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Introduction

Le Néolithique est I'une des étapes majeures de I'histoire de I'humanite. Les causes de
son apparition ne sont toujours pas parfaitement résolues : des explications rationnelles et
scientifiquement soutenues ont été proposées (pression démographique, changements
climatiques...), ainsi que d'autres beaucoup plus originales (aliens, xénophobie, hormones...,
voir p. 383 dans Barker 2006). Cependant, si ces causes posent toujours question, les faits
sont la : I'humanité, de facon quasiment simultanée dans différents points du monde, est
passée d'un mode de vie basé sur la chasse et le nomadisme a un mode de vie radicalement
différent basé sur l'agriculture et I'élevage, la sédentarité et la mise en place de nouvelles
techniques comme la céramique. En Europe, cela s'est manifesté a partir de 8 600 cal. BC par
la diffusion de ce mode de vie depuis le Proche-Orient jusqu'a I'océan Atlantique vers 4 500
cal. BC. Le débat a été tres vif dans la communauté scientifique pendant des décennies pour
déterminer les modalités de cette diffusion : a-t-elle été culturelle, propagée de proche en
proche ? ou a-t-elle été portée par des migrations massives de populations venues du Proche-
Orient, berceau du Néolithique européen ? Depuis les années 1970 et les travaux unis de
I'archéologue J. Ammerman et du généticien L. Cavalli-Sforza, I'hypothése de diffusion
démique a été validée. Elle a ensuite été nuancée et déclinée en plusieurs niveaux de
migrations et de meétissages avec les populations locales (leapfrog) face a la diversité
culturelle présente sur lI'ensemble du territoire européen. Les années 2000 ont apporté les
premieres données paléogénétiques qui ont permis d'accéder directement aux pools génétiques
des populations néolithiques et ainsi de discuter de ces modes de diffusion a la fois avec les
données archéologiques et les données biologiques. La richesse et la diversité des premieres
cultures néolithiques sur I'ensemble du territoire européen rendent d'autant plus complexe la
lecture de ces éléments et de leurs relations.

Dans ce contexte d'acquisition de nouvelles données pour permettre des discussions
plus multidisciplinaires, le territoire frangais a été délaissé. Seules trois séquences
mitochondriales du Néolithique moyen ont été publiées dans le Centre Ouest (Deguilloux et
al. 2010), mais elles ne permettent pas de discuter des modalités de déplacement des groupes
pionniers néolithiques. En effet, le Néolithique ancien est plus a méme de documenter les
événements démographiques et migratoires dans la mesure ou il en conserve les traces
"fraiches". Ainsi l'objectif de ce travail est d'apporter des données paléogénétiques inédites
permettant la discussion de ces événements a I'échelle du territoire francais.
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Ce travail a tout d'abord été concu autour de la nécropole de Gurgy "Les Noisats",
située dans le sud du Bassin parisien. Grande nécropole contenant 128 individus, datée de la
fin du Néolithique ancien et du Néolithiqgue moyen, Gurgy était le site idéal pour initier les
questionnements d'ordre populationnel pour le nord de la France. Il faisait également partie
d'un grand projet "Diversité biologique et culturelle de 'Homme de la fin de la Préhistoire a la
Protohistoire (DHP)", dirigé par S. Rottier (PACEA - UMR 5199), facilitant les échanges
interdisciplinaires. L'objectif était non seulement de documenter les processus migratoires
dans la région, mais également d'apporter un regard neuf sur l'organisation de la nécropole,
qui pose par ailleurs des problemes de compréhension. Le déroulement de ce travail de thése a
fait évoluer cette premiére conception du sujet, I'amenant non seulement a considérer la
nécropole de Gurgy "Les Noisats", mais également a s'élargir & d'autres sites de régions
différentes. Ainsi, nous avons ajouté la nécropole d'Obernai en Alsace, grace a H. Réveillas
(Inrap puis Service d'Archéologie Préventive de Bordeaux Métropole, PACEA - UMR 5199).
Nous avons également joint la nécropole de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne™ en
Normandie, dans le cadre d'une étude interdisciplinaire dirigée par E. Ghesquiere (Inrap) et
P. Chambon (CNRS - UMR 7041). Enfin, les vestiges de Germignac en Charente-Maritime,
confiés par B. Boulestin (PACEA - UMR 5199), et ceux de Loriol-sur-Dréme "Le Clos
Chauvin" dans la Drome, confiés par Y. Gleize (Inrap, PACEA - UMR 5199), ont augmenté
notre corpus. Ces sites, répartis dans une large partie du territoire francais, recouvrent une
fourchette chronologique s'étendant du Néolithique ancien au milieu du Neéolithiqgue moyen.
IIs nous donnent la possibilité de documenter les mouvements de populations a cette période
pas seulement pour le Bassin parisien, mais sur un territoire beaucoup plus vaste. De plus,
chacun de ces sites appartient a une culture spécifique, qui présente ses propres pratiques
funéraires. Cela nous permet également de questionner le lien entre données archéologiques et
données génétiques au sein de chacun de ces sites, en fonction de leurs particularités
funéraires et culturelles.

A partir de ces différents sites, I'objectif de cette étude est d'accéder d'une part aux
marqueurs uniparentaux, ADN mitochondrial et chromosome Y, afin de caractériser les
lignées maternelles et paternelles. D'autre part, si I'ADN nucléaire est conservé, nous visons
également a obtenir des marqueurs biparentaux afin d'établir les liens de parenté directs entre
les individus (Short Tandem Repeats ou STRs). L'objectif est quoi qu'il en soit d'accéder a une
information populationnelle sur les groupes analysés, ainsi qu'a une information individuelle,
qui, compilées, permettront de répondre a nos questions a différentes échelles.

Afin d'exposer de fagon claire les questionnements abordés dans cette étude, nous
estimons nécessaire de proposer tout d'abord une partie qui présente le contexte archéologique
(cf. 1.1) et paléogénétique (cf. 1.2) dans lequel s'inscrit cette étude. Ces deux chapitres
reprennent les données nécessaires a la compréhension de notre propos et ménent a
I'établissement de nos objectifs et de nos problématiques (cf. 1.3). Cette premiére partie
détaillée est suivie de la présentation du matériel et des méthodes utilises dans I'ensemble de
notre étude (cf. I1). Notre travail se présente ensuite sous la forme d'une these sur travaux. Il
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est donc construit autour de quatre articles : I'un est publié et les trois autres sont soumis. La
partie 11l est découpée en fonction de chaque site en chapitres. Ceux-ci fournissent nos
publications quand elles sont disponibles et lorsque ce n'est pas le cas, ils suivent la structure
propre d'un article avec présentation des questionnements, des résultats et de la discussion (cf.
I11). De fait, chaque site fait I'objet d'une discussion propre a la région, la culture et la période
auxquelles il appartient. Les annexes fournissent tous les documents associés en
Supplementary Information dans les articles en question. Nous proposons enfin une
discussion générale qui reprend I'ensemble de nos résultats et qui les analyse en perspective
les uns des autres a une échelle plus globale (cf. V).

Enfin, nous avons ajouté a la fin de chaque chapitre un encadré récapitulant les points
importants et utiles & la compréhension de la suite de notre travail. Ces encadrés sont
également fournis en anglais, afin de rendre la lecture de ce manuscrit plus facile.
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Partie I. Le Neéolithigue en contexte

Chapitre 1.  La Néolithisation de I'Europe,
données archeologiques

L'objectif de cette introduction sur la mise en place du Néolithique a travers I'Europe
est d'exposer les grandes lignes de la diffusion (des diffusions ?) du Néolithique. Ce n'est pas
le lieu de faire une revue exhaustive de I'ensemble des donnees disponibles. Elles sont bien
trop nombreuses, recouvrent trop de domaines différents et surtout ce n'est pas I'objet de ce
travail. En revanche, différentes raisons justifient une présentation globale du processus de
Néolithisation. Tout dabord il est important d'avoir en téte le cadre géographique et
chronologique de notre étude, dans la mesure ou nous allons manier un grand nombre de
données, chacune faisant référence a des cultures, des périodes et des lieux différents, tant a
I'échelle de I'Europe que de la France. Ainsi il sera possible de retrouver dans ces pages les
bases contextuelles sur lesquelles nous avons construit notre travail. Dans un second temps, et
cet aspect est le plus important, nous allons revenir sur certains mécanismes proposés
concernant l'origine de la diffusion néolithique, dont la compréhension est nécessaire a
I'ensemble de notre réflexion et de notre discussion.

1. Du Proche-Orient a I'ouest de I'Europe

1.1. L'apparition d'un nouveau mode de vie au Proche-Orient

A partir du changement climatique de la fin du Pléistocéne (environ 12 000 ans avant
notre ére), en plusieurs régions du monde apparaissent des foyers de Néolithisation, de fagon
plus ou moins simultanée mais indépendamment les unes des autres (Figure 1). 1l s'agit d'une
transformation majeure de la société en profondeur, tant dans son systeme economique, par le
passage d'une économie de prédation a une économie de production, que dans sa structure
sociale et symbolique ou dans ses innovations techniques (Binder 2000 ; Goring-Morris et
Belfer-Cohen 2011). Notre étude concernant exclusivement le territoire francais, nous allons

21



nous intéresser ici a la diffusion du Néolithique émergeant au Proche-Orient et diffusant
jusqu'a I'ouest du continent européen et a la France.

-

;I’Eastem USA
/4000 = 3000 BP

_____

Yangzi and Yellow River Basins

\\\ Sub-Sahér;H-.i\:fﬁbg’.;-:«:::::::::‘.:- ‘ 9000 8P
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Figure 1. Datation et localisation des différents foyers de domestication et voies de diffusion néolithiques
(Diamond et Bellwood 2003)

Il s'agit donc dans un premier temps de définir les principales caractéristiques de ce
que nous appelons le "mode de vie" ou "package néolithique” et les innovations que cela
implique. Les populations de la fin du Pléistocene subsistent de fagon généralisée grace a la
chasse, la péche et la cueillette. Elles fonctionnent en de petits groupes nomades, vivant en
sites de plein air ou en abris et se déplacant au gré des ressources saisonniéres (Cummings et
al. 2014). Dés le Mésolithique apparait une certaine complexification sociale qui a pu étre I'un
des éléments déclencheurs de toutes les innovations menant au mode de vie néolithique
quelques milliers d'années plus tard (Hayden 2014).

Le premier élément novateur a faire son apparition en contexte natoufien au Proche-
Orient est la sédentarisation (Figure 2). Des maisons semi-circulaires ou circulaires, a demi
enterrées et constituant des hameaux, sont visibles dans le Levant sud dés 11 000 cal. BC
(Belfer-Cohen et Bar-Yosef 2000). A leurs débuts, ces habitats sont plutdt des camps de base,
n'empéchant pas le déplacement des groupes qui fonctionnent toujours sur I'exploitation des
ressources sauvages. Pour certains, "il est possible que la sédentarisation favorise le
déclenchement des procédés initiaux de la domestication. L'épuisement plus rapide des
ressources végétales dans un territoire réduit, autour des sites, pousse I'nomme a assurer une
production et a développer le stockage. C'est en effet au sein de ces communautés sédentaires
que les stratégies de production, agriculture et élevage, se développeront par la suite"
(Mazurié de Keroualin 2003, p. 27).

