NOS ORIGINES : UNE AVENTURE
EN COURS DE DECRYPTAGE
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Communication de M. Francois Le Tacon

es recherches sur I’histoire de
L I'humanité ont débuté avec

la publication, de 1749 a 1789,
de I'Histoire naturelle en 36 volumes
de Georges Louis Leclerc, comte de
Buffon!. D’autres auteurs ont ensuite
propagé I'idée de 'ancienneté du genre
humain. Jacques Boucher de Perthes
(1788-1868) lance la science de la pré-
histoire a partir de 1838 en attribuant a
des hommes anciens la fabrication d’ou-
tils en pierre découverts dans la Somme.
La premiére découverte d'un homme
fossile a eu lieu en 1856 dans la vallée de
Neander, aux environs de Diisseldorf en
Allemagne. Cet homme appartient a une
entité fossile, celle de Néandertal (Homo
neanderthalensis) ayant vécu en Europe
1. Huit autres volumes ont été publiés a titre pos-

thume. Mais d’autres auteurs ont, des I’Antiquité,
soup¢onné 'ancienneté du genre humain.

de - 450000 ans & - 35000 ans environ.
Depuis, les découvertes se sont succé-
dé dans le monde entier et ont permis
d’établir une histoire possible du genre
humain. Les récents travaux de géné-
tique des populations et de génomique
ont apporté une dimension supplémen-
taire et continuent de mettre a notre
disposition des éléments nouveaux.
L'objectif de cette communication est
de faire le point sur les derniéres décou-
vertes ou hypotheéses en cours, malgré
les multiples inconnues, interrogations
ou confusions qui existent.

Les connaissances sur ’évolution

humaine avant la génétique

des populations et de la génomique
Entre - 1,8 et - 2 millions d’années,

des populations humaines regroupées

sous le vocable Homo erectus ont com-
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mencé a se différencier en Afrique
subsaharienne. On a longtemps pen-
sé qu’Homo erectus était un descen-
dant d’une autre entité, Homo habilis.
Diverses découvertes démontrent
qu’Homo habilis et Homo erectus ont
cohabité en Afrique pendant cing cent
mille ans (Spoor et al., 2007). Homo
habilis et Homo erectus ne semblent
en effet former quune seule entité.
De méme, une autre entité, Homo er-
gaster, est souvent confondue avec
Homo erectus. 1l pourrait ’avoir pré-
cédé. Lentité Homo erectus ne fait
pas 'unanimité. Mais la tendance ac-
tuelle est de regrouper sous ce vocable
toutes les formes du genre Homo ap-
parues il y a environ 2 millions d’an-
nées ou plus en Afrique et qui ont
commencé a se disséminer en Europe
et en Asie il y a environ 1 million d’an-
nées. Homo erectus regroupe aussi les
espéces qui avaient été dénommées

Pithécanthrope pour '’homme de Java
découvert en 1891 et 1892, et Sinan-
thrope pour ’homme de Pékin décou-
vert en 1921.

D’Afrique, aux environs de 1 million
d’années ou plus, ces populations d’Ho-
mo erectus se sont disséminées vers
I’Asie et vers 'Europe de I’Ouest (voir
figure 1), ou elles ont donné naissance
al’lhomme de Heidelberg? et a’lhomme
de Tautavel®. Ces hommes étaient de
petite taille, entre 155 cm et 165 cm,
pour 55 kg a 65 kg, avec un volume cra-
nien de 800 41150 cm® pour les popula-
tions les plus anciennes, 1150 cm?® pour
I’homme de Tautavel et 1200 cm?® pour

2. La dénomination Homo heidelbergensis ne
fait pas consensus et ’homme de Heidelberg
semble bien appartenir a l'entité Homo erectus.
3. Lhomme de Tautavel, souvent considéré
comme appartenant & Homo heidelbergensis,
fait aussi partie de I'entité Homo erectus.

