails to pursue a prey or fails to kill it, they move to an adjacent cell. On the other hand, 

if a hunt is successful, the corresponding handling time of the prey type is deducted from his DTB. 

Moreover, the encounter rate of the prey type that has just been hunted is set to 0 for that cell 

for a period corresponding to the breeding rate of that prey type. Concerning the exploitation of 

warrens, it is only possible to hunt warrens when there are enough agents from the same camp 

who are not pursuing another prey type nearby (less than 200 meters). The minimal number of 

individuals required is 2 persons for a warren composed of 3 rabbits and 3 humans for warrens 

composed of 7 or 35 rabbits assuming they are using nets (Morin et al., 2020). 

Finally, we set the daily maximum number of calories an agent can get to 17 000 kcal. If hunters 

reach this threshold, they return to camp. Otherwise, they continue to look for prey types if they 

still have enough time, returning to camp when their DTB is over. Once every member of the 
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group has returned to the camp, they divide the calories gained during the day with everyone 

according to the algorithm described above, under the assumption of food sharing (Kaplan & Hill, 

1985; Winterhalder, 1986b).  

 

6.3.6.3 Model implementation 

The model implementation (Figure 18) is similar to Seuru et al., (in press). In the ABM, a time-

step represents one day.  

 

 

Figure 18 Flow diagram representing hunters’ and camps’ making decisions. 

 

We simultaneously model two temporal scales: a two-minute scale for human decisions about 

which cell to move to, and a day-to-day scale for camp decisions about either staying in that cell 

or moving to another one (depending if the threshold of 2 000 kcal/day per hunter is met or not 

for the last seven days). A simulation stops after fifty years, representing 18250 time-steps.   

Warrens have three different sizes in our ABM (3 rabbits, 7 rabbits and 35 rabbits). This is because 
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the number of rabbits obtained from a warren is a function of the hunting strategy used to exploit 

them which is predicated on the number of agents available.  Digging out a warren results in a 

catch of 3 rabbits, on average (Morin et al., 2020). On the other hand, when humans use nets to 

drive rabbits from a warren, average catch size varies from 7 to 35 rabbits (Morin et al., 2020). 

We do not assume one strategy or another, but rather run three separate tests for each size of 

warren. Therefore, for each of our two hypotheses, three tests are run with the prey types 

described earlier and 1) warrens composed of 3 rabbits, 2) warrens composed of 7 rabbits, 3) 

warrens composed of 35 rabbits. For each of these three tests, we run the three sensitivity studies 

for encounter rates (described above). Then, we change the DTB (going from one hour to ten 

hours at an interval of one hour) to analyze its impact on the daily net energetic return per human 

and on the proportion of each prey type in the human diet.  For each combination of hunting 

hours per day, we repeat the simulation ten times to account for the effects of stochasticity, 

calculating the average daily energetic intake per person averaged over all of the camps. A total 

of 1800 simulations have been run (Table 10). Each experiment is run for a 50-year interval and 

the total number of individuals per prey type is tabulated, producing a simulated human diet. 

 

The emergent human diets under both hypothetical conditions are visually compared to the 

human diet observed in the Iberian zooarchaeological record during the LGM using bar charts. In 

this regard, we selected assemblages from the peninsula dated to the LGM (23 000-19 000 years 

cal BP) for which taphonomic analyses demonstrate an anthropic origin for the rabbit remains. 

Moreover, it was also important that the NISP (Number of Identified Specimens) of other prey 

types is available in order to establish their relative proportions in the human diet. The final 

selection consists of 24 sites (Seuru et al., 2021).  



 

Daily time budget 1h 2h 3h 4h 5h 6h 7h 8h 9h 10h TOTAL 

(hours) 

Hypothesis 1  Past encounter rates W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

Current encounter 

rates V1 

W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

Current encounter 

rates V2 

W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

Hypothesis 2 Past encounter rates W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

Current encounter 

rates V1 

W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

Current encounter 

rates V2 

W3 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W7 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 

W35 10 10 10 10 10 10 10 10 10 10 100 
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Tableau 10 Number of simulations run regarding the hypothesis, the type of encounter rates for prey types and the daily time 

budget. V1: version 1; V2: version 2; W3: warren composed of 3 rabbits; W7: warren composed of 7 rabbits; W35: warren composed 

of 35 rabbits. 

TOTAL (hours) 180 180 180 180 180 180 180 180 180 180 1800 



 

6.3.7 Results 

6.3.7.1 Hypothesis 1 

The results differ depending on the type of encounter rates used. In H1, when the past encounter 

rates are used, the threshold of 2 000 kcal/human/day is not met even if members hunt warrens 

with 3 rabbits and other prey types for 10 hours. We discuss further this unintuitive emergent 

pattern in the discussion below.  This threshold is met if all members go hunting warrens with 7 

rabbits and men also exploit large prey types for at least 2 hours during the day (Figure 19). When 

the current encounter rates are used (version 1), the caloric threshold is met from 3 hours per 

day. On the other hand, hunters need to hunt for 2 hours/day or from 5 hours/day if the version 

2 of the current encounter rates is applied. If all members exploit warrens composed of 35 rabbits 

and men also hunt other prey types, everybody should hunt at least 1 hour/day in order to meet 

their caloric needs, regardless the type of encounter rate used. 
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Figure 19 The average daily energetic intake per human regarding the number of rabbits 

caught from a warren. X axis: Daily time budget; Y axis: the average calories intake per human 

and per day. 
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We represent through bar charts in the next three figures the simulated human diets based on 

raw number of individuals (or NISP) when the threshold of 2 000 kcal/day per human is met. If we 

focus on the diet when humans exploit warrens composed of 7 rabbits in Figure 20, we observe 

that warrens always dominate the diet (in terms of number of individuals or NISP), regardless the 

encounter rate applied. We also observe that the proportion of the other prey types in the human 

diet differs according to which type of encounter rates is applied. If past encounter rates are used, 

the most hunted prey types are roe deer, ibex, red deer, wild boar and equids. When applying 

current encounter rates (version 1), the human diet is composed of ibex, roe deer, red deer, 

chamois and equids. Finally, when version 2 of current encounter rates is used, the most hunted 

prey types are red deer, ibex, wild boar and equids. When we observe the human diet when 

humans exploit warrens composed of 35 rabbits, warrens also dominate (Figure 21). When past 

encounter rates are used, humans mostly exploit roe deer, wild boar, equids, ibex and red deer. 

When current encounter rates are applied (version 1), roe deer, equids, red deer, ibex and 

chamois complete the diet. Finally, humans mostly hunt equids, red deer, wild boar, roe deer and 

ibex if the second version of current encounter rates is used. 
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Figure 20 Human diet representing the total number of individuals hunted (Y axis) for each 

prey type (X axis) for H1, regarding the DTB. In grey: horse; red: red deer; orange: Bos; green: 

ibex; pink: wild boar; brown: chamois; yellow: roe deer; blue: warrens of 7 rabbits. 
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Figure 21 Human diet representing the total number of individuals hunted (Y axis) for each 

prey type (X axis) for H1, regarding the DTB. In grey: horse; red: red deer; orange: Bos; green: 

ibex; pink: wild boar; brown: chamois; yellow: roe deer; blue: warrens of 35 rabbits. 
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6.3.7.2 Hypothesis 2 
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Figure 22 Human diet representing the total number of individuals hunted (Y axis) for each 

prey type (X axis) for H2, with different settings for the DTB. In grey: horse; red: red deer; 

orange: Bos; green: ibex; pink: wild boar; brown: chamois; yellow: roe deer; blue: warrens of 35 

rabbits. 

 

The daily energetic requirement of 2 000 kcal/human is not met if humans include in their diet 

warrens composed of 3 or 7 rabbits (Figure 19). This unintuitive pattern is further discussed 

below. When women and children exploit warrens composed of 35 rabbits, however, and men 

hunt other prey types (except warrens) for at least 1 hour/day, the daily energetic intake is way 

above the threshold, regardless of the type of encounter rate (Figure 19). We observe that 

encounter rates influence the relative proportion of prey types in the human diet, however. For 

example, if past encounter rates are used, the most hunted prey types are roe deer, wild boar, 

equids, red deer and ibex (Figure 22). When current encounter rates are applied (version 1), 

equids, roe deer, red deer, ibex and chamois are mostly exploited. Finally, if version 2 of current 

encounter rates is used, the most hunted species are equids, red deer, wild boar, ibex and roe 

deer.  

Warrens composed of 35 rabbits are numerically more important than other prey types (e.g., Bos, 

chamois) whether men hunt warrens or not (H1 or H2). This observation is not in contradiction 

with the DBM which suggests that the diet breadth depends, among other things, on the 

availability – and therefore the encounter rate - of high-ranked prey types (Stephens & Krebs, 

1986: 17–24). Thus, the numerical importance of warrens composed of 35 rabbits, which have a 

high reproductive rate but are also a high-ranked resource, is also explained by their encounter 

rate and may explain the lower number of the other prey types exploited. Finally, if we compare 

the daily energetic intake per human obtained in H1 and H2 with the daily energetic intake from 

Seuru et al., (in press), differences are observed when humans exploit warrens to catch 35 rabbits. 

Particularly, if humans exploit 35 rabbits from a warren through drives and/or nets in addition to 

other prey types (H1 or H2), the daily energetic intake for a camp generally reaches higher values 
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than where there is no age and/or gender-based division of hunting and only adults (40% of the 

group) hunt (Figure 23). 

 

Figure 23 Comparison of the daily energetic intake per human when 35 rabbits are caught 

from a warren. Dotted line: results from this study (as observed in Figure 19); solid line: results 

from Seuru et al., (in press) with no age and/or gender-based division of hunting. PER: past 

encounter rates; CER V1: current encounter rates version 1; CER V2: current encounter rates 

version 2; H1: hypothesis 1; H2: hypothesis 2. 

 

6.3.8 Discussion 

In the archaeological record, rabbits, red deer, ibex and equids are the most common prey species 

hunted around the LGM in almost the entire peninsula (Figure 24). The relative proportions of 

each prey type exploited by humans in Catalonia in terms of %NISP serve as a basis for the visual 

comparison with the simulated human diets in this study. Concerning the regional 

zooarchaeological record of Catalonia, the most hunted prey types during the LGM are rabbits 

and equids, followed by red deer, with low representation of Bos, ibex, roe deer, wild boar and 

rare presence of chamois (Abad et al., 2004; Romero, 2008; Mangado, 2010; Rufí et al., 2019, 

2020). 
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Figure 24 On the left: pie charts of the relative proportion (in %NISP) of prey types hunted 

by humans in different bioregions of Iberia (after Seuru et al., 2021; modified). On the right: bar 

charts of the relative proportion (in %NISP) of prey types hunted by humans in Catalonia before 

and after the LGM.  In grey: horse; red: red deer; orange: Bos; green: ibex; pink: wild boar; 

brown: chamois; yellow: roe deer; blue: rabbits. 

 

The most exploited prey type are warrens in both hypotheses. We observe that encounter rates 

affect the proportion of other prey types in the human diet, an emergent pattern also observed 

in Seuru et al., (in press). Encounter rates are derived from population densities and estimating 

past population densities is therefore critical to understanding past human diets. Arguably, the 

use of modern population densities as estimates for past encounter rates is a very blunt tool and 

more precise data on the population densities of past mammal communities are needed. This 

does not mean that every study in human diet breadth employing encounter rates is to be 

discounted. Instead, through the use of ABM we can conduct sensitivity studies, e.g., testing 

various types of encounter rate. If we consider the second version of current encounter rates is 

the most suitable for our study, several interesting patterns have emerged from our ABM.  

First, the results confirm that all the prey types predicted by the DBM to belong to the optimal 

diet are exploited. This supports well the implementation of our ABM and allows us to discuss the 

results further. Our results do not match the Catalonian zooarchaeological record (Figure 24) 

when the past encounter rates or the first version of current encounter rates are used in H1 or 

H2 (Figure 20, 21 and 22). Nevertheless, a few simulated human diets are more representative of 

the Catalonian fossil record at the onset of the LGM when the second version of current 

encounter rates is used.  These are: 1) in H1 when humans hunt warrens composed of 7 rabbits 

among other prey types for at least 6 hours per day, and 2) in H1 and H2 when hunters exploit 35 

rabbits from warrens and other prey types for 5 or 6 hours per day (Figure 25). In both cases, 

warrens, equids and red deer are the most exploited prey types with low representation of ibex, 

wild boar, roe deer, chamois and Bos, as observed in faunal assemblages from Catalonia at the 

onset of the LGM (Figure 24). If humans hunt for more hours per day, the simulated diet deviates 
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from the archaeozoological record, however, because wild boar becomes a dominant prey 

species, a pattern generally not observed in the Catalonian record (Figure 24).  