Les outils en pierre polie, qui ont fait la premiére renommée du Néolithique,
apparaissent des ces périodes précoces, méme si on trouve toujours dans les assemblages de
nombreux outils taillés, dont la typologie évolue lentement au cours du Neolithique. De plus,
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les évolutions lithiques sont observées de fagon contemporaine dans différentes régions
méditerranéennes et du sud-ouest asiatique, faisant penser a une adaptation similaire des
chasseurs-cueilleurs aux mémes contraintes environnementales (Shea 2013).
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Figure 2. Schéma de I'évolution des composantes néolithiques dans le foyer proche-oriental
(d'apreés Mazurié de Keroualin 2003)

Les premieres modifications morphologiques d'especes végétales apparaissent au Pre-
Pottery Neolithic B récent (PPNB récent, 7 500 - 7 000 cal. BC), mais le processus de
domestication a été trés lent et a visiblement commencé quelques 1500 ans auparavant, au
Pre-Pottery Neolithic A (PPNA, 9500 - 8 700 cal. BC ; Figure 2). Les céréales sauvages
(orge (Hordeum spontaneum), blé (Triticum boeticum thadouar et Triticum diccocoides))
ainsi que les Iégumineuses (lentilles (Lens culinaris), pois (Pisum sativum)) sont concernées.
Une espece est considérée comme domestique lorsqu'elle est présente a plus de 10% dans les
restes archéobotaniques d'un site (Zeder 2011). Ainsi la présence de plusieurs centaines de
lentilles ou de graines d'orge dans les sites du Levant sud, méme sans transformation
morphologique, laisse supposer un apport anthropique maitrisé dés le PPNA (Weiss et al.
2006 ; Weiss et Zohary 2011). Une sélection des espéces est donc initiée au PPNA mais leur
modification morphologique n'est visible que plus tard pendant le PPNB (Zeder 2011).

La domestication des espéces animales intervient sensiblement en méme temps (Zeder
2011 ; Figure 2). Les loups (Canis lupus) sont déja domestiques depuis le dernier maximum
glaciaire (18 000 - 12 000 cal. BC ; Savolainen et al. 2002 ; Larson et al. 2012), bien que la
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limite soit délicate a déterminer (Boudadi-Maligne et Escarguel 2014). En revanche, la
domestication des espéces utilisées ensuite a des fins de subsistance par les groupes humains
n'intervient que plus tard, a partir du PPNB ancien-moyen (8 700 - 7 500 cal. BC ; Mazurié de
Keroualin 2003). Quatre ongulés sont principalement concernés : la chevre sauvage (Capra
aegagrus), le mouflon (Ovis orientalis), lI'aurochs (Bos primigenius) et le sanglier (Sus
scrofa). Il reste difficile d'établir a quel moment un animal devient domestique, dans la
mesure ou le processus de transformation est continu. Les changements morphologiques, dus
soit a une pression environnementale différente, soit a une sélection anthropique, peuvent
n'étre visibles que longtemps apres le début du processus de domestication (Vigne 2011).
Comme pour les espéces végétales, la volonté de domestication a donc pu commencer trés tot,
et selon les espéces n'étre visible archéologiquement que beaucoup plus tard, d'une
cinquantaine d'années pour les canidés (Trut et al. 2004) a plusieurs milliers d'annéees pour les
ongulés (Vigne 2011). Quoi qu'il en soit, apparaissent a cette période les premiéres stratégies
de gestion et de modifications morphologiques. D'autres animaux tels que le chat sont
domestiqués suite a l'apparition des souris commensales, dont la présence est liée aux
nouvelles pratiques de stockage (Cucchi et Vigne 2006). Les premiéres traces de
consommation de lait apparaissent également a cette période (Helmer et al. 2007 ; Evershed et
al. 2008), et son utilisation a d{i &tre importante car une grande partie de la viande consommée
continue a provenir de la chasse (Vigne 2008).

A partir d'environ 10 000 cal. BC, l'argile est utilisée a des fins de construction (fosses,
foyers, murs enduits ou construits) ou de faconnage d'objets géométriques en terre crue (Le
Miére et Picon 1998 ; Figure 2). Des récipients se retrouvent en contexte archéologique par
ailleurs dés le PPNA en différents matériaux, comme en terre crue — petits vases de Mureybet
(Cauvin 1974) — ou en pierre (Ozkaya et Coskun 2009), méme s'il est probable que des
récipients en matériaux périssables aient existé plus tét sans qu'on en conserve de traces. La
cuisson des premiers objets en terre semble avoir été accidentelle, mais tres vite, pendant le
huitieme millénaire cal. BC, la production devient tres évoluée et tend vers la standardisation
(Le Miére et Picon 1998). Aprés 7000 cal. BC, la fabrication et l'usage de la céramique sont
courants dans I'ensemble du Proche-Orient, excepté dans le Levant sud et dans le désert syrien
(Le Miére et Picon 1998 ; Mazurié de Keroualin 2003).

Nous avons rapidement retracé ici en quelques lignes les transformations majeures qui
ont modifié en profondeur le fonctionnement des sociétés humaines au début de I'Holocene et
leur interaction avec leur environnement. Le nouveau mode de vie mis en place concerne la
domestication des especes animales et végétales, mais aussi une évolution en profondeur des
systemes techniques, notamment lithiques et céramiques, sociaux et symboliques, avec le
développement de villages et de hiérarchies sociales différentes (Guilaine 2005 ; Goring-
Morris et Belfer-Cohen 2011). Il est a I'origine de la gestion maitrisée de I'environnement par
I'nomme et de la mise en place des sociétés humaines modernes. Ces transformations ont
conduit les chercheurs a parler initialement de “révolution neolithique™ (Childe 1936), méme
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si ce processus s'est déroulé sur une tres longue période (plusieurs milliers d'années) et qu'il
est désormais remis en cause (Guilaine 2005). Aujourd'hui le terme de "package néolithique"
lui est préféré en ce qu'il englobe de maniére plus correcte les nombreuses composantes de ce
nouveau mode de vie, tout en permettant de nuancer la part de chacune selon les régions et les
périodes.

1.2. Un important changement social et démographique

A partir de 7 000 cal. BC, le fonctionnement des sociétés humaines au Proche-Orient
se modifie. Avant cette date, les villages s'étaient peu a peu agrandis et les systemes
d'interaction étaient bien établis. Ces villages sont alors abandonnés au profit de nouveaux
sites, plus petits (Mazurié de Keroualin 2003). Le rapport a I'environnement naturel change :
il semble que I'exploitation excessive de celui-ci, combinant agriculture et élevage, ait
dégradé les ressources disponibles et les groupes humains se tournent vers une nouvelle forme
de gestion des cheptels, le pastoralisme migratoire (Rollefson et Kohler-Rollefson 1993).
Cependant d'autres causes sont avancées pour expliquer ces transformations sociétales, qui
peuvent étre corrélées entre elles, telles qu'une modification des conditions climatiques
(réchauffement apres le Dryas récent), des problémes sociaux conflictuels ou encore un
effondrement des réseaux d'échange (Guilaine 2005 ; Barker 2006). Les faciés céramiques se
multiplient et des zones d'occupation différentes se dessinent en fonction des groupes. On
observe alors une rupture a différents niveaux (pratiques funéraires, technologies, réseaux
d'échange...). C'est a cette période que I'Anatolie devient un "moteur quant a la diffusion des
innovations vers l'ouest”" (Mazurié de Keroualin 2003, p. 45) pendant que le Proche-Orient
continue son chemin vers une complexification des systemes sociaux et économiques qui
aboutiront au quatrieme millénaire aux premieres sociétés étatiques et urbanisees.

Avec le changement de mode de vie que représente le Néolithique, la démographie des
groupes humains a radicalement changé, c'est ce que J.-P. Bocquet-Appel a appelé la
transition démographique néolithique, ou Neolithic Demographic Transition (NDT) (Bocquet-
Appel 2002). Les populations de chasseurs-cueilleurs présentent un équilibre démographique
stationnaire, dans la limite de la capacité porteuse du systeme de production. La fécondité est
assez faible chez ces populations, avec différentes causes possibles : les efforts fournis dus au
nomadisme, une nourriture supplémentaire inadaptée, la fluctuation de poids saisonniere,
I'allaitement prolongé (Eshed et al. 2004). Les nouvelles conditions de vie qui se mettent en
place au Néolithique (sédentarité, nourriture plus abondante) ont permis une augmentation
importante de la fécondité, en permettant notamment un raccourcissement de l'intervalle entre
les naissances. Le nouveau systeme de production permet également une augmentation de la
capacité de soutien de I'environnement (Bocquet-Appel 2002). Le modele de NDT de J.-P.
Bocquet-Appel prédit dans un premier temps que, a partir d'une population de chasseurs-
cueilleurs a I'équilibre (taux de natalité = taux de mortalité), l'augmentation des naissances
provoque une croissance démographique importante. Dans un deuxieme temps, un retour a
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I'équilibre s'opere en raison d'une augmentation de la mortalité due notamment aux maladies
transmises par les animaux en contexte domestique (zoonoses). D'aprés I. Kuijt (2008), la
situation au Proche-Orient ne suit pas tout a fait ce modéle, mais il reste indéniable qu'une tres
forte augmentation démographique a eu lieu pendant le Néolithique et que les causes sont
corrélées a ce nouveau mode de vie.

Cette forte croissance démographique implique a partir d'un certain temps une
expansion geographique qui s'est vérifiée dans les différents foyers de developpement de
I'agriculture dans le monde (Bellwood et Oxenham 2008 ; Figure 1). Ainsi que I'a écrit J.-P.
Bocquet-Appel (2009, p. 658) : "The NDT was a self-catalyzing process capable of rapidly
increasing the population growth rate, locally or regionally, and it is this that, starting from
the centers of agricultural invention, triggered the processes of geographical expansion
(individuals, nuclear families, demic)". Dans le cas précis du Proche-Orient, la diffusion de
ce nouveau mode de vie s'est faite vers I'ouest et en particulier vers I'Europe.

1.3. L'apparition de différentes théories de diffusion

Le mode de vie néolithique s'étend en quelques centaines d'années sur I'ensemble de
I'Europe, sur un territoire si grand que de trés nombreuses particularités régionales
s'individualisent (Whittle 1996 ; Price 2000 ; Barker 2006 ; Robb 2013). De cette réalité
archéologique basée sur de nombreuses données (céramique, lithique, faunique...), de
nouveaux questionnements émergent concernant les modalités de cette diffusion.

Depuis G. Childe (1925) qui explique pour la premiére fois la diffusion du Néolithique
par une migration majeure de fermiers et un remplacement massif de population, de
nombreuses autres hypothéses et nuances ont été proposées. M. Zvelebil a fait le point en
2001 sur I'ensemble des hypotheses nées des discussions et débats en plus de 70 ans (Zvelebil
2001) : nous allons reprendre ses trois modéles majeurs.