Figure 1. Dispersion d’Homo erectus a partir du noyau d’apparition
en Afrique, il y a environ 2 millions d’années ou plus. Premiére sortie d’Afrique
il y a environ 1 million d’années ou plus. Dessin Francois Le Tacon
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’homme de Heidelberg. Leur visage
était caractérisé par un prognathisme
important avec un bourrelet sus-or-
bitaire et un chignon occipital. Ces
hommes étaient des chasseurs-cueil-
leurs, maitrisant parfois ponctuelle-
ment le feu et dotés d’outils de type
galets aménagés. Les galets aménagés
vont ensuite étre plus travaillés et, a la
fin du Paléolithique inférieur, se trans-
former en biface, c’est-a-dire en galets
travaillés par percussion sur ’'ensemble
de leur surface.

Aux environs de - 350000 ans ont
émergé en Europe les hommes de
Néandertal ou Homo neanderthalen-
sis (voir figure 2). En quoi 'homme de
Néandertal differe-t-il de I’Homo erec-
tus? 11 est plus grand, plus lourd, plus
massif, plus puissant. Sa capacité cra-
nienne atteint ou dépasse 1500 m?, soit
plus que celle de 'homme moderne.

D’ou viennent ces hommes de Néan-
dertal ? Ils sont vraisemblablement les
descendants des Homo erectus qui les
ont précédés en Europe. Apres avoir
évolué en Europe, des populations de
Néandertaliens auraient ensuite mi-
gré vers le Proche-Orient et peut-étre
au-dela. Lhomme de Néandertal se-
rait donc un Européen descendant des
Homo erectus arrivés d’Afrique entre
- 800000 et — 1 million d’années. Les
outils néandertaliens du Paléolithique
moyen sont encore des bifaces. Ap-
paraissent aussi des racloirs et des
pointes de fleches. Les Néandertaliens
maitrisaient parfaitement le feu.

En Asie se serait différencié a partir
d’Homo erectus un autre groupe, celui
des Dénisoviens, différents des Néan-
dertaliens et identifiés en mars 2010
a partir d’'une phalange fossile et de
quelques dents provenant de la grotte

Figure 2. Extension d’Homo neanderthalensis a partir d’Homo erectus.

Dessin Francois Le Tacon
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de Denisova dans I’Altai en Sibérie (voir
figure 3). En Afrique, I'entité Homo erec-
tus évolue comme en Europe vers une
autre entité, dénommée Homo rhode-
siensis, et a partir de laquelle aurait
émergé lentité Homo sapiens. Homo
rhodesiensis aurait vécu en Afrique
entre — 700000 et - 300000 ans (voir
figure 3). Le crane d’Homo rhodesiensis
est caractérisé par des protubérances
sus-orbitaires, un os frontal fuyant et
une face massive. Les outils sont essen-
tiellement des bifaces proches de ceux
des Néandertaliens.

Entre - 150 000 et - 200 000 ans se-
rait apparu en Afrique subsaharienne
de I’Est un homme plus gracile et plus
grand que les hommes de Néandertal
ou les hommes de Rhodésie. Cette date
et cette origine sont controversées de-
puis la découverte a Djebel Irhoud, au
Maroc, de fossiles considérés comme
appartenant a Homo sapiens et datés
d’environ - 300 000 ans (Hublin et al.,
2017; Richter et al, 2017). Sagit-il
vraiment de fossiles d’Homo sapiens
au sens strict? Il se pourrait que cet
homme d’Irhoud soit un intermédiaire
entre Homo rhodesiensis et Homo sa-
piensausens strict. Il est vraisemblable
que la naissance d’Homo sapiens ait
été plus panafricaine qu’on ne le pen-
sait jusqua présent. Cependant pour
I'instant, I’hypothése d'une émergence
en Afrique de I’Est reste majoritaire
chez les paléontologues. Cet homme
moderne, dit Homo sapiens, va sortir
d’Afrique vers - 100 000 ans, conquérir
le monde et atteindre la Terre de feu en
passant par le détroit de Behring apres
avoir colonisé la Chine et la Sibérie
(voir figure 4).
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Il arrive en Europe de I’'Ouest en
provenance du Moyen-Orient vers
- 50000 a - 60000 ans. Il y cotoie les
hommes de Néandertal, qui vont dispa-
raitre vers - 30000 a — 35000 ans. Les
causes de cette disparition font tou-
jours débat, mais commencent a étre
percues sous un jour nouveau a la suite
des récents travaux de génétique des
populations et de génomique. Les ou-
tils d’Homo sapiens s'améliorent avec
le temps. Au Néolithique apparaissent
les haches en pierre polie emmanchées,
suivies d’armes ou d’objets divers en
bronze, puis en fer.

