Dodat P.-J., Balter V., Mann A.E., Maureille B. (2026) — Mieux
comprendre les habitudes alimentaires des Néandertaliens des
Pradelles (Marillac-le-Franc, France) grace a I’analyse des isotopes
du calcium [Improving our understanding of Neandertal dietary
habits using calcium isotope analysis at les Pradelles (Marillac-le-
Franc, France)], Bulletin de la Société préhistorique frangaise, 123, 2,
p. 177-201.

Mieux comprendre les habitudes alimentaires
des Néandertaliens des Pradelles (Marillac-le-Franc,
France) grace a ’analyse des isotopes du calcium

Improving our understanding of Neandertal dietary habits

using calcium isotope analysis at les Pradelles
(Marillac-le-Franc, France)

Pierre-Jean DoDAT, Vincent BALTER, Alan E. MANN, Bruno MAUREILLE

Résumé : L’étude de la composition isotopique en calcium (6*/Ca) constitue un outil prometteur pour la reconstitution
des régimes alimentaires des populations du passé. Dans cette étude, nous avons mesuré les valeurs de 5*Ca afin de
reconstituer le régime alimentaire de cinq néandertaliens provenant du site des Pradelles (Charente, France). Les Pra-
delles est un gisement du Paléolithique moyen, interprété comme une halte de chasse spécialisée, associé a une industrie
lithique moustérienne de type Quina. Il a été utilis€ de maniére intermittente par les Néandertaliens entre la fin du MIS
4 et le début du MIS 3 pour le traitement de carcasses d’ongulés. Les restes osseux de rennes sont les plus abondants
de I’assemblage. Les analyses isotopiques du carbone (6'3C) et de I’azote (J'°N), menées entre 1991 et 2005, ont donné
des résultats qui ne concordent pas totalement avec les données archéozoologiques. Dans notre étude, les compositions
isotopiques du calcium suggérent que les grands herbivores, en particulier les chevaux et les bovidés, constituaient les
principales proies des cinq Néandertaliens étudiés, tandis que le renne — bien qu’il soit I’espéce la plus abondante du
site — semble avoir été une source alimentaire secondaire. Enfin, nos données de 5**Ca sont intégrées aux valeurs de
613C et 6N publiées précédemment afin d’affiner la position trophique des Néandertaliens des Pradelles. Les résultats
sont en accord avec I’hypothése d’un exocannibalisme alimentaire, selon laquelle les Néandertaliens découverts sur le
site appartiendraient a un groupe ou sous-groupe distinct de celui responsable de I'accumulation de rennes, sous réserve
que le second groupe ait un régime alimentaire basé principalement sur le renne durant la plus grande partie de I’année.

Mots-clés : isotopes du calcium, Neandertal, régime alimentaire, Moustérien de type Quina.

Abstract: Calcium isotopic compositions (6**Ca) is a promising tool for reconstructing the dietary habits of past
hominin populations. In this study, we measured the §**Ca values to reconstruct the dietary habits of five Neandertal
individuals from Les Pradelles (Charente, France). Les Pradelles is a well-known Middle Paleolithic site, interpreted as
a specialized killing site with Quina Mousterian lithic industries. This site was intermittently used by Neandertals at the
end of the MIS4 and the beginning of the MIS 3 for processing ungulate carcasses, with reindeer bone remains largely
dominating the assemblage. Previous carbon (6'*C) and nitrogen (5'°N) isotopic analyses conducted between 1991
and 2005 yielded results that are not fully consistent with the archeozoological data. In our study, the calcium isotopic
compositions suggest that large herbivores, particularly horse and bovid, were the primary prey of the five Neander-
tals, whereas reindeer—despite being the most abundant faunal remains at the site—appear to have been a secondary
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food source. Finally, our 6**Ca data are integrated with previously published 6'*C and §'>N values to refine the trophic
positioning of Neandertals at Les Pradelles. The findings could support the hypothesis of dietary exocannibalism,
according to which the Neandertals found at the site belong to a distinct group or subgroup from those responsible for
the reindeer accumulation. This assumption holds if we consider that this group has a diet mainly based on reindeer

resources during an important part of the year.

Keywords: calcium isotopes, Neandertal, diet, Quina Mousterian.

vant les années 1980 et I’essor des méthodes

bio-géochimiques en archéologie, les indices

les plus tangibles concernant 1’alimentation des
Néandertaliens provenaient principalement de 1’¢tude
des restes animaux retrouvés sur les sites. S’il était alors
établi que les Néandertaliens étaient des consommateurs
de viande, des questions subsistaient quant a la propor-
tion de I’alimentation issue de la chasse, a la répartition
de la viande au sein du groupe, ou encore a la diversité
des ressources exploitées. L’émergence de nouvelles
approches analytiques, notamment géochimiques, a per-
mis de dépasser certaines de ces limites. Ces approches
révelent aujourd’hui I’image de chasseurs organisés
exploitant une large gamme de ressources, essentielle-
ment animales, mais aussi végétales (par ex. Henry et
al., 2012) ou aquatiques (par ex. Guillaud ef al., 2021).
Parmi les méthodes employées, 1’étude de la composition
isotopique du carbone (6'3C) et de ’azote (6'°N) du colla-
geéne osseux a été largement utilisée afin d’explorer divers
scénarios alimentaires. Ainsi, la comparaison des valeurs
0N du collagéne humain et animal permet d’estimer la
position trophique d’une espéce (Schoeninger et DeNiro,
1984). Bien que moins marqués par rapport a 1’azote, les
isotopes du carbone témoignent eux aussi d’un enrichis-
sement trophique (DeNiro et Epstein, 1978). Par ailleurs,
les valeurs 6'*C du collagéne osseux permettent de distin-
guer les populations consommant des plantes C3 ou C4,
ou bien exploitant des environnements distincts (Vogel et
Van Der Merwe, 1977 ; Van der Merwe et Medina, 1991).
Enfin, il est démontré que la consommation de poissons
d’eau douce ou d’origine marine exerce une influence
importante sur les valeurs 6'°C et 6'°N (Schoeninger et
al., 1983).

En 1991, la premiére étude isotopique du collagéne
osseux réalisée sur des restes néandertaliens et les ves-
tiges fauniques associés a été menée sur des échantillons
provenant du site des Pradelles (Bocherens e al. 1991 ;
également connu sous le nom de Marillac), situ¢ a Maril-
lac-le-Franc en Charente (Vandermeersch, 1980). Au
total, ce sont quatre séries d’études utilisant les valeurs
de 0BC et 6N qui ont été menées sur le site (Boche-
rens et al., 1991, 2005 ; Fizet et al., 1995 ; Bocherens,
in Maureille et al., 2014). Toutes ces études concluent a
un régime carné pour les Néandertaliens des Pradelles,
principalement axé sur la consommation de grands her-
bivores ; il apparait en revanche moins spécialisé que celui
des loups contemporains (Bocherens et al., 1991, 2005 ;
Fizet et al., 1995). Apres révision, les données obtenues
sur les restes néandertaliens en 1991 ainsi que ’'un des
résultats de I’é¢tude de 2005 ont été exclus des discussions

mical methods in archaeology, the clearest evi-

dence for Neandertal diets mainly came from the
study of animal remains recovered on sites. It was clear
that Neandertals were meat eaters. However, the propor-
tion of the diet derived from hunting and the distribution
of meat among the group are just some of the many ques-
tions which archeozoological approaches alone struggled
to answer. The emergence of new analytical techniques,
including geochemistry approaches - among many others
- has helped to overcome some of these difficulties. These
methods now reveal the image of well-organized hunters
exploiting a wide variety of food sources, a large propor-
tion of which were derived from animal sources, while
also including plants (e.g. Henry et al. 2012) and products
from aquatic environments (e.g. Guillaud et al. 2021).
Among these methods, bulk carbon (6'*C) and nitrogen
(6"N) values of human and faunal collagen were used
to examine multiple dietary scenarios. Comparison of
human and faunal collagen §'°N values can provide an
indication of trophic position and can be used to assess
trophic level position (Schoeninger and DeNiro, 1984).
Although relatively small compared to N isotopes there
is also a trophic enrichment for carbon isotopes (DeNiro
and Epstein, 1978). In addition, bone collagen ¢'*C
values allow differentiation between populations consu-
ming C3 and C4 plant or exploiting different landscapes
(Vogel and Van Der Merwe, 1977, Van der Merwe and
Medina, 1991). Finally, marine and freshwater fish also
have a strong influence on both ¢'*C and 6'°N values
(Schoeninger et al., 1983).

In 1991 the first bulk collagen isotope study of Nean-
dertal remains was carried out on faunal and one human
fossil from Les Pradelles site (Bocherens et al. 1991;
also known as Marillac) at Marillac-le-Franc, Charente,
southwest of France (Vandermeersch, 1980). In total,
four studies employing 6'*C and 6'°N values have been
conducted at Les Pradelles (Bocherens et al., 1991, 2005;
Fizet et al., 1995; Bocherens in Maureille et al., 2014).
All four studies report that Neandertals at Les Pradelles
had a carnivorous diet primarily focused on the consump-
tion of large herbivores, albeit less specialized than coe-
val wolves (Bocherens et al., 1991, 2005; Fizet et al.,
1995). After revision, the Neandertal data from 1991
and one from 2005 are considered at the lower limit of
chemical reliability for collagen and and were therefore
excluded from interpretation (Bocherens et al., 2005), but
the conclusion remains the same: the Neandertals at Les
Pradelles were at the top of their food web. It appears
that, based on the study of 2005, Neandertal samples have

B efore the 1980s and the expansion of bio-geoche-
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et interprétations, car situés a la limite inférieure de fiabi-
lité chimique pour le collagéne (Bocherens et al. 2005).
Malgré ces ajustements, la conclusion reste identique :
les Néandertaliens des Pradelles occupaient le sommet de
leur chaine alimentaire. En effet, d’apres I’étude conduite
en 2005, les échantillons néandertaliens présentent des
valeurs de §'°N similaires a celles de prédateurs comme
I’hyéne et le loup — bien qu’avec une diversité plus éle-
vée — ainsi que des valeurs de §'3C incompatibles avec le
renne comme proie principale (Bocherens ef al., 2005).
Concernant les autres espéces carnivores, les données
isotopiques permettent aux auteurs d’identifier le renne
et le bison comme proies principales du loup, et le che-
val comme proie secondaire. Pour I’hy¢ne, cela semble
inversé (Bocherens et al., 1991 ; Fizet et al., 1995).

Etant donné la multiplicité des facteurs alimentaires,
environnementaux ou physiologiques influencant les
valeurs de 6'3C et 6"°N, ces traceurs ne reflétent pas toute
la complexité du régime alimentaire. Il est donc essentiel
de compléter ces résultats par des approches tradition-
nelles ou des approches isotopiques complémentaires.
Aux Pradelles, les valeurs de 6'°C et 6'°N ne sont pas
en accord avec les observations paléontologiques et
archéozoologiques. En effet, dans les lithofacies 2a et
2b (voir Maureille ef al. 2010), ou la majorité des restes
néandertaliens ont été découverts, 1’ordre d’intervention
des différents agents accumulateurs peut étre reconstitué.
La conclusion est sans équivoque : les Néandertaliens
sont les principaux contributeurs de 1’accumulation des
carcasses de rennes ; ils y ont transporté les parties les
plus riches en ressources, comme les parties supérieures
des membres et les extrémités craniennes (Costamagno et
al., 2006). Dans la mesure ou la grande majorité des frag-
ments osseux correspondent a des os longs de membres
de rennes, le site est interprété comme une halte de chasse
spécialisée dans I’exploitation de cette espece (Costama-
gno et al., 2006 ; Mussini, 2011). Par ailleurs, plusicurs
indices suggerent I’existence de pratiques cannibales par
les Néandertaliens ayant fréquenté le site (Maureille et
al., 2010 ; Mussini, 2011 ; voir également Garralda, 2008
ou Garralda et al., 2005).

11 existe donc un décalage entre les résultats des ana-
lyses isotopiques sur le collagéne osseux, qui identifient
le renne comme une proie secondaire, et les données
archéozoologiques, qui suggerent que les Néanderta-
liens ont massivement accumulé des carcasses ou par-
ties de carcasses de renne, témoignant d’une exploita-
tion compléte et intensive de cet ongulé. Pour tenter de
comprendre cette discordance, une nouvelle méthode
d’étude du régime alimentaire, basée sur la composition
isotopique en calcium (6**Ca), a été testée. Tandis que
les valeurs de 6"3C et J'N mesurées dans le collagéne
reflétent 1’apport en protéines et sont donc fortement
impactées par la consommation de protéines animales, les
valeurs de 5**Ca sont mesurées sur la fraction minérale de
I’os et donc sont moins sensibles a la fraction protéique
de I’alimentation. L’hypothése d’une consommation d’os
pour expliquer la diminution des valeurs de §**Ca le long
de la chaine trophique est aujourd’hui largement acceptée

0N values similar to those of predators such as hyena
and wolf, with higher diversity, and §'3C values incom-
patible with reindeer as the main prey (Bocherens et al.,
2005). Regarding other carnivorous species, isotopic data
allow the authors to define reindeer and bison as primary
prey of wolf and horse as a secondary prey. Regarding
hyena, the situation appeared to be the opposite (Boche-
rens et al., 1991; Fizet et al., 1995).