 

 

Figure 25 Relative %NISP of prey types in the human diet in both hypotheses when humans 

hunt 5 or 6 hours per day, with the second version of current encounter rates applied. 

 

Both hypotheses tested here include an age and/or gender-based division of labor. However, they 

differ in the sense that H1 reflects the participation of all members of the band in warren-based 

hunting whereas in H2 men do not to exploit warrens. As highlighted above, the exploitation of 7 

rabbits from warrens through drives and/or the use of nets is optimal in H1 whereas it is not in 

H2 (the caloric needs of 2 000 kcal/human are not met). In other words, when men only focus on 
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large prey types while women, elders and children only exploit warrens (H2), it is not optimal for 

the population to exploit 7 rabbits from warrens through this hunting strategy. Furthermore, the 

daily energetic intake per person is higher if men also participate in the exploitation of rabbits 

through warrens (H1), as seen in Figure 19. Thus, our results show that it would “make more 

sense for a provisioning man to do what women do” (Bliege Bird, 1999:72), in this case also 

exploiting warrens. 

Figure 23 shows that the daily energetic intake is generally lower when no age and/or gender-

based division of labor occurs in the exploitation of warrens to capture 35 through drives and/or 

nets. Thus, we suggest that a collaborative hunting combined with a division of labor, whereby all 

members of the band contribute to hunting returns and the use of nets to exploit warrens 

maximizes the overall energetic return and thus foraging efficiency as suggested by Stiner and 

Kuhn (2009). A sex-based division of labor is observed in the ethnographic and historic records in 

which men focus on large prey types with higher social payoffs (Hawkes, 1991; Hawkes & Bliege 

Bird, 2002; Hawkes et al., 2010), and women and children hunt an array of small game, including 

rabbits from warrens (Biadi & Le Gall, 1993; Callou, 2003). H2 reflects this social organisation and 

as observed above, it is only optimal for the group when dense warrens composed of 35 rabbits 

are exploited. Therefore, this behaviour may have existed in the Upper Palaeolithic in Iberia since 

the simulated human diet in H2 matches the zooarchaeological record suggesting that hunting 

strategies were adjusted to meet social payoffs. Our results suggest, however, that the social 

payoffs and the efficiency-maximization goals behind large game hunting for men may be 

mutually inclusive, as suggested by Cannon (2009), but only on the basis of a complementary 

age/gender-based division of labor in which women, elders and children hunt large warrens 

collectively, contributing to the daily caloric needs.  

Computational limitations require us to make a few simple assumptions about past human 

societies when designing our ABM, such as a pattern of residential mobility, group size, and food 

sharing. We know that daily energetic requirements were likely met through other activities such 

as fishing or gathering, in addition to hunting, however. Rabbit hunting may have been associated 

with the exploitation of vegetal resources as observed at Molí del Salt (Allué et al., 2010). We 

modeled camp movement decisions so that a camp would move if the caloric needs of its 25 
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members are not met over the last seven days. Caloric needs of 2 000 kcal/human are not reached 

in either H1 or H2 if warrens composed of 3 rabbits are exploited by digging, and therefore camps 

move out of the cells. On the one hand, this suggests that if camps remain in a cell even if energy 

requirements are not met (a behavior our ABM does not allow them to do), they could only do so 

if its members exploited other resources, for instance through gathering and/or fishing. On the 

other hand, it indicates that the hunting technology associated with the exploitation of 3 rabbits 

from a warren is not optimal, whether men are included or not in the exploitation of warrens 

depending on our hypothesis (i.e., H1 or H2). This suggests that the hunting technology employed 

is important to consider, since digging warrens to catch 3 rabbits never allows human to reach 

the daily minimum energetic income. We therefore agree with Lupo and Schmitt (2016) and 

Bettinger (1991) that handling costs and resulting return rates associated with a given prey type 

are strongly influenced by its characteristics and the available hunting technology.  

Finally, we conclude that, from an OFT perspective, the exploitation of rabbits during the LGM in 

Iberia, which is amply demonstrated in the archaeological record, likely involved the use of nets 

and/or drives producing a larger return. All these observations converge in favour of the adoption 

of an age and/or gender-based division of labor and collaborative rabbit hunting during the LGM 

in Iberia.  

 

6.3.9 Conclusion 

It has been proposed that the exploitation of rabbits during the Upper Palaeolithic in Iberia may 

signal a resource intensification, a hypothesis based on the assumption that rabbit is a low-ranked 

resource due to its small body-size and fast locomotion. Nevertheless, in archaeological contexts, 

it may be necessary to determine the hunting strategy used in small game exploitation before 

assuming that their presence in zooarchaeological assemblages is reflecting resource 

intensification. Rational choices predicted by the DBM stipulate that during the LGM in Iberia 

humans must have exploited a warren through nets once a warren was encountered in the 

environment because this prey type belongs to the optimal diet (Seuru et al., 2021). Therefore, 

the inclusion of rabbits in the human diet may not be related to resource intensification.  
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Moreover, the net energetic return rate of a prey type can be substantially increased by a mass 

collecting that can make its exploitation optimal (e.g., Madsen & Schmitt, 1998; Ugan, 2005b; 

Jones, 2006; Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). A review of the ethnographic and historic 

records shows that rabbits can be mass-collected from warrens and that it may be realised 

through a collaborative participation of several persons forming groups of different sizes and 

using techniques as nets, fences, fire, water, or other approaches.  While it is a difficult task to 

assign the social organisation of bands to rabbit remains during the LGM, we have proposed and 

implemented an ABM to allow us testing two “what-if” hypotheses based on a gender and/or 

age-based division of labor. The objective is to observe if these hypotheses can lead to a similar 

human diet observed in the zooarchaeological record. 

A few simulated diets in both hypotheses match the ones observed in the fossil record, mostly 

when a divided, collaborative approach is adopted to exploit 35 rabbits from a warren through 

driving and/or nets during 5 or 6 hours of hunting per day. This is relatively consistent with Salhins’ 

observations of 4 hours/day to meet the caloric needs per human in hunter-gathers societies 

(Salhins, 1972). The cost in energy and time of the manufacture and maintenance of nets has not 

been considered in our study, even if they may be substantial (Lupo & Schmitt, 2002). However, 

we may assume that such investments could have been made during the rest of the day – if only 

5/6 hours of hunting are necessary - when opportunity costs for pursuing this strategy are low. 

Furthermore, the ethnographic record also shows that nets may not be necessary for exploiting 

a warren since fences, fire, smoke, or water may be used instead (Egan 1917; Driver, 1936, Szuter, 

1991; Biadi & Le Gall, 1993). Moreover, our results show that a hunting strategy consisting in 

harvesting warrens by digging is suboptimal for the band provisioning, regardless of its social 

organisation. 

Our study provides interesting insights about the economic and social implications of the 

presence of rabbit remains in archaeological sites in Iberia during the LGM. First, we suggest that 

social organization among members of a band, hunting strategy and technology can be significant 

factors influencing the daily energetic income.  Next, we argue that a broader diet that includes 

small game could reflect these three factors rather than resource intensification as a response to 

ecological stress.  Rabbit accumulations during the LGM in Iberia clearly result from the adoption 
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of warren-based hunting which could be carried out by women, elders and children, while men 

focus on large prey types for social payoffs (e.g., prestige), or by the collective action of women, 

children, and men in hunting warrens with nets.  

Although the meat intake of 35 rabbits from a warren is lower than that of a red deer but higher 

than that of a chamois or a roe deer, our previous study (Seuru et al., in press) and the present 

results confirm that rabbits could have been a major supplement to human diets during the LGM 

in Iberia and that its exploitation may indicate interesting social patterns adopted during this 

period, specifically in terms of gender-based social strategies. Finally, due to computational 

limitations, one aspect of subsistence, namely gathering, has not been considered here. We hope, 

however, that by limiting the number of variables taken into account in our ABM, we have taken 

the first steps towards including ultimately both aspects of subsistence, i.e., hunting and 

gathering. Moving forward, we encourage future research into the use of supercomputers that 

would make it possible to include more variables and parameters, to give a more comprehensive 

picture of subsistence and the circumstances of the adoption of a gender-based division of labor 

in which rabbits undoubtedly played a role during the Upper Palaeolithic in Iberia. 
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Chapitre 7 – Discussion, conclusions et perspectives de recherche 

futures 

 

7.1 Discussion 

Dans la Péninsule Ibérique, de nombreux sites archéologiques au Paléolithique supérieur, et en 

particulier au DMG, sont dominés par le lapin. De nombreuses hypothèses ont été proposées 

dans le but de comprendre le rôle joué par ce petit gibier dans la subsistance des groupes humains 

durant cette période en Ibérie. Toutefois, la quantité et la diversité des hypothèses illustrent, 

d’une part, le manque de consensus de la communauté scientifique sur la signification de son 

exploitation. D’autre part, elles illustrent la difficulté de comprendre les implications 

économiques et sociales de son exploitation dans la subsistance et, de manière générale, dans les 

sociétés humaines durant cette période. Dans ce contexte, il était donc essentiel de ré-évaluer la 

diversité des hypothèses proposées afin d’appréhender les possibles motivations de l’exploitation 

de ce léporidé. La division de la problématique en trois questions de recherche complémentaires 

a permis d’obtenir plusieurs éléments de réponse que je réunis dans ce chapitre afin d’en discuter 

les implications. 

 

La première question a été posée afin de déterminer si l’exploitation du lapin peut être optimale 

au DMG dans la Péninsule Ibérique à travers l’application du DBM. Puisque la diversité des 

hypothèses proposées expose une possibilité d’équifinalité, l’usage du DBM, sur lequel plusieurs 

de ces hypothèses sont indirectement basées, offre effectivement l’opportunité de mieux cerner 

les motivations potentielles de cette exploitation.  Dans un premier temps, notre nouvelle lecture 

de la définition d’un type de proie a permis de reconsidérer la présence du lapin dans le régime 

alimentaire des groupes humains à travers la considération de l’exploitation de garennes plutôt 

que de lapins individuels. Nos résultats montrent que l'exploitation de garennes peut modifier le 

classement énergétique des lapins (Seuru et al., 2021). Particulièrement, le nombre de lapins 

capturés et la technique employée pour exploiter une garenne sont des facteurs déterminants 
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dans le rang de la garenne. L'exploitation d'une garenne par plusieurs individus utilisant des filets 

pour capturer au moins 7 lapins font de la garenne un type de proie de haut rang au cours du 

DMG dans la Péninsule Ibérique (Seuru et al., 2021).  Autrement dit, nos résultats suggèrent que 

l’exploitation d’au moins 7 lapins depuis une garenne grâce à l’utilisation de filets par plusieurs 

individus est optimale.  

 

Par conséquent, en réponse à cette première question de recherche, l’élargissement du régime 

alimentaire au DMG en Ibérie pour y introduire le lapin ne soutient pas l’hypothèse d’une 

intensification de l’exploitation de l’environnement, puisqu’un type de proie de haut rang – et 

non de bas rang- est inclus dans le régime. Deux hypothèses majeures basées sur la BSR 

considèrent l’exploitation du lapin au DMG en Ibérie comme une intensification liée d’une part à 

la pression cynégétique et, d’autre part, à la pression environnementale et/ou climatique. 