Un peu de génétique et de génétique
des populations

La génétique des populations hu-
maines est une science créée entre
1920 et 1940. Elle étudie la distribution
et I’évolution des caracteres au sein de
communautés d’individus. Le terme
«individu » vient du latin individuum,
c’est-a-dire «qui est indivisible ». Un
individu est original. Il n’existe pas
deux individus totalement identiques,
sauf si ce sont des clones ou des ju-
meaux. Chez un individu, tous les
éléments sont interdépendants et coo-
pérent a la vie de I’ensemble. Un indi-
vidu est caractérisé par un phénotype
et un génotype. Le phénotype est I'en-
semble des caractéristiques résultant
de l’expression des genes et de leurs
éventuelles interactions avec l'envi-
ronnement. Deux clones peuvent étre
morphologiquement différents, bien
que génétiquement identiques. Le gé-
notype est 'ensemble de I'information
génétique présent dans chaque cellule.
Chaque cellule d’'un individu possede
la méme information génétique que la
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Figure 3. Extension d’Homo neanderthalensis, d’Homo desinova
et d’Homo rhodesiensis en Afrique. Dessin Francois Le Tacon

Figure 4. Dispersions successives d’Homo erectus, expansion maximale;
Homo neanderthalis, expansion maximale ; homme de Denisova,
Homo sapiens avec les dates de migration. Domaine public/Francois Le Tacon
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cellule initiale *. Deux clones ont exac-
tement le méme génotype. Un géno-
type est unique et ne peut se retrouver
que chez des jumeaux vrais ou chez
des clones. Un génotype est caractéri-
sé par I’ensemble du génome et en par-
ticulier par ses alleles.

Qu’est-ce qu’un alléle
ou allotype ?

Un allele ou allotype est un variant
d’un géne occupant une place précise
ou locus sur le chromosome. Chez les
organismes diploides, dont nous fai-
sons partie, a chaque locus, il y a deux
alleles, 'un provenant du pere, 'autre
de la mere®. Chez les organismes di-
ploides, si les deux alléles sont iden-
tiques, le locus est homozygote. S’ils
sont différents, le locus est dit hétéro-
zygote. Un allele peut étre dominant ou
récessif. Un alléle est dominant lorsque
le caractere qu’il code s’exprime méme
s’il n’est présent que sur un seul allele
du locus. Un allele est récessif lorsqu’il
ne s’exprime que s’il est présent sur les
deux alleles du locus.

Qu’est-ce quune population ?

Une population est constituée d’in-
dividus occupant un espace défini a un
instant déterminé et échangeant des
alleles de maniere homogene et régu-
liere par reproduction sexuée. Clest
ce qui est appelé panmixie. Les indivi-
dus de cette population, qui sont tous
différents par leur génotype sauf en

4. Chez les arbres agés, il peut y avoir modifi-
cation du génome de certaines cellules soma-
tiques (Plomion et al., 2018).

5. Chez les mousses ou certains champignons,
les individus sont haploides et ne possedent
quun alléle a un locus.
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cas de gémellité, ont cependant tous
les mémes loci, c’est-a-dire les mémes
localisations de genes sur les chromo-
somes. A chaque locus il y a deux al-
leles différents. Un allele est un variant
d’un gene occupant une place précise
ou locus sur le chromosome. Il peut
étre dominant ou récessif. Il existe par
conséquent une variabilité génétique
plus ou moins importante au sein d'une
population. Cette diversité est d’autant
plus grande que le nombre d’alléles par
geéne est grand; c’est ce qui est appelé
polymorphisme. Dans une popula-
tion homogene ou regne la panmixie,
c’est-a-dire ou les individus se repro-
duisent aléatoirement, les fréquences
de chaque alléle sont proches, c’est-a-
dire qu’il n’y a pas d’alleles fortement
majoritaires.