Given the multiple dietary, environmental or physio-
logical factors influencing §'3C and §'>N values, these iso-
topic dietary proxies do not reflect the full complexity of
diet. Therefore, it is important to implement these results
with complementary “traditional” or isotopic approaches.
At Les Pradelles 6'*C and J'°N values are not in accor-
dance with the paleontological and archaecozoological
observations. Indeed, in lithofacies 2a and 2b (lithos-
tratigraphy from Maureille et al., 2010), where most of
the Neandertal remains have been found, it is possible
to determine the order of intervention of the different
accumulating agents. The conclusion is clear: Neander-
tals were the main contributors of reindeer carcasses to
the site where they brought the most resource-rich parts
of reindeer carcasses, e.g., the limbs and cranial extre-
mities (Costamagno et al., 2006). As the vast majority
of bone fragments come from reindeer limb bones, the
site is interpreted as a highly specialized hunting camp
focused on reindeer (Costamagno et al., 2006; Mussini,
2011). Moreover, several lines of evidence suggest can-
nibalism among the Neandertals who frequented the site
(Maureille et al., 2010; Mussini, 2011; but see also Gar-
ralda, 2008; Garralda et al. 2005).

There is, therefore, a mismatch between the results of
the isotopic analyses obtained on bone collagen, where
reindeer appear as secondary prey, and the archaeozoo-
logical data of the site, where the Neandertals have been
massive accumulators of reindeer carcasses or parts of
carcasses and have been engaged in an intensive and
global exploitation of this ungulate. To shed light on
this discrepancy, a new method for studying diet, cal-
cium isotopic compositions (5*Ca) is tested in this work.
While 6'3C and 6'°N values on bulk collagen reflect the
protein intake and are therefore heavily impacted by ani-
mal protein consumption, §**Ca values measured on the
mineral fraction of bone is less sensitive to the protein
fraction of the diet consumption. The consensus mecha-
nism to explain the decrease of the §**Ca values up the
trophic chain is bone consumption (e.g., Skulan and
DePaolo, 1999; Heuser et al., 2011; Dodat et al., 2021),
thus reflecting another aspect of Neandertal dietary beha-
vior. In addition, the Ca isotopic composition is analysed
in the mineral component of bone, which is independent
of collagen preservation, allowing analyses even for
samples where collagen is degraded. The combination of
the three isotopic systems (C, N and Ca) is used in the
present work to better constrain the diet of the Neander-
tals discovered at Les Pradelles.
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(par ex. Skulan et DePaolo, 1999 ; Heuser et al., 2011 ;
Dodat et al., 2021), reflétant par 1a un nouvel aspect du
comportement alimentaire néandertalien. Par ailleurs, la
composition isotopique en calcium est analysée a partir
de la composante minérale de I’os, indépendante de la
préservation du collagéne, ce qui permet d’intégrer des
¢échantillons dont le collagéne est dégradé. Dans ce tra-
vail, la combinaison des trois systémes isotopiques (C,
N et Ca) sera aussi utilisée pour mieux circonscrire le
régime alimentaire des Néandertaliens découverts sur le
site des Pradelles.

MATERIEL ET METHODES
Contexte du site

Le site des Pradelles, situé sur la commune de Maril-
lac-le-Franc (Charente), est connu depuis 1898. Cepen-
dant, les bréves fouilles menées a la fin du xixe siécle
n’ont pas révélé d’intérét majeur pour la préhistoire, le
site ayant donc par la suite été utilis€é comme carriere
(Ragout et Balout, 1942 ; Maureille et al., 2010). C’est en
1932 que P. Richeboeuf, exploitant de la carriere, recueille
suffisamment de matériel lithique et faunique mousté-
rien pour susciter I’intérét des préhistoriens (Ragout et
Balout, ibid.). Une bréve visite de P. David en 1934 fut
I’occasion de la découverte d’un fragment de mandibule
néandertalienne (Piveteau, 1957) parmi les collections du
carrier — mandibule correspondant a I’un des restes ana-
lysés pour les isotopes C et N en 1991 (Bocherens et al.,
1991) — ainsi qu’a ’identification, a environ 4 a 5 metres
sous les éboulis, d’un niveau contenant de nombreux
restes de rennes ainsi que du matériel lithique moustérien
(Maureille et al., 2007, 2010). Ce n’est qu’en 1967 que
le site commence a faire I’objet de fouilles scientifiques
modernes, sous la direction de B. Vandermeersch. Ces
investigations, poursuivies jusqu’en 1980 (Vandermeer-
sch, 1980), ont conduit a 1’obtention de résultats nom-
breux et importants.

Les Pradelles correspondent a une grande cavité
karstique effondrée, utilisée occasionnellement par les
Néandertaliens durant les stades isotopiques marins 4 ou
3 (MIS) (Vandermeersch, 1965, 1986). Douze niveaux
sédimentaires ont ét¢ définis par Vandermeersch (couches
1 a 12, du sommet a la base de la stratigraphie), le niveau
le plus profond étant constitué d’une argile karstique sté-
rile. A la base de la stratigraphie (couches 11 & 8), les
vestiges lithiques sont caractéristiques du technocom-
plexe Moustérien de type Quina, témoignant de stratégies
d’approvisionnement différenciées entre les silex locaux
(de mauvaise qualité) et les silex allochtones, de bonne
qualité (matériaux provenant de gisements situés a 25 km
a ’ouest, prés d’Angouléme ; Meignen et Vandermeer-
sch, 1987 ; Meignen, 1988 ; Meignen ef al., 2007, 2010,
2025). Par ailleurs, le site a livré une importante collec-
tion de restes humains, incluant des fragments craniens
(Vandermeersch, 1986 ; Garralda ef al., 2014a), des dents
isolées (Garralda ef al., 2020) ainsi que des fragments de

MATERIALS AND METHODS
Site context

Les Pradelles site, located on the territory of the Maril-
lac-le-Franc village in Charente, southwest of France, has
been known since 1898. However, the brief excavations
carried out at the end of the 19th century did not reveal
any significance for prehistory. The site was then used
as a stone quarry (Ragout and Balout, 1942; Maureille
et al., 2010). In 1932, P. Richeboeuf, who was quarrying
the deposit, collected enough Mousterian lithic and fau-
nal material to interest prehistorians (Ragout et Balout,
ibidem).

Therefore, a brief scientific visit by P. David in 1934
led to the discovery of a Neandertal mandible fragment
(Piveteau, 1957) within the quarryman’s collections, one
of the remains analysed for C and N isotopes in 1991
(Bocherens et al., 1991), and the identification, approxi-
mately 4 to 5 meters beneath the scree, of a level contai-
ning numerous reindeer remains and Mousterian lithic
material (Maureille et al., 2007, 2010). It was not until
1967 that the site underwent modern scientific fieldwork
under the direction of B. Vandermeersch and these inves-
tigations continued until 1980 (Vandermeersch, 1980).

During the fieldwork, Vandermeersch and his scienti-
fic team obtained important results. Les Pradelles consists
of a very large and long collapsed karstic cave, which was
occasionally used by Neandertals during marine isotopic
stage 4 or 3 (MIS) (Vandermeersch, 1965, 1986). Twelve
sedimentological levels were defined by Vandermeersch
(1 to 12, from the top to the base of the stratigraphy),
with the lowermost being a sterile karstic clay. At the
base of the stratigraphy (layers 11 to 8) lithic remains are
associated to the Quina-type Mousterian technocomplex
with different use strategies between local (poor quality)
and nonlocal good quality flints (from places which are
located 25 km to the west, near the city of Angouléme)
(Meignen and Vandermeersch, 1987; Meignen, 1988;
Meignen et al., 2007, 2010, 2025). Moreover, the site
has delivered an important collection of human remains,
including cranial pieces (Vandermeersch, 1986; Garralda
et al., 2014a), isolated teeth (Garralda et al., 2020) and
fragments of long bone diaphysis (Garralda et al. 2014b).
Based on their morphology, those bone remains are, wit-
hout any doubt, attributed to Neandertals.

A second period of fieldwork took place from 2001
to 2012 under the co-direction of two of us, B. Maureille
and A. E. Mann (Maureille et al., 2007, 2010). All the
archaeological material discovered at Les Pradelles is
related to the Mousterian (Maureille et al., 2007). The
correlation between Vandermeersch’s lithostratigraphy
and that of Maureille-Mann was possible and already
published in Maureille et al. (2007). The recent results
confirmed most of those of Vandermeersch. For exa-
mple, at the base of the stratigraphy (1 to 1.5 m thick)
lithofacies 2a and 2b have few Quina lithics (the unique
represented Mousterian technocomplex) and faunal long
bone fragments are highly abundant (most of them being
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diaphyses d’os longs (Garralda et al. 2014b). Sur la base
de leur morphologie, ces restes osseux sont attribués sans
ambiguité aux Néandertaliens.

Une seconde phase de fouilles a eu lieu entre 2001
et 2012, sous la codirection de deux d’entre nous
(B. Maureille et A.E. Mann : Maureille et al., 2007, 2010).
L’ensemble du matériel archéologique découvert aux
Pradelles est li¢ au Moustérien (Maureille et al., 2007).
La corrélation entre la lithostratigraphie de Vandermeer-
sch et celle définie a ’occasion des fouilles Maureille-
Mann a été établie et publi¢e in Maureille et al. (2007).
Les résultats de cette seconde phase de terrain confirment
la plupart des observations réalisées par B. Vandermeer-
sch. Par exemple, a la base de la stratigraphie (épaisse de
1 a 1,5 m), les lithofaciés 2a et 2b restent trés pauvres en
matériel lithique Quina — le seul technocomplexe mousté-
rien représenté sur le site — tandis que les fragments d’os
longs de faune y sont trés abondants, majoritairement
attribuables au renne ; fait paléoanthropologique suffi-
samment rare pour étre souligné, les fouilles ont égale-
ment permis la découverte de nombreux restes humains
(Maureille et al. 2007, 2010 ; Mussini, 2011 ; Mussini
et al. 2011, 2012). Une datation par thermoluminescence
d’un silex briilé a fourni un age de 58 000 + 4 800 ans
BP pour le lithofacies 2b, associé a de nombreux restes
néandertaliens (Frouin et al., 2017). D’autres éléments
ont permis de déterminer que les Néandertaliens ont fré-
quenté le site entre la fin du MIS 4 et le début du MIS 3
(Frouin et al., op. cit.). En considérant les fossiles néan-
dertaliens sans tenir compte de leur association spatiale
avec les lithofaciés, au moins neuf individus ont été iden-
tifiés : deux adultes agés, un adulte, un adolescent, deux
pré-adolescents, un enfant ainsi que deux nourrissons (la
plus grande part a été décrite in Mussini, 2011).

Le site des Pradelles n’a jamais été un habitat mous-
térien (sensu Delagnes et Rendu, 2011). Il a été démontré
qu’il était utilisé par les Néandertaliens comme une halte
de chasse spécialisée dans le traitement des carcasses de
rennes (Costamagno et al., 2006, 2018 ; Meignen et al.,
2010). Le transport vers le site des parties anatomiques
les plus riches en ressources a été privilégié, avec un
effort délibéré pour extraire la moelle osseuse (Costama-
gno et al., 2006, 2009 ; Maureille et al., 2014). D’autres
proies ont été exploitées dans une moindre mesure,
quelques vestiges de cheval et de bison ayant été iden-
tifiés parmi les restes d’ongulés. La présence de traces
de désarticulation sur plusieurs restes humains, de frac-
tures sur os frais (similaires a celles observées sur les
restes de rennes), ainsi que la surreprésentation de cer-
taines parties anatomiques a la fois chez les ongulés et les
humains, suggerent la pratique du cannibalisme par les
Néandertaliens ayant fréquenté le site (Maureille et al.,
2010). Bien qu’un cannibalisme a visée symbolique ne
puisse étre exclu (Garralda, 2008 ; Garralda et al., 2005 ;
Mussini, 2011), la plupart des membres de 1’équipe scien-
tifique s’accordent pour dire que la fonction du site ne
plaide pas en faveur de cette hypothése (Maureille et al.,
2010). Par ailleurs, certains restes d’hominines portant
encore des tissus mous ont été abandonnés avec les restes

reindeer); rare enough to be underlined, site digging also
led to the discovery of many human remains (Maureille
et al., 2007, 2010; Mussini, 2011; Mussini et al. 2011,
2012). New data and results were also obtained; ther-
moluminescence dating of a burnt flint yielded an age of
58.000 + 4.800 years before present for lithofacies 2b,
which is associated with numerous Neandertal remains
(Frouin et al., 2017). Other results lead to the conclusion
that the Neandertals frequented the site between the end
of MIS 4 and the beginning of MIS 3 (Frouin et al., ibi-
dem). Considering Neandertal fossils and without taking
into consideration their spatial association with the litho-
facies, at least nine individuals have now been identified:
two old adults, one adult, one adolescent, two pre-ado-
lescents, one child and two infants (for a large majority,
these pieces have been described in Mussini, 2011).