& La position migrationniste, soutenue par G. Childe dés 1925, envisage la diffusion du
Néolithique comme un remplacement des chasseurs-cueilleurs locaux par des fermiers
venus du Proche-Orient qui colonisent l'ensemble du territoire européen. Cette
expansion serait corrélée a une forte croissance démographique et de fait a un
remplacement du pool génétique local au profit du pool génétique proche-oriental
(Ammerman et Cavalli-Sforza 1984 ; Lichardus et al. 1985). Différents mécanismes
sont envisagés, tels que la diffusion démique qui considere la colonisation d'une
région par un petit groupe ou une famille sur plusieurs générations. Les fermiers
colonisent de nouvelles aires en installant des hameaux selon un schéma non-
directionnel. Un autre mécanisme pouvant participer de cette migration massive est la

! La NDT a été un processus catalyseur capable d'augmenter rapidement le taux de croissance d'une population,
localement ou régionalement, et c'est ce qui, en commencant dans les foyers de I'agriculture, a déclenché le
processus d'expansion géographique (individuel, familial ou démique).
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colonisation leapfrog. Elle décrit de petits groupes s'installant dans des aires
d'exploitation optimales et formant ainsi des enclaves parmi les chasseurs-cueilleurs.
Des échanges de génes peuvent ainsi avoir lieu de fagcon variable entre fermiers et
populations locales.

% La position culturaliste qui envisage exclusivement l'adoption du mode de vie
néolithique en Europe par contact et diffusion culturelle. Aucun mouvement de
populations venues du Proche-Orient n'est pris en compte, certains allant jusqu'a voir
une restructuration sociale et ideologique des communautés mésolithiques qui
integrent les éléments néolithiques presque accidentellement (Tilley 1994 ; Whittle
1996).

% La troisiéme position est intégrationniste. Elle considére la transition néolithique
comme issue de la colonisation leapfrog, de la mobilité aux zones frontalieres et des
contacts, bien que le poids de chaque élément d'origine locale ou exogene soit
différent selon les auteurs (Zvelebil 1995 ; Renfrew 1996). Elle se place plutdt comme
une solution intermédiaire et est arrivée plus récemment dans le tableau du débat sur la
Néolithisation de I'Europe.

L'accumulation de données archéologiques sur I'ensemble des territoires de I'Europe a
permis de démontrer des fonctionnements régionaux trés différents. Ainsi en fonction des
cultures, des aires géographiques concernées, des groupes mésolithiques présents, des degrés
et de la vitesse des interactions et des métissages, la mise en place du Néolithique se fait selon
un modeéle en mosaique, ou les éléments néolithiques sont plus ou moins adoptés, et semble
beaucoup moins uniforme que précédemment proposé (Robb et Miracle 2007 ; Robb 2013).
De nombreux domaines d'étude se penchent sur le débat pour essayer d'en affiner la
compréhension. Il ne s'agit pas ici de s'intéresser exhaustivement a toutes les disciplines qui
ont tenté d'expliquer la Néolithisation ou qui travaillent sur la question, mais d'essayer de
mesurer la complexité de la situation et les différentes interprétations apportées par chacune
d'entre elles.

Des parameétres par exemple d'ordre linguistique sont considérés dans les processus de
diffusion du Néolithique. En effet les linguistes associent la diffusion des grands groupes de
langues ancestrales des langues actuelles, tels que I'Indo-Européen pour I'Europe qui va de
I'Inde a I'lrlande, aux phénomeénes de diffusion du Néolithique (Diamond et Bellwood 2003).
Les mémes questions relatives aux modalités de cette diffusion se posent, en termes de
remplacement ou de métissages, et les indications données par la linguistique entrent parfois
en contradiction avec les données archéologiques ou génétiques. De plus, avec les nombreux
événements linguistiques ayant eu lieu depuis I'expansion du Néolithique et I'importante
coévolution existant entre langues, cultures et génes, il est d'autant plus difficile d'acceder aux
signaux anciens recherches (Bellwood 2001). En ce qui concerne I'Europe, il existe
néanmoins une hypothese définissant les langues mortes d'Anatolie comme celles parlées par
les populations apportant la domestication du Croissant fertile vers I'Europe a I'Ouest, vers
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I'Inde a l'est, puis vers le nord dans les steppes d'Asie centrale (Renfrew 1999). Cependant
I'nypothése se discute notamment pour des raisons lexicales et chronologiques (Anthony
1995).

Les anthropologues s'attachent également a expliquer les modalités de diffusion du
Néolithique grace a I'étude morphologique des populations elles-mémes. Plusieurs parameétres
morphologiques ont été étudiés différentes populations au Proche-Orient et en Europe
(Pinhasi et von Cramon-Taubadel 2009 ; Meiklejohn et Babb 2011 ; von Cramon-Taubadel et
Pinhasi 2011). R. Pinhasi et N. von Cramon-Taubadel (2009) proposent des données
craniométriques supportant nettement vers la diffusion démique en Europe du sud-est et en
Europe centrale. En effet les populations mésolithiques et néolithiques sont suffisamment
différentes pour écarter I'hypothése d'un flux de génes important entre elles, selon des
caractéeres craniens considérés comme phénotypiquement fiables (Harvati et Weaver 2006).
Cependant des nuances sont ensuite apportées par une modélisation réalisee sur ces mémes
données par N. von Cramon-Taubadel et R. Pinhasi (2011), favorisant une diffusion plus en
mosaique du Néolithique selon les régions d'Europe concernées.

Nous venons de le voir, les modalités de diffusion du Néolithique en Europe ne
cessent d'étre débattues sur des matériaux d'études trés différents. Les deux principaux
modeles de diffusion proposés depuis plusieurs décennies, migrationniste et culturaliste,
s'opposent radicalement. Le troisiéme, plus intermédiaire, s'approche plus d'une situation a la
diversité régionale importante qui semble étre plus pres de la réalité.

1.4. La formation de deux courants de Néolithisation distincts

Les plus anciennes traces de diffusion néolithique hors du Proche-Orient sont
observées a Chypre environ 8 600 ans avant notre ére (Vigne et al. 2012). La diffusion vers
I'Europe s'effectue ensuite par I'Anatolie au PPNB final vers 6 800 cal. BC (Mazurié de
Keroualin 2003). Des sites comme Catal Hoyiik, trés bien documenté, présentent déja un
degré de complexité important (agglomération, systeme de subsistance, systéme symbolique,
céramique...) (Mellaart 1967 ; Hodder 2007). Autour de 6 400 cal. BC, des implantations sont
trouvées en Grece, autour de la Mer de Marmara et dans le sud des Balkans (Reingruber et
Thissen 2009). Une origine aussi bien par voie terrestre que maritime de ces groupes a été
mise en évidence ces derniéres années, notamment en Gréce (Ozdogan 2011). A partir de ces
régions méditerranéennes le mode de vie néolithique s'est diffusé vers le nord avec les
groupes appelés a Céramique Peinte (Mazurié de Keroualin 2003 ; cf. 1.1-1.5 ; Figure 3).

A peine plus tardivement (6 100 cal. BC), une autre vague de diffusion caractérisée
par la céramique imprimée apparait sur les cotes adriatiques. Du type d'impression, au doigt,
aux outils ou au coquillage, vient son nom Impressa. Son origine est controversée (PPNB ?
locale ?) mais la particularité de sa fabrication céramique l'isole des groupes a Céramique
Peinte. La diffusion du Neolithique vers I'Ouest de la Méditerranée s'est faite a partir de ces
groupes (Guilaine 2003 ; 1.1-1.6 ; Figure 4).
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Figure 3. Céramique peinte du groupe Kremenik-Kovacevo. Site de Kovacevo.
D'aprés Demoule et Lichardus-Itten 2001, dans (Mazurié de Keroualin 2003)
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Figure 4. Céramique imprimée caractéristique de Pont de Roque-Haute (n° 1-2) et Peiro Signado (n°® 3-4-6-7).
Dessins J. Coularou. (Manen et al. 2006)



L'individualisation de ces groupes a différents styles céramiques s'est poursuivie dans
deux directions différentes. L'un s'est dirigé vers les plaines septentrionales le long des cours
d'eau, notamment le Danube, tandis que l'autre a suivi les c6tes méditerranéennes.

1.5. La Néolithisation de I'Europe centrale

A partir du territoire grec, le Néolithique (pour sa part continentale) s'est diffusé vers
le nord et I'ouest en suivant notamment la vallée du Danube jusqu'a lI'océan Atlantique a
I'ouest et a la mer Baltique au nord (Figure 5). Le processus n'est pas continu, mais constitué
de phases de déplacement a différentes vitesses et de pauses, ce que J. Guilaine a qualifié de
modele "arythmique" (2003). La diffusion néolithique a vu son rythme se modifier en
fonction des contraintes environnementales, de la dynamique des populations néolithiques et
du substrat mésolithique pouvant présenter plus ou moins de résistance. Ainsi "I'histoire du
premier Néolithique en Europe est celle d'une série d'adaptation a des environnements varies
auxquelles se surimposent, parallelement, des renouvellements, des transformations du
paysage culturel. Ces mutations, ces métamorphoses ont entrainé périodiquement des
recompositions profondes qui ont inévitablement perturbé le rythme des déplacements™
(Guilaine 2003, p. 105).

A |

Figure 5. Carte montrant la distribution des premieres sociétés de fermiers dans I'ouest de I'Eurasie avec les dates des
épisodes majeurs des migrations humaines (cal. BC).
(Foley et al. 2013)
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Des syntheses concernant I'ensemble du processus de Néolithisation, les cultures qui
se succedent et les données archéologiques qui les caractérisent sont nombreuses (Whittle
1996 ; Guilaine 2003 ; Mazurié de Keroualin 2003 ; Cauwe et al. 2007). Nous presentons ici
(i) les cadres principaux dans lesquels s'inscrit cette étude et (ii) les processus aboutissant aux
cultures qui concernent nos sites sur le territoire francais. Ainsi nous ne parlerons pas de la
mise en place du Néolithique dans les zones en marge du phénomene (iles anglo-saxonnes,
Scandinavie, nord-est de I'Europe).