Comme je l’ai décrit dans le Chapitre 2, ces hypothèses reposent sur les conditions climatiques 

extrêmes du Nord de l’Europe au DMG, ayant probablement entrainé des déplacements de la 

population humaine vers la région méditerranéenne, dont la Péninsule Ibérique qui a pu jouer le 

rôle de refuge glaciaire (Jochim, 1987; Sommer & Nadachowski 2006; Verpoorte 2009; Straus, 

2015a). De plus, durant le DMG, la Péninsule Ibérique a pu abriter une variété d'habitats 

favorables ayant pu évoluer selon les fluctuations climatiques (Gomez & Lunt, 2007; Carrión et 

al., 2008; Manne et al., 2012). Par conséquent, si une pression cynégétique et/ou 

environnementale et/ou climatique a eu lieu durant le DMG en Ibérie aboutissant à une 

intensification de l’exploitation de l’environnement, elle ne s’est pas manifestée à travers 

l’exploitation du lapin. Ainsi, l’introduction du lapin dans le régime alimentaire humain en Ibérie 

peut plutôt témoigner de l’adoption de nouvelles technologies et du développement de nouvelles 

stratégies cynégétiques afin de rendre l’exploitation du lapin optimale et de s’adapter à de 

nouveaux territoires avant le début du DMG, possiblement en relation à une pression 

cynégétique, et/ou un stress environnemental et/ou des facteurs socio-culturels. 

 

Ensuite, la deuxième question de recherche repose sur les résultats obtenus à travers 

l’implémentation d’un ABM avec le DBM. A travers notre second article (Seuru et al., sous presse), 
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il a été possible de déterminer l'abondance relative des autres types de proies dans le régime 

alimentaire humain lorsque les garennes sont exploitées par les humains. Tout d'abord, nos 

résultats révèlent que tous les types de proies dont le DBM prédit leur appartenance au régime 

optimal sont exploités. Le ABM confirme donc les prédictions du DBM. Cependant, lorsque les 

garennes sont exploitées et que nous observons le régime alimentaire humain, les proportions 

relatives des autres types de proie ne correspondent pas à celles observées dans le registre 

archéozoologique. En effet, le chevreuil et le sanglier font partie des types de proies les plus 

exploités dans les simulations, ce qui n'est pas une tendance observée dans le registre 

archéozoologique ibérique et catalan (Seuru et al., 2021, sous presse).  D’un côté, nous suggérons 

que les taux de rencontre entre les types de proie et les humains jouent potentiellement un rôle 

important dans la composition du régime alimentaire humain. Dans Seuru et al., (2021), les taux 

de rencontre (nombre d'individus/cellule) pour chaque type de proie ont été dérivés des densités 

de populations animales en Ibérie au cours du Paléolithique supérieur, rapportées dans Jones et 

al., (2009) et utilisées dans Fa et al., (2013), ainsi qu’à partir des densités de population actuelles 

des types de proies existants spécifiques à la zone d'étude. D’un autre côté, l’absence de la 

considération du contexte socioculturel dans lequel s’inscrit l’exploitation du gros gibier, et 

surtout des garennes, peut également expliquer cet écart entre nos résultats et le registre 

archéozoologique. Nous avons donc voulu évaluer, dans notre troisième article (Seuru et al., 

soumis), l’impact de différentes stratégies cynégétiques dans la composition du régime 

alimentaire humain (3ème question de recherche). 

Nos résultats révèlent que l'apport énergétique quotidien est généralement plus faible lorsqu'il 

n'y a pas de division du travail en fonction de l'âge et/ou du sexe dans l'exploitation des garennes 

pour capturer 35 lapins à l'aide de filets (Seuru et al., sous presse, soumis).  Lorsqu’une division 

du travail par âge et/ou par sexe est adoptée, il est possible que les groupes humains aient 

exploité les types de proie présents dans leur milieu durant 5 à 6 heures par jour afin d’obtenir le 

minimum énergétique de 2 000 kcal nécessaire pour survivre (Seuru et al., soumis). Dans un 

premier cas, si on considère que 40% des membres du groupe représentent les hommes adultes 

exploitant le gros gibier et les garennes, tandis que 60% sont des femmes, des aînés et des enfants 

n'exploitant que les garennes, il est énergétiquement optimal d'exploiter collectivement des 
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garennes afin de capturer un minimum de 7 lapins à l'aide de filets et/ou de battues, en plus des 

autres types de proie (Seuru et al., soumis). De plus, lorsque les hommes adultes participent à 

l’exploitation de garennes avec les femmes, les enfants et les ainés, le retour énergétique global 

du groupe est maximisé, permettant donc de maximiser l'efficacité de la recherche de nourriture. 

Ainsi, cette organisation sociale demandant une action collective des hommes, des femmes et 

des enfants dans l’exploitation de garennes afin de capturer au minimum 7 lapins à travers des 

battues et/ou de filets est une hypothèse plausible pour expliquer la présence du lapin dans les 

sites ibériques au DMG. 

Dans un second cas, lorsque 40% des membres représentent les hommes adultes n’exploitant 

que le gros gibier, et que 60% reflètent les femmes, les aînés et les enfants exploitant seulement 

les garennes, il est uniquement optimal que ces derniers exploitent des garennes s’ils réussissent 

à capturer au minimum 35 lapins à l'aide de filets et/ou de battues (Seuru et al., soumis). 

Autrement dit, il n’est pas optimal que les hommes adultes se focalisent uniquement sur la chasse 

aux gros gibiers si les femmes, les enfants et les ainés ne capturent pas au minimum 35 lapins 

depuis une garenne garantissant l’apport des besoins caloriques. Par conséquent, seule une 

division du travail complémentaire basée sur l'âge et/ou le sexe dans laquelle les femmes, les 

aînés et les enfants chassent collectivement les garennes densément peuplées à l’aide de battues 

et/ou de filets, a pu permettre aux hommes adultes d’adapter leurs stratégies cynégétiques afin 

de n’exploiter que le gibier de grande taille et ainsi répondre à des objectifs sociaux, tels que le 

prestige et/ou le statut. Ainsi, à partir d’un point de vue d’optimisation énergétique, les 

accumulations de restes de lapin en Ibérie au DMG peuvent refléter cette organisation sociale.  

Finalement, nos résultats montrent que, dans les deux cas, il est important de considérer la 

technologie de chasse employée puisqu’il n’est jamais optimal de creuser des garennes pour 

capturer 3 lapins, en moyenne, peu importe l’organisation sociale du groupe. Dès lors, ces 

différentes stratégies cynégétiques montrent que l'organisation sociale entre les membres d'un 

groupe, la stratégie de chasse et la technologie sont potentiellement des facteurs influençant la 

composition du régime alimentaire humain et par-là le retour énergétique quotidien. Ainsi, le 

lapin était probablement un complément important dans l'alimentation humaine au cours du 

DMG en Ibérie, et le développement de formations socio-culturelles optimales (et de la 
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technologie associée) ont pu permettre aux groupes humains de s’adapter aux territoires 

ibériques durant cette période. 

En dernier lieu, la modélisation à base d’agents et le DBM ne doivent pas être considérés comme 

des outils pour représenter le monde réel et le projeter à l’identique dans un ordinateur. Il s’agit 

plutôt de concevoir ces outils tel un dispositif expérimental servant d’abstraction du monde réel, 

afin de ne représenter qu'un certain aspect du processus étudié – en l’occurrence l’exploitation 

du lapin au DMG en Ibérie. Car quand bien même un modèle est une représentation simplifiée 

de phénomènes et de processus complexes ayant lieu dans la réalité (Richerson & Boyd 1987), la 

puissance du DBM réside dans sa simplicité à considérer que le comportement humain peut être 

expliqué en fonction de quelques variables importantes (Bettinger, 2009).  De manière générale, 

un modèle s’accompagne de trois qualités fondamentales que sont la généralité, le réalisme et la 

précision (Levins, 1966). Bien qu’il soit difficile de maximiser ces trois qualités à la fois (Levins, 

1966, 1968; Winterhalder, 2002 : 214), l’approche développée dans cette thèse permet de 

conserver la généralité et la précision du DBM, mais aussi d’augmenter le réalisme du modèle en 

considérant la dynamique des interactions entre les agents et les phénomènes émergents par le 

biais du ABM (Levins, 1966; Winterhalder, 2002:212). En outre, le ABM ne se contente pas de 

reproduire les prédictions attendues du DBM, mais il donne également un aperçu de l'impact de 

différentes organisations sociales sur la composition du régime alimentaire humain et sur le 

rendement énergétique pour l'ensemble du groupe. Ces caractéristiques sont particulièrement 

visibles grâce au ABM dans lequel l'utilisation de différents paramètres permet de définir dans 

quel contexte une organisation sociale devient optimale d'un point de vue énergétique (en 

dépassant le seuil fixé à 2 000 kcal/humain/jour). Par ailleurs, la troisième question de recherche 

a été divisée en deux sous-questions représentant deux cas concrets d’organisations sociales. 

Cependant, il est important de reconnaitre que ces organisations sociales ne représentent pas la 

totalité des observations du registre ethnographique et historique applicables, et que dès lors, 

d’autres sous-questions pourraient être également intéressantes d’explorer pour analyser 

l’origine du lapin dans le régime alimentaire. Néanmoins, à travers le choix de retenir deux sous-

questions, l’objectif est d’exposer le ABM comme un dispositif expérimental dont son potentiel 

et sa versatilité permet d’explorer tout type de question de recherche. 
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L’objectif de l’application d’un ABM complémenté par le DBM n’est pas non plus de reproduire 

scrupuleusement le registre zooarchéologique, mais plutôt d’évaluer, à travers des tests 

expérimentaux, l’impact potentiel que des facteurs sociaux-culturels, comportementaux et/ou 

écologiques peuvent avoir sur le registre, permettant ainsi de mieux appréhender leurs 

implications dans notre compréhension des sociétés humaines passées (Barton, 2014). Grâce à 

nos résultats, nous sommes maintenant en mesure de mieux interpréter le registre 

archéozoologique et d'avancer que le contexte social dans lequel s’inscrit l’exploitation de 

garennes, la stratégie et la technologie employées sont très probablement des facteurs clés à 

considérer dans la compréhension de l’exploitation du lapin au cours du DMG en Ibérie. 

 

7.2 Conclusions et perspectives de recherche futures 

7.2.1 Conclusions 

Les conclusions de cette thèse sont les suivantes : 

1) Une ressource peut correspondre à plusieurs types de proie ayant respectivement 

différents retours énergétiques, entrainant nécessairement de multiples classements 

possibles au sein du DBM.  

 

2) Les résultats des ABMs sont conformes aux prédictions du DBM concernant les choix des 

types de proie. De plus, sachant qu'un grand nombre de facteurs socio-culturels, 

écologiques et/ou environnementaux peuvent affecter les décisions cynégétiques 

humaines, nos ABMs servent d’outils d’expérimentation concernant leurs influences 

potentielles sur le comportement humain.  

 

3) La difficulté de connaître le contexte d'acquisition des ressources préhistoriques et la 

mesure dans laquelle celui-ci peut biaiser l’interprétation des données de subsistance est 

une limite dans l’utilisation de la OFT en archéologie (Zeanah & Simms, 1999). Toutefois, 
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l’implémentation du DBM dans un ABM permet d’évaluer virtuellement l’impact de 

différentes stratégies d’acquisition du lapin et, par conséquent, de limiter cette difficulté.  

 

4) Afin d’expliquer à partir d’un point de vue d’optimisation énergétique les larges quantités 

de restes osseux provenant du lapin dans les sites ibériques durant le DMG, nos résultats 

mettent en évidence l'adoption d'une exploitation centrée sur les garennes à travers des 

filets et/ou battues. D’un côté, celle-ci pourrait être effectuée par les femmes, les enfants 

et les ainés tandis que les hommes adultes chassent le gibier de grande taille à des fins 

sociales. D’un autre côté, cette exploitation peut être également le résultat de l'action 

collective des femmes, des enfants et des hommes. Dans les deux cas, la présence du lapin 

dans le registre archéozoologique de la Péninsule Ibérique au cours du DMG peut indiquer 

la mise en place d’une organisation sociale énergétiquement optimale basée sur une 

division du travail selon l’âge et/ou le sexe, permettant la maximisation du retour 

énergétique global et donc de l'efficacité de la recherche de nourriture. 

 

Dès lors, en contexte archéologique, avant de supposer que la présence de petits animaux dans 

le régime alimentaire humain est le résultat d'une intensification de l’exploitation, il est donc 

nécessaire : 

a) D’évaluer tous les types de proie potentiels associés à une espèce de petite taille,  

b) De déterminer, dans la mesure du possible, quelle stratégie de chasse et/ou technologie 

était utilisée. 