Les Pradelles site has never been a Mousterian camp-
site (see definition in Delagnes and Rendu, 2011). It has
been demonstrated that it was used by Neandertals as a
Mousterian hunting camp (Costamagno et al., 2006, 2018;
Meignen et al. 2010) specialized in processing reindeer
carcasses. The transportation to the site of the richest
anatomical parts was prioritized, with a deliberate effort
to extract bone marrow (Costamagno et al., 2006, 2009;
Maureille et al., 2014). Other prey species were exploited
to a lesser extent; a few horse and rare bison specimens
are also identified among the ungulates. Defleshing marks
on several human remains, fractures on fresh bones as
for reindeer remains, and the overrepresentation of some
anatomical parts of both ungulates and humans suggest
the practice of cannibalism by Neandertals who fre-
quented the site (Maureille et al., 2010). If cannibalism
with a potentially «symbolic» issue cannot be ruled out
(Garralda, 2008; Garralda et al., 2005; Mussini, 2011),
for most of us, the site function does not plead for such
a hypothesis (Maureille et al., 2010). Moreover, some
hominin remains still bearing soft tissues were discarded
together with faunal remains and subsequently scavenged
by carnivores (Maureille et al., 2017). These results could
suggest the existence of two distinct Neandertal groups:
the reindeer accumulators and the group who were canni-
balised, as it was assumed in a recent publication for the
site of Goyet in Belgium (Cosnefroy et al., 2025).

Fossil material

For the sake of representativeness and to achieve the
highest number of individuals to be analysed, we focused
our sampling on long bones, specifically the femoral dia-
physis of human remains. Out of the nine identified indi-
viduals on the site, we selected five different individuals
for analysis (see Fig. 1 and Table 1). Whenever possible,
both cortical and trabecular bone fragments were ana-
lysed (4/5 individuals were analysed for both).

Only one Neandertal sample studied here does not
show any traces of anthropogenic origin (LP09 D06 2a/4
# 415), all the others show at least fresh fracturing breaks
and cutmarks (Fig. 1). Unfortunately, no correspondence
could be established between the individuals studied here
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LP10 D13 2a #362

LP06 D12 2a #1434

Marillac-25

LP06 C06 5-4b #273

LP09 D06 2a/4 #415

Fig. 1 — Vue antérieure (gauche) et postérieure (droite) de chaque ossement néandertalien avant le prélevement.

Fig. 1 — Anterior (left) and posterior (right) view of each Neandertal bone before sampling.

Individuals Age group Anatomical part sampled Remarks Other analyses
Marillac 25
(also known as M67 9-10 year Right femur Fracturing marks on fresh bone
c10-G12)

LP06 C6 5-4b # 273 | Probably mature

Left femoral diaphysis

Numerous anthropogenic traces:
fracturing on fresh bone, cutting
marks

Sample for ancient
DNA

LP06 D12 2a #1434 | Probably mature

Right femoral diaphysis

Used as a retoucher,

fracturing on fresh bone Sample for C and N

Probably mature,

LPO9 D06 2a/4 # 415 but not adult

Right femoral diaphysis

No anthropogenic traces Sample for C and N

Mature bone,

LP10D132a#362 | 4 it individual

Left femoral diaphysis

Fracturing on fresh bone,
numerous cutting marks

Sample for C and N,
and for ancient DNA

Tabl. 1 — Liste des restes humains échantillonnés.

Table 1 — List of the human remains sampled.

fauniques, puis charognés par des carnivores (Maureille
et al.,2017). Ces résultats pourraient suggérer ’existence
de deux groupes distincts de Néandertaliens : les accu-
mulateurs de rennes et le groupe cannibalisé, a I’image de
ce qui a été récemment proposé pour le site de Goyet en
Belgique (Cosnefroy et al., 2025).

Le matériel fossile

Afin de s’assurer de la meilleure représentativité pos-
sible et de maximiser le nombre d’individus analysés,
notre échantillonnage s’est concentré sur les os longs,
plus précisément sur les diaphyses fémorales des restes
humains. Sur les neuf individus identifiés sur le site, nous
avons sélectionné cinq individus distincts pour 1’ana-
lyse (fig. 1 et tabl. 1). Chaque fois que cela était possible

and those published for C and N analyses. The three indi-
viduals identified in table 1 as sampled for C and N iso-
topic analyses were presented in Maureille et al. (2013).
However, the raw data has not been published, making
direct comparison with our samples impossible.
Regarding the faunal assemblage of this part of the
eastern locus of the site, where excavation and study
has been focused (Vandermeersch, 1980; Maureille et
al., 2010), it is somewhat limited in terms of species.
For macro mammals, it includes wolf, hyena, reindeer,
equid, bovid/bison, marmot and foxe. Note that a mam-
moth tibia gnawed by hyenas has also been discovered in
another locus of the site westward to that we are focusing
on in this research (see Maureille et al., 2010 for more
explanations on the different site loci). This mammoth
bone presents intensive taphonomic evidence related to
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(4 individus concernés sur les 5 étudiés), des fragments
d’os cortical et d’os trabéculaire ont été analysés. Seul
I’un des échantillons néandertaliens étudiés ici ne pré-
sente aucune trace d’origine anthropique (LP09 D06 2a/4
#415) : tous les autres montrent a minima des fractures
sur os frais ainsi que des stries de découpe (fig. 1, tabl. 1).
Malheureusement, aucune correspondance n’a pu étre
établie entre les individus étudiés et les individus publiés
pour les analyses C et N. Les trois individus identifiés
dans le tableau 1 comme ayant été échantillonnés pour
les isotopes C et N ont été présentés in Maureille et al.
(2013). Cependant, les données brutes n’étant pas encore
publiées, toute comparaison directe avec nos échantillons
s’avere impossible a ce stade.

L’assemblage faunique issu de la partie orientale du
site — zone qui a été principalement fouillée et étudice
(Vandermeersch, 1980 ; Maureille et al., 2010) — est rela-
tivement limité en termes de diversité d’espéces. Pour
les macro-mammiféres, il comprend le loup, 1’hyéne,
le renne, les équidés, les Bos/bisons, la marmotte et le
renard. Il est a noter qu’un tibia de mammouth rongé par
des hyenes a également été¢ découvert dans un autre locus
du site, a I’ouest de celui sur lequel nous nous concen-
trons dans cette étude (voir Maureille ef al., 2010 pour
une présentation détaillée des différents locus). Cet os de
mammouth présente des traces taphonomiques impor-
tantes liées au comportement des hyenes des cavernes.
L’échantillon sélectionné pour 1’analyse se compose de
I’ensemble des espéces susmentionnées, a I’exception de
la marmotte et du renard. De méme que pour les échan-
tillons humains, la préférence a été donnée aux préleve-
ments d’os cortical sur les os longs, bien que cela n’ait
pas toujours été possible (les mandibules ont souvent été
¢échantillonnées : Annexe I).

Purification et analyses du calcium

Le protocole de traitement et d’analyse des isotopes
du Ca pour les échantillons archéologiques repose sur
I’approche mise au point par Tacail ef al. (2014). Pour ces
¢échantillons, une étape de lixiviation est d’abord néces-
saire afin d’éliminer une éventuelle diagenése du Ca (Bal-
ter et al. 2002 ; Dodat et al. 2023). L’étape de purification
débute ensuite par la séparation de la matrice afin de ne
retenir que les éléments tels que le calcium (Ca), le fer (Fe)
et le strontium (Sr). Elle est réalisée a 1’aide de colonnes
chromatographiques en Téflon contenant 210 pl de résine
cationique Bio-Rad AG50W-X12®. La deuxieme étape
de purification consiste a séparer le strontium de 1’échan-
tillon a 1’aide de colonnes remplies de 250 pl de résine
Sr-spécifique Eichrom®. La derniere étape, qui élimine
le fer, le cuivre (Cu) et le zinc (Zn), n’est nécessaire que
lorsque le rapport Fe/Ca dans 1’échantillon dépasse 0,01
(Hassler, 2021). Par précaution, cette séparation est tou-
jours effectuée sur les échantillons archéologiques, le Fe
étant 1’un des éléments diagenétiques les plus fréquents et
abondants. La séparation est réalisée a 1’aide de colonnes
en polypropyléne Bio-Rad remplies de 1 ml de résine
anionique Bio-Rad AG1-X8®.

cave hyena behaviour. The sampling assemblage is com-
posed of the species aforementioned, except marmot and
fox. Similarly, as for the human samples, the preference
was to collect cortical bone samples from long bones,
although this was not the case for all samples (mandibles
have often been sampled; Annex I).

Calcium purification and analyses

The protocol for processing and analysing Ca iso-
topes in archaeological samples is based on the pro-
tocol set up by Tacail et al. (2014). For archaeological
samples, a leaching step is first required to eliminate
potential diagenesis (Balter et al., 2002; Dodat et al.,
2023). Then the purification step begins with the sepa-
ration of the matrix and retains only elements such as
Ca, iron (Fe), and strontium (Sr). It is carried out using
Teflon chromatography columns containing 210 pl of
Biorad AG50W-X12® cationic resin. The second purifi-
cation step involves separating Sr from the sample using
columns filled with 250 pl of Eichrom® Sr-specific resin.
The final step, which eliminates Fe, copper (Cu), and zinc
(Zn), is only necessary when the Fe/Ca ratio in the sample
exceeds 0.01 (Hassler, 2021). As a precautionary step,
this separation is always conducted on archaeological
samples, Fe being one of the most frequent and abundant
diagenetic elements. The separation is performed using
polypropylene Biorad columns filled with 1 ml of Biorad
AGI1-X8® anionic resin. The Ca isotope analyses were
then conducted using a Neptune Plus (Thermo Scientific,
Bremen, Germany) multi-collector inductively-coupled-
plasma mass-spectrometer (MC-ICP-MS) at LGL-TPE,
Lyon. The protocol and cup configuration are detailed in
Tacail et al. (2014). The ICP-Ca Lyon standard, used rou-
tinely in Lyon, was used for the sample-standard-sample
bracketing procedure; the results can be converted to the
SRM915a (calcium carbonate) certified reference mate-
rial using the -0.518%o difference values established by
Tacail et al. (2016). The delta notation of the Ca isotope
composition is given by:

(44Ca/4—26a)

44/42 _
) CaICP—Ca Lyon — (44(;(1/426(1)

sample 1| x 1000
ICP—Ca Lyon

The 6*/42Caycp.cy 1y0n is simply noted here as 0*Ca.
The Ca isotopic compositions of the international stan-
dard SRM 1400 (bone ash) have also been analysed to
test the reliability of the protocol. The expected isotopic
value of SRM 1400 calculated from literature is -1.10
+ 0.17%0 (= 2SE; Tacail et al., 2014; Romaniello et al.,
2015; Lanping et al., 2018; Koutamanis et al., 2021;
Weber et al., 2025). The Ca isotopic value measured in
the present study is -1.06 £ 0.08%o (£ 2SD, n = 16), which
agrees with the literature overview.

Statistical analysis

In the present study, all statistical analyses were per-
formed using the statistical program R, version 3.1.12
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Les analyses isotopiques du Ca ont ensuite été réali-
sées a I’aide d’un spectromeétre de masse multi-collecteur
a source plasma (MC-ICP-MS) Neptune Plus (Thermo
Scientific, Bréme, Allemagne) au LGL-TPE (Lyon). Le
protocole et la configuration des cages sont détaillés dans
Tacail et al. (2014). L’étalon « ICP-Ca Lyon », utilisé en
routine a Lyon, a été employé pour la procédure d’en-
cadrement échantillon-standard-échantillon : les résultats
peuvent étre exprimés en fonction du standard certi-
fi¢ SRM915a (carbonate de calcium) en utilisant la dif-
férence de valeur de -0,518 %o établic par Tacail et al.
(2016). La notation delta de la composition isotopique en
Ca est donnée par :

(**Ca/**Ca)

44/42 _
) Ca—ICP—Ca Lyon — (44Ca/4zca)

échantillon _ 1] x 1000
ICP—Ca Lyon

Ici, le 0***Caycp.c, 1yon €St simplement noté 9*Ca.
La composition isotopique en Ca de I’étalon internatio-
nal SRM 1400 (cendres d’os) a ¢galement été analysée
pour tester la fiabilit¢ du protocole. La valeur attendue
du SRM 1400, calculée a partir de la littérature, est de
-1,10 £ 0,17 %o (£ 2SE : Tacail et al., 2014 ; Romaniello
et al., 2015 ; Lanping et al., 2018 ; Koutamanis et al.,
2021 ; Weber et al. 2025). La composition isotopique du
Ca mesurée ici est de -1,06 + 0,08 %o (= 2SD, n = 16), ce
qui est en accord avec les données issues de la littérature.