La Grece et les Balkans marquent le début de la diffusion du Néolithique vers I'Europe
continentale (Figure 5). La région est déja qualifiée de "clé" par G. Childe (1958) qui I'appelle
bridge entre le Proche Orient et I'Europe. De nombreuses cultures différentes et souvent peu
étudiées en détail en raison d'un regard trop général sur la région sont présentes sur ces
territoires (Tringham 2000). Apres une phase acéramique notamment en Thessalie, les
groupes a Céramique Monochrome apparaissent en Gréce entre 6 500 - 6 400 et 6 100 - 6 000
cal. BC et une augmentation considérable du nombre de sites les caractérise. Il semble que ce
soit une phase de consolidation du Néolithique ancien dans la région. L'économie est basée
sur l'agriculture et I'élevage et la présence en plus grand nombre de restes de bovidés et de
suidés semble étre le signe d'un passage d'une société de transhumance a une société a
I'nabitat plus stabilisé. En outre, les réseaux d'échanges et d'approvisionnement des matiéres
premieres sont bien développés (Mazurié de Keroualin 2003). De fagcon a peu pres
contemporaine, les groupes de Proto-Sesklo en Grece, d'llipinar-Fikirtepe en Anatolie du
nord-ouest et de Karanovo | et Kremenik-Anzabegovo en Bulgarie et en Macédoine, pour les
plus importants, apparaissent et s'échelonnent dans I'espace et dans le temps jusque vers 5 800
cal. BC (Tringham 2000 ; Mazurié de Keroualin 2003 ; Cauwe et al. 2007). Les discussions
sont toujours d'actualité pour savoir quelle route le Néolithique a empruntée, entre la Grece ou
les détroits des Dardanelles et du Bosphore (Tringham 2000). En I'absence de preuves
révélant la présence d'un substrat mésolithique, la diffusion du Néolithique dans ces régions
est expliquée par une expansion démographique (Mazurié de Keroualin 2003). Un type de
céramique peinte, en blanc et rouge, d'ou le nom de Complexe a Céramiques Peintes se
retrouve dans la région pour I'ensemble de ces groupes. Les réseaux d'échange, notamment
des matieres premieres lithiques et de la céramique, sont bien développés dans la péninsule
balkanique (Cauwe et al. 2007) et K. Mazurié de Keroualin (2003) voit dans la rareté des
ressources locales un argument en faveur d'un déplacement de populations depuis le Proche-
Orient. Elle percoit également une continuité du systeme de valeurs proche-oriental a la fois
dans le systéme idéologique (figurine) et de gestion (jetons) mais aussi matériel (céramique,
industrie lithique, architecture) et humain. Le systeme alimentaire est également hérité de
I'Asie du sud-ouest, avec une majorité de restes fauniques d'animaux domestiques, chevres et
moutons, ainsi que beeufs et porcs en quantité moins importante, et avec des stratégies
d'abattage maitrisées. Cependant des traces de consommation d'animaux sauvages subsistent
(Whittle 1996). Les pratiques funéraires sont peu connues dans ces régions : les premiers sites
grecs présentent des inhumations et des incinérations a l'intérieur de I'habitat, dans des fosses
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ou sous le sol des maisons (Le Mort 2008). En revanche dans les Balkans, il n'existe que trés
peu de traces des défunts, excepté les individus immatures, également retrouvés en contexte
domestique (par exemple Gimbutas 1976 ; Stefanovi¢ et Bori¢ 2008).

Vers 5800 cal. BC, I'expansion des groupes néolithiques atteint la Transdanubie au
nord, a la Croatie a l'ouest et les bassins des Carpates et du Bas-Danube au nord-est (Figure
5). Cet ensemble issu des groupes a Céramique Peinte est constitué des groupes de Starcevo,
Cris et Koros pour les plus importants. Malgré des différences qui caractérisent chacun d'eux,
ils forment le complexe carpato-pannonien. lls delaissent les décors peints et s'éloignent des
traditions proche-orientales. De nouveaux réseaux d'échange se mettent en place avec les
régions plus au nord, par exemple pour l'obsidienne ou la radiolarite qui proviennent de
Hongrie. Le nombre de sites augmente de fagon importante mais I'nabitat conserve les types
connus dans le complexe a Céramiques Peintes (Mazurié de Keroualin 2003). La région
montre une certaine complexité chronologique et géographique (Oross et Banffy 2009).
L'économie de subsistance dans le StarCevo est partagee entre des sites ou I'élevage domine et
d'autres ou persiste la chasse au cerf. Dans le groupe de Kordos, I'élevage prend peu a peu la
place de la chasse en privilégiant d'abord les caprinés puis les bovidés. Dans I'ensemble, la
proportion entre animaux sauvages et domestiques est variée (Cauwe et al. 2007). Les
pratiques funéraires restent dans la continuité de pratiques observées dans les groupes
néolithiques grecs et balkaniques. Les morts sont enterrés en contexte domestique a l'intérieur
ou proches de I'nabitat (Mazurié de Keroualin 2003). Les populations autochtones semblent
jouer un role dans ces régions, alors qu'elles étaient absentes plus au sud des Balkans. En
effet, la limite nord de I'expansion du complexe carpato-pannonien en Transdanubie n'est pas
franchie avant 5500 cal. BC. Les ressources au-dela de cette frontiere sont localisées dans les
aires d'occupation mésolithiques. Des contacts et des échanges sont donc plausibles bien qu'il
n'y ait jusqu'alors pas de preuve d'acculturation. En revanche, dans la région des Portes de Fer
en Serbie actuelle, un fonctionnement différent concerne les groupes chasseurs-cueilleurs qui
ont déja établi un systéme sédentaire et I'nypothése d'acculturation a été largement proposée
(Whittle 1996 ; Tringham 2000 ; Bori¢ et Price 2013).

Les groupes néolithiques restent dans la région des Carpates et de la Transdanubie
pendant une période de 300 ans, pendant laquelle les cultures se sont modifiées en donnant
peu a peu naissance aux Céramiques Linéaires vers 5500 cal. BC. Cet épisode marque
I'avenement d'une nouvelle dynamique spatiale du Néolithique qui va se répandre en quelques
siécles sur une trés grande partie de I'Europe centrale, le long de I'axe danubien (Figure 5). La
raison de cette stagnation peut étre due soit a la résistance des populations autochtones dans la
mesure ou il n'y a pas de limites naturelles (Mazurié de Keroualin 2003), soit a la nécessité
d'une adaptation au contexte écologique de I'Europe tempérée (Guilaine 2003 ; Banks et al.
2013). J. Guilaine (2003, p. 112) voit dans ce phénoméne un essoufflement du front pionnier
du complexe carpato-pannonien parvenu a la limite de ses adaptations écologiques et
structurelles qui va permettre, “une fois franchi chacun de ces handicaps, [aux] nouvelles
cultures émergentes [de faire] preuve d'une rapidité toute particuliere dans leur diffusion.”
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Deux cultures principales émergent au nord des Carpates et de la Transdanubie, la Céramique
Linéaire de I'Alfdld (ou AVK) a l'est et la Céramique Linéaire Occidentale (ou LBK) a
I'ouest. Si leur origine unique dans le complexe carpato-pannonien est discutée (Cauwe et al.
2007), leur grande homogénéité reste leur principale caractéristique.

% La Céramique Linéaire de I'Alfdld, ou Alféldi Vonaldiszes Kerdmia de son nom
hongrois (AVK), est restreinte a la Hongrie et a la Transdanubie. Des caractéristiques
propres a la Céramique Linéaire la définissent, telles que des maisons allongées ou des
cimetiéres importants avec les individus inhumés repliés dans des fosses ovales, mais
des céramiques a décor incisé rectilinéaire et une industrie lithique avec des piéces en
obsidienne régionale sont propres a cette culture (Mazurié de Keroualin 2003 ; Cauwe
et al. 2007).

& La culture majeure de cette deuxiéme moitié du sixiéme millénaire avant notre ére est
la Céramique Linéaire Occidentale, appelée plus communément Rubané ou
LinearBandKeramik (LBK). Considérée comme porteuse du Néolithique sur la
majeure partie de I'Europe tempérée, elle longe les Alpes par le nord, dépasse le Rhin
a l'ouest et approche de pres les cotes de la mer du Nord et de la mer Baltique
(Bogucki 2000 ; Mazurié de Keroualin 2003). Une grande homogénéité de la
céramique a été longtemps mise en avant sur I'ensemble de ce territoire (Quitta 1960),
mais les recherches récentes ont démontré des différences régionales (e.g. Jeunesse
1997). De fagon genérale, I'apparition de nouvelles formes céramiques, de maisons
aux formes rectangulaires, de modes de subsistance avec consommation principale de
bovides, tout ceci reste commun sur I'ensemble du territoire LBK (Cauwe et al. 2007).
Les pratiques funéraires sont également trés homogenes : elles consistent d'abord a
enterrer les morts selon les traditions précédentes dans I'habitat, puis a les regrouper
dans des nécropoles. Les individus ont tous une position fléchie, téte a I'est et regard
au sud, en pleine terre, avec un mobilier cohérent d'un bout a l'autre du territoire
rubané, comme par exemple les coquilles de spondyle (Jeunesse 1997 ; Cauwe et al.
2007). La question sous-jacente aux modalités de diffusion du Néolithique se pose
d'autant plus fortement dans le cadre du Rubané quand I'on considére la rapidité avec
laquelle la culture s'est répandue. Si certains voient dans cette rapidité de diffusion une
raison pour écarter une influence des populations mésolithiques (Cauwe et al. 2007),
d'autres au contraire percoivent des contacts, notamment a l'ouest (Jochim 2000 ;
Gronenborn 2003, 2007). Quoi qu'il en soit, la migration de populations néolithiques,
quelles qu'en soient les modalités, semble inhérente a la diffusion du Néolithique
(Cauwe et al. 2007). Des études isotopiques (3'Sr/%°Sr) démontrent également des
mouvements de populations, par ailleurs plutét chez les femmes (Bentley 2007 ;
Bentley et al. 2012), ainsi que les études morphologiques craniennes (von Cramon-
Taubadel et Pinhasi 2011). Bien que le Rubané soit dapparence homogéne sur
I'ensemble du territoire qu'il couvre, il se trouve étre bien plus complexe et différent
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régionalement qu'au premier abord (Jeunesse 1995a ; Mazurié de Keroualin 2003).
Ceci étant dit, c'est cette entité culturelle au sens large qui atteint le Rhin et s'étend sur
le territoire de la France actuelle, aux alentours de 5 200 cal. BC (Figure 5).

1.6. La Néolithisation de I'Europe méditerraneéenne

Ainsi que nous l'avons évoque plus haut (cf. 1.1-1.3), le long des c6tes adriatiques
naissent les groupes a Céramique Imprimée, de type Impressa qui se diffusent vers 6 000 cal.
BC (Figure 5). Différents facies régionaux apparaissent en méme temps en Gréce, en
Dalmatie, dans les iles ioniennes et sur la cote est italienne. 1l est difficile d'en établir une
chronologie fine, dans la mesure ou les groupes se sont largement déplaces par voie maritime
le long des coOtes et leurs va-et-vient ont brouillé la lecture de la diffusion néolithique
(Mazurié de Keroualin 2003). Entre 5 900 et 5 500 cal. BC, des mouvements démographiques
se produisent vers I'ouest de la Méditerranée, au contraire d'un processus d'acculturation qui
se met en place a I'est de I'ltalie et a l'ouest des Balkans (Mazurié de Keroualin 2003).
Certains groupes vont jusqu'a s'établir dans le sud de la France (Binder et Maggi 2001).
L'élevage des caprinés en majorité, du beeuf et du porc ensuite, est attesté sur les cotes, ainsi
que la culture des céréales. Nombre de sites sur la cote ont disparu suite a la montée de la mer
Méditerranée, effacant les indices qui auraient permis une meilleure compréhension des
stratégies de subsistance. Du point de vue de l'industrie lithique, des continuités sont visibles
avec le Mésolithique final dans plusieurs régions (sud-est de I'ltalie, Sicile). Cependant, il est
difficile de préciser les éventuels phénomeénes de contact en raison d'occupations souvent tres
longues des gisements et d'une mauvaise connaissance du Meésolithique dans ces régions
(Binder 2000 ; Guilaine 2003 ; Mazurié de Keroualin 2003). Pour ce qui est du traitement des
morts, peu de données sont disponibles, mais I'on commence a voir apparaitre les hypogées,
cavités souterraines, naturelles ou anthropiques, dans lesquelles sont déposés tout d'abord un
seul défunt, puis plusieurs (Cauwe et al. 2007). De facon générale, c'est néanmoins une
dominante d'acculturation qui est retenue pour la diffusion du Néolithique sur le bassin
méditerranéen (Cauwe et al. 2007).