Qu’est-ce qu'une espéce ?

Une espece a été définie par le bio-
logiste-généticien germano-américain
Ernst Mayr en 1942 comme «un groupe
de populations naturelles réellement
ou potentiellement interfécondes, iso-
1é de tout autre groupement analogue ».
En dehors du concept biologique de
Mayr, l'espéce peut étre appréhendée
de différentes maniéres, les deux prin-
cipales étant par la morphologie ou la
phylogénie.

Le concept morphologique est le
plus utilisé. Il consiste a identifier une
espéce par les caractéres apparents,
c’est-a-dire les phénotypes des indivi-
dus qui la composent (taille, couleur,
etc.). La grande force du concept mor-
phologique est détre applicable par-
tout. Le concept phylogénétique de
I’espéce repose sur 'identité génétique
et inclut la notion de descendance a
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partir d’ancétres communs°. Suivant ce
principe, une espéce est un ensemble
de populations descendant du méme
ancétre, maintenant son identité vis-
a-vis des autres especes et possédant
des tendances évolutives et une his-
toire propre (Wiley, 1978). Ce concept
était peu opérationnel jusqua I'avéne-
ment de la biologie moléculaire et la
constitution des banques de données
moléculaires.

La spéciation ou apparition
de nouvelles especes

Lespopulations constituant une uni-
té de base ont tendance & diverger. En
effet, les génomes ne sont pas stables,
et des modifications se produisent sans
cesse au moment de la reproduction
sexuée sous leffet de facteurs internes
ou externes. A I'intérieur d’'une popula-
tion soumise ala panmixie, les échanges
génétiques fréquents brassent le tout et
homogénéisent les différences internes.
Mais les flux géniques peuvent étre
modifiés par différents mécanismes.
La divergence entre populations peut
alors devenir telle que la reproduc-
tion sexuée devienne impossible. Il y a
spéciation, c’est-a-dire création d’'une
nouvelle espéce ou entité biologique de
base (voir figure 5).

L’événement capital dans l’appari-
tion d’une nouvelle entité est la mise
en place d’'un isolement reproductif par
apparition de barriéres de nature di-

6. 11 est possible d’établir 'ascendance d’un in-
dividu, d’'une population ou d’'une espéce par
analyse phylogénétique en utilisant quelques
séquences variables du génome comme celles
qui codent PADN ribosomal. Il est aussi pos-
sible d’utiliser le génome entier lorsqu’il est
disponible.

verse : habitats différents, incompatibi-
lité anatomique des organes génitaux,
attraction sexuelle faible, etc.

Le mode de spéciation le plus cou-
rant admis est le mode allopatrique
(Turelli et al., 2001). 11 est la consé-
quence d’une fragmentation de laire
géographique ancestrale de l'espece
au cours du temps. L’émergence d’une
barriére physique a la migration per-
met aux populations d’évoluer sépa-
rément. D’autres modes de spéciation
peuvent intervenir (Johannesson, 2001).
Dans cette communication, nous n’uti-
liserons pas la notion d’espéce. Nous
nous contenterons d’utiliser les termes
de population ou d’entité biologique.
En effet, en paléontologie humaine, la
notion d’espéce est particulierement
floue. De plus, pour les hommes fos-

Figure 5. La spéciation ou
apparition de nouvelles espéces.
Dessin Francois Le Tacon
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siles, nous n’avions, jusqua quelques
décennies, que des données morpholo-
giques fragmentaires.

Qu’est-ce que I’introgression ?