 

Nos résultats ne contribuent pas seulement à explorer les possibles facteurs contribuant à 

l’exploitation de lapin au cours du DMG dans la Péninsule Ibérique, mais également à illustrer la 

façon dont un ABM peut complémenter un modèle issu de la OFT et améliorer potentiellement 

ses prédictions. En observant dans les ABMs que les taux de rencontre influencent la composition 

du régime alimentaire humain, il est donc important de ne pas les négliger lors de l’application 

du DBM. Cette thèse illustre, en conclusion, comment la modélisation à base d’agents peut 

contribuer à mieux calibrer l’utilisation de la OFT et du DBM en contexte archéologique. Par 



214 

conséquent, cette recherche contribue à la constante réflexion à laquelle est soumise la OFT 

depuis soixante ans, tel qu’exprimé dans le Chapitre 4 (page 85), sur les mécanismes de son 

application en archéologie.  

 

7.2.2 Perspectives de recherche futures 

Les limites de l’approche développée dans cette thèse me permettent d’orienter de futures 

perspectives de recherche.  La première limite se situe dans la disproportion du nombre élevé 

d’accumulations provenant de sites ibériques attestant la présence du lapin au Paléolithique 

supérieur avec le nombre réduit d’accumulations dont une analyse taphonomique a déterminé 

l’agent accumulateur des restes de lapin. Une première perspective serait d’augmenter le nombre 

d’assemblages soumis à des études taphonomiques. Cela permettrait d’obtenir une vision plus 

globale du contexte d’apparition de l’exploitation du lapin par les humains dans la Péninsule 

Ibérique et ainsi de formuler de nouvelles hypothèses de recherche.  

Ensuite, nous n’avons considéré qu’une partie de la subsistance - c’est-à-dire la chasse – dans ce 

travail à cause de nos limites computationnelles. Toutefois, j’espère qu'en limitant le nombre de 

variables prises en compte, nous avons fait les premiers pas vers un objectif d’inclure à terme 

davantage de détails et de variables au fur et à mesure que l'utilisation de ces ABMs deviendra 

plus variée. Tout d’abord, cela passe par la mise à disposition en accès libre du code des ABMs, 

comme je l’ai réalisé, dans le but que d’autres chercheurs puissent les répliquer et les adapter 

dans d’autres contextes d’étude. C’est exactement dans cette ligne que ma recherche s’inscrit car 

nos ABMs sont inspirés de ceux de Wren et al., (2020) et Janssen et Hill (2014) dont leurs codes 

et ODD+D sont publiés, comme les nôtres, en accès libre sur comses.net. D’autre part, le recours 

à des super computers permettrait d’inclure des variables additionnelles. Notamment, cela 

offrirait l’opportunité de considérer la cueillette, malheureusement absente de notre analyse à 

cause de la puissance limitée de nos ordinateurs, afin de donner une image de la subsistance plus 

globale durant le DMG en Ibérie. 

Finalement, lorsqu’une approche est basée sur le DBM, on suppose que le comportement de 

l’individu, dans son choix d’action lui permettant d’optimiser le plus de quantité de la devise 
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choisie et dépendamment de contraintes qui lui sont appliquées, amène à des résultats 

semblables à ceux observés dans le registre archéologique. Toutefois, la figure 7 du Chapitre 5 

illustre qu’il peut exister d’autres cadres théoriques en plus de la OFT. Il serait ainsi intéressant 

de guider de futures recherches sur l’application de cadres théoriques autres que la OFT afin de 

continuer à appréhender les implications de la présence du lapin dans les spectres fauniques des 

sites archéologiques de la Péninsule Ibérique. Cela permettrait de réduire la possibilité 

d’équifinalité concernant les motivations de l’exploitation de ce petit gibier dans le passé. 



216 

Références bibliographiques 

 

A 

 

Abad, J., Aulines, A., Campeny, G., Matarrodona, M., Sala, R., Saladié, P., & Vallverdú, J. (2004). 

La Balma de la Xemeneia (Cingles de Sant Roc d'Amer). Evidències d'ocupacions humanes 

de fa 19.000 anys BP en abric de la comarca de la Selva. Quaderns de la Selva, 16, 39-67. 

Acevedo, P., Vicente, J., Alzaga, V. & Gortázar, C. (2005). Relationship between 

bronchopulmonary nematode larvae and relative abundances of Spanish ibex (Capra 

pyrenaica hispanica) from Castilla–LaMancha, Spain. Journal of Helminthology, 79, 113–

118 

Acevedo, P., F. Ruiz-Fons, J. Vicente, A. R. Reyes-Garcia, V. Alzaga & C. Gortazar. (2008). Estimating 

red deer abundance in a wide range of management situations in Mediterranean habitats. 

Journal of Zoology 276, 37–47. 

Acevedo, P., & Cassinello, J. (2009). Biology, ecology and status of Iberian ibex Capra pyrenaica: a 

critical review and research prospectus. Mammal Review, 39(1), 17-32. 

Adovasio, J. M., Soffer, O., & Klíma, B. (1996). Upper Palaeolithic fibre technology: interlaced 

woven finds from Pavlov I, Czech Republic, c. 26,000 years ago. Antiquity, 70(269), 526-

534 

Adovasio, J. M., Hyland, D. C. & Soffer, O. (1997). Textiles and cordage: A preliminary assessment. 

In J. Svoboda (ed.): Pavlov I-Northwest. The Upper Paleolithic burial and its settlement 

context. Dolni Vestonice Studies 4, Academy of Sciences of the Czech Republic. Brno: 403‐

424. 



217 

Adovasio, J. M., Soffer, O., Illingworth, J. S., & Hyland, D. C. (2014). Perishable fiber artifacts and 

paleoindians: new implications. North American Archaeologist, 35(4), 331-352. 

Alados, C. L., Escós, J. (2017). Cabra montés – Capra pyrenaica. En: Enciclopedia Virtual de los 

Vertebrados Españoles. Salvador, A., Barja, I. (Eds.). Museo Nacional de Ciencias 

Naturales, Madrid. 

Alcaraz-Castaño, M., Alcolea, J., Balbín, R. de, García Valero, M.A., Yravedra, J., 

Baena, J., (2013). Los orígenes del Solutrense y la ocupación pleniglaciar del 

interior de la Península Ibérica: implicaciones del nivel 3 de Peña Capón (valle 

del Sorbe, Guadalajara). Trabajos de Prehistoria 70 (1), 28-53. 

Alcaraz-Castaño, M., López-Recio, M., Tapias, F., Cuartero, F., Baena, J., Ruiz-Zapata, B., ... & 

Santonja, M. (2017). The human settlement of Central Iberia during MIS 2: New 

technological, chronological and environmental data from the Solutrean workshop of Las 

Delicias (Manzanares River valley, Spain). Quaternary International, 431, 104-124. 

Allué, E., Ibáñez, N., Saladié, P., & Vaquero, M. (2010). Small preys and plant exploitation by late 

pleistocene hunter–gatherers. A case study from the Northeast of the Iberian Peninsula. 

Archaeological and Anthropological Sciences, 2, 11-24. 

Almeida, F., Moreno-García, M., & Angelucci, D. E. (2009). From under the bulldozer's claws: the 

EE15 Late Gravettian occupation surface of the Lagar Velho rock-shelter. World 

Archaeology, 41(2), 242-261. 

Altuna, J. (1972): Fauna de mamíferos de los yacimientos prehistóricos de Guipúzcoa. Con 

catálogo de los Mamíferos Cuaternarios del Cantábrico y del Pirineo Occidental. Munibe 

XXIV, 1-4: 464 pages. 

Altuna, J. (1976). Los mamíferos del yacimiento prehistórico de Tito Bustillo (Asturias). Moure, JA 

y Cano, M.: Excavaciones en la cueva de Tito Bustillo (Asturias). Boletín del Instituto de 

Estudios Asturianos, Oviedo, 149-194. 

Altuna, J. (1981) Restos oseos de yacimiento prehistorico del Rascaño. Centro de Investigacion y 

Museo de Altamira Monografias, 3, 223–269. 



218 

Altuna, J. (1986). The mammalian faunas from the prehistoric site of La Riera. In: Straus, L.G., 

Clark, G.A. (Eds.), La Riera Cave: Stone Age Hunter-Gatherer Adaptations in Northern 

Spain. Arizona State University, Tempe, AZ, 237-274.  

Altuna, J., Merino, J.M. (1984). El yacimiento prehistórico de la Cueva de Ekain (Deba, Guipœzcoa). 

Eusko Ikaskuntza. Sociedad de Estudios Vascos, San Sebastián, 211–280. 

Altuna, J., & Mariezkurrena, K. (1985). Bases de subsistencia de los pobladores de Erralla: 

Macromamíferos. In: Altuna, J., Baldeón, A., Mariezkurrena, K. (Eds.), Cazadores 

magdalenienses en Erralla. Sociedad de Ciencias Aranzadi, Munibe, 37, 87-117. 

Álvarez Fernández, E., & Fernández-García, R. (2013). Marine resource exploitation in Cantabrian 

Spain during the Solutrean. In La Societe d’etudes et de Recherches Archeologiques sur le 

Paleolithique de la Vallee de la Claise (ed.): Le Solutréen...40 Ans après Smith ’66. 47e 

Supplement a la Revue Archeologique du Centre de la France. Chambray-Les-Tours: 397-

407. 

Anderson, A., Chilczuk, S., Nelson, K., Ruther, R., & Wall-Scheffler, C. (2023). The Myth of Man the 

Hunter: Women’s contribution to the hunt across ethnographic contexts. Plos one, 18(6), 

e0287101. 

Anell, B. (1960). Hunting and trapping methods in Australia and Oceania (Vol. 18). K. Paul. 

Anell, B. (1969). Running Down and Driving Game in North America, Studia Ethnographica 

Upsaliensia XXX, Berlingska Boktryckeri, Sweden. 

Aubry, T., Fontugne, M., & Moura, M. H. (1997). Les occupations de la grotte de Buraca Grande 

depuis le Paléolithique supérieur et les apports de la séquence holocène à l'étude de la 

transition Mésolithique/Néolithique au Portugal. Bulletin de la Société préhistorique 

française, 182-190. 

Aura, J. E.; Villaverde, V.; Pérez, M.; Martinez, R. et Calatayud, P. (2002a). Big game and small 

prey: Paleolithic and Epipaleolithic economy from Valencia (Spain). Journal of 

Archaeological Method and Theory 9 (3): 215-268 
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Annexe 1 : Seuru et al., 2021 : Liste des niveaux sélectionnés dans cette 

étude et proportion (% Number of Identified Specimens) de chaque 

taxon.  
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Lapa do 
Anecrial 

Couche 2 
21560  
23410 

220  
170 

OxA-5526 
OxA-11235 

1417  75      Brugal, 2006  

Lagar 
Velho 

H3-4 et 
H7 (au 
sein du 

geocomp
lex ms) 

22493 107 Wk-9256 68 402 47 4 6 5 6 2 
Almeida et 

al., 2009 
 

Espagne II 
Peña 

Capon 
couche 3 19980 110 Beta-2468879 49 117   18  2  

Alcaraz-
Castaño et al., 

2013 

 

Espagne III 

Cova de la 
Barriada 

niveau A 
EC1 

22750 110 Beta-296222 24 2 1      Fernández-
López de 

Pablo et al., 
2014 

 

Cova de la 
Barriada 

niveau B 
EC2 

25260 120 Beta-296223 17 3 3  1     

Cueva de 
Nerja 

NV 13; 
NV 13c; 
NV 11 

24200  
24480  
24730 

200 
110 
250 

Beta-189080 
Beta-131576 
GifA-102 023 

5455 301 2762 2 20 1 3  

Riquelme et 
al., 2005; 
Cortés-

Sánchez et 
al., 2008a 
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Cueva de 
Nerja 

NV IX et 
X 

21140 
(IX) 

190 GifA-102021 2675 34 729 3 1  1  Riquelme et 
al., 2005 

 

Cova 
Beneito 

CB-Gr IV 
ou B7 

 -  3625 159 177  48    
Martinez 
Valle & 

Iturbe, 1993 

 

Cova 
Beneito 

CB II-III 
ou B6 

 -  733 35 40  10     

Cueva 
Ambrosio 

IV et VI 
21520 

(IV) 
120 Gif-9884 11689 405 2299 13 367 13 3  

Yravedra, 
2008; Ripoll 
et al., 2006 

 

Cova de 
les 

Cendres 
XVI A 

22750 à 
24240 

110 et 
220 

Beta-437195 
Bet -142283 

5150 345 62  13  7  Villaverde et 
al., 2019 

 