Aux alentours de 5 800 cal. BC, les groupes a Céramique Cardiale se mettent en place
dans la partie ouest de la mer Méditerranée. Ils tirent leur nom d'un type de décors céramique
imprimé avec le coquillage du cardium (Cardium edule). Ces groupes s'installent de fagon
simultanée sur toutes les cotes par diffusion maritime sans que l'on puisse déterminer de
propagation dans une direction ou dans l'autre (Mazurié de Keroualin 2003 ; Figure 5). C'est
plutdt dans le sens cote - arriere-pays que la question se pose (Guilaine 2003). Différentes
cultures sont également identifiées : le Stentinello en Italie du sud, dans les Tles de Malte, de
Lampedusa, de Lipari, en Sicile et sur la cote tunisienne ; le Cardial Tyrrhénien en Sardaigne,
sur la cOte ouest italienne et en Corse ; enfin le Cardial franco-ibérique en Provence et au
Languedoc, ainsi que le long de la cote espagnole vers 5 600 cal. BC, puis au Portugal et a la
cote marocaine. L'évolution entre les groupes semble continue et leurs limites sont difficiles a
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cerner. C'est un processus plutét acculturationniste qui semble a I'ccuvre dans cette partie sud
de I'Europe. Dans I'ensemble, les traces d'agriculture et d'élevage sont rares. Les quatre
principales especes domestiques sont attestées, mais les caprinés sont plus fréquents, et
I'activité pastorale est prédominante, ainsi que la chasse qui peut avoir encore une certaine
importance en de nombreux endroits et qui laisse penser a une influence mésolithique plus
importante (Binder 2000 ; Mazurié de Keroualin 2003 ; Cauwe et al. 2007). L'industrie
lithique, qui peut atteindre 60% de composante mésolithique par endroit (Cauwe et al. 2007),
est notamment dominée dans I'est de cette région par lI'obsidienne qui en revanche est absente
dans le Cardial franco-ibérique qui privilégie des silex locaux. L'habitat a laissé peu de traces,
étant souvent composé de structures légeres ou en grotte et sous abris. Les plans sont plutét
rectangulaires dans le Cardial tyrrhénien, plutdt circulaires plus a l'ouest (Mazurié de
Keroualin 2003 ; Cauwe et al. 2007). Les pratiques funéraires sont trés mal documentées dans
cette aire géographique, les restes humains sont peu nombreux : la plus grande part des
défunts est retrouvée en plein air, d'autres sont dans des grottes, et plusieurs gisements ont
livré des ossements épars (Zemour 2013). Le substrat mésolithique est encore trop mal connu
dans I'ensemble de la région pour avoir une vision claire des processus de contacts avec les
groupes néolithiques et leur impact sur les cultures. Comme I'écrit J. Guilaine (2003, p. 160),
"si le [substrat mésolithique] a réellement été faible, la conquéte de I'espace par les pionniers
néolithiques a da s'en trouver favorisée et les quelques groupes humains subsistant facilement
intégrés. La ou les communautés mésolithiques ont été plus conséquentes, la progression
agricole a peut-étre subi des résistances ; des phénoménes d'osmose ont, sans doute, été
vraisemblables dans les aires plus fortement occupées par les chasseurs-cueilleurs.”
L'acculturation prénée par de nombreux auteurs se trouve néanmoins étre nuancée selon les
régions et les groupes (Binder 2000).

De fagon contemporaine au développement du Rubané a travers I'Europe tempérée et
du Cardial en Europe méditerranéenne, entre 5500 et 5000 cal. BC, apparaissent deux
phénomeénes particuliers : La Hoguette et Limbourg. Entre le Jura au sud, jusqu'en Normandie
a l'ouest et sur le cours du Main a l'est, la concentration majeure du Limbourg se trouve dans
la plaine du Rhin supérieure et celle de La Hoguette dans le bassin du Neckar, bien qu'elles se
superposent en partie (Manen et Mazurie De Keroualin 2003 ; Mazurié de Keroualin 2003 ;
Crombé 2009 ; Figure 6). Ces deux entités sont définies par des productions céramiques qui
leur sont propres, dans des groupes qui ne pratiquent pas I'agropastoralisme, parfois appelés
"chasseurs céramisés” (Jeunesse 2000). Elles s'inscrivent dans la lignée des groupes
mésolithiques et possédent des traits néolithiques d'influence méditerranéenne (van Berg
1990), mais aucun site avec une quantité suffisante de céramique associée a ces groupes n'a
encore été mis au jour, et le probléme de I'identité de ces groupes continue a se poser (Crombé
2009). 1l y aurait donc pendant quelgues siécles une interaction entre le substrat mésolithique
et des groupes néolithiques perceptible le long de I'axe rhodanien et, une fois les éléments
ceramiques installés dans la culture rubanée, ils auraient accompagne les groupes néolithiques
rubanés dans leur expansion vers l'ouest (Manen et Mazurie De Keroualin 2003). Ce scénario
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semble indiquer la présence de réseaux d'échanges déja bien en place entre Néolithiques et
Meésolithiques et des contacts entre les deux spheres de la Néolithisation européenne, rendant
la lecture des indices archéologiques d'autant plus difficile (Jeunesse 2000 ; Manen et

Mazurie De Keroualin 2003).
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Figure 6. Carte de répartition des vestiges de Céramique de La Hoguette et du Limbourg
(Mazurié de Keroualin 2003)

Dans le sud de I'Europe, le Néolithique continue de s'étendre a I'intérieur des terres dés
5300 cal. BC en créant de nouveaux groupes en Italie, dans les grandes Tles méditerranéennes,
en France et en Espagne. Prenant différents noms selon les régions, du Cardial récent a
I'Epicardial ancien, I'acculturation du substrat mésolithique se poursuit jusqu'a environ 5 000
cal. BC. Peu de sites sont connus pour ce qui est de cet horizon épicardial, mais des groupes
en altitude (Alpes, Jura, Pyrénees) y sont associes. Le couloir rhodanien est également peu a
peu occupé, ainsi que la cote atlantique francaise et portugaise (Guilaine 2003 ; Mazurié de
Keroualin 2003). Les changements d'ordre culturel sont faibles : les décorations sur les
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ceramiques ne sont plus imprimées mais incisées ou appliquées, I'habitat est connu en plein
air et en grotte ou abris sous roche, et les morts sont généralement inhumés individuellement,
soit isolément, soit regroupés, bien que les premiéres traces de sépultures plurielles
apparaissent a la phase finale du Néolithique ancien (Zemour 2013).

Sur I'ensemble du territoire européen, le mode de vie néolithique se diffuse par des
procédés et des vitesses qui peuvent étre trés variables selon les régions (Fort 2015). L'Europe
centrale est plutdt colonisée par des groupes humains s'installant en petits isolats (leapfrog) ou
en se déplacant en de plus grosses concentrations plus ou moins rapidement, tel que la culture
rubanée qui a colonisé une immense part de I'Europe tempérée en quelques siécles. Une
diffusion plus culturelle semble s'étre produite dans la partie sud de I'Europe, laissant au
Meésolithique une plus grande influence sur les productions matérielles et le mode de vie de
ces groupes. Les mouvements de populations semblent de fait différents selon les régions, et
les facies culturels également. Ainsi que le notent N. Cauwe et ses collegues (2007, p.115),
"l'alternance des colonisations, des acculturations et des échanges entraine I'émergence d'une
infinité de versions de la vie néolithique. Les transmissions s'accompagnent d'autant de
ruptures, liées aux possibilités d'innovation de chacun et a la nature variable du substrat."
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QUELQUES REPERES - EMERGENCE ET EXPANSION NEOLITHIQUE EN
EUROPE

e 11 000 cal. BC : Apparition du mode de vie néolithique au Proche-Orient
5000 ans plus tard : “package néolithique™ constitue, incluant sédentarite, technique de la
pierre polie, domestication des animaux et des végétaux, céramique
e A partir de 8 600 cal. BC : premieres migrations en-dehors du Proche-Orient en lien avec
des changements sociaux et démographiques et d'autres phénomeénes mal identifiés
(changements climatiques...)
e Trois théories majeures proposees pour expliquer les modalités de diffusion du mode de vie
néolithique en Europe : migrationniste, culturaliste et intégrationniste
e Deux courants d'expansion néolithique en Europe :

- Courant danubien (ou continental) principalement représenté par la culture rubanée (ou
LBK) -> par la vallée du Danube jusqu'a I'océan Atlantique

- Courant méditerranéen (lié a la culture Impressa-cardiale) le long des cotes
méditerranéennes jusqu'au Portugal.
Déclinaison de ces courants en une multitude de cultures, incluant des interactions variables
avec les chasseurs-cueilleurs.
e Vers 4 500 cal. BC : Europe entiere néolithisée

KEY ASPECTS - THE EMERGENCE OF THE NEOLITHIC AND SPREAD INTO
EUROPE

e 11 000 cal. BC: Neolithic lifeways appears in the Near East, with the “Neolithic package”
of sendentism, polish stone industries, as well as plant and animal domestication fully in place
5 000 years later
e From 8 600 cal. BC: initial migrations from the Near East linked to social and demographic
changes, as well as several still unidentified factors (e.g. climatic changes)
e Three major theories have been proposed to explain the dispersal of Neolithic lifeways
across Europe: migrationist, culturalist, and integrationist
e Two waves of European Neolithisation:

- A Danubian (or continental) expansion wave primarily represented by the LBK (Rubanée
culture) along the Danube Valley and further west towards the Atlantic Ocean

- A Mediterranean expansion wave (linked to the Impressed Ware-Cardial culture) along
the Mediterranean Coast as far as Portugal
Diversification in numerous cultures, including various interactions with hunter-gatherer
groups
e Around 4 500 cal. BC: Neolithic extended across all of Europe
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2. Les débuts du Néolithigue dans le territoire de la France actuelle

Apres avoir observe de facon globale le phénomene de diffusion du Néolithique en
Europe tempérée et méridionale jusque sur le territoire francais, nous allons cibler
particulierement les zones geographiques abritant les cing sites qui font I'objet de ce travail :
Obernai en Alsace, Gurgy "les Noisats" dans le Bassin parisien, Fleury-sur-Orne "Les Hauts
de I'Orne™ en Normandie, Germignac "Le Bois du Bourg" dans le Centre Ouest et Loriol-sur-
Drome "Le Clos Chauvin” dans la vallée du Rhone, sans chercher I'exhaustivité sur les autres
régions du territoire francais (Figure 7).
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Figure 7. Localisation des cing sites étudiés

L'ensemble de la période sur laquelle s'étend l'occupation des sites sera abordée,
souvent du Néolithique ancien au Néolithique moyen, ainsi que l'ensemble des cultures
installées dans ces régions. Parmi nos sites, deux sont inédits (Obernai et Loriol-sur-Dréme)
et font ici I'objet d'une premiere présentation. Plusieurs publications ont déja porté sur Gurgy
"Les Noisats" (Rottier et al. 2005 ; Rottier 2006, 2007 ; Le Luyer et al. 2014 ; Le Roy et al.
2014 ; Le Roy 2015) mais la monographie n'est pas encore publiée. Fleury-sur-Orne est
encore en cours de fouille, mais le site a été repéré il y a une trentaine d'années et a participé a
la caractérisation culturelle de la période du Néolithique moyen en Normandie (cf. 1.1.2.3)
(Chancerel et Billard 1991 ; Desloges 1997). Quant a Germignac, fouillé dans les années
1980, il est bien connu des spécialistes puisqu'il s'agit de la sépulture néolithique la plus
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ancienne de la région (Gaillard et al. 1984 ; Laporte et Gomez de Soto 2001). Les différents
sites de notre étude n'ont donc pas tous le méme rapport face a I'histoire de la recherche sur le
Néolithique en France et de fait, ils n'ont pas tous la méme place au sein de cette vue
d'ensemble des cultures néolithiques dans les régions concernées par notre étude. Nous
présentons dans ce chapitre le contexte dans lequel se placent les sites, qui feront ensuite
I'objet d'une présentation détaillée plus loin dans ce travail (cf. 111).