Pour qu'une introgression se pro-
duise, deux entités biologiques ayant
un ancétre commun doivent se séparer
et rester isolées I'une de l'autre pen-
dant suffisamment longtemps pour
que leurs pools génétiques puissent
devenir distinctement divergents sans
toutefois étre devenus incompatibles.
Autrement dit, I'introgression ou in-
trogressive hybridization est le trans-
fert par reproduction sexuée d’alleles
d’'une entité biologique a une autre
entité dite réceptrice. Les deux enti-
tés ne sont pas encore complétement
génétiquement séparées, ce qui rend
Iinterfécondation possible (voir fi-
gure 6). Une premiére hybridation par
quelques individus d’une entité étran-
gere dans une entité réceptrice est sui-
vie de rétrocroisements avec d’autres
individus de l'espéce réceptrice, ces
derniers restant majoritaires. Ainsi, le
patrimoine génétique de la population
réceptrice contient des alleles que 'on
peut distinguer comme introgressés et
non introgressés.

Figure 6. Introgression entre
deux populations. La population B
est dite réceptrice.

Dessin Francois Le Tacon

e e
o bd o o®
oo oo

(=]

156

Les apports de la génomique
ou science des génomes

Le séquencage de génomes en-
tiers d’espeéces actuelles a commen-
cé en 1995 avec celui d'une bactérie,
Heemophilus influenzae, comprenant
1740 genes, puis s’est poursuivi en 1998
avec celui d'un champignon, la levure,
Saccharomyces cerevisize, comprenant
6000 génes. En 2001 a été publiée une
premiere ébauche du génome humain,
suivie de versions plus completes. Le
génome humain comprend 2,85 Gbp
(milliard de paires de base) et entre
20000 et 21000 genes codant pour
des protéines. Depuis, le séquencage
du génome humain se poursuit, ce qui
permet de commencer a définir géné-
tiquement les alleles et leurs variants.
Le Single Nucleotide Polymorphism
(SNP) ou polymorphisme d’un seul nu-
cléotide (PSN) est la variation sur un
locus d’une seule paire de bases entre
individus d’'une méme population ou
entité biologique.

Histoire de I’évolution
du genre Homo d’apres la génétique
des populations actuelles

1l est maintenant possible de déter-
miner lafréquence relative de différents
alleles chez ’lhomme et de reconstituer
I'histoire des populations. La singulari-
té des populations africaines en matiere
de distance génétique et de variabilité
s‘oppose a celle des autres continents
ou régions (voir figure 7). 1 homme mo-
derne, Homo sapiens, est né en Afrique
en évoluant a partir d’Homo erectus ou
de ses descendants et s‘est ensuite ré-
pandu sur les autres continents apres
la seconde phase dite out of Afiica,ily a
environ 100 000 ans.
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Cet homme moderne a continué a se
diversifier en Afrique apres cette sortie,
mais beaucoup moins que les hommes
qui avaient quitté ce continent. La diver-
sification des populations africaines sub-
sahariennes est cependant loin d’avoir
été déchiffrée et apparait trés complexe.

Comment expliquer une telle dis-
tance entre IAfrique et le reste du
monde et comment expliquer une telle
diversité entre les populations autres
quafricaines ? Les migrations ont évi-
demment joué un role dans cette di-
versification hors d’Afrique, mais ne

semblent pas pouvoir expliquer com-
pletement de tels écarts. La diversifica-
tion hors d’Afrique pourrait s’expliquer
par des apports extérieurs importants,
hypothése qui va étre confortée par
lanalyse des génomes fossiles.

Histoire de I’évolution du genre
Homo d’apres PADN fossile

L’acide désoxyribonucléique (ADN)
d’échantillons anciens est fragmenté
et pollué par de 'ADN de microorga-
nismes divers. Il est donc difficile a ex-
traire, a séquencer ou a déchiffrer. Ce

Figure 7. Analyse en composante principale du génome de 850 individus
caractérisés par 906 000 SNPs (Single Nucleotide Polymorphism).

Chaque individu est représenté par un point dont la couleur correspond
asarégion d’origine. Le pourcentage de variance expliqué par chaque
composante (PC1 et PC2) est indiqué sur les axes. D’aprés Xing et al., Genomics,

2010, modifié par Francois Le Tacon
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n’est que depuis quelques années qu’il
est possible d’obtenir des séquences li-
sibles d’hommes fossiles.