IV 

Arbreda D 22630 100 GrA-47323 3738 201 1 1 406 0 17  Rufí et al., 
2020 

 

Arbreda E 25780 210 OxA-21669 893 191 13 17 269 1 11  Rufí et al., 
2019 

 

Dernier Maximum Glaciaire (DMG)  

Portugal I 

Vale Boi 
Slope 2,  

Rockshelt
er B et C 

de 17634  
à 20620 

110  
160 

Wk-12131  
Wk-26800 

3912 1 383 8 2 615  121  Manne et al., 
2012 

 

Vale Boi 
Slope, 

niveau 2 
17634 et 

18410 
110 et 

165 
Wk-12131 
Wk-12130 

1147 813 5 1 241  32  

Cascalheira et 
al., 2012; 

Manne et al., 
2012 

 

Gruta do 
Caldeirão

* 

Fa, Fb,Fc, 
H, I 

18839 
(Fc) 

19900 
(H) 

20530 
(H) 

200 
260 
269 

OxA-2510 
OxA-1939 
OxA-2510 

9406 151 38 1 25 1 1 14 
Davis, 2002; 
Lloveras et 

al., 2011 

*Non 
inclus 

Espagne II 
Maltravies

o 
A 

17840  
17930 

90 
100 

Poz-30469  
Poz-30460 

3489 17  2 45  1  
Rodríguez-

Hidalgo et al., 
2013 
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Gato II II 17700 70 GrA-42226 1115 11 5  6    

Utrilla et al., 
2006; Blasco 
& Rodanés, 

2009 

 

III 

Nerja 
niveau 

VIII  
17940 
(VIII) 

200 UBAR-98 1492 17 279 23 2  1  Riquelme et 
al., 2005 

 

Gorham's 
Cave 

III 
18440 et 

16420 
160 et 

120 
Beta-184042 
Beta-181893 

3595 113 295 5 7  2  Brown et al., 
2011 

 

Cueva 
Ambrosio 

II 19250 70 Gif-9883 4584 132 668 11 101    
Yravedra, 

2008; Ripoll 
et al., 2006 

 

Cova 
Beneito 

CB II ou 
B1/2-
B3/5 

16180 
(II)  

18275 
(IV) 

140  
175 

Ua-32243  Ua-
32244 

2449 157 200  52    

Villaverde & 
Martínez 

Valle, 1995; 
Domenech 
Faus et al., 

2012 

 

Cova de 
les 

Cendres 

CC XIV-
XIII 

17210 
(XIII) 

60 Beta-287543 7114 211 77  23    

Villaverde et 
al., 1999; 
Martínez-

Alfaro et al., 
2019 

 

APRES Dernier Maximum Glaciaire (DMG)  

Portugal I 
Lapa de 

Picareiro 
F/G, E.L, 

E.U 

11780 et  
12210 (F) 

12320 
(G) 

11550(E.
L) 10070 

(E.U) 

90 et 
100 

(F) 90 
(G) 
120 
(E.L) 
80 

(E.U) 

Wk-4219 et 
Wk-4219 (F) 

OxA-5527 (G) 
Wk-4218 (E.L) 
Wk-4217 (E.U) 

10949 227  105   4 2 
Bicho & 

Haws, 2012  
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Suão  4-6 / 7-9 

12590  
14380  
10900  
12410  
15110  
12590 

100  
90  70  
80  90  
80  86 

GX-27591 GX-
27589  GX-
27590 GX-
275-92 GX-
27593 GX-

27594 

12568 35 1 13 1  1 1  

Vale Boi Z1 15660 86 Wk-31088 163 131   51  4  Manne et al., 
2012 

 

Lapa dos 
Coelhos 

couche 3 
et 4 

11660  
12240 

60 60 
GrN-18376  
GrN-18377 

348 10 3 5     Gameiro et 
al., 2017 

 

Espagne 

  
II 

Estebanve
la 

I 
10640   
11330 

60   50 
Beta-290779    
Beta-287754 

3695 58 464 8 220 2  18 

Yravedra et 
al., 2019 

 

Estebanve
la 

II 
11400  
11700 

120  
70 

Beta-155116  
Beta-197376 

920 75 229  420 2  4  

Estebanve
la 

III 
12070   
12440 

40  50 
Beta-232940  
Beta-232939 

130 87 304 3 118 5  6  

Estebanve
la 

IV 12530 60 Beta-290780 29 11 69  1 4  1  

III El Pirulejo P4 14250 90 Poz-21164 6175 57 180 7    3 

Riquelme, 
2008; Cortés-

Sánchez et 
al., 2008b 
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Sainta 
Maira 

SM-4 
11620  
11590  
11920 

150 
70 40 

Beta-131579 
Beta-149948 
Beta-156023 

175 

45 352 8  4 1 3 

Pérez, 2013  

Cueva de 
Nerja 

NV7-NV4 

12130 
(NV7) 
12190 
(NV6) 
11930 
(NV5) 
10860 
(NV4) 

130  
150  
160 
160 

UBAR 156 
UBAR 155 
UBAR 154 
UBAR 153 

4361 

50 1344 44 1    

Aura et al., 
2002b 

 

Cova de 
les 

Cendres 
CC XII-XI 

13690 
(XII)  

13120 
(XI)  

12470 
(IX) 

50 
(XII) 

60 (XI) 
100 
(IX) 

Beta-118022 
Beta-189079  
Beta-142284 

19799 1241 322 7 29 3 2 2 
Real, 2020; 

Villaverde et 
al., 2012 

 

IV 

Chaves 1c 12480 53 
D-AMS 
024761 

34 
1 51     14 

Castaños, 
1993; Utrilla 
& Lorente, 

2018 

 

Chaves 2a 12766 51 
D-AMS 
023795 

136 12 449 1    14  

Chaves 2b 12556 54 
D-AMS 
023794 

457 20 834     150  

Molí de 
Salt 

A 
de 10940 
à 11800 

de 50 
à 60 

 Beta-284214 
Beta-284213  

15 915 97 88 26  16 2  

Rufá et al., 
2017; 

Vaquero et 
al., 2012 

 



270 

Molí de 
Salt 

Asup 10990 50 Beta-179598 5475 4 4 2     

Martínez-
Polanco et al., 

2016; 
Vaquero et 

al., 2012 

 

Molí de 
Salt 

B1 11940 100 GifA-101037 1403 13 22 4  1   

Rufá et al., 
2017 ; 

Vaquero et 
al., 2012 

 

Molí de 
Salt 

B1.1       127 2 3   1    

Molí de 
Salt 

B2 12510 100 GifA-101038 993 7 15 1  3    

Peña de 
Las Forcas 

I 

11 13 14 
15 

12152 
(11)  

12440 
(13)  

12600 
(14)  

14400 
(15) 

50  50  
60  70 

Beta 348457  
GrA-32957  
GrA-33986  
GrA-25979 

583 

38 13     13 

Blasco & 
Castaños, 

2014 

 

V Coímbre 1 

12990  
12840  
12340 

60  70  
40  

Beta-297104 
Beta-271250 
Beta-392008 

561 

671 3063 5 19 44 29 385 

Yravedra et 
al., 2017a, 

2018 

 

Les zones biogéographiques sont proposées par Brugal & Yravedra (2005) pour la Péninsule Ibérique et sont visibles dans la 
figure 8.  
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Annexe 2 : ODD+D Seuru et al., (sous presse) 

 

This is a model description based on the Overview Design Details + Decision (ODD+D) Protocol of 

Grimm et al (2010; 2020) and adapted by Müller et al., (2013) to consider human decision making. 

This model is used in Seuru et al (in review) “Why were rabbits hunted in the past? Insights from 

an Agent-Based Model of the human diet breadth in Iberia during the Last Glacial Maximum”, 

submitted to “The Themes in Contemporary Archaeology” series, a monograph series edited by 

Seuru & Albouy and published by Springer Nature. 

This is an adapted version of the model developed by Wren et al., (2020) of human foraging 

system in Holocene Cape south coast of South Africa. Their model is also derived from a model 

that Janssen and Hill (2014, 2016) used to analyze hunting system among Ache hunter-gatherers. 

 

Overview 

Purpose 

The purpose of the ABM is to test if warren hunting using nets as a collective strategy can explain 

the introduction of rabbits in the human diet in the Iberian Peninsula during the Upper 

Palaeolithic.  We will analyze whether this hunting strategy has an impact on human diet breadth 

by affecting the relative abundance of other main taxa in the dietary spectrum. We measure 

model validity by comparing simulated diet breadth to the observed diet breadth in the 

zooarchaeological record. The agent-based model is explicitly grounded on the Diet Breadth 

Model (DBM), from the Optimal Foraging Theory (OFT).  
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Entities, State variables, and scales 

Our ABM is composed of cells and two types of agents: humans and camps. Humans are divided 

into two groups: the “hunters” who go hunting during the day and the “non-hunters” who stay in 

the camp. Minute-to-minute (for humans) and day-to-day (for camps) decisions are modelled. 

To each cell is assigned information about prey encounter rates based on animal densities during 

Upper Palaeolithic in Iberia, the corresponding energetic value (in kilocalories), the mean 

handling time to acquire a prey type, the mean breeding rate of the species corresponding to the 

time a prey item will be available again after it has been successfully hunted in a cell. 

 

Process overview and scheduling 

 The goal of this section is to present an overview of how the model works. A time-step represents 

one day in our ABM (Figure 26). Two different temporal scales are modelled simultaneously: a 

two-minutes scale for hunters’ decisions and a day-to-day scale for camps’ decisions. A simulation 

in our ABM stops after 18250 time-steps representing fifty years.  Humans are assigned to one 

camp. That implies a residential mobility, where hunters always go back to the same camp at the 

end of the day, even if another camp is closer to them. This is a necessary reduction of hunter-

gatherer reality during the Upper Palaeolithic in Iberia for computational limitations. However, 

despite past humans were also logistical, they were as well residentially mobile in Catalonia 

during this period, a mobility that we consider here in this version. Each time step, a fixed number 

of humans – i.e., the “hunters” - leave the camp to hunt, while others – the “non-hunters” stay in 

the camp and do not participate in hunting. Hunters go hunting during a certain amount of time 

during the day (called the daily time budget) and come back to the same camp at the end of the 

day. The walking speed while hunting is set at 3 km/h (Kelly, 2013). Therefore, a hunter needs 

two minutes to go through a 100-meter cell. Thus, a hunting decision occurs in any two minutes 

period. Hunters move and hunt within the landscape with one rule in mind: maximizing their 

caloric returns during their daily time budget. Each hunter decides to pursue an encountered prey 

type based on the expected return rate (kcal/hr) and the mean experienced return rate (kcal/hr) 

in the previous seven days of hunting. During each two minutes period, hunters either 
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move/search or hunt/pursue prey types. They do not literally pursue them, as prey types are 

static items. Rather, hunters check randomly the list of potential prey types in that cell to 

determine whether an encounter takes place. Then, if a hunter encounters a prey in that cell, we 

have determined a random success rate between 20% and 70% that sets chances hunters get to 

successfully hunt a prey type. Then, if a hunt is successful, the corresponding handling time is 

deducted from the daily time budget. Then, this prey type “disappears” from the landscape, and 

it will not be encountered in that cell during a certain number of days, corresponding to the 

breeding rate of this prey type. 

 

Figure 26 Decision tree for hunters and camps. 

 

After one or various hunting episodes, if a hunter reaches the maximum amount of calories he 

can gain during a day, fixed at 17 000 kcal, then he returns to the camp. We set this value of 17 

000 kcal to make impossible the successive hunt of high-rendering prey types that gives a larger 

amount of energy (i-e., warrens with 35 rabbits or big prey taxa – except roe deer). Thus, if 

hunters have not reached this threshold of 17 000 kcal and still have time to hunt, then they move 
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to an adjacent cell.  On the other hand, if hunters did not encounter a prey type and/or failed to 

pursue a prey, they also move to an adjacent cell. When there is no longer time to hunt from the 

daily time budget, hunters come back to their respective camp. They then divide the kilocalories 

earned during the day with all members of the camp, including those who stayed in the camp, 

under the assumption of food sharing. 