2.1. L'Alsace

Le site d'Obernai est situé dans le Bas-Rhin, région qui correspond a peu preés a la
Basse-Alsace. De nombreux sites rubanés et du Néolithique moyen occupent cette zone
(Jeunesse 1995a ; Denaire 2009). Les groupes rubanés traversent le Rhin et s'installent dans la
région a la fin du sixieme millénaire avant notre ére, dés 5 300 cal. BC (Cauwe et al. 2007).
Dans la totale continuité des traditions LBK, les villages aux longues maisons apparaissent
dans les lcess alsaciens. Deux ensembles rubanés se distinguent : I'un va de la confluence
Rhin-Neckar jusqu'en Hainaut belge, et englobe la Basse-Alsace, c'est le Rubané nord-ouest
(RNO) ; l'autre comprend la Haute-Alsace, la Champagne et le Bassin parisien, c'est le
Rubané du sud-ouest (RSO ; Jeunesse 1995a ; Figure 8). C. Jeunesse y Vvoit une opposition
liee a deux voies de traversée du Rhin, une au nord et l'autre plus au sud, qui seraient a
I'origine de traditions culturelles différentes. Le RNO est caractérisé par une industrie lithique
pauvre, avec armatures triangulaires probablement dues a des contacts avec des groupes
mésolithiques. Des éléments céramiques de type Limbourg et La Hoguette sont également
présents dans ces gisements. Si I'élevage, majoritairement du beeuf, est également bien attesté,
la présence trés importante de gibier chassé est a noter (Mazurié de Keroualin 2003). Le RSO
possede des éléments de décors céramique issus d'influences méridionales, comme les décors
en T au peigne pivotant (Lichardus-Itten 1986), une industrie lithique moins empreinte
d'éléments meésolithiques et également moins d'indices de chasse dans ses ensembles
fauniques (Mazurié de Keroualin 2003).

C. Jeunesse détermine deux traditions funéraires selon ces deux groupes : la tradition |
concerne la zone du RSO, avec des sépultures orientées plus ou moins vers I'est. Les individus
sont repliés sur leur cb6té gauche, souvent saupoudrés d'ocre. La parure, notamment en
coquillage, est plus fréquente que la céramique dans les tombes. Des analogies importantes
avec les traditions rubanées originelles sont notables, mise a part la composition du mobilier.
Des réseaux d'approvisionnement sont bien en place notamment avec la cote atlantique.
L'ocre et un nombre important de parures offrent des arguments pour y voir des emprunts a la
tradition funéraire du mésolithique récent. La tradition Il recouvre la Basse-Alsace et le RNO,
mais aussi une aire de répartition plus large et est déterminée par des caractéristiques
funéraires différentes : une fréquence importante de céramique et de lithique, de l'ocre en
fragment, une quasi-absence de parure. La position des corps, notamment en décubitus dorsal,
est beaucoup plus diversifiée et ils sont plutdt orientés vers l'ouest, rupture nette avec la
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tradition danubienne. Ce dernier aspect ainsi que I'importance de I'outillage lithique semblent
d'influence mésolithique. Cette opposition enrichit les limites établies par I'étude des
industries lithiques et des céramiques et complexifie les rapports entre les Rubanés et les
populations autochtones (Jeunesse 1995a, 1997).
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Figure 8. Groupes et sous-groupes régionaux dans le Bassin du Rhin et le Bassin parisien
(Jeunesse 1999).
Les régions des groupes RNO, Rubané du Neckar et de Basse-Alsace appartiennent a la tradition II.

A partir de 5 000 cal. BC environ, une multiplication des cultures tant du point de vue
chronologique que géographigue se met progressivement en place de maniére générale en
France et caractérise le Néolithique moyen. Nous avons choisi d'utiliser pour la Basse-Alsace
la chronologie publiée par A. Denaire (Denaire 2009, 2011 ; Denaire et al. 2011), mise a jour
a partir des dernieres données céramiques régionales (Figure 9).

Dans l'ouest de I'Allemagne et jusqu'en Basse-Alsace, le groupe de Hinkelstein
succede ou se superpose au Rubané, ses débuts étant difficiles a cerner (Denaire et al. 2011 ;
Figure 9). 1l n'a que trés peu d'influence sur les régions alentours, sa zone de répartition se
trouvant plus a l'est. La céramique est directement héritée des traditions rubanées, et peu a peu
les formes se diversifient (Cauwe et al. 2007). Les sites Hinkelstein ne se situent pas dans les
mémes secteurs que les sites rubanés, il est de fait difficile d'établir le type de contact et
I'apport ou non de populations (Denaire et al. 2011). Ce groupe est surtout connu par ses
nécropoles, il existe donc peu de données sur son habitat et son économie (Cauwe et al.
2007). La tradition 11 définie par C. Jeunesse est toujours perceptible : corps en décubitus
dorsal, présence d'industrie lithique et de céramique (Jeunesse 1995a). L'orientation est
également toujours la méme au sein d'une nécropole, plutdt majoritairement au sud-est
(Jeunesse 1995a, 1996). Enfin, le mobilier est plutdt réparti selon le sexe des inhumés : les
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coins perforés et les armatures de fleche sont plutét associés aux hommes, alors que les
meules, la céramique, la parure et les outils l1égers en pierre sont plut6t associés aux femmes
(Lichardus et al. 1985). Dans cette culture, les parures traditionnelles en spondyle sont
abandonnées, et remplacées en masse par des perles en calcaire ou en jais et des parures sur
dents animales (Jeunesse 1995a).

Le groupe Grossgartach suit le groupe de Hinkelstein aux alentours de 4 950 - 4 900
cal. BC, bien que les limites chronologiques entre les deux soient la encore assez floues
(Denaire 2011 ; Denaire et al. 2011 ; Figure 9). Le Grossgartach présente une aire d'expansion
plus importante, qui dans son extension maximale, occupe notamment la Rhénanie et I'Alsace,
et va jusqu'en Suisse au sud (Denaire et al. 2011). Les techniques céramiques se situent dans
la tradition Hinkelstein avec des impressions de peignes, puis adoptent la double impression,
que I'on retrouve par la suite dans le Roessen. Les vases carénés constituent le profil dominant
(Denaire 2009). Les maisons rappellent I'habitat d'Europe centrale, avec des plans
trapézoidaux et des parois courbes (Lichardus et al. 1985). Les pratiques funéraires sont
toujours dans la continuité des groupes précédents, avec des sépultures a inhumations en
position allongée et une composition du mobilier traditionnelle (Lichardus et al. 1985).
L'orientation des corps se stabilise en direction du sud-est jusqu'a la fin du Ve millénaire
cal. BC (Lefranc et al. 2009 ; Lefranc et al. 2012).

Le Planig-Friedberg est une culture régionale propre a I'ouest de I'expansion Roessen,
notamment en Alsace (Figure 9). Avec un facieés céramique aux éléments anciens liés au
Grossgartach, il est a la fois postérieur et contemporain au Grossgartach. C'est l'une des
cultures les moins bien documentées pour la période. Les décors couvrants deviennent la
norme céramique et les bandes anguleuses semblables au Hinkelstein réapparaissent. Les
gobelets et pots a panse globulaire deviennent majoritaires dans les ensembles (Denaire
2009).

Le groupe de Roessen se met en place dans la tradition du Grossgartach vers environ
4 750 cal. BC de I'Alsace a I'Allemagne de I'est, tant du point de vue de la céramique que de
I'nabitat (Figure 9). Il semble que la diffusion de cette culture se soit faite d'ouest en est et la
céramique décorée n'a pas de périodisation équivalente entre les deux zones géographiques
(Lichardus et al. 1985). De petits gobelets décorés et les grands pots non décorés sont les
productions céramiques les plus représentatives de la culture Roessen (Denaire et al. 2011).
De nouvelles petites constructions apparaissent cependant aux c6tés des maisons sans que leur
fonction n‘ait pu étre établie jusqu'alors (Cauwe et al. 2007). Le traitement des morts est
toujours le méme, dans la continuité de la séquence Hinkelstein-Grossgartach : les morts sont
en position allongée, au contraire du Roessen de I'est ou les corps sont en position repliée.
Ceci mis a part, les sépultures sont individuelles, sans aménagement des fosses (Lichardus et
al. 1985). En revanche, si l'ensemble des gestes funéraires est similaire aux périodes
antérieures, une rupture s'opére quant a l'occupation de l'espace. En effet, les grandes
nécropoles de tradition danubienne au Grossgartach laissent progressivement la place de petits
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groupes de tombes de moins d'une dizaine d'individus, ce que P. Lefranc voit comme "un
bouleversement en profondeur de la société Roessen" (Lefranc et al. 2012, p. 148).

Le Bischheim rhénan est une étape récente du Roessen en Rhénanie (Lichardus et al.
1985), situé environ entre 4 600 et 4 350 cal. BC (Jeunesse et al. 2002 ; Figure 9). D'aprés les
ruptures remarquees entre le groupe de Bischheim et les cultures précédentes notamment dans
le Bassin parisien et en Belgique, I'nypothese de déplacements de populations qui seraient
venues s'installer depuis les régions plus a l'est a été soulevée (Jeunesse et al. 2002).
Cependant dans le sud de la plaine du Rhin, la continuité du répertoire et I'absence de ruptures
sont notables (Denaire et al. 2011).

La Basse-Alsace est donc marquée par une multiplicité de cultures au Néolithique
moyen, pour partie dans la continuité des traditions rubanées, pour partie en rupture avec
elles. Pour ce qui est des pratiques funéraires, les traditions rubanées toujours présentes au
Néolithique ancien sont remplacées par de nouvelles normes. La position fléchie fait place au
décubitus dorsal, I'orientation devient ouest puis nord-ouest, la parure voit arriver les perles
discoides en calcaire ou en jais et les dents animales. Nombres de ces traits ont été considérés
comme une réaffirmation des traditions mésolithiques qui, pour C. Jeunesse, montre
I'aboutissement du processus d'acculturation des populations de chasseurs-cueilleurs (Jeunesse
1995a) qui a duré jusqu'au Néolithigue moyen selon des modalités complexes encore a
éclaircir (Jeunesse 2000).