Analyses statistiques

Dans la présente étude, toutes les analyses statistiques
ont été réalisées a 1’aide du logiciel R, version 3.1.12
(R Core Team, 2020). La contribution relative des dif-
férentes catégories alimentaires au régime des Néander-
taliens des Pradelles est estimée a 1’aide du modele de
mélange bayésien MixSIAR (Stock et Semmens, 2016 ;
Stock et al., 2018). L’algorithme SIAR (méthode de
Monte-Carlo par chaines de Markov) est exécuté avec le
parameétre prédéfini « extreme ». Trois types de données
sont nécessaires pour estimer la contribution d’une source
au régime alimentaire a I’aide d’un modéle de mélange
bayésien : (1) les valeurs et incertitudes associées aux
consommateurs, (2) les valeurs et incertitudes associées
aux sources potentielles et (3) les valeurs et incertitudes
associé¢es du Facteur d’Enrichissement Trophique (FET,
noté A par la suite).

Les valeurs associées aux consommateurs

Elles sont basées sur la composition isotopique des
¢échantillons néandertaliens et des incertitudes associées.
En pratique, aucune correspondance ne peut étre €tablie
entre les spécimens osseux échantillonnés dans cette
étude et ceux échantillonnés pour les analyses précédentes
des isotopes C et N. Ainsi, lorsque 1’on considere les
trois systémes isotopiques, les individus sont considérés
comme représentatifs d’une méme population, et la valeur
moyenne de chaque systéme isotopique est utilisée.

(R Core Team, 2020). The relative contribution of the
different food categories to the diet of the Neandertal
at Les Pradelles is estimated using the Bayesian mixing
model MixSIAR (Stock and Semmens, 2016; Stock et al.,
2018). The SIAR Markov chain Monte-Carlo algorithm
is run with the predefined parameter ‘extreme’. Three
types of data are necessary to estimate the contribution
of a potential source in the diet using a Bayesian mixing
model: (1) the values and associated uncertainties of
the consumers of interest; (2) the values and associated
uncertainties of potential sources; and (3) the values and
associated uncertainties of the Trophic Enrichment Factor
(TEF, hereafter denoted A).

The values associated to the consumers

The values associated to the consumers are based on
the isotopic composition of Neandertal samples and the
associated uncertainties. In practice, no correspondence
can be established between bone specimens sampled in
this study and those sampled for the previous analyses of
C and N isotopes. Thus, when considering the three iso-
topic systems, the individuals are considered to be repre-
sentative of the same population, and the mean value of
each isotopic system is used.

Potential animal dietary sources

We focused on the taxa that have provided isotopic
Ca data (this study) and C and N data (Bocherens et al.,
1991, 2005; Fizet et al., 1995). Animal taxa were aggre-
gated into three distinct groups: monogastric herbivores,
including mainly horse and also the unique mammoth
sample and two distinct ruminant herbivore groups accor-
ding to the family taxonomic rank, reindeer and bovid.
No carnivorous taxa were included in the potential animal
dietary sources. Although there are examples of carnivore
exploitation by Neandertal during MIS 4 and 3 such a
behavior appears to be very rare (Gémez-Olivencia et al.,
2018). Regarding potential vegetal dietary sources, we
have used Ca isotopic data obtained on European plants,
in particular on the herb/grass types, or above-ground bio-
mass (AGB, Skulan and DePaolo, 1999; Chu et al., 2006;
Hindshaw et al., 2013; Christensen et al., 2018). For the
reconstruction using C and N isotopes, it is important to
note that the proportion of plant proteins is difficult to
estimate. This is due to the higher protein concentration
in meat relative to plants, such that even a small amount
of meat consumption results in a major increase of the
bone collagen §'°N values (Bocherens, 2009). A plant
source is considered, in addition to animal sources, when
the dietary Bayesian mixing model is tested using Ca iso-
topes only. No plant source is considered when using all
three isotope systems (C, N and Ca). This simplification
induces a bias in the model which could overestimate
sources whose Ca isotopic compositions are close to that
of plants (such as monogastric species).
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Les sources alimentaires potentielles

Nous nous sommes concentrés sur les taxons pour les-
quels des données isotopiques Ca (cette étude) et C et N
(Bocherens et al., 1991, 2005 ; Fizet et al., 1995) étaient
disponibles. Les taxons fauniques ont été regroupés en
trois groupes distincts : les herbivores monogastriques
— incluant principalement le cheval ainsi que 1’unique
vestige de mammouth — ainsi que deux groupes d’her-
bivores polygastriques selon leur famille, a savoir les
rennes et les Bos/bisons. Aucune espéce carnivore n’a ¢été
prise en compte dans les sources alimentaires animales
potentielles. De fait, s’il existe des exemples d’exploita-
tion de carnivores par les Néandertaliens durant le MIS 4
et 3 (Goémez-Olivencia et al., 2018), une telle pratique
reste trés rare. En ce qui concerne les sources végétales
potentielles, nous avons utilisé les données isotopiques Ca
obtenues sur des plantes européennes, en particulier sur
les herbes/graminées ou sur la biomasse aérienne (AGB ;
Skulan et DePaolo, 1999 ; Chu et al., 2006 ; Hindshaw
et al., 2013 ; Christensen ef al., 2018). Pour la recons-
truction utilisant les isotopes C et N, il est important de
noter que la part des protéines végétales est difficile a esti-
mer en raison de la concentration plus élevée de protéines
dans la viande par rapport aux végétaux. Ainsi, méme une
faible consommation de viande entraine une augmentation
majeure des valeurs 6'°N du collagéne osseux (Bocherens,
2009). Une source végétale est considérée, en plus des
sources animales, lorsque le modéle est testé en utilisant
uniquement les isotopes du Ca. Aucune source végétale
n’est considérée lorsque les trois systémes isotopiques (C,
N et Ca) sont utilisés. Cette simplification induit un biais
dans le modele, qui pourrait surestimer les sources dont
les compositions isotopiques en Ca sont proches de celles
des plantes (comme les espéces monogastriques).

Les valeurs et incertitudes associées du FET

Nous avons utilisé des valeurs de FET de -0,27 +
0,1 %o pour A**Ca (Martin et al., 2018), +1,1 + 0,2 %o
pour ABC and +3,8 £ 1,1 %o pour AN (Naito ef al.,
2016 ; WiBing et al., 2019) entre herbivores et carni-
vores et, enfin, une valeur de FET de +0,57 + 0,1 %o pour
le décalage isotopique du Ca entre les plantes et les os
(Tacail et al., 2020).

L’outil MixSIAR fournit des distributions de probabi-
lité relative pour différentes quantités de ressources. Afin
d’améliorer la clarté, nous avons construit un diagramme
en violon représentant la distribution, la dispersion et la
symétrie des résultats pour chacune des ressources consi-
dérées.

RESULTATS
Effet possible du sevrage

L’analyse des compositions isotopiques du Ca pré-
sente des limites lors de 1’étude des individus juvéniles

Values and uncertainties of the TEF

We used a TEF values of -0.27 + 0.1%o for A**Ca
(Martin et al., 2018), + 1.1 = 0.2%o for A'3C and + 3.8 +
1.1%o for AN (Naito et al., 2016; WiBing et al., 2019)
between herbivores and carnivores and a TEF value of +
0.57 + 0.1%o for the Ca isotopic offset between plant and
bone (Tacail et al., 2020).

The MixSIAR tool provides relative probability dis-
tribution for different amounts of resources. In order to
improve clarity, we have constructed a violin plot repre-
senting the distribution, dispersion and symmetry of the
data for each of the resources considered here.

RESULTS
Possible effect of weaning

The analysis of Ca isotopic compositions has limita-
tions when studying juvenile individuals because of its
high sensitivity to milk consumption (Tacail et al., 2017;
Hassler et al., 2021a; 2021b). This is an advantage for
studying weaning, but it can be challenging when recons-
tructing dietary strategies. Indeed, breast milk has a low
Ca isotopic composition (Chu et al., 2006), which results
in a dramatic decrease of the isotopic composition in tis-
sues of young individuals consuming milk (Hassler et
al., 2021). In this study three immature individuals were
sampled, a hyena and two reindeer specimens, these
three specimens showing 6*Ca values generally -0.2 %o
lower than those of mature individuals (Annex I). This
difference is close to what is observed between milk-for-
med teeth and teeth formed during adult diet for reindeer
(Hassler et al., 2021). For these three specimens, the
breastfeeding impact is suspected, therefore, these will
not be considered further in the study.

General comments

We observe a species-specific distribution of the 6**Ca
values comparable to other European food webs (Fig. 2;
Martin et al., 2017; Dodat et al., 2021, 2023; Guiserix et
al., 2023), but with a more pronounced overlapping. In
all cases, monogastric herbivores have the highest §**Ca
values. Here, horse and mammoth are the representative
taxa of this group (with mean §*Ca values of -0.84%o
and -0.9%o respectively; Fig. 2). Because the mammoth
sample is unique, the single §*Ca value cannot be used
to characterize this species. Ruminant herbivores always
have lower 5**Ca values, sometimes overlapping those of
carnivores. Bovids have the highest §**Ca values among
ruminants and cervids the lowest (Martin et al., 2017,
Dodat et al., 2021, 2023; Guiserix et al., 2023), as it is
the case here (with §*Ca mean values of -0.92 % 0.26%o,
+ 2SD, n =7 and -1.03 £ 0.2%o, + 2SD, n = 11, respec-
tively; Fig. 2). Finally, carnivores have the lowest J**Ca
values. In most of the studies, there is a distinction so far
among carnivorous species (Martin et al., 2018; Dodat
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Fig. 2 — Valeurs de 5*Ca des restes fossiles des Pradelles (%o exprimé par rapport a ICP Ca Lyon et SRM 915a). Les points représentent
les données sur 'os cortical, les cercles représentent les données sur I'os spongieux et les étoiles représentent les individus juvéniles pour

lesquels I'impact de I'allaitement est suspecté.

Fig. 2 — Fossil remains 5*Ca values from les Pradelles (%o relative to ICP Ca Lyon and SRM 915a). Dots represent cortical bone data,
circles represent trabecular bone data and stars represent juvenile individual data for which a breastfeeding impact is suspected.

en raison de sa forte sensibilité a la consommation de lait
(Tacail et al., 2017 ; Hassler et al., 2021a, 2021b). Cela
constitue un avantage pour 1’étude du sevrage, mais peut
étre problématique lors de la reconstitution des stratégies
alimentaires. En effet, le lait maternel posséde une com-
position isotopique en Ca basse (Chu et al., 2006), ce qui
entraine une diminution importante de la composition
isotopique dans les tissus des individus consommant du
lait (Hassler et al., 2021). Dans cette étude, trois indivi-
dus immatures ont été échantillonnés : une hyéne et deux
rennes. Ces trois spécimens présentent des valeurs §*Ca
inférieures d’au moins -0,2 %o a la moyenne des individus
matures (annexe I). Cette différence est proche de ce qui
est observé entre les dents de lait et les dents permanentes
chez le renne (Hassler et al., 2021). Pour ces trois spéci-
mens, I’impact de ’allaitement est suspect¢ : ils ne seront
donc pas considérés dans la suite de 1’étude.

Commentaires généraux

Nous observons une distribution spécifique des valeurs
6*Ca comparable a celle d’autres réseaux trophiques euro-
péens (fig. 2 : Martin et al., 2017 ; Dodat et al., 2021,2023 ;
Guiserix ef al., 2023), mais avec un chevauchement plus
prononcé. Dans tous les cas, les herbivores monogastriques

et al., 2021, 2024; Hu et al., 2022; Weber et al., 2025),
with wolf having intermediate values overlapping those
of herbivores, mostly cervids (-1.09 + 0.6%o, + 2SD, n =
7). However, at Les Pradelles wolf also shows the highest
variability among analysed species, which should be attri-
buted to the diversity of prey and the proportion of ingested
bone. Hyenas, as usual for a bone-eating species, have the
lowest 0*Ca values (-1.06 + 0.06%o, = 2SD, n = 3).