En 2003, 'anthropologue italien Da-
vid Caramelli et ses collaborateurs ont
pucomparer ’ADN mitochondrial d’Ho-
mo neanderthalensis avec celui d’Homo
sapiens modernes et fossiles. La conclu-
sion a été qu’il n’y avait eu aucune hybri-
dation entre Homo neanderthalensis et
Homo sapiens. En novembre 2006, des
séquences dADN mitochondrial et nu-
cléaire d'un homme de Néandertal 4gé
de 38000 ans et provenant du site de
Vindija en Croatie ont été publiées dans
la revue britannique Nature (Green
etal., 2006). Ce travail a été réalisé sous
la direction de Svante Pa#bo, biologiste
suédois de l'université d’Uppsala, Prix
Nobel de médecine 2022.

Depuis, de multiples séquences
d’ADN néandertalien ont été obte-
nues, ce qui permet de tirer des conclu-
sions différentes de celles de David
Caramelli. Une premiere étude, de
2006, avait déja suggéré quun pour-
centage non négligeable du génome
humain avait invoqué de multiples
événements de meélanges anciens,
dont un provenant des Néandertaliens
(Plagnol et Wall, 2006). Il est ensuite
apparu que tous les génomes actuels
issus de la population qui avait quitté
I’Afrique subsaharienne, cest-a-dire
les génomes eurasiens, contenaient des
séquences néandertaliennes, alors que
les génomes africains n’en contenaient
pas. Cette présence de séquences néan-
dertaliennes chez les Eurasiens s’ex-
plique par les diverses introgressions
qui se sont produites apres l'arrivée des
hommes modernes au Moyen-Orient.
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Il est maintenant de plus en plus admis
quune ascendance néandertalienne
demeure dans les génomes eurasiens
modernes et les a enrichis en alléles
(Green et al., 2010 ; Priifer et al., 2014;
Vernot et Akey, 2014). Les séquences
introgressées ont réintroduit des mil-
liers d’alleles ancestraux qui avaient
été perdus dans les populations eura-
siennes et en particulier au moment
d’une réduction massive de popula-
tion (Rinker et al., 2019)”. Cette perte
d’alleles semble s’étre produite il y a
environ 100000 ans, au moment de
la seconde migration hors d’Afrique.
Seuls 3000 410000 individus auraient
survécu a la suite de changements cli-
matiques majeurs ou peut-étre a la
suite de l’éruption cataclysmique du
Toba en Indonésie (Gagneux et al,
1999; Harpending et Rogers, 2000;
Jorde et al, 1998; Quintana-Murci
et al.,, 1999; Underhill et al., 2000).
Lexistence méme d’un goulet d’étran-
glement résultant dune réduction
drastique de population au moment de
la seconde migration hors d’Afrique ne
fait pas 'unanimité, mais semble tres
vraisemblable.

Ces séquences introgressées d'ori-
gine néandertalienne codent diverses
fonctions qu’il est possible de déter-
miner par des analyses complexes
demandant cependant confirmation.
Selon Khrameeva et al. (2014), les
Néandertaliens auraient acquis des mo-
difications du catabolisme lipidique bé-
néfiques pour la survie en climat froid.
Les variants alléliques correspondants
7. McCoy, Wakefield et Akey (2017) ont identi-

fiés dans 767 genes 1236 SNPs (Single Nucleo-
tide Polymorphism) introgressés, soit 24,5 %.
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auraient ensuite été acquis par les hu-
mains modernes par introgression en
provenance des Néandertaliens et rapi-
dement portés a une fréquence élevée
par sélection positive. Autrement dit, les
hommes modernes ayant acquis par in-
trogression des alleles de résistance au
froid auraient mieux survécu que ceux
qui n’en avaient pas recu et les auraient
transmis a leur descendance.