 

Design concept 

Theoretical and Empirical Background 

The model addresses a well-known debate of diet breadth broadening observed in the past: Why 

were rabbits hunted during the LGM in Iberia? There is extensive literature on this debate, from 

which several hypotheses emerged. Several researchers implicitly base their hypotheses 

explaining the intensive exploitation of the European rabbit in Iberia during the Upper Palaeolithic 

on OFT, and more specifically on the DBM. The DBM is used by ecologists and archaeozoologists 

to rank resources based on their net acquisition rate per unit of time spent foraging (Stiner & 

Munro, 2002). This model predicts that, when possible, humans will tend to hunt the highest-

ranked resource which is the one with the highest net caloric return. Based on net energetic 

return, it is commonly accepted that rabbits are not an optimal resource to exploit. However, in 

Seuru et al., (2021), we argued that if net return is calculated based on a warren, rather than an 

individual rabbit, the energetic ranking of the species can be much higher. The implication is that 

the adoption of hunting strategies that target warrens through the use of nets alters the rank of 

leporids and thus, could explain the introduction of this species in the optimal diet of human. 

 Thus, this ABM expands upon our earlier work exploring the impact of warren hunting through 

nets on the composition of an optimal human diet with the aid of an ABM. The use of an ABM 

allows us to explore the economic and social strategies that may have influenced human hunting 

decisions, bearing in mind that subsistence strategies may respond to socio-cultural as well as 

economic goals (Binford, 2001; Speth, 2010; Kelly, 2013).  In this model, we decided to focus only 
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on hunting behaviour – excluding plant consumption - to observe what would the human diet 

breadth have been during seasons of scarcity of vegetal food supply, such as winter. 

 

Individual Decision Making  

Hunters and camps move inside the model landscape but do not make similar decisions regarding 

to movement. In one hand, hunters consist in individual agents whose objective is to go hunting 

at the start of the day and during the amount of time available for the day. Their hunting decisions 

are designed to maximize their caloric returns. Hunters always belong to the same camp and 

make their own mobility. When their amount of time to hunt for the day is over or if the maximum 

limit of 17 000 kcal for the day is reached, they come back to their specific camp and share the 

calories they earned from prey types with all members of the camp. On the other hand, camps’ 

mobility is designed depending on the mean daily calorific intake for each member of the camp: 

the camp will move only if it is below a threshold set by default at 2 000 kcal/day per hunter for 

the last seven days. If a camp needs to move to another cell, it uses the Habitat Suitability index 

to determine the best habitable cell within its mobility range (described in section of submodels). 

The Habitat suitability index gives a score to each cell range between 0 and 1 (0: poor habitat; 1: 

best habitat). In this sense, we assume that camps, through hunters, have prior knowledge of the 

landscape through exchange and experience and thus know which cell has the highest score of 

Habitat Suitability. Then, camps choose the cell with the highest score (near 1) and move to that 

cell inside their mobility range. 

Warren hunting demands a collective effort from at least three hunters in this version (see Morin 

et al., 2020; Seuru et al., 2021). Thus, hunters are assumed to have knowledge of the proximity 

of other hunters from the same camp, so they can call for help when a warren is encountered.  

 

Learning 

Camps and hunters do not learn or change their decision rules over time as consequence of their 

experience. 
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Individual sensing 

We assume that camps and hunters have prior knowledge of the landscape through exchange 

and experience and thus know which cell has the highest score of habitat suitability. A camp keeps 

track of the daily mean of kilocalories for each human from this camp. Camps use this information 

to decide either to move or stay in the same cell for the next day. 

Hunters know how much time they get for hunting during a day (which is the daily time budget). 

They keep track of how many kcal they have won and lost during the day, how much time they 

have been hunting during their day, how far they are from their camp and how much time it 

would take to come back. Furthermore, they know the return rate of the prey types inside the 

cells. Hunters are aware of the handling time for each prey type and their corresponding 

kilocalories. Although not explicitly modeled, hunters do not sense if a cell has been visited by 

another hunter recently. However, hunters sense if another hunter has successfully hunted a prey 

type in the cell recently if the encounter rate of the prey type that has been hunted in that cell is 

set to zero. Hunters are also aware of the breeding rate of each prey type that affects how many 

days the encounter rate a specific prey type in a cell is set to zero if a hunt has been successful.  

 

Individual prediction 

There is no individual prediction from agents. 

Interaction 

On one hand, mobility decisions for camps depend on the location of other camps: if one camp 

decides to go on a cell where there is already another camp, the former camp will move to 

another cell, so it is not possible for a cell to host simultaneously more than one camp. On the 

other hand, hunters from a same camp stay relatively close when they go hunting. Thus, hunters 

are directly affected by other hunters to take mobility decisions. In addition, hunters also 

indirectly affect each other by setting the encounter rate of a prey type to zero if a successful 

hunt took place. 
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Collectives 

During the initialization of the model, the modeller imposes that each human belongs to the same 

camp during the simulation. Thus, each camp is composed by a fixed number of humans (divided 

into hunters and non-hunters) during the simulation.  

Heterogeneity 

Agents of the same type (camps or humans) are not heterogeneous in the state variables or 

processes applied to them.  

Stochasticity 

Hunters check randomly the list of potential prey types in a cell to determine whether an 

encounter takes place. Then, if a hunter encounters a prey in that cell, a random success rate 

between 20% and 70% sets the chances hunters get to successfully “hunt” a prey type. We based 

our initial model on the ethnographic literature to provide insights on hunting methods but 

hunting success rates are poorly documented (depending on the species). We have set the 

success rate between 20% and 70% based on reported rates in archaeological and ethnographic 

studies that vary within this interval (Cowan et al., 2012; Kelly, 2013; Janssen & Hill, 2014).  During 

the initialization, the location of camps inside the landscape is random. Also, it can happen that a 

hunter cannot return to his camp because of the presence of a non-inhabitable cell (ocean) 

between his location and the camp. In such case, the hunter goes to the next habitable cell inside 

the Moore neighbourhood. 

Observation 

A key result we want to analyze first is the relative proportion of warrens being hunted relative 

to other prey types. Secondly, we will explore the relative proportion of other taxa when warrens 

are introduced into the human dietary spectrum. Daily energetic intake per human, number of 

each prey type hunted and its proportion in the human diet are measured. 

 



278 

Details 

Implementation details 

The model is implemented in NetLogo 6.0.3. It is possible to download the model from the 

author’s comses.net account. 

 

Initialization 

During the initialization, the modeller may determine from the user interface: 

-  how many humans and camps will be modelled, directly impacting the average number 

of humans in each camp.  

- for this version of the model, the percentage of humans who go hunting during the day 

(called “hunters”) and the percentage of humans staying in the camp (called “non-

hunters”). 

- The daily time budget corresponding to the number of minutes hunters can spend hunting 

during the day. 

- The range within hunters are directly aware of the score of habitat suitability and the 

elevation of each cell. 

- The threshold used by camps for mobility decisions. The value of the threshold 

corresponds to the minimum number of daily kilocalories required for each member of a 

camp, set to 2 000 kcal/day. 

Setup assigns energetic return rate, handling time and encounter rate to each prey type in 

each cell (Table 11). Several other accounting variables are set to zero such as the number of 

prey types caught, the calories won by humans. The first days of the year are more productive 

that the following years since none of the hunters exploited yet the cells (which affects the 

encounter rate of a prey type to zero if a hunt has been successful). 
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Tableau 11 The corresponding energy in kilocalories a hunter would gain from each prey type 

and the corresponding handling time it would cost to the hunter to successfully hunt a specific 

prey type. 

 

Input data 

Habitat data 

The model landscape consists of a grid of 100x100 meter (1 hectare) cells representing the 

Catalonian region. The total size of our domain is 26,400 km2 divided into 100-meter cells. Each 

cell has an assigned elevation, derived from the version 4 of SRTM 90-m digital elevation model 

available from https://srtm.csi.cgiar.org/ and sampled at a 100 x 100 meters scale in ArcGIS 10.7. 

In addition, a Habitat Suitability index was extracted for each cell (Figure 27) from the model 

developed by Burke et al., (2017) for Western Europe during the LGM. 

 

 

 

Prey type Equus Cervus 

elaphus 

Bos sp. Capra 

pyrenaica 

Sus 

scrofa 

Rupicapra 

pyrenaica 

Capreolus 

capreolus 

Warren 

with 3 

rabbits 

Warren 

with 7 

rabbits 

Warren 

with 35 

rabbits 

Kilocalories 367427 203097 582510 57574 80346 31657 21825 2538 5920 29605 

Handling 

time (in 

minutes) 

231 165 540 110 212 90 90 120 90 90 

https://srtm.csi.cgiar.org/
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Figure 27 Model landscape representing the Catalonian region. Yellow house icons 

represent camps. The habitat Suitability Index is colour scaled according to its score (darker 

shade = higher score). 

 

We added to each hectare cell information about most common prey types that hunters could 

encounter in the palaeolithic landscape. These prey types include the following taxa:  Bos (bison 

and/or aurochs), Equus (equids), Cervus elaphus (red deer), Capra pyrenaica (ibex), Sus scrofa 

(wild boar), Rupicapra pyrenaica (chamois), Capreolus capreolus (roe deer) and Oryctolagus 

cuniculus (European rabbit). However, based on our earlier study (Seuru et al., 2021) we change 

the prey type of European rabbit to “warren”. Warrens have different population densities 

(Villafuerte and Moreno, 1997; Jones, 2006). For each prey type, we added its corresponding 

energetic value (in kilocalories) calculated in Seuru et al., (2021) and the mean handling time to 

acquire it (Table 11). Handling time corresponds to the time needed to pursue, capture, and treat 

the prey item (Bettinger, 1991, 2009). They are derived from different ethnographic and 

archaeological studies (Simms, 1987; Marín Arroyo, 2008; Henrikson, 2004; Lupo & Schmitt, 2016; 

Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). 
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In this version of the model, we use the elevation as a landscape variable for the distribution of 

the eight principal prey types that humans exploited during Upper Palaeolithic in Iberia. For 

example, taxa such as European rabbit usually avoids altitudes higher than 1 000 meters (Rogers 

et al., 1994; Gálvez-Bravo, 2017) while the ibex lives in rocky environments and mountains 

(Refoyo et al., 2014). Thus, it will be less common for a hunter to encounter a rabbit above 1 000 

meters of elevation. Derived encounter rates in function of the elevation are presented in Table 

12. 

 

Parameter values 

 

Prey type 

Encounter rate 

(individual/cell) 

 

References 

 below 1000 

meters 

above 1000 

meters 

Equus  0.0405 0.0405 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 

Cervus elaphus 0.03 0.03 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Marco 

et al., 2011 

Bos sp. 0.0034 0.0034 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 

Capra 

pyrenaica 

0.004 0.06 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Pérez 

et al., 2002; Sanchez-Hernandez, 2002; 

Acevedo et al., 2005 

Sus scrofa 0.0031 0.0031 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; 

Fernández-Llario, 2017 

Rupicapra 

pyrenaica 

0.002 0.052 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Pérez-

Barbería et al., 2017 

Capreolus 

capreolus 

0.0295 0.0295 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013; Marco 

et al., 2011 

Warren with 3 

rabbits 

1.193 0.000193 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 
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Tableau 12 Encounter rate (number of individuals/cell) in Catalonia in this version. 

 

We fixed a default value of 200 humans (Table 13) for our ABM based on palaeodemographic 

estimates for the northeastern part of Iberia, which ranges between 30 to 145 humans during the 

LGM (Maier et al., 2016). Since their estimation is based on a limited study of the carrying capacity 

of a few sites for this period in our region, we thus chose the estimate population of 200 humans 

to not underestimate results in our ABM.  The number of camps is adapted to the number of 

humans to have a mean of 25 humans per camp (Kelly, 2013:95). 

 

Parameter Description Default value Value range 

nrhumans Number of humans  200 NA 

nrcamps Number of camps 8 NA 

daily-time-budget Time to hunt during a day (in 

minutes) 

180 60-600 

hunter-percentage Percentage of hunters who go 

hunting during the day  

40% NA 

walk-speed (km/hr) Speed of hunters while crossing 

a cell when not hunting 

3 NA 

vision-hunter (cells) Distance in cell seen by a hunter 

to take a mobility decision 

20 NA 

Max_kcal_to_harverst 

(kcal) 

Maximum of calories per day a 

hunter can collect 

17000 NA 

Warren with 7 

rabbits 

0.51 0.000051 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 

Warren with 

35 rabbits 

0.102 0.000102 Jones et al., 2009; Fa et al., 2013 
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Camp-move-

threshold 

(kcal/human) 

Daily minimum energetic intake 

for each human 

2000 NA 

 

Tableau 13 Default values and ranges for parameters used in this version. 