Specific comments for carnivores

The isotopic similarity between wolves and herbivores
(primarily polygastric species) does not support the idea
that wolves hunt this group intensively. Consumption of
monogastric (mainly horse) is more in agreement with the
theoretical values of -0.3%o between the bone of a prey
and that of its predator (Table 2 : Martin et al., 2018).
However, the extended range of wolf Ca isotopic compo-
sition (from -0.78%o to -1.31%o; Fig. 2) suggests marked
diversity in prey, or in the proportion of bone consump-
tion from these preys, which limits our interpretation for
this group. Regarding hyenas, known to be a bone-eating
carnivore and one of the species having the lowest §*Ca
values (Martin et al., 2017; Hu et al., 2022; Guiserix et
al., 2023), the conclusion do not vary as much as for wolf.
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Equus Mammoth | Bos/bison | Reindeer Herbivores
Hyena -0,22 -0,16 -0,14 -0,03 -0,11
Wolf -0,25 -0,19 -0,18 -0,07 -0,14
Neandertal -0,35 -0,29 -0,27 -0,16 -0,24
Carnivores | -0,24 0,18 0,17 006 | | -013

Tabl. 2 — Ecart moyen de 5*Ca entre les différentes espéces ou groupes.

Les échantillons de rennes et de hyéne des cavernes avec un impact probable d’allaitement ont été exclus.

Table 2 — 5**Ca average offset between species or groups of species.

The reindeer and cave hyena specimens with probable nursing impact were excluded.

présentent les valeurs 6*Ca les plus élevées. Ici, le che-
val et le mammouth sont les taxons représentatifs de ce
groupe (avec des valeurs moyennes respectives de 6*Ca
de -0,84 %o et -0,90 %o : fig. 2). Le mammouth n’étant
représenté que par un unique échantillon, il est prudent
de ne pas utiliser cette seule valeur §*Ca pour caractéri-
ser I’espéce. Les herbivores polygastriques ont toujours
des valeurs de d**Ca plus basses, recoupant parfois celles
des carnivores. Les bovidés ont généralement les valeurs
6*Ca les plus élevées parmi les espéces polygastriques,
et les cervidés les plus basses (Martin et al., 2017 ; Dodat
et al., 2021, 2023 ; Guiserix et al., 2023), comme c’est
le cas ici (valeurs moyennes 6**Ca de -0,92 + 0,26 %o, +
2SD, n =7 pour les bovidés et de -1,03 = 0,20 %o, + 2SD,
n = 11 pour les cervidés : fig. 2). Enfin, les carnivores ont
les valeurs de 6*Ca les plus basses. Dans la plupart des
études, il existe une distinction au sein des carnivores
(Martin et al., 2018 ; Dodat et al., 2021, 2024 ; Hu et al.,
2022 ; Weber et al., 2025), le loup présentant des valeurs
intermédiaires recoupant celles des herbivores, principa-
lement des cervidés (-1,09 £+ 0,60 %o, £ 2SD, n = 7). Les
hyénes, comme attendu pour une espéce consommatrice
d’os, ont les valeurs §*Ca les plus basses (-1,06 + 0,06 %o,
+ 2SD, n = 3). Cependant, aux Pradelles, le loup présente
la plus grande variabilité parmi les espéces analysées, ce
qui pourrait étre attribué¢ a une grande diversité de proies
et a la proportion d’os ingérés. Les hyenes, comme attendu
pour une espéce consommatrice d’os, ont les valeurs 5**Ca
les plus basses (-1,06 = 0,06 %o, = 2SD, n = 3).

Commentaires spécifiques pour les carnivores

La similitude isotopique entre les loups et les her-
bivores (principalement polygastriques) n’est pas en
faveur d’une chasse intensive de ce groupe par les loups.
La consommation d’espéces monogastriques (princi-
palement le cheval) est plus en accord avec les valeurs
théoriques de -0,3 %o entre 1’0os d’une proie et celui de
son prédateur (tabl. 2 : Martin et al. 2018). Cependant, la
large gamme de composition isotopique du Ca identifiée
chez le loup (de -0,78 %o a -1,31 %o : fig. 2) suggére une
diversité marquée dans les proies ou dans la proportion
de consommation d’os de ces proies, ce qui limite notre
interprétation pour ce groupe. Concernant les hyeénes,
connues pour étre des carnivores consommateurs d’os et
faisant partie des espéces ayant les valeurs 5**Ca les plus

First, hyenas are isotopically too close from reindeer to
be their main predator (Table 2). Second monogastric her-
bivores are also the most likely prey candidates of hyenas.
The Ca isotope values excluded reindeer and probably
bovids from the diet of the two main carnivores of Marillac
(hyena and most of wolves). This conclusion agrees with
the archeological evidence, as these exclude carnivores
from being the accumulator agent of the reindeer (Costa-
magno et al., 2006) except for some wolf specimens.

The Neandertal individuals LP09 D6 2a-4#415,
LP06 D12 2a #1434 and LP10 D13 2a #232

Individuals LP09 D6 2a-4 #415, LP06 D12 2a #1434
and LP10 D13 2a #232 (hereafter simplified to LP09,
LP06-D et LP10, respectively) are all considered mature
Neandertal individuals, although LP06-D is not conside-
red fully adult because of its small diaphysis diameters,
albeit he/she could also be a gracile adult like the La Fer-
rassie 2 individual (Maureille et al., 2013). Therefore, it
is considered that all these Neandertal specimens have
a cortical and trabecular bone renewal rate correspon-
ding to that of an adult. Bone renewal rate depends on
several biological parameters, including age, as well as
sex or health (Cho et al., 2006). In the absence of such
information here, we will use the generally accepted
average bone renewal rate of £ 10% per year (Tsutaya
and Yoneda, 2013). Trabecular renews more rapidly than
cortical bone, the isotopic data thus obtained here testi-
fies to the diet of the last 5-10 years of the individual’s
life). The individuals LP09 and LP06 D have both cor-
tical bone §**Ca values close to those of trabecular bone
(respectively +0.13%o and -0.19%o compared to their cor-
tical bone). Along with the individual LP10 (cortical bone
6*Ca= -1.26%o), these Neandertal individuals fall within
a range of Ca isotopic composition values comparable to
the low part of the range of carnivores (Fig. 2) and which
also overlaps slightly with the low part of the range of
digastric species (reindeer and bovid).

Marillac 25 Individual

Marillac 25 individual (also known as M67 ¢10 G12 3)
is described as a young immature individual whose age
can be estimated between 9 and 10 years (Garralda et al.,
2014a). At 10 years old, bone turnover is still relatively
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basses (Martin ef al., 2017 ; Hu et al., 2022 ; Guiserix et
al., 2023), la conclusion n’est pas trés différente de celle
formulée pour le loup. Premiérement, les hyenes sont trop
proches des rennes sur le plan isotopique pour en étre les
principaux prédateurs (tabl. 2). Deuxiémement, les her-
bivores monogastriques sont également les proies les plus
probables pour les hyénes. Les valeurs isotopiques du Ca
excluent le renne et probablement également les bovidés
du régime alimentaire des deux principaux carnivores
de Marillac (c.-a-d. la hyene et la plupart des loups), a
I’exception de certains spécimens de loups. Cette conclu-
sion est en accord avec les indices archéologiques, qui
excluent les carnivores comme agents accumulateurs des
rennes (Costamagno ef al., 2006).

Les individus néandertaliens
LP09 D6 2a-4#415, LP06 D12 2a #1434
et LP10 D13 2a #232

Les individus LP09 D6 2a-4 #415, LP06 D12 2a
#1434 et LP10 D13 2a #232 (simplifiés par la suite en
LP09, LP06-D et LP10) sont tous considérés comme des
individus néandertaliens matures, bien que LP06-D ne
soit pas considéré comme pleinement adulte en raison
de ses diametres diaphysaires réduits : il pourrait éga-
lement s’agir d’un adulte gracile, comme I’individu de
La Ferrassie 2 (Maureille ef al., 2013). Par conséquent,
nous considérons ici que 1’ensemble de ces spécimens
néandertaliens ont un taux de renouvellement de I’os
cortical et trabéculaire correspondant a celui d’un adulte.
Le taux de renouvellement osseux dépend de plusieurs
parameétres biologiques, comme 1’age, le sexe ou I’état de
santé (Cho et al., 2006). En 1’absence de telles informa-
tions, nous utiliserons le taux moyen de renouvellement
osseux généralement accepté de £10 % par an (Tsutaya
et Yoneda, 2013). Comme 1’os trabéculaire se renouvelle
plus rapidement que I’os cortical, les données isotopiques
obtenues ici témoignent du régime alimentaire des 5 a 10
derniéres années de la vie de I’individu. Les individus
LP09 et LP06-D ont des valeurs §*Ca de I’os cortical
proches de celles de 1’os trabéculaire (respectivement
+0,13 %o et -0,19 %o par rapport a leur os cortical). Avec
I’individu LP10 (os cortical 6**Ca = -1,26 %o), ces Néan-
dertaliens se situent dans une gamme de valeurs de com-
position isotopique du Ca comparable a la partie basse de
la gamme des carnivores (fig. 2) et recoupant légerement
la partic basse de la gamme des espéces polygastriques
(renne et bovide).

L’individu « Marillac 25 »

L’individu Marillac 25 (également connu sous le
nom de « M67 ¢10 G12 3 ») est décrit comme un jeune
individu immature dont I’age peut étre estimé entre 9 et
10 ans (Garralda ef al., 2014a). A 10 ans, le renouvelle-
ment osseux est encore relativement élevé (de 20 % par
an a presque 50 % par an selon les études, par ex. Hedges
et al., 2007 ; Tsutaya et Yoneda, 2013). En raison de ce
renouvellement rapide, li¢ a la croissance de I’individu,

high (from 20% per year to almost 50% per year depen-
ding on the study considered, e.g. Hedges et al., 2007;
Tsutaya et Yoneda, 2013). Because of this rapid renewal,
linked to the growth of the individual, cortical bone and
trabecular bone do not reflect a long-term diet, but rather
correspond to a snapshot in the individual’s last year of
life. Although he/she has the highest average isotopic
composition of all the Neandertals (6*Ca,y,e,, = -1.07%0),
this averaged J*Ca value falls within the low part of the
carnivores, like for the three adult (or potentially adult)
individuals described above (Fig. 2).

LP06 C6 5-4b #273 individual

LP06 C6 5-b2 #73 individual (simplified LP06-C
afterwards) exhibits the highest difference in isotopic
composition between cortical bone and trabecular bone
(-1.41%0 and -1.07%o, respectively, or a difference of
0.34%o0). This difference encompasses all the range of
0*Ca values measured for Neandertals at Les Pradelles
(Fig. 2). Despite this significant difference between the
two samples, these fall within the variability observed for
other Neandertal values.

Simultaneous analyses of cortical and trabecular bone
are rare and have been conducted only at Les Pradelles
and on the two Neandertal individuals from Regour-
dou (Dodat et al. 2024). Given the limited number of
hominin samples, we decided to include in Fig. 3 avai-
lable archaeological and modern animal data in order to
better constrain the variability between those two bone
compartments (Dodat et al., 2021, 2024; Kodaira et al.,
2023). Among these, LP06-C has the greatest difference
between cortical and trabecular bone. On average, the
difference in absolute value observed between cortical
and trabecular bone is 0.1 + 0.05%o (= 1 SE, excluding
LP06-C). The cortical-trabecular difference of LP06-C is
four times higher than expected. Only a brown bear from
Regourdou (Dodat et al., 2021) has a comparable diffe-
rence (ACagrical-trabecular = 0-28%o, about three times more
than usual). However, the dietary and hibernation habits
of brown bears may have affected the Ca isotopic value
in a different way from that which impacted Neandertals
at Les Pradelles (Dodat et al., 2021). This unusual diffe-
rence between the two bone types raises questions and
may reflect either dietary variation or recent biological
changes. Such results deserve more research in the future.

DISCUSSION

Estimating the diet
of Les Pradelles Neandertals

The Ca isotopic composition of all individuals reflects
a homogeneous population, with no clear evidence of
dietary differences between individuals. No outliers are
observed, as all individuals fall within the lower range
of carnivore values. Then we chose to analyze the indi-
viduals collectively when estimating the proportion of
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(Dodat et al., 2021; 2024 ; Kodaira et al., 2023; Dodat et al.2024). The * symbol represent data from Dodat et al. 2024.

I’os cortical et I’os trabéculaire ne reflétent pas un régime
alimentaire a long terme, mais plutdt un instantané de la
derniére année de la vie de I’individu. Bien qu’il/elle ait
livré la composition isotopique moyenne la plus élevée
de tous les Néandertaliens analysés ici (6**Ca moyen =
-1,07 %o), cette valeur 5**Ca se situe dans la partie basse
des carnivores, comme pour les trois individus adultes
(ou potentiellement adultes) décrits ci-dessus (fig. 2).

L’individu « LP06 C6 5-4b #273 »

L’individu LP06 C6 5-4b #273 (simplifié¢ en LP06-C
par la suite) présente la plus grande différence de com-
position isotopique entre 1’0s cortical et 1’os trabéculaire
(-1,41 %o et -1,07 %o, respectivement, soit une différence
de 0,34 %o). Cette différence englobe toute la gamme des
valeurs §**Ca mesurées pour les Néandertaliens des Pra-
delles (fig. 2). Malgré cette différence significative entre
les deux échantillons, chacun d’entre eux se situe dans
la variabilité observée pour les autres valeurs néanderta-
liennes.