Pour vérifier ’hypothese, Khrameeva
et al. ont recherché des signatures de
sélection positive dans les génomes
des humains contemporains d’origine
européenne, asiatique et africaine. Ils
ont effectivement trouvé un exces si-
gnificatif de sélection positive dans
les régions génétiques codant le mé-
tabolisme lipidique des Européens
contemporains, mais pas des Asia-
tiques ni des Africains. Simonti et al
(2016) ont étudié 1000 phénotypes
provenant des dossiers médicaux d’en-
viron 28000 adultes d’ascendance eu-
ropéenne. Les alleles néandertaliens
expliquent une fraction significative du
risque de dépression et de lésions cuta-
nées résultant de I'exposition au soleil
(kératose actinique). D’autres alléles
néandertaliens sont associés a ’hyper-
coagulation et au tabagisme.

Par une autre méthode d’analyse
et en utilisant un échantillon de plus
de 100000 individus d’ascendance
européenne, Dannemann et Kelso
(2017) ont montré que des alléles in-
trogressés d’origine néandertalienne
contribuaient au déterminisme des
caractéristiques de la peau et de celle
des cheveux. Ces mémes auteurs ont
aussi trouvé deux alleles archaiques
qui contribuent significativement aux

différences dans le rythme circadien®.
D’autres études génomiques ont aussi
démontré que d’autres lignées d’homi-
nidés anciens avaient introgressé avec
les hommes modernes. C’est ainsi que
des Dénisoviens, différents génétique-
ment des Néandertaliens et identifiés
en mars 2010, auraient aussi introgres-
sé avec les hommes modernes®. Selon
Huerta-Sanchez et Gasey (2015), les
Tibétains auraient acquis un allele fa-
vorisant la vie en altitude par introgres-
sion avec des Dénisoviens. D’autre part,
Mélanésiens et Aborigenes australiens
possédent beaucoup d’alleles déniso-
viens, jusqua 6 %, ce qui est considé-
rable. Le biologiste américain David
Reich et ses collaborateurs ont obtenu
des résultats particulierement convain-
cants sur cette double introgression
néandertalienne et dénisovienne.

D’autres populations anciennes
d’hominidés encore a découvrir ont
probablement divergé a partir d’Homo
erectus et se sont reconnectées entre
elles & maintes reprises par introgres-
sion puis avec les hommes modernes.
Un tel processus a aussi été récem-
ment mis en évidence dans les popula-
tions africaines contemporaines. Selon
Hammer et al. (2011), ces populations
contiendraient une petite proportion
de matériel génétique introgressé il y
35000 ans a partir d'une population
archaique d’Afrique centrale qui se se-

8. Le rythme circadien est un cycle régissant le
sommeil et 'alimentation.

9. Une couverture quasi compléte du génome
désinovien a été publiée en 2012 par Meyer
et al. homme de Har-bin, Homo longi, décou-
vert en Chine et publié en 2012, pourrait étre
apparenté aux Désinoviens.
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rait séparée des hommes modernes il y
a 700000 ans. De méme, chez les Afri-
cains contemporains, les variants du
géne MUCY7 qui code pour la mucine-7,
une des protéines les plus abondantes
de la salive, proviendrait d’une intro-
gression en provenance d’une popula-
tion africaine ancienne inconnue (Xu
etal.,2017).

La diversification d’Homo sapiens
résultant de son expansion sur tous
les continents apres la sortie d’Afrique

et des multiples introgressions qui se
sont produites avec les populations an-
ciennes est maintenant soumise a une
évolution inverse (voir figure 8). Les
conquétes, les migrations voulues ou
imposées, I'ouverture des frontieres et
les déplacements facilités a courte ou
longue distance ont pour conséquence
un brassage allélique généralisé, c’est-a-
dire une évolution vers la panmixie. Ce
brassage a un effet inverse de celui qui a
abouti a la différenciation génétique de
nombreuses populations. Il est variable

Figure 8. Essai de représentation simplifiée de ’évolution du genre Homo
jusqual’époque actuelle. A : Afrique du Sud ; B : Afrique de I’Est; C : Afrique
centrale; D : Afrique centrale ouest; E : Afrique de I’Ouest; F : Europe;