 

Submodels 

Camp decision algorithm 

Camps choose to move to the cell with the highest score of Habitat Suitability (0=poor habitat; 1: 

best habitat), inside their range of mobility. 

The maximum range of mobility is calculated as follow: 

camp-mobility = ((1440 - daily-time-budget) / 60) * walk-speed * 0.5*10   (S1) 

This algorithm assumes that the maximum mobility range depends on the number of hours 

hunters spent hunting during the day. It is calculated so the camp moves at a constant walking 

speed of 3 km/h during a time that corresponds to 50% of the rest of hours available during the 

day after hunters went looking for preys. 1440 corresponding to the number of minutes for one 

day; * 0.5 is meant to give humans 50% of the time off to rest and 50% to move to another spot. 

For instance, if daily-time budget is 120 min (2h), humans have 1440-600=1220 min (22h) when 

they are not foraging. So, they will use 11h (50%) maximum to move and 11h (50%) to rest at the 

camp; *10 is meant to convert from kilometers to a hectare-cell of the map. 

 

Hunter decision algorithm 

Unlike camps, hunters will move to the cell with the maximum net caloric return inside their visual 

range (corresponding to the parameter “vision-hunter” described above).  We follow the 

algorithm developed by Wren et al., (2020): 

Net_caloric_return = return_rate * (time_left – distance * time-walk-cell) 
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Where time-walk-cell is the time in minutes needed to walk through a cell (calculated from the 

walk-speed), and time_left corresponding to the time left to hunt. 

Hunting decisions 

At the beginning of the day, one hunter selects the cell with the maximum net caloric return. 

Then, the objective of the other hunters from the camp is to reach during the day this cell. They 

also use a weighted random walk to go to the next habitable cell inside the Moore neighbourhood 

that considers the eight cells around the central cell in which the hunter figures (Figure 28). The 

weighting is based on the Habitat suitability index. In other words, more weight is given to cells 

with high Habitat Suitability score. Each time they enter in a cell, they check whether a prey item 

is encountered. If not, they move to another cell. If they do encounter a prey item, the success 

rate of hunting will determine if they successfully hunt it. If the animal is captured, hunters will 

collect the energy from this specific species and their daily time budget is subtracted by the 

corresponding handling time of the species. They continue to move as long they have time for 

hunting. It is not possible to encounter that species in the cell where the hunt took place for a 

period corresponding to the breeding rate of that species.  

 

Figure 28 A hunter compares the score of Habitat Suitability of the eight cells around him, 

corresponding to the Moore neighbourhood. The hunter then decides to go to the cell with the 

highest score of Habitat suitability. 

Hunting decisions concerning warrens 

In this version, hunting a warren to collect seven rabbits demands a collective effort from at least 

three hunters. Thus, if a hunter encounters a warren and if other two hunters are close enough 

(less than 200 meters) and are not hunting, they join the former for help. This is explicitly modeled 

by disactivating the two hunters coming for help for a two-minutes period (while the hunt occurs). 
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Annexe 3 : ODD+D Seuru et al., (soumis) 

 

This is a model description based on the Overview Design Details + Decision (ODD+D) Protocol of 

Grimm et al., (2010; 2020) and adapted by Müller et al., (2013) to consider human decision 

making. This model is used in Seuru et al., (submitted) “Evidence of an age and/or gender-based 

division of labor during the Last Glacial Maximum in Iberia through rabbit hunting”, submitted to 

“Journal of Anthropological Archaeology”. 

This is an adapted version of our previous model developed in Seuru et al., (in press). Our previous 

agent-based model (ABM) is also adapted from the ABM developed by Wren et al., (2020) of 

human foraging system in Holocene Cape south coast of South Africa. Their model is also derived 

from a model that Janssen and Hill (2014, 2016) used to analyze hunting system among Ache 

hunter-gatherers. 

Overview 

Purpose 

Rabbit remains dominate most of assemblages during the Upper Palaeolithic in the Iberian 

Peninsula. We defend that an explanation of why humans hunted rabbits must be approached 

through an understanding of how they exploited this species. Therefore, the purpose of the ABM 

is to analyze how different warren-based hunting strategies by humans influence the resulting 

human diets.  We develop two “what-if” hypotheses to explore the implications of social warren-

based hunting:  

- Hypothesis 1 (H1): What if collaborative warren hunting was an activity in which men, 

women and children synchronously participated during the LGM?  
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- Hypothesis 2 (H2): What if an age and/or gender-based division of labor was adopted, in 

which men focus on large prey hunting, and women, elders and children exploit warrens? 

 The validity of the ABM is measured by comparing simulated human diets to the observed human 

diets in the zooarchaeological record. The ABM is explicitly grounded on the Diet Breadth Model 

(DBM), from the Optimal Foraging Theory (OFT).  

Entities, State variables, and scales 

Our ABM is composed of cells and two types of agents: humans and camps.  

To each cell is assigned information about current and past encounter rates of the most common 

prey types exploited by humans, expressed as the number of individuals per cell. A cell has also 

information about the corresponding energetic value (in kilocalories) of a prey type, the mean 

handling time to acquire it and its mean breeding rate. Two different temporal scales are 

modelled simultaneously: a two-minutes scale for humans’ decisions and a day-to-day scale for 

camps’ decisions. A simulation in our ABM stops after reaching 50 years, representing 18250 time-

steps. 

 

Process overview and scheduling 

 The goal of this section is to present an overview of the mechanism of the ABM. A time-step 

represents one day in our ABM (Figure 29). Humans are assigned to one camp so that a mean of 

25 humans are assigned to each camp. The ABM implies a residential mobility, where humans 

belong to a same camp and go back to it at the end of the day, even if another camp is closer to 

them. Although past humans were also logistically mobile, this is a necessary reduction of hunter-

gatherer reality during the Upper Palaeolithic in Iberia due to computational limitations.  

To test the two hypotheses, we divide the 25 members in each group into two distinct categories: 

one consisting of 10 individuals (which represents 40% of the group) and another consisting of 15 

individuals (which corresponds to the remaining 60% of the group). By using these values, we can 

conduct sensitivity analysis to compare our findings with those of Seuru et al., (in press), who 

established the percentage of active hunters as 40% based on Kelly's research (2013:173-174). 
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Figure 29 Decision tree for humans and camps. 

 

To test the first hypothesis (H1), we divide the 25 members in each group so 40% of the members 

represent adult men who hunt warrens and large game such as equids, Bos, red deer, ibex, wild 

boar, chamois, and roe deer, while the remaining 60% comprises women, elders, and children 

who only exploit warrens. For the second hypothesis (H2), 40% of the members represent adult 

men who hunt big game while the remaining 60% of the members, represent women, elders, and 

children exploiting warrens.  Thus, in both hypotheses, we assume that 40% of the individuals are 

adult men, while the remaining 60% are women, elders, and children. Moreover, in this model, 

we decide to focus only on hunting behaviour – excluding gathering - to observe what would the 

human diet breadth look like during seasons of scarcity of vegetal food supply, such as winter. 

All humans go hunting every day during a certain amount of time (called the daily time budget) 

and come back to the same camp at the end of the day. The walking speed while hunting is set at 

3 km/h (Kelly, 2013). Since a human needs two minutes to go through a 100-meter cell, a hunting 



288 

decision occurs, therefore, in any two minutes period. Humans move and hunt within the 

landscape to maximize their caloric returns during their daily time budget. Each human pursues 

an encountered prey type if its expected return rate (kcal/hr) is higher than the mean experienced 

return rate of the band in the last seven days. During each two minutes period, humans either 

move/search or hunt/pursue prey types. They do not literally pursue them, as prey types are 

static items. Rather, humans check randomly the list of potential prey types in that cell to 

determine whether an encounter takes place. If an encounter with a prey type occurs, the 

algorithm calculates a random success rate between 20% and 70%. Then, if a hunt is successful, 

the corresponding handling time is deducted from the daily time budget of this specific human 

agent. Then, this prey type “disappears” from the landscape for a certain number of days 

corresponding to the breeding rate of this prey type. If an encounter with a prey type does not 

take place or the human fails to pursue a prey type or if the human fails to hunt it, then the human 

moves to an adjacent cell.   

After one or various hunting episodes, a human may reach the maximum amount of calories 

accumulated during a day, fixed at 17 000 kcal. If so, then the human returns to the camp even if 

there is still time left to hunt during the day. We set this value of 17 000 kcal to make impossible 

the successive hunt of high-rendering prey types that gives a larger amount of energy (i-e., two 

horses). When there is no longer time to hunt from the daily time budget, humans come back to 

their respective camp.  All members of the same camp then divide the kilocalories earned during 

the day, under the assumption of food sharing. 

 

Design concepts 

Theoretical and Empirical Background 

The model explores a well-known discussion regarding the diet breadth broadening observed 

during the Upper Palaeolithic period in Iberia. Specifically, it aims to understand why rabbits were 

hunted in Iberia during the Last Glacial Maximum (LGM). This debate has been extensively 

covered in literature, giving rise to various hypotheses. Many researchers implicitly base their 

explanations for the intensive exploitation of rabbits in Iberia during the Upper Palaeolithic on 
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the OFT and particularly the DBM. The DBM, used by ecologists and archaeozoologists, 

categorizes resources according to their net acquisition rate relative to foraging time (Stiner & 

Munro, 2002). According to this model, humans are predicted to prioritize hunting the highest-

ranked resource, which offers the greatest net caloric return. While rabbits are generally 

considered suboptimal in terms of net energetic return because of their body mass, in our study 

(Seuru et al., 2021), we argued that when the net return is calculated based on an entire warren 

rather than an individual rabbit, the energetic ranking of the warren becomes significantly higher. 

Consequently, the adoption of communal hunting strategies targeting warrens using nets alters 

the ranking of leporids, potentially explaining the inclusion of this species in the optimal human 

diet. 

 

Individual Decision Making   

Within the model landscape, humans and camps exhibit distinct decision-making processes when 

it comes to movement. Humans are individual agents whose primary objective is to engage in 

hunting activities during the available time for the day, aiming to maximize their caloric returns. 

Each human belongs to a specific camp and makes his own mobility. Once their available hunting 

time is over or they reach the maximum limit of 17 000 kcal for the day, they return to their camp 

and distribute the calories acquired from prey types among all camp members. 

On the other hand, the mobility of camps is determined based on the average daily caloric intake 

per camp member. The camp will only move if the intake falls below a predefined threshold of 2 

000 kcal/day per human over the past seven days. If a camp needs to relocate, it selects the most 

suitable cell within its range of mobility using the Habitat Suitability index, which assigns a score 

between 0 and 1 to each cell (0 indicating poor habitat and 1 representing the best habitat). We 

assume that camps, through their interaction and experience, possess prior knowledge of the 

landscape and are aware of the cell with the highest Habitat Suitability score. Therefore, they 

choose the cell with a score closest to 1 and move towards this cell within their mobility range. 
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Learning 

Camps and humans do not learn or change their decision rules over time as consequence of their 

experience. 

Individual sensing 

In the ABM, camps and humans have prior knowledge of the landscape through exchange and 

experience and thus know which cell has the highest Habitat Suitability score. A camp keeps track 

of the daily mean of kilocalories of each of its 25 members. Camps use this information in the 

algorithm that calculates either to move or stay in the same cell for the next day. 

Humans are aware of the daily time budget available to hunt during a day. They keep track of the 

quantity of kcal they have been earning and loosing during the day, the time left for hunting 

during the day, the distance from their camp and how much time it would take to come back. 

Furthermore, they know the constant return rate of the prey types inside the cells. That means 

humans are aware of the handling time for each prey type and their corresponding kilocalories. 

Although not explicitly modeled, humans do not sense if another human recently visited the cell 

in which they are. However, a human can indirectly sense if someone has successfully hunted a 

prey type in the cell the same day if the encounter rate of a prey type in that cell is set to zero.  

Individual prediction 

There is no individual prediction from agents. 