Les analyses simultanées de 1’os cortical et de 1’os
trabéculaire sont rares et n’ont été réalisées qu’aux Pra-
delles ainsi que sur les deux individus néandertaliens du
Regourdou (Dodat et al., 2024). Compte tenu du nombre
limité d’échantillons d’hominines, nous avons décidé
d’inclure dans la figure 3 les données archéologiques

dietary sources using the MixSIAR model described in
“Statistical analysis”. Three different models were tested:

The first model considers both cortical and trabecular
bone values of Neandertals and three sources: digastric
herbivore, monogastric herbivore and AGB (Fig 4. A.)

The second model includes only cortical bone values
of Neandertal and three sources: digastric herbivore,
monogastric herbivore and AGB (Fig 4. B.)

The third model includes only trabecular bone values
of Neandertal and three sources: digastric herbivore,
monogastric herbivore and AGB (Fig 4. C.).

The MixSIAR model confirms that Neandertals at Les
Pradelles occupied a top predator trophic position, with
close to 70% of diet derived from animals (Fig. 4A). This
is consistent with both the archaeological and isotopic
evidence reported for Neandertals. When considering the
proportion of more specific resources, the model lacks
the ability to correctly estimate proportion of different
herbivore groups, although polygastric contribution look
slightly more important when all the data are considered
(Fig. 4A), this proportion varies according to the bone
type considered. This tendency is even more pronounced
when considering cortical bone only (Fig. 4B), whereas
both mono- and poly-gastric have similar contribution
when considering trabecular bone only (Fig. 4C). This
difference could indicate a change in the diet during the
last years of life, which are best recorded in trabecular

Tome 123, numéro 2, avril-juin 2026, p. 177-201.

189



Pierre-Jean DoDAT, Vincent BALTER, Alan E. MANN, Bruno MAUREILLE

et modernes disponibles sur les espéces animales afin
de mieux contraindre la variabilité entre ces deux com-
partiments osseux (Dodat et al., 2021, 2024 ; Kodaira
et al., 2023). Parmi ceux-ci, LP06-C présente la plus
grande différence entre 1’os cortical et I’os trabéculaire.
En moyenne, la différence en valeur absolue observée
entre 1’0s cortical et 1’os trabéculaire est de 0,1 = 0,05 %o
(= 1 SE, a I’exclusion de LP06-C). La différence corti-
cal-trabéculaire de LP06-C est donc quatre fois supérieure
a la normale. Seul un ours brun de site de Regourdou
(Dodat et al., 2021) présente une différence comparable
(ACagrical-trabéculaire = 0,28 %o, soit environ trois fois plus
que la normale). Cependant, les habitudes alimentaires
et d’hibernation des ours bruns peuvent avoir affecté la
valeur isotopique du Ca de maniére différente de celle
ayant impacté les Néandertaliens des Pradelles (Dodat
et al., 2021). Cette différence inhabituelle entre les deux
types d’os souléve des questions et pourrait refléter soit
une variation alimentaire, soit des changements biolo-
giques récents. De tels résultats mériteront a ’avenir des
recherches approfondies.

DISCUSSION

Estimation du régime alimentaire
des Néandertaliens des Pradelles

La composition isotopique du Ca de I’ensemble des
vestiges refléte une population homogene, sans indices
clairs de différences alimentaires entre les individus.
Aucune valeur aberrante n’est observée, tous les indivi-
dus se situant dans la partie basse des valeurs des carni-
vores. Nous avons donc choisi d’analyser les individus
collectivement lors de I’estimation de la proportion des
sources alimentaires a 1’aide du modele MixSIAR décrit
plus haut. Trois mode¢les différents ont été testés :

Le premier modele prend en compte les valeurs de
I’os cortical et de 1’os trabéculaire des Néandertaliens
ainsi que trois sources alimentaires que sont : les her-
bivores polygastriques, les herbivores monogastriques et
la biomasse végétal aérienne (AGB ; fig. 4A).

Le deuxiéme modéle inclut uniquement les valeurs de
I’os cortical des Néandertaliens ainsi que les trois mémes
sources (fig. 4B).

Le troisiéme modéle inclut uniquement les valeurs
de I’os trabéculaire des Néandertaliens ainsi que les trois
mémes sources (fig. 4C).

Le modele MixSIAR confirme que les Néandertaliens
des Pradelles occupaient une position trophique de super
prédateur, avec pres de 70 % de leur régime alimentaire
issu de sources animales (fig. 4A). Cela est cohérent avec
les indices archéologiques et isotopiques associés aux
Néandertaliens. Lorsque 1’on tente de considérer des pro-
portions plus spécifiques de ressources, le modele peine a
estimer correctement la proportion des différents groupes
d’herbivores, bien que la contribution des polygastriques
semble légerement plus importante lorsque toutes les
données sont prises en compte (fig. 4A). Cette proportion

bone (Fig. 4C) compared with earlier periods, which are
still recorded in cortical bone (Fig. 4B), the diet being first
dominated by polygastric animals and then more balanced
with monogastric and polygastric animals. However,
the large difference in 6*Ca values observed between
the cortical and trabecular bone of individual LP06-C
may modulate the importance of a given source without
reflecting a change at a group scale. Test runs excluding
LP06-C have the same profile as those including LP06-C
(Annex III), confirming that LP06-C does not influence
the difference between the cortical model (Fig. 4A) and
the trabecular model (Fig. 4C). Moreover, the low tra-
becular §**Ca values of LP06-D compared with the two
other individuals (M-25 and LP09-D) may explain the dif-
ficulty encountered by the model to estimate the diet when
only trabecular bone §**Ca values are used.

The MixSIAR model does not manage to clearly dis-
tinguish the different sources in the diet of Les Pradelles
Neandertals. However, based on the theoretical trophic off-
set of - 0.3%o between a prey and its predators established
by Martin et al. (2018), it is possible to exclude reindeer as
a major dietary source since the average difference in Ca
isotopic composition between reindeer and Neandertals is
only -0.16%o (Table 2). Horses and bovids appear to be the
most likely candidates (respectively -0.35%o and -0.27%o
compared with Neandertal). Two Neandertal samples are
compatible with a diet based on reindeer (LP06-C corti-
cal samples and LP06-D trabecular samples with respec-
tive difference of -0.39%o and -0.35%., Table 2; Annex I).
The isotopic overlap between horse and bovids as well
as their dispersal contributes to the low reliance of the
mixing model. This conclusion is consistent with the C
and N data, raising doubts on the hypothesis that these five
individuals were the primary accumulators of the reindeer
remains. It therefore allows us to hypothesise that these
individuals belong to a different group or subgroup from
the one responsible for the accumulation of reindeer, such
results open the question of the existence of an exo-can-
nibalism (White, 1992; Boulestin, 1999) at Les Pradelles.
Nevertheless, the difference observed between the cortical
and the trabecular 6**Ca values could indicate a change in
the diet during the last years of life. This shift appears to
be from a “polygastric” to a “monogastric” based diet for
M25, LP09-D and LP06-C whereas the opposite pattern
is observed for LP06-D. This support the idea of seasonal
variation in the diet.

The LP06-C case

If both cortical and trabecular bone §**Ca values
place the individual LP06-C within the higher part of
the food web, consistent with a carnivorous diet, there is
a significant and noticeable difference between cortical
and trabecular bone §**Ca values for this individual. This
difference corresponds to a trophic level enrichment or a
change in major prey species. Considering these results
and our knowledge, it is yet impossible to identify the
mechanism underlying this large difference, but several
hypotheses can be explored.
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Fig. 4 — Diagrammes en violon représentant I'estimations des différentes sources alimentaires pour 'ensemble des échantillons néander-
taliens des Pradelles (A), pour les valeurs d’'os corticales uniqguement (B) et pour les valeurs d’os trabéculaires uniquement (C). Le modéle
considére trois sources alimentaires, telles que décrites en section 2.4 (Analyse statistique) : deux sources dérivées des valeurs de §**Ca
des os de la faune fossile et une source basée sur la valeur moyenne de 'AGB des plantes européennes modernes. Les points indiquent
les probabilités moyennes et la ligne verticale est tracée entre le deuxiéme et troisiéme quartiles.

Fig. 4 — Violin plots showing diet proportion estimates for all Neandertal samples from Les Pradelles (A); for cortical values only (B); for
trabecular values only (C). The model considers three dietary sources, as describe in 2.4 (Statistical analysis), two derived from fossil
fauna bone 5*Ca values and one from 5*Ca AGB mean value of moderne European plants. Dots indicate mean probabilities and the

vertical line is drawn between the second and third quartiles.

varie cependant en fonction du type d’os considéré. Cette
tendance est encore plus marquée lorsque 1’on ne consi-
deére que I’os cortical (fig. 4B), alors que les herbivores
mono- et polygastriques ont une contribution similaire
lorsque I’on ne considére que 1’os trabéculaire (fig. 4C).
Cette différence pourrait indiquer un changement dans le
régime alimentaire au cours des derniéres années de la
vie, mieux enregistré dans 1’os trabéculaire (fig. 4C) par
rapport aux périodes antérieures, encore enregistrées dans
I’os cortical (fig. 4B), le régime étant d’abord dominé
par les animaux polygastriques, puis plus équilibré entre
monogastriques et polygastriques. Cependant, la grande
différence des valeurs J**Ca observée entre ’os cortical
et I’os trabéculaire de I’individu LP06-C pourrait influen-
cer le modele sans refléter un changement a 1’échelle du
groupe. Des tests excluant LP06-C présentent le méme
profil que ceux incluant LP06-C (annexe III), confirmant
que LP06-C n’influence pas la différence entre le modeéle
cortical (fig. 4A) et le modele trabéculaire (fig. 4C). Par
ailleurs, les faibles valeurs 6**Ca de I’os trabéculaire de
LP06-D par rapport aux deux autres individus (M-25 et
LP09-D) pourraient expliquer la difficulté rencontrée
par le modele pour estimer le régime alimentaire lorsque
seules les valeurs 6**Ca de I’os trabéculaire sont utilisées.

Le modele MixSIAR ne parvient pas a distinguer
clairement les différentes sources dans le régime ali-
mentaire des Néandertaliens des Pradelles. Cependant,
sur la base du décalage trophique théorique de -0,3 %o
entre une proie et son prédateur, établi par Martin et al.
(2018), il est possible d’exclure le renne comme source
alimentaire majeure, car la différence moyenne de com-
position isotopique du Ca entre le renne et les Néan-
dertaliens n’est que de -0,16 %o (tabl. 2). Les chevaux

A physiological modification

The body’s Ca cycle is intense and highly regulated,
with various alterations occurring depending on the stage
of life, which can be:

After puberty, marked by a major acceleration and
throughout most of the adult stage there is a balance
between resorption and formation. Finally bone mass
declines after menopause for women or after 65 years for
men (Heaney et al., 2001).

Pregnancy and breastfeeding are periods during when
maternal Ca distribution is disturbed. Recent studies
show that there is a decrease of the A*Cag,g.pone values
from -0.57 %o to -0.28%o for pregnant sow (Hassler et al.,
2021).

Many pathologies influence bone resorption either
increasing (hypermineralising) or decreasing (hypomi-
neralising) bone mass balance. At Les Pradelles, at least
one individual, mainly represented by a left part of the
frontal bone (M78 D08 9a (ie 2a) # 94), had a grade 2
of hyperostosis frontalis interna (Garralda et al., 2014b).
Unfortunately, it is for the moment impossible to know if
LP06-C (LP06 C6 5-4b # 273) and M78 D08 9a (ie 2a)
# 94 belong to the same individual (even if this does not
seem to be the simplest hypothesis considering the mor-
phological differences between the two fossils).