L Obernai 5

Figure 9. Frise chronologique récapitulative des cultures du Néolithique ancien et moyen de la Basse-Alsace et
positionnement chronologique du site d'Obernai

2.2. La vallée du Rhone

Alors que le courant danubien arrive sur le territoire francais par I'est, le courant
méditerranéen arrive par le littoral au sud. Loriol-sur-Drome "Le Clos Chauvin", le deuxiéme
site concerné par notre étude, se trouve au débouché de la vallée de la Dréme, dans le
département du méme nom. Cette région et ses alentours représentent la moyenne vallée du
Rhone, qui n'a pas immédiatement été concernée par les premieres installations neolithiques
cotieres de Méditerranée. Les sites de type Impressa établis dans le sud de la France restent
cantonnés sur la frange littorale, vers 5 800 cal. BC (Binder et al. 1993 ; Perrin 2008). Ce n'est
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qu'avec la mise en place de la culture cardiale que les populations néolithiques rentrent a
I'intérieur des terres et notamment le long de la vallée du Rhone. Les premieres implantations
sont concentrées dans la partie basse de la vallée, mise a part une exception en Ardéche avec
le site de la Brégoule a Soyons (Beeching et al. 1985 ; Perrin 2008). L'installation néolithique
en moyenne vallée du Rhéne et au-dela vers le nord n'est perceptible qu'a partir de 5200
cal. BC de fagon massive (Perrin 2008 ; Figures 10 et 11). Sur la rive droite du fleuve,
I'Epicardial ancien se met en place alors que sur la rive gauche, en zone provencale, il s'agit
du Cardial récent, deux groupes établis a partir de distinctions céramiques (Perrin 2008 ;
Binder et Sénépart 2010). Les relations entre les deux groupes et méme leur appellation
posent question : certains voient une rupture nette avec, dans I'Epicardial, une possible
deuxieme étape d'un processus de Néolithisation par acculturation des groupes mesolithiques
encore sur place (van Willigen 2004) quand d'autres voient au contraire une continuité
culturelle d'un Cardial ancien vers le Cardial et I'Epicardial en deux évolutions paralléles
(Manen 2002). Les sites sont surtout connus en grotte et sous abri, mais les données lithiques
et archéozoologiques ne sont pas suffisantes pour observer une différence concréte de
fonctionnalité des sites (méme si des activités de chasse, de pastoralisme ou d'acquisition de
matieres minérales se font sentir ; Perrin 2008). Il ne fait pas de doute que la composante
mésolithique est tres présente dans le Cardial, a des degrés variables, et la ressemblance entre
les différents groupes est probablement due aux réseaux d'échange importants, déja en place
entre les groupes mésolithiques (Cauwe et al. 2007). De facon générale, les sites d'habitat et
les sépultures sont peu conservés. L'unique sépulture connue pour la moyenne vallée du
Rhone se trouve a l'abri de la Vessignié en Ardéche et n'est datée que du Cardial récent. Il
s'agit d'un aménagement en petite fosse ovale, le défunt étant en position fléchie sur le coté
droit (Gilles et al. 1989 ; Beyneix 2008). Une autre sépulture est connue pour I'Epicardial
dans la Dréme, il s'agit du site de Barret-de-Lioure, ou un individu adulte en décubitus latéral
gauche est enterré dans une fosse dans un niveau épicardial bien défini, dans un site de plein
air (Pahin-Peytavy et Mahieu 1991). Les pratiques funéraires sont plutdt concentrées autour
des habitats, en sépultures individuelles (Beyneix 2007). Plus au sud dans la vallée du Rhéne,
certaines sépultures sont en plein air, d'autres en grotte ou en abri. Dans les cas qui ont pu étre
observés, tous les individus sont en décubitus latéral (voir synthése exhaustive dans Zemour
2013). Seuls les sites de Pendimoun (Alpes-Maritimes), la grotte d'Unang (Vaucluse) et la
Baume Bourbon (Gard) présentent des regroupements de sépultures qui peuvent étre
potentiellement apparentés a des "nécropoles”, bien que la vocation funéraire des sites soit
difficile a établir et que les relations chronologiques entre les individus et leur intentionnalité
soient peu claires (Coste et al. 1987 ; Paccard 1987 ; Binder et al. 1993 ; Zemour 2013). De
plus, a cette période du Néolithique ancien, des sites sépulcraux plus au sud sur le littoral,
comme Fontbrégoua, présentent des signes de découpe sur les ossements, mais les
interprétations a leur sujet varient selon les auteurs, de cannibalisme conflictuel (Courtin
2000) a pratiques rituelles (Mafart et al. 2004).
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Figure 10. Distribution géographique des sites de la premiere étape du Néolithique ancien autour de 5 800 avant notre
ere (a gauche), de la seconde étape du Néolithique ancien entre 5 600 et 5 200 avant notre ére (au milieu) et de la
troisieme étape du Néolithique ancien entre 5 200 et 4 900 avant notre ére (a droite).

D'apreés Perrin (2008).

Aux groupes cardiaux et épicardiaux dans la vallée du Rhoéne et dans I'ensemble du
sud de la France succede le Chasséen ancien, aux alentours de 4 500 cal. BC, avec le passage
au Néolithique moyen (Figure 11). Cette culture occupe un territoire immense, sur une grande
part de la France actuelle, avec des facies régionaux particuliers (Beeching et al. 1991).
L'habitat laisse apparaitre différentes structures : des structures en trous de poteaux aux
empierrements, avec des plans plus ou moins rectilignes ou circulaires, qui forment parfois de
grands villages et cOtoient les sites en grottes toujours attestés (Beeching 1991 ; Cauwe et al.
2007). Du point de vue des stratégies de subsistance, le systéme encore bien attesté de la
chasse pendant le Cardial régresse de facon trés importante. Celle-ci laisse place a une
présence significative des ovi-caprins et secondairement du beeuf. L'économie de subsistance
néolithique prend de fait une nouvelle importance, impliquant peut-étre une approche
différente des sites domestiques et de la gestion des troupeaux (Beeching 1991 ; Helmer
1991). Le développement des grottes bergeries coté ardéchois est possiblement lié & cette
évolution économique. Dans la Drome, les sites sont plutdt caractériseés par des
regroupements avec des hiérarchies au sein de chacun d'eux (Beeching 1991). Les réseaux
d'échange sont également attestés, parfois sur de longues distances, et concernent autant les
matieres premiéeres que les produits finis (e.g. Beeching 1991 ; Beyneix 2007). Du point de
vue funéraire, les sépultures individuelles sont toujours présentes, mais se trouvent en relation
avec des sépultures multiples (Beeching 1991 ; Boujot et al. 1991 ; Tchérémissinoff et al.
2005). Des sites exceptionnels par leur taille, leur situation et le mobilier présent sont
remarquables, comme les Moulins a Saint-Paul-Trois-Chateaux ou le Gournier a Montélimar
et Chateauneuf-du-Rhone pour une phase récente du Chasséen (Beeching et Crubézy 1998).
Des traces de monuments circulaires sont par ailleurs notables, considérés comme équivalents
rhodaniens possibles des mégalithismes connus en régions méditerranéenne et atlantique au
Néolithique moyen (Beeching et Crubézy 1998). Ce qui caractérise surtout les sépultures
chasséennes, c'est la variabilité des pratiques. En effet, les sépultures se trouvent tant en
contexte domestique qu'en grotte comme auparavant. Les structures sont soit des fosses
creusées sans aménagement, soit des structures réutilisées (puits, silos, fossés), soit des
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constructions en pierre de différents types (cistes, monuments). La diversité se voit également
dans le traitement des corps, dans leur position, ainsi que dans le mobilier funéraire. Ces
différences ont été a la base des discussions sur la hiérarchisation des sociétés du Néolithique
moyen, notamment le Chasséen (Beyneix 2007).

[I.orio]-sur-Drﬁmle

Figure 11. Frise chronologique récapitulative des cultures néolithiques de la moyenne vallée du Rhéne et
positionnement chronologique du site de Loriol-sur-Dréme

2.3. Le Bassin parisien

Le Bassin parisien nous intéresse tout particuliérement ici car c'est la région qui abrite
le site de Gurgy "les Noisats", le plus conséquent de notre corpus. C'est une région complexe
ou une multitude de groupes et de cultures se succedent ou s'entrecroisent. Les influences sont
nombreuses et variées (mésolithiques, méridionales, danubiennes...) et les chronologies
difficiles a établir et sujettes a discussion (Constantin 1986 ; Jeunesse 1995b ; Augereau 2004
; Thevenet 2010 ; Thomas 2011).

L'arrivée des Néolithiques ne s'est pas faite dans des territoires vierges de toute
occupation, mais au contraire au sein d'un substrat mésolithique bien implanté. De fait, a
I'image du reste du continent européen, les questions se posent quant aux relations entre
autochtones et colons en terme d'échanges et d'interactions. A. Augereau (2004, p. 61) résume
ainsi les différentes hypotheses : "d'une part, [I'Jorigine de [la Néolithisation] pourrait étre
polyphylétique avec une participation, dominante, du courant centre-européen (danubien) et
celle du courant méditerranéen qui aurait pu "céramiser" tres tot les Mésolithiques ; d'autre
part, on envisage de plus en plus une interaction constante, sous la forme d'influences
réciproques, entre populations mésolithiques et néolithiques ; enfin, I'histoire des relations
entre mésolithiques et néolithiques s'inscrirait sur une longue période, presque trois
millénaires, aboutissant, a terme, a un métissage ou l'apport mésolithique se manifesterait
dans le domaine de I'idéologie." Ainsi des caractéristiques mésolithiques réapparaissent dans
certaines cultures néolithiques, et pas seulement dans les plus anciennes (cf. Cerny, Bailloud
1971 ; Sidéra 2000, 2012).

La culture rubanée s'installe dans le Bassin parisien aux alentours de 5 200 cal. BC
directement issue de la diffusion du RSO (cf. 1.1-2.1) venu de I'est (Jeunesse 1995a ; Figure
12). L'appellation courante dans la région est le Rubané Récent du Bassin parisien, ou RRBP
(Bailloud 1974). Caractérisé par une céramique aux décors a peigne pivotant et au théme
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décoratif en T d'influence méridionale communs au RSO, le RRBP voit en revanche une
absence d'armatures lithiques triangulaires par rapport aux groupes plus a I'est. Les bovidés,
suivis des caprinés puis des suidés caractérisent I'élevage, alors que la chasse est minoritaire
(Sidéra 2012). Les pratiques funéraires suivent la tradition | proposée par C. Jeunesse
(Jeunesse 1995a), bien que les individus ne soient pas toujours déposés stricto sensu en
décubitus latéral (Thevenet 2010). Contrairement aux grandes nécropoles d'Europe centrale,
les sépultures se situent dans des contextes domestiques, sans que pour autant la relation soit
toujours évidente (Thevenet 2010). Une certaine structuration plus complexe semble
néanmoins se mettre en place a I'étape finale de la période notamment avec des tombes en
alcove, dans la Vallée de I'Aisne (Thevenet 2004, 2010).