G : ouest de I’Asie; H : Asie centrale; I : Polynésie; J : Est de I’Asie; K : Amérique.
Les introgressions sont représentées par des fleches. Dessin Francois Le Tacon
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suivant les continents ou les pays. Mais
la ou il a lieu, il a pour conséquence
une augmentation de la variabilité al-
lélique et donc du polymorphisme.
Autrement dit, au sein des nouvelles
entités, les individus sont de plus en
plus divers. Un nouvel état panmictique
semble devoir s’établir progressive-
ment tout en évoluant différemment
entre pays ou régions en fonction des
forces évolutives qui demeureront et
en fonction des cultures, des religions
de modes de vie ou des changements
environnementaux.

Conclusion

L’avenement de la génétique des
populations associée a de puissants
traitements informatiques et celui de
la génomique appliquée a 'ADN mo-
derne et a '’ADN fossile ont amélioré
les connaissances que nous avions de
notre histoire. Le genre Homo avec
I’'entité Homo erectus est né en Afrique
il y a 2 millions d’années ou plus. Ces
Homo erectus ont évolué sur ce conti-
nent pour donner naissance a Homo
rhodesiensis, qui y aurait vécu entre
-500000 et -300000 ans. D’Ho-
mo rhodesiensis aurait émergé, tou-
jours en Afrique, entre -300000 et
-200000 ans, Homo sapiens, ’lhomme
moderne, qui est sorti d’Afrique il y a
environ 100 000 ans et a ensuite colo-
nisé le reste du monde. Parallelement,
en Europe, l'entité Homo erectus, qui
est sortie d’Afrique il y a 1 million d’an-
nées ou plus, a évolué vers des formes
nouvelles, dont ’homme de Néander-
tal, apparu il y a environ 450 000 ans,
I’homme de Denisova et probablement
d’autres entités que nous ne connais-
sons pas encore.

Apres étre sortis d’Afrique, les
Homo sapiens d’origine africaine ont
rencontré les Eurasiens et d’abord les
Néandertaliens au Moyen-Orient. Les
échanges alléliques par introgression
ont été, semble-il, multiples entre
modernes et anciens, les anciens en-
richissant en alleles les modernes en
provenance d’Afrique et dont la pano-
plie génétique aurait été réduite il y
a 100000 ans au moment de la sortie
de ce continent!® Enrichis en alléles,
les hommes modernes ont colonisé le
monde, ce qui a eu pour conséquence
Papparition de nouveaux alleles par
isolement géographique. La diversi-
té allélique est devenue considérable
avec la constitution de populations ré-
gionales multiples et séparées les unes
des autres. Depuis I'apparition du genre
Homo, la diversification a été progres-
sive sans jamais abolir I'interfécondité
potentielle ou réelle entre populations,
c’est-a-dire sans spéciation au sens de
Mayr. Nous disposons déja de données
sur PADN fossile et d’outils permettant
de lever une partie du voile recouvrant
la complexité de notre passé. Nul doute
que de nouvelles découvertes vien-
dront compléter bient6t cette histoire
trés complexe.

Apres cette diversification génétique,
I’évolution prend maintenant un chemin
inverse. Les conquétes, les migrations
voulues ou imposées, l'ouverture des
frontieres et les déplacements rapides
ont pour conséquence un brassage al-
lélique généralisé qui tend a homogé-
néiser les fréquences alléliques entre

10. La date de cet hypothétique goulet d’étrangle-
ment génétique est variable suivant les auteurs.
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populations et s'opposent a la différen-
ciation génétique antérieure. Ce brassage
est variable suivant les continents ou les
pays. Mais 1a ot il a lieu, il a pour consé-
quence une augmentation de la variabi-
lité allélique et donc du polymorphisme.

Un nouvel état panmictique s’établit pro-
gressivement tout en évoluant en fonc-
tion des forces évolutives qui demeurent
et en fonction des cultures, des religions,
des modes de vie ou des changements
environnementaux. (35%
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