The absence of precise age and sex estimation for the
LP06-C individual, does not allow to state whether the
body Ca cycle of the Neandertal was at equilibrium or
not, so the hypothesis of an unbalanced Ca cycle cannot
be ruled out. It is important to note that for one of us
(BM), the morphology of LP06-C seems in adequation
to the one of a non-adult but a peri- to early post-puberty
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et les bovidés apparaissent ici comme les candidats les
plus probables (respectivement -0,35 %o et -0,27 %o par
rapport aux Néandertaliens), bien que deux échantillons
néandertaliens soient compatibles avec un régime ali-
mentaire basé sur le renne (LP06-C pour 1’os cortical et
LP06-D pour I’0s trabéculaire, avec des différences res-
pectives de -0,39 %o et -0,35 %o : tabl. 2 ; annexe I). Le
chevauchement isotopique entre le cheval et les bovidés,
ainsi que leur dispersion, contribuent a la faible fiabilité
du mode¢le de mélange. Cette conclusion est cohérente
avec les données C et N, remettant en question [’hypo-
these selon laquelle ces cinq individus étaient les prin-
cipaux accumulateurs des restes de rennes. Elle permet
donc d’envisager que ces individus appartiennent a un
groupe ou sous-groupe distinct de celui responsable de
I’accumulation des rennes, ouvrant la question de 1’exis-
tence d’un exocannibalisme (White, 1992 ; Boulestin,
1999) aux Pradelles. Néanmoins, la différence observée
entre les valeurs 6**Ca de I’os cortical et de I’os trabé-
culaire pourrait indiquer un changement dans le régime
alimentaire au cours des dernieres années de la vie. Le
régime semble passer d’une diéte « polygastrique » a une
diete « monogastrique » pour M25, LP09-D et LP06-C,
tandis qu’un schéma inverse est observé pour LP06-D.
Cela soutient I’idée d’une variation saisonniere dans le
régime alimentaire.

Le cas de « LP06-C »

Si les valeurs 3**Ca de I’os cortical et de I’os trabécu-
laire placent I’individu LP06-C dans la partie supérieure
de la chaine trophique, résultat cohérent avec un régime
carnivore, il existe, nous I’avons vu, une différence signi-
ficative et notable entre les valeurs §**Ca de 1’os cortical
et de I’os trabéculaire pour cet individu. Cette différence
correspond a un enrichissement de niveau trophique ou
a un changement de proie principale. En considérant
ces résultats a 1’aune des connaissances actuelles il est
impossible d’identifier le mécanisme sous-jacent a une
telle différence. Toutefois plusieurs hypothéses peuvent
étre explorées.

Une modification physiologique

Le cycle du Ca dans le corps est intense et hautement
régulé, avec diverses modifications selon le stade de la
vie :

Aprés la puberté, marquée par une accélération
majeure, et pendant la majeure partie de 1’age adulte,
il existe un équilibre entre la résorption et la formation
osseuse. Enfin, la masse osseuse diminue aprés la méno-
pause chez les femmes, ou aprés 65 ans chez les hommes
(Heaney et al., 2001).

La grossesse et 1’allaitement sont des périodes ou la
distribution du Ca maternel est perturbée. Des études
récentes montrent une diminution des valeurs A*Ca,
limentation-os 4€ =0,57 %o a -0,28 %o chez la truie gestante
(Hassler et al., 2021).

individual and may support the hypothesis of a non-equi-
librium in the body Ca cycle.

A major change in diet

Since bone Ca isotopic composition is directly lin-
ked to the diet and because trabecular turnover is faster
than cortical turnover, any recent dietary change would
first be reflected in trabecular bone. In this case, a change
from a highly carnivorous diet with polygastric species
consumption to a more monogastric or less carnivorous
diet would have increased the trabecular bone 6**Ca value
more than that of the cortical bone §**Ca value.

Integration of Ca with C and N isotopic data

To refine the dietary reconstruction of Les Pradelles
Neandertal indiviudals, we combined the Ca isotopic data
with previously published C and N isotopic data (Boche-
rens et al., 1991, 2005; Fizet et al., 1995). Mean values
for each group are used, because no direct correspon-
dence could be established between the specimens ana-
lysed for C and N and those analysed for Ca (Annex II).
Taxa lacking data for at least one of the isotopic systems
were excluded from the analysis. Finally, only three her-
bivorous species — reindeer, horse, and bovid — were used
for diet reconstruction.

Figure 5 presents the 6**Ca values as a function of
013C and 6N values, represented by the mean values and
standard deviations for the considered groups. The 6N
values in combination with the 5**Ca values allow a clear
distinction between the different trophic groups (herbivo-
rous and carnivorous) in agreement with the previous
conclusion reached by considering 5**Ca values alone or
the combination of the 6'*C and 6'°N values (Fig. 5. A.
Bocherens et al., 2005). In contrast, 5'3C values combined
with §**Ca values do not allow clear distinction even if a
common pattern is observed, i.c., hyena, wolf and Nean-
dertals having the highest §'*C values and the lowest 0**Ca
values (Fig. 5B). Previous studies on extra-European sites
have demonstrated that the joint use of Ca and C isoto-
pic composition succeeds in distinguishing the ecological
niche partitioning (Martin et al., 2018; Hu et al., 2022).
This has also been observed in Europe for Cueva de los
Moros 1 (Gabasa, Spain, Jaouen et al., 2022; Dodat et al.
2025) where §*Ca and §'3C values separate the cave spe-
cies from the others. The absence of clear Ca and C parti-
tioning at Les Pradelles suggests a less specialised living
area for the studied groups. However, in the absence of
direct correspondence between the samples, these conclu-
sions should be treated with caution. Multiple MixSIAR
models have been used for reconstructing both Neandertal
and carnivorous diets at Les Pradelles using §**Ca, §'3C
and 0N values. Reaching a clear conclusion regarding
wolf diet is challenging, as each isotopic system identi-
fies a different primary food source (Annex IV). This dis-
crepancy between isotopic systems, combined with the
high variability observed for §**Ca values — in contrast
to the low variability observed for §'3C and §'°N values
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De nombreuses pathologies influencent la résorption
osseuse, soit en augmentant (hyperminéralisation), soit
en diminuant (hypominéralisation) 1’équilibre de la masse
osseuse. Aux Pradelles, au moins un individu, principale-
ment représenté par une partie gauche d’os frontal (M78
D08 9a [2a] #94), présentait un grade 2 d’hyperostose
frontale interne (Garralda et al., 2014b). Malheureuse-
ment, il est pour I’instant impossible de savoir si LP06-C
et « M78 D08 9a (2a) #94 » appartiennent au méme indi-
vidu (méme si cela ne semble pas étre I’hypothése la plus
évidente au regard des différences morphologiques exis-
tant entre les deux fossiles).

L’absence d’estimation précise de 1’age et du sexe
pour I’individu LP06-C ne permet pas d’affirmer si le
cycle du Ca de ce Néandertalien était a 1’équilibre ou
non, de sorte que I’hypothése d’un déséquilibre du cycle
du Ca ne peut étre écartée. 1l est important de noter que
pour I’un d’entre nous (B. Maureille), la morphologie de
LP06-C semble compatible avec celle d’un individu non
adulte, mais péri- ou post-pubére précoce, ce qui pourrait
soutenir 1’hypothése d’un déséquilibre (liée a la crois-
sance) dans le cycle du Ca corporel.

Un changement majeur dans le régime alimentaire

Dans la mesure ou la composition isotopique du Ca
osseux est directement liée au régime alimentaire et que
le renouvellement de 1’os trabéculaire est plus rapide que
celui de I’os cortical, tout changement récent du régime
alimentaire serait d’abord visible dans I’os trabéculaire.
Dans ce cas, le passage d’un régime trés carnivore avec
consommation d’espéces polygastriques a un régime plus
monogastrique ou moins carnivore aurait pu faire aug-
menter la valeur 6**Ca de I’os trabéculaire plus significa-
tivement que celle de 1’os cortical.

Intégration des données
isotopiques Ca avec C et N

Pour affiner la reconstruction alimentaire des indivi-
dus néandertaliens des Pradelles, nous avons combiné les
données isotopiques Ca avec les données isotopiques C et
N précédemment publiées (Bocherens ef al.,1991, 2005 ;
Fizet et al., 1995). Les valeurs moyennes pour chaque
groupe ont ¢été utilisées, car aucune correspondance
directe n’a pu étre établie entre les spécimens analysés
pour le C et N et ceux analysés pour le Ca (annexe II).
Les taxons pour lesquels des données manquaient pour
au moins un des systémes isotopiques ont été exclus de
I’analyse. Ainsi, seules trois especes d’herbivores (renne,
cheval et bovidé) ont été utilisées pour la reconstruction
alimentaire.

La figure 5 présente les valeurs §**Ca en fonction
des valeurs §'3C et 0N, représentées par les valeurs
moyennes et les écarts-types pour les groupes considé-
rés. Les valeurs 0'°N, combinées aux valeurs §**Ca, per-
mettent une distinction claire entre les différents niveaux
trophiques (herbivores et carnivores), en accord avec
les conclusions précédentes, atteintes en considérant

— is noteworthy (Fig. 5). One possible explanation lies in
the difference in sample sizes: while J**Ca values were
obtained from seven specimens, 6'*C and 6"°N values
were available from only three wolf specimens. The small
sample size for C and N isotopic composition may not
represent the wolf group at Les Pradelles, thus limiting
dietary interpretations. The combined use of all three iso-
topic systems, strongly influenced by the Ca isotopic com-
position, reveals significant dietary variability for wolves.
Compared to the wolf, the hyena collection of specimens
was smaller and more homogeneous, consisting of two
6"3C and 6N values and three §**Ca values. All isotopic
systems indicate that reindeer represented only a minor
component of the hyena diet, with the equid/mammoth
group constituting the major dietary component in three
out of four models (Annex III).

To reconstruct Neandertals prey selection, we focused
exclusively on 6**Ca values of cortical bone, as 6'*C and
0PN values are obtained from cortical bone collagen
and are more reflective of a long-term diet. Four diffe-
rent models were tested using the three isotopic systems
together (Fig. 6A-C). As previously highlighted, N iso-
topic composition is the most discriminant (Fig. 6A-C),
indicating a preferential consumption of bovids, followed
by horse, reindeer being an occasional or even absent
dietary component. C and Ca isotopic compositions
together also suggested a slight preference for horse and
bovid over reindeer (Fig. 6D). It is important to note that
this model does not consider plant sources, which could
lead to an over-representation of certain sources (mainly
horses), particularly for Ca isotopes.

While C, N, and Ca isotopic compositions consistently
place the Les Pradelles Neandertals at the top of the food
chain, the limited impact of reindeer in their diet remains
striking. Similarly, carnivores — wolves and hyenas —
exhibited a low reliance on reindeer, except for some
wolf specimens, with a preference for horses and bovids.

CONCLUSION

he use of Ca isotopic compositions supports the

conclusion previously drawn from C and N isotopic
compositions regarding the dietary reconstruction of Les
Pradelles Neandertals. Our results indicate that they had
a diet dominated by animal products. Using Ca isotopic
compositions only, it is difficult to identify a preference
for one of the animal sources, but reindeer appears to be
the least likely candidate. The compilation of Ca, C and
N isotopic data points to a preference for horse and bovid
consumption. All the individuals appear to share a simi-
lar diet, with no distinction observed between age groups.
The Marillac-25 is immature (a pre-puberty individual
following extant standards) and does not show any diffe-
rence in Ca isotopic composition compared to the other
individuals. The similarity between the cortical bone and
the trabecular bone for this immature and two mature indi-
viduals suggests a relative dietary stability over time for
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Fig. 5 — Comparaison de &'°N (A) et 5'°C (B) avec **Ca aux Pradelles.
Comme aucune correspondance n'a pu étre établie entre nos échantillons et les précédents, une estimation a été réalisée par taxon.