Interaction 

On one hand, humans indirectly affect each other by setting the encounter rate of a prey type to 

zero if a successful hunt took place. Moreover, humans from a same camp stay relatively close 

when they go hunting. In particular, three members of the same camp are needed to exploit a 

warren. Thus, humans are directly affected by other humans to take mobility decisions. 

Furthermore, the mobility choices of camps are influenced by the presence of other camps. If a 

camp decides to move to a cell already occupied by another camp, the former camp will select an 

alternative cell to relocate to. Consequently, it is not possible for a single cell to accommodate 

more than one camp simultaneously. 
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Collectives 

At the model's initialization stage, the modeller imposes that each human remains part of the 

same camp throughout the simulation. As a result, each camp maintains a constant number of 25 

humans throughout the simulation. 

Heterogeneity 

Agents of the same type (camps or humans) are not heterogeneous in the state variables or 

processes applied to them.  

 

Stochasticity 

Rather than actively pursuing specific prey types, humans check randomly the list of potential 

prey types in each cell to determine if an encounter takes place. However, if an encounter with a 

prey type occurs, the algorithm calculates a success rate ranging from 20% to 70% at random. 

During the initialization, the location of camps inside the landscape is random. 

Observation 

Once each human in the ABM gets over 2 000 kcal/day for 50 years, we aim to examine the 

relative ratio of hunted warrens in comparison to other prey types in the human diet through 

each hypothesis. Therefore, this analysis includes measuring the daily energetic intake per human 

and the number of individuals hunted from each prey type. 

 

Details 

Implementation details 

The model is implemented in NetLogo 6.0.3 and is available for download from the author's 

comses.net account. 

Initialization 

During the initialization, it is possible for the modeller to determine from the user interface: 
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- the total number of humans and camps. In our ABM, both values are fixed at 200 humans 

and 8 camps, so each camp is composed of 25 humans. 

- the percentage of adult men and women, children and elders. In our ABM, the percentage 

of adult men is set at 40% and the percentage of women, children and elders at 60%. 

- the daily time budget available to each human to hunt. 

- the range within humans are directly aware of the Habitat Suitability score and the 

elevation of each cell. 

- The threshold used in the algorithm to settle the mobility decisions of a camp. The value 

of the threshold is 2 000 kcal/day/human, corresponding to the minimum quantity of 

kilocalories required per day for each member of a camp to survive. 

- The walk speed, initially set at 3 km/hr. 

Setup assigns energetic return, handling time and encounter rate to each prey type in each cell 

(Table 14). Several other accounting variables are set to zero such as the number of prey types 

caught.  

Input data 

Habitat data 

The model landscape consists of a grid of 100x100 meter (1 hectare) cells representing the 

Catalonian region. The total size of our domain is 26,400 km2 divided into 100-meter cells. Each 

cell has an assigned elevation, derived from the version 4 of SRTM 90-m digital elevation model 

available from https://srtm.csi.cgiar.org/ and sampled at a 100 x 100 meters scale in ArcGIS 10.7. 

In addition, a Habitat Suitability index was extracted for each cell (Figure 30) from the model 

developed by Burke et al., (2017) for Western Europe during the LGM. 

https://srtm.csi.cgiar.org/
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Figure 30 Model landscape representing the Catalonian region. Yellow house icons 

represent camps. The habitat Suitability Index is colour scaled according to its score (darker 

shade = higher score). 

 

Information regarding the most common prey types that humans could encounter in the 

Paleolithic landscape has been incorporated into each hectare cell. These prey types include the 

following taxa:  Bos (bison and/or auroch), Equus (equids), Cervus elaphus (red deer), Capra 

pyrenaica (ibex), Sus scrofa (wild boar), Rupicapra pyrenaica (chamois), Capreolus capreolus (roe 

deer) and Oryctolagus cuniculus (European rabbit). However, based on our earlier study (Seuru 

et al., 2021) we change the prey type of European rabbit to “warren”. Warrens have different 

population densities (Villafuerte & Moreno, 1997; Jones, 2006). For each prey type, we included 

the energetic value (in kilocalories) and mean handling time for each prey type, as calculated in 

Seuru et al., (2021) and detailed in Table 14. Handling time represents the time required to 

pursue, capture, and process a specific prey type (Bettinger, 1991, 2009). They are derived from 

different ethnographic and archaeological studies (Simms, 1987; Marín Arroyo, 2008; Henrikson, 

2004; Lupo & Schmitt, 2016; Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). 

In our ABM, elevation is used as a landscape variable to determine the distribution patterns of 

the eight main prey types exploited by humans during the Upper Palaeolithic in Iberia. For 
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instance, the European rabbit typically avoids altitudes higher than 1 000 meters (Rogers et al., 

1994; Gálvez-Bravo, 2017), whereas the ibex lives in rocky mountainous environments (Refoyo et 

al., 2014). Consequently, the likelihood of a human encountering a rabbit and a warren above 1 

000 meters of elevation will be considerably lower. Moreover, since it is a difficult task to calibrate 

past population densities, three different encounter rates are calculated for Catalonia and used 

in the ABM. These are: 1) the past encounter rates used in Seuru et al., (2021), 2) a first version 

of the current encounter rates in Catalonia applied in Seuru et al., (in press), and 3) a second 

version of the current encounter rates that have been derived from subregions of Catalonia with 

less anthropic management (Garin et al., 2001, Welch et al., 2012, Pérez-Barbería et al., 2017) 

(see Table 14). 

 

Parameter values 

A default value of 200 humans for our ABM is fixed (Table 15) based on palaeodemographic 

estimates for the northeastern part of Iberia, which ranges between 30 to 145 humans during the 

LGM (Maier et al., 2016). Since their regionally differentiated estimate is based on the carrying 

capacity of only two sites for this period in Catalonia, we thus chose the estimate population of 

200 humans to not underestimate results in our ABM.  Since the total number of humans and 

camps are dependant variables, where the number of humans directly impacts the total number 

of camps, the number of camps is set at 8 so 25 humans per camp are modelled. 
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Prey type Kilocalories Handling 

time (in 

minutes) 

Breeding 

rate 

(days) 

Encounter 

rate 

(ind/cell) 

during UP 

in Iberia 

Current 

encounter 

rate < 

1000 

meters 

Version 1 

Current 

encounter 

rate > 

1000 

meters 

Version 1 

Current 

encounter 

rate < 

1000 

meters 

Version 2 

Current 

encounter 

rate > 

1000 

meters 

Version 2 

References 

for current 

encounter 

rates (both 

versions) 

Equus (equids) 367427 231 730 0.0405 0.0405 0.0405 0.0405 0.0405 a,b 

Cervus elaphus 

(red deer) 

203097 165 730 0.029 0.03 0.03 0.025 0.025 a,b,c,d,e 

Bos sp. 

(auroch/bison) 

582510 540 730 0.0034 0.0034 0.0034 0.0034 0.0034 a,b 

Capra 

pyrenaica (ibex) 

57574 110 730 0.02 0.004 0.004 0.001 0.027 a,b,f,g,h,i,j,k 

Sus scrofa (wild 

boar) 

80346 212 148 0.0357 0.0031 0.0031 0.022 0.022 a,b,l,m,n 

Rupicapra 

pyrenaica 

(chamois) 

31657 90 730 0.02 0.002 0.002 0.001 0.009 a,b,o,p 
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Tableau 14 Fixed variables used in our ABM. a: Jones et al., 2009; b: Fa et al., 2013; c: Marco et al., 2011; d: Rosell et al., 2007; e: 

Acevedo et al., 2008; f: Pérez et al., 2002; g: Sanchez-Hernandez, 2002; h: Acevedo et al., 2005; i: Acevedo & Cassinello, 2009; j: 

Refoyo et al., 2014; k: Alados & Escos, 2017; l: Fernández-Llario, 2017; m: Bosch et al., 2012; n: Departament Agricultura, Ramaderia, 

Pesca I Alimentoció, (2019, 2020, 2021); o: Pérez-Barbería et al., 2017; p: Welch et al., 2012; q: Fernández-López et al., 2022; r:   Seuru 

et al., 2021. 

 

 

 

 

Capreolus 

capreolus (roe 

deer) 

21825 90 326 0.0761 0.0295 0.0295 0.0099 0.0099 a,b,c,p,q 

Warren with 3 

rabbits 

2538 120 55 1.193 1.193 1.193 1.193 1.193  
a,b,r 

Warren with 7 

rabbits 

5920 90 42 0.51 0.51 0.51 0.51 0.51 

Warren with 35 

rabbits 

29605 90 38 0.102 0.102 0.102 0.102 0.102 
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Tableau 15 Default values and ranges for parameters used in this ABM. NA: Non Applicable. 

 

Parameter Description Default value Value 

range 

nrhumans Number of humans  200 NA 

nrcamps Number of camps 8 NA 

daily-time-budget Time to hunt during a day (in minutes) 180  60-600 

human-percentage Percentage of humans who go hunting during the 

day  

100% (40% of adult men, and 60% 

of women, children and elders) 

NA 

walk-speed (km/hr) Speed of humans while crossing a cell when not 

hunting 

3 NA 

vision-human (cells) Distance in cell seen by a human to take a mobility 

decision 

20 NA 

Max_kcal_to_harverst (kcal) Maximum of calories per day a human can collect 17000 NA 

Camp-move-threshold 

(kcal/human) 

Daily minimum energetic intake for each human 2000 NA 
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Submodels 

Camp decision algorithm 

Camps choose to move to the cell with the highest score of Habitat Suitability (0=poor habitat; 1: 

best habitat), inside their range of mobility. 

The maximum range of mobility is calculated as follow: 

camp-mobility = ((1440 - daily-time-budget) / 60) * walk-speed * 0.5*10   (S1) 

This algorithm assumes that the maximum mobility range depends on the number of hours 

humans spent hunting during the day. It is calculated so the camp moves at a constant walking 

speed of 3 km/h during a time that corresponds to 50% of the rest of hours available during the 

day after humans went looking for preys. 1440 corresponding to the number of minutes for one 

day; * 0.5 is meant to give humans 50% of the time off to rest and 50% to move to another spot. 

For instance, if daily-time budget is 120 min(2h), humans have 1440-600=1220 min (22h) when 

they are not foraging. So, they will use 11h (50%) maximum to move and 11h (50%) to rest at the 

camp; *10 is meant to convert from kilometers to a hectare-cell of the map. 

Human decision algorithm 

Unlike camps, humans will move to the cell with the maximum net caloric return inside their visual 

range (corresponding to the parameter “vision-human” described above).  The algorithm 

developed by Wren et al., (2020) is followed: 

Net_caloric_return = return_rate * (time_left – distance * time-walk-cell) 

Where time-walk-cell is the time in minutes needed to walk through a cell (calculated from the 

walk-speed), and time_left corresponding to the time left to hunt. 

Hunting decisions 

At the beginning of the day, one human selects the cell with the maximum net caloric return. 

Then, the objective of the other members from the camp is to reach this specific cell during the 

day. Besides, humans use a weighted random walk to go towards the next viable cell within the 

Moore neighbourhood, which encompasses the eight cells surrounding the central cell where the 
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human is located (Figure 31). The weighting of this random walk is based on the Habitat suitability 

index, meaning that cells with higher Habitat Suitability scores receive more weight and thus 

greater emphasis.  Upon entering a cell, they assess whether any prey type is encountered, and 

if not, they move to another cell. If they do encounter a prey type, the decision to pursue a prey 

type depends on whether the time left for hunting during the day is greater than the handling 

time of the corresponding prey type. If so, then the success rate of hunting will determine if they 

successfully hunt it. Upon successfully capturing a prey type, humans acquire the energy from 

that prey type, and its corresponding handling time is subtracted from their daily time budget.  

 

Figure 31 Comparison of the Habitat Suitability score of the eight cells within the Moore 

neighborhood. Subsequently, the human decides to move to the cell that possesses the highest 

score. 

Hunting decisions concerning warrens 

In this version, hunting a warren to collect seven rabbits demands a collective effort from at least 

three humans (see Morin et al., 2020; Seuru et al., 2021). Thus, humans are presumed to have 

knowledge of the proximity of other members from the same camp, enabling them to seek 

assistance when encountering a warren. If a human encounters a warren and if other two 

members from the same camp are close enough (less than 200 meters) and are not hunting, they 

join the former for help. This is explicitly modeled by disactivating the two humans coming for 

help for a two-minutes period (while the hunt occurs). 

References 

References are included in the bibliography of the thesis. 
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