Fig. 5 — Comparison of 5'°N (A) and 67°C (B) values with Ca values at Les Pradelles.
As no correspondence between ours and previous samples is possible, an estimated average value by taxa is calculated.

uniquement les valeurs J*Ca ou la combinaison des
valeurs 6'3C et §'°N (fig. 5A : Bocherens et al., 2005). En
revanche, les valeurs §'*C combinées aux valeurs J**Cane
permettent pas une distinction claire, bien qu’un schéma
commun puisse €tre observé, a savoir que I’hyene, le
loup et les Néandertaliens montrent les valeurs §'3C les
plus élevées et les valeurs §*Ca les plus basses (fig. 5B).
Des ¢études antérieures sur des sites extra-européens ont
démontré que I’utilisation conjointe des compositions
isotopiques du Ca et C permet de distinguer un partition-
nement des niches écologiques (Martin ef al., 2018 ; Hu
et al., 2022). Cela a également été observé en Europe
pour la Cueva de los Moros 1 (Gabasa, Espagne : Jaouen
et al., 2022 ; Dodat et al., 2025), ou les valeurs §**Ca et
013C permettent de distinguer les espéces de cavernicole
des autres espéces. L’absence de structuration claire avec
Ca et C aux Pradelles suggére une moindre spécialisation
de I’aire de vie pour les groupes étudi¢s. Cependant, en
I’absence de correspondance directe entre les échantil-
lons, ces conclusions doivent étre traitées avec prudence.
Plusieurs modéles MixSIAR ont été utilisés pour recons-
tituer les régimes alimentaires des Néandertaliens et des
carnivores des Pradelles a I’aide des valeurs 6**Ca, §3C
et 0'5N. Parvenir a une conclusion claire concernant le
régime alimentaire du loup est complexe, car chaque
systéme isotopique identifie une source alimentaire prin-
cipale différente (annexe IV). Cette discordance entre
les systémes isotopiques, combinée a la forte variabilité
observée pour les valeurs 6**Ca — en opposition avec la
faible variabilité observée pour les valeurs §'3C et 6'°N
— est particuliérement notable (fig. 5). Une explication
possible réside dans la différence de taille des échantil-
lons : alors que les valeurs §**Ca ont été obtenues a par-
tir de sept spécimens, les valeurs 6'3C et 6'N n’étaient
disponibles que pour trois spécimens de loup. Ainsi, la
petite taille de I’échantillon disponible pour les composi-
tions isotopiques C et N du groupe de loups des Pradelles
restreint sans doute sa représentativité, limitant ainsi les

these individuals. However, the large difference between
cortical and trabecular bone for the individual LP06-C is
noteworthy, reflecting a change in feeding behavior or
physiological changes, although neither hypothesis can
yet be preferred. Except for the cortical bone of LP06-C
and the trabecular bone of LP06-D, none of the Neander-
tal samples is suitable with the hypothesis of extensive
reindeer consumption. This is consistent with the hypo-
thesis of exocannibalism, whereby the individuals recove-
red at the site do not belong to the group responsible for
the reindeer accumulation but instead belong to a diffe-
rent group or subgroup. This interpretation is consistent
with observations reported from other Neandertal sites
documenting cannibalism (e.g. Cosnefroy et al., 2025).
However, alternative hypothesis should be considered.
The seasonal exploitation of reindeer could explain these
results; reindeer may have provided an abundant food
source over a short period while the group was passing
through the site without representing the main component
of this population’s long-term diet. Other resources may
have been exploited once the group moved on; the overall
diet consisted of a combination of reindeer and additio-
nal, unidentified, food sources. The hypothesis of a recent
change in diet may be particularly supported for indi-
vidual LP06-C and to some extent by LP06-D. For ins-
tance, even if Chez Pinaud (Jonzac, Southwest of France;
Airvaux, 2004; Jaubert et al., 2008) Upper Pleistocene
site has Quina human occupations probably chronologi-
cally a little bit earlier, new fieldwork and research have
demonstrated the importance of large ungulates (horses
and bisons) in the hunted faunal spectrum (ie 30% of the
ungulate NISP; Rendu et al., 2023) and to the Neandertals
diet in a kill site dominated by reindeer. This observation
brings the two sites into closer alignment and calls for a
reassessment of interpretations made at other sites where
the faunal assemblage is dominated by reindeer.

More generally, our results demonstrate the comple-
mentarity of Ca, C and N isotopes in providing information

194

Bulletin de la Société préhistorique frangaise



Mieux comprendre les habitudes alimentaires des Néandertaliens | Improving our understanding of Neandertal dietary habits

A B C D
1.00 1.00 1.00- 1.00
—
Q@
© 0.75 0.75 0.75 0.75
—
(@]
[
S 050 0.50 0.50 0.50
j =
(@]
o
O 0.25 0.25 0.25 0.25
o
0.00 0.00 0.00 0.00
R 2 P O 2 & R 2 S O 2 &
K\ & ) KN & () RN & () R\ & Q
& F Q\é,@ @ I Q\é,\(\é @ I Qé@t’ & I Q@@

Fig. 6 — Diagrammes en violon représentant les proportions de I'alimentation des Néandertaliens des Pradelles en utilisant :
A) les valeurs de 6'°N, &'3C et 6*Ca ; B) les valeurs de 6'°N et §'3C ; C) les valeurs de &'°N et 6*‘Ca ; D) les valeurs de &'3C et 6*Ca.

Fig. 6 — Violin plots presenting diet proportion estimates for Les Pradelles Neandertals using:
A) 87°N, &"3C and d*Ca values; B) 6'°N and 673C values; C) 8'°N and 6*‘Ca values; D) 5'°C and 6*‘Ca values.

interprétations. L’utilisation conjointe des trois systémes
isotopiques, fortement influencée par la composition iso-
topique du Ca, révéle une variabilité alimentaire impor-
tante pour les loups. En comparaison, I’échantillonnage
des hyenes était plus restreint et homogene, composé de
deux valeurs 6'3C et 6"°N et de trois valeurs 6**Ca. Tous
les systémes isotopiques indiquent que le renne ne repré-
sentait qu’une composante mineure du régime alimen-
taire de I’hyene, le groupe équidé/mammouth constituant
la composante majeure dans trois des quatre modéles
(annexe V).

Pour reconstituer la sélection des proies par les Néan-
dertaliens, nous nous sommes concentrés exclusivement
sur les valeurs §**Ca de 1’os cortical, car les valeurs 6'°C
et 5N sont obtenues a partir du collagéne de I’os cor-
tical et reflétent avant tout un régime alimentaire sur
le long terme. Quatre modeles différents ont été testés
en utilisant les trois systémes isotopiques ensemble
(fig. 6A-C). Comme souligné précédemment, la com-
position isotopique de ’azote est la plus discriminante
(fig. 6A-C), indiquant une consommation préférentielle
de bovidés, suivie du cheval, le renne n’étant qu’une
composante occasionnelle, voire absente. Les composi-
tions isotopiques en C et Ca suggérent également une
légére préférence pour le cheval et les bovidés par rap-
port au renne (fig. 6D). Il est important de noter que ce
mode¢le ne tient pas compte des sources végétales, ce qui
pourrait conduire a une surreprésentation de certaines
sources (principalement les chevaux), en particulier pour
les isotopes du Ca.

Bien que les compositions isotopiques C, N et Ca
placent sans ambiguité les Néandertaliens des Pradelles
au sommet de la chaine alimentaire, la faible implication
du renne dans leur régime alimentaire reste frappante. De
méme, les carnivores (loups et hyenes) ont montré une
faible dépendance au renne — a I’exception de certains
spécimens de loup — et une préférence pour les chevaux
et les bovidés.

on Neandertal diet, while also highlighting certain techni-
cal issues. To maximise the NMI, we focused our sampling
on the femoral diaphysis of human remains, preventing
any direct comparison with samples previously analysed
for 6'3C and "N values, which limits our interpretation.
Despite the contribution of this new study, questions
remain regarding the origin of the Neandertals recovered
at Les Pradelles. Geochemical analyses of indicators of
regional origin, such as strontium or sulphur, could greatly
improve our understanding of the site. Furthermore, if
new research is conducted on collagen samples, recent
advances in compound-specific isotope analysis of colla-
gen amino acids may offer additional insights.
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CONCLUSION

9 utilisation des compositions isotopiques du Ca
confirme les conclusions précédemment tirées des
compositions isotopiques C et N concernant la recons-
truction alimentaire des Néandertaliens des Pradelles.
Nos résultats convergent pour définir un régime alimen-
taire dominé par des produits animaux. En utilisant les
seules compositions isotopiques du Ca, il est difficile
d’identifier une préférence pour 1'une ou I’autre des
sources animales, mais le renne semble étre le candidat le
moins probable. La compilation des données isotopiques
Ca, C et N pointe vers une préférence pour la consomma-
tion de cheval et de bovidés. Tous les individus semblent
partager un régime similaire, sans distinction observée
entre les groupes d’age. L’¢échantillon « Marillac-25 »,
bien qu’immature (ou « pré-pubere » selon les normes
actuelles), ne montre aucune différence dans la composi-
tion isotopique du Ca par rapport aux autres individus. La
similitude entre 1’os cortical et 1’0s trabéculaire pour cet
individu immature et deux individus matures suggére une
stabilité alimentaire relative dans le temps pour ces indi-
vidus. Cependant, la grande différence entre les mesures
réalisées sur I’os cortical et I’os trabéculaire pour I’indi-
vidu LP06-C doit étre soulignée ; elle pourrait refléter un
changement de comportement alimentaire ou des change-
ments physiologiques, bien qu’aucune de ces hypothéses
ne puisse étre privilégiée. A I’exception de 1’0s cortical
de LP06-C et de I’os trabéculaire de LP06-D, aucun des
échantillons néandertaliens n’est compatible avec I’hypo-
thése d’une consommation intensive de renne. Pour nous,
cela pourrait étre cohérent avec I’hypothése de I’exocan-
nibalisme, selon laquelle les individus découverts sur le
site n’appartiendraient pas au groupe responsable de 1’ac-
cumulation des rennes, mais plutdt & un groupe ou sous-
groupe distinct. Cette interprétation est cohérente avec les
observations rapportées sur d’autres sites néandertaliens
documentant le cannibalisme (ex. Cosnefroy et al., 2025).
Cependant, des hypothéses alternatives doivent étre envi-
sagées. Parmi elles, I’exploitation saisonnieére du renne
pourrait expliquer ces résultats : le renne aurait ainsi pu
fournir une source alimentaire abondante sur une courte
période, tandis que le groupe traversait le site, et ce sans
représenter la composante principale du régime alimen-
taire de cette population sur le long terme. D’autres types
de ressources pourraient avoir ¢été exploités apres leur
séjour sur le site : le régime alimentaire global consiste-
rait donc en une combinaison de renne et de ressources
alimentaires complémentaires non identifiées. L hypo-
these d’un changement récent dans le régime alimentaire
pourrait étre particuliérement soutenue pour I’individu
LP06-C et, dans une moindre mesure, pour LP06-D. Par
ailleurs, bien que le site de Chez Pinaud a Jonzac (Cha-
rente-Maritime : Airvaux, 2004 ; Jaubert ef al., 2008)
soit caractérisé par des occupations humaines également
associées au technocomplexe Quina (mais dans une
chronologie sans doute l1égerement plus ancienne qu’aux

Pradelles), les nouveaux travaux de terrain et de recherche
ont démontré I’importance des grands ongulés (chevaux
et bisons) non seulement dans le spectre faunique chassé
(soit 30 % du nombre de spécimens identifiés [NISP]
pour les ongulés : Rendu ef al., 2023), mais aussi dans
le régime alimentaire des Néandertaliens ayant séjourné
sur ce « kill-site » dominé par le renne. Cette observation
rapproche les deux sites et appelle a une réévaluation des
interprétations faites sur d’autres sites ou 1’assemblage
faunique est lui aussi dominé par le renne.

De maniére plus générale, nos résultats démontrent
la complémentarité des isotopes Ca, C et N et, malgré
la mise en lumiére de certaines limites techniques, leur
capacit¢ a fournir ensemble des informations sur le
régime alimentaire des Néandertaliens. Afin de maximi-
ser le nombre minimum d’individus (NMI), nous avons
concentré notre échantillonnage sur les diaphyses fémo-
rales des restes humains, empéchant toute comparaison
directe avec les vestiges précédemment analysés pour
les isotopes 6'3C et §'°N et limitant, de fait, nos inter-
prétations. Malgré les apports de cette nouvelle étude,
des questions subsistent concernant I’origine des Néan-
dertaliens découverts aux Pradelles. Des analyses géo-
chimiques d’indicateurs d’origine régionale, tels que le
strontium ou le soufre, pourraient améliorer de maniere
significative notre compréhension du site. Par ailleurs,
la poursuite des recherches menées notamment sur les
¢échantillons de collagene pourra bénéficier des avancées
récentes de I’analyse de la composition isotopique des
acides aminés, approche susceptible d’offrir des éclai-
rages supplémentaires sur les questions abordées ici.
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delles, a I'exclusion des échantillons de l'individu LP06-C : A) pour les valeurs corticales uniquement ; B) pour les valeurs trabécu-
laires uniquement ; C) le modéle considére trois sources alimentaires (voir analyses statistiques) : deux dérivées des valeurs 6**Ca
des os de la faune fossile et une dérivée de la valeur moyenne 5**Ca de la biomasse aérienne des plantes européennes modernes.
Les points indiquent les probabilités moyennes et la ligne verticale est tracée entre le deuxiéme et le troisieme quartile. / Violin
plots showing diet proportion estimates for all Neandertal samples from Les Pradelles excluding the LP06-C individual samples :
A) for cortical values only; B); for trabecular values only; C) the model considers three dietary sources, as described in statistical
analysis: two derived from fossil fauna bone 6**Ca values and one from 5*Ca AGB mean value of modern European plants. Dots
indicate mean probabilities and the vertical line is drawn between the second and third quartiles.

DOI': https://doi.org/10.34847/nkl.8dc7896¢

Annexe IV — Proportions de I'alimentation du loup en utilisant : A) les valeurs de 6'°N, &'3C et 6**Ca ; B) les valeurs de 6'°N et 5'°C ;
C) les valeurs de 6'°N et 5*4Ca ; D) les valeurs de &'3C et §**Ca / Estimation of dietary proportion for wolf using: A) 5"°N, §'3C and
&6%Ca values; B) 6"°N and &'°C values; C) 6'°N and &%*Ca values; D) 6'°C and 6*Ca values.
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Annexe V - Proportions de 'alimentation de la hyéne en utilisant : A) les valeurs de &'°N, §'3C et 5**Ca ; B) les valeurs de 6"°N et
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