Cistes de Chamblandes
Chasséen septentrional
Noyen

%
2, Michelsberg
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1 Gurgy « les Noisats » 1

Figure 12. Frise chronologique récapitulative des cultures néolithiques du sud du Bassin parisien et positionnement
chronologique du site de Gurgy **Les Noisats"

Le Villeneuve-Saint-Germain (VSG) apparait de facon contemporaine a la phase
finale du RRBP, aux alentours de 4 900 cal. BC, dans le Bassin parisien et au nord de celui-ci
(Thevenet 2010 ; Figure 12). Cette culture est a rapprocher de la culture Blicquy en Moyenne
Belgique et les deux sont souvent regroupées par une seule et méme appellation Blicquy-
Villeneuve-Saint-Germain. Nous ne parlerons que du VSG dans la mesure ou c'est la culture
qui occupe le Bassin parisien. Le VSG se rapproche du Rubané sur de nombreux points,
notamment I'habitat & plan rectangulaire ainsi qu'une partie du répertoire céramique (Cauwe et
al. 2007). En revanche, la présence de bracelets en schiste, de céramique dégraissée a l'os, de
certains types de vases ou de décors céramiques en arétes de poisson sont typiques (Augereau
2004). De nombreux €léments VSG sont aussi présents dans le RRBP, comme par exemple
les décors en guirlande, en damier et en T, qui permettent d'imaginer une relation étroite entre
les deux cultures. Certains éléments, parfois également communs au RRBP (décors en T, au
peigne, technique pivotante) sont assimilés a des influences méridionales (Lichardus-Itten
1986). Les contacts entre les spheres méditerranéenne et danubienne sont par ailleurs déja
attestés avec les groupes mésolithiques céramisés de La Hoguette et du Limbourg (van Berg
1990). Le VSG apparait donc comme une culture meétissee a composantes danubienne,
méditerranéenne et mésolithique. Du point de vue des pratiques funéraires, il se situe dans la
continuité du Rubané, avec une absence de nécropoles et des sépultures regroupées dans les
habitats, bien que le corpus soit faible. La encore la structuration des fosses est marquée et la
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diversité des morphologies sépulcrales est un caractere significatif de cette culture (Thevenet
2010).

L'arrivée du Cerny marque le passage du Néolithique ancien au Néolithiqgue moyen.
C'est ce qui correspond pour A. Gallay a la phase de "stabilisation" dans le processus de
Néolithisation, moment ou I'ensemble des terres est occupé par les agriculteurs, avec la mise
en place de compétitions territoriales (Gallay 2007). Défini par G. Bailloud en 1964, le Cerny
est la culture contemporaine de la principale phase d'utilisation de la nécropole de Gurgy,
puisqu'elle couvre une période de 4 700 a 4 000 cal. BC environ (Duhamel et Presteau 1997 ;
Figure 12). Sa répartition va du Bassin parisien a l'est a la Normandie au nord et jusqu'au
Morbihan a l'ouest (Constantin et al. 1997). Du point de vue céramique, le Cerny est dans la
continuité du VSG (Constantin 1997a). Cependant, certains aspects des decors et des types
ceramiques sont dans la tradition Roessen ou méridionale (Augereau 2004). Les stratégies de
subsistance se modifient avec le beeuf qui prend une place prépondérante au détriment des
caprinés et un faible apport de viande issue de la chasse par rapport au VSG (Tresset 1997).
L'outillage se réorganise avec des matieres premieres locales et des types différents (Augereau
2004) et les réseaux d'échange de facon générale se modifient. L'apparition de fossés
interrompus et de palissades autour des habitats est tout a fait nouvelle. Ces premiéres
enceintes font écho au domaine funéraire, ou les premieres structures monumentales font leur
apparition. 1l s'agit des structures de type Passy (STP ; Duhamel et Presteau 1997).
Monuments allongés pouvant atteindre jusqu'a 300 meétres de long pour les cas les plus
remarquables, ils contiennent souvent une seule sépulture, parfois plusieurs. Organisés de
facon trés codifiée (un seul sexe par monument, complémentarité des monuments...), ils ne
sont présents que pendant un court intervalle de 200 ans environ (Chambon 2003). Ils sont
surtout visibles dans I'est du Bassin parisien, mais aussi en Normandie, et des paralléles sont
fréquemment faits avec le courant mégalithique atlantique, bien que les relations
chronologiques et géographiques soient toujours discutées (Chambon 2003 ; Cauwe et al.
2007 ; Figure 13). Le Cerny est également marqué par un autre type de structures funéraires
monumentales, les sépultures de type Malesherbes, plutdt réparties a l'ouest du Bassin
parisien. Constituées d'une grande dalle au-dessus d'une sépulture individuelle, elles ne
concernent qu'un seul individu et sont beaucoup moins nombreuses (Simonin et al. 1997 ;
Verjux et al. 1998). Enfin, une troisiéme organisation sépulcrale apparait dans la région : la
nécropole sans monument en surface (Thomas 2011), jusque la absente malgré les influences
rubanées évidentes. Celle-ci est sans doute majoritaire en effectif pendant le Cerny. De méme
que les cultures contemporaines dans la vallée du Rhin (cf. 1.1-2.1), certains éléments
marquent une résurgence de traditions mésolithiques, telles que l'abandon du debitage
laminaire, de l'architecture danubienne (Mordant et Simonin 1997) et de I'élevage des
caprinés (Tresset 1997). L'importance que prennent certains traits funéraires comme les
pointes de fleches ou la faune sauvage est également reliée aux relations complexes des
chasseurs-cueilleurs avec les groupes néolithiques issus du Rubané (Sidéra 2000). Certains
auteurs voient une double acculturation a la fois des colons danubiens et des autochtones pas
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encore néolithisés (Bailloud 1971) ayant participé aux particularités régionales, notamment
funéraires (Jeunesse 1997). D'autres voient également dans la culture Cerny une assimilation
des traits culturels méridionaux (Guilaine 1997). Cette complexité de caractérisation de la
culture Cerny est expliquée par A. Augereau (2004, p. 66) ainsi : "a cette période il n'est plus
possible d'envisager la formation des cultures en termes d'influences réciproques directes mais
plutét comme le résultat d'assimilations dont le degré d'intégration est encore difficilement
mesuré. Ainsi, il devient de plus en plus difficile d'identifier, dans les cultures matérielles, une
influence rhénane ou méridionale, celles-ci apparaissant comme intégrées, voire diluées, dans
I'identité culturelle des groupes humains."
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Figure 13. Sites de la culture de Cerny : niveaux d'occupation divers, sites de hauteur et sites funéraires, identification
des trois principaux ensembles actuellement reconnus : type Rots (cf. 1.1-2.3), type Passy et type Malesherbes.
Thomas (2011) d'apres Constantin (1997b), p. 727 et Mordant et Simonin (1997), p. 322.

A la toute fin du V¢ et pendant le IV® millénaire, se mettent en place deux nouveaux
courants culturels principaux, le Michelsberg dans le nord-est du Bassin parisien, la vallée de
I'Aisne, les Ardennes, I'Alsace et la Lorraine, et le Chasséen qui recouvre une grande partie du
territoire francais, de la Méditerranée & la Picardie. Le Michelsberg et le Chasséen se
distinguent notamment par le style céramique et lI'emplacement des sites, alors que le type
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d'habitat est plutdét semblable (Augereau 2004). Les relations entre ces deux cultures
partageant parfois le méme territoire ne sont pas encore résolues. La solution proposee par
D. Mordant pour le sud-est du Bassin parisien est la création d'un troisiéme groupe culturel, le
groupe de Noyen (Mordant 1982), considéré comme I'amalgame d'éléments chasséens et
Michelsberg sur le fond Cerny (Augereau 1996 ; Figure 12). Cette période se caractérise par
un changement important des pratiques funéraires : dans le secteur Seine-Yonne, les
structures monumentales disparaissent et les pratiques funéraires sont difficilement
observables (Augereau 2004).

Un autre élément concernant spécifiquement les pratiques funéraires du V® millénaire
vient encore complexifier les influences observées, ce sont les cistes de Chamblandes,
connues entre 4 700 et 3 900 cal. BC (Figure 12). Apparues en Suisse occidentale, il s'agit de
coffres en dalles de pierre ou en bois, contenant un ou plusieurs individus selon les régions,
ou la position des defunts est quasi exclusivement repliée sur le coté gauche (Baudais et al.
2007 ; Beeching 2007 ; Chambon 2007 ; Gatto et Gisclon 2007 ; Desideri et Besse 2009). Les
tombes contenant rarement du matériel culturellement significatif, elles sont difficilement
rattachables a une culture précise (Cortaillod, Pré-Cortaillod...) et I'appellation Chamblandes
s'est imposée d'elle-méme (Chambon 2007). La définition de P. Chambon (2007) retient
quatre critéres : ce sont des tombes en coffres de petites dimensions, globalement enterrés,
avec des sujets en position fléchie sur le cété gauche. Toutes les tombes suivent la méme
orientation, bien que celle-ci ne soit pas systématique, et forment des nécropoles de
dimensions variées. Avec ces critéres, des sepultures de type Chamblandes ont été identifiées
en dehors de la Suisse, dans le Massif central a Pontcharaud (Loison 1998) ou Vertaizon
(Thomson 2015), et de facon intéressante dans le Bassin parisien avec la nécropole de
Monéteau, située a quelques kilometres du site de Gurgy "les Noisats", et caractérisée par du
mobilier chasséen (Chambon 2007 ; Augereau et Chambon 2011).

La séquence chrono-culturelle du Bassin parisien pendant la période concernée par
I'occupation de Gurgy "les Noisats" est trés complexe et les successions et/ou superpositions
des cultures ne font pas encore I'objet de consensus. Les influences sont nombreuses, et les
datations radiocarbones sont difficilement corrélables aux séquences proposées (Augereau
2004). L'environnement chrono-culturel rend donc la lecture du site de Gurgy assez
complexe.

2.4. La Normandie

Le site de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne" se situe en Basse-Normandie, dans le
Calvados. Les traces néolithiques les plus anciennes détectées a ce jour en Normandie se
situent justement dans le Calvados, a Colombelles, habitat attribué au RRBP final ou au VSG
initial, daté aux environ de 5 200 - 5 000 cal. BC (Ghesquiére et al. 2000 ; Ghesquiere et al.
2007 ; Figure 14), alors que le substrat mésolithique est peu connu (Ghesquiére et al. 2007).
Cet habitat est construit selon les tradition danubiennes, confirmant la continuité culturelle.
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Les sépultures individuelles placées autour des maisons présentent une grande variabilité. Le
mobilier confirme le paralléle avec la sphére rubanée, méme si on y trouve des parures qui
évoquent des contacts avec I'Espagne (Ghesquiere et al. 2007). 1l faut également noter la
présence de céramique type La Hoguette dans plusieurs sites qui ancre plus fortement la
région dans les questions de Néolithisation évoquées plus haut (Manen et Mazurie De
Keroualin 2003 ; Ghesquiere et al. 2007 ; cf. 1.1-1.6).
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Figure 14. Frise chronologique récapitulative des cultures néolithiques en Normandie et positionnement
chronologique du site de Fleury-sur-Orne

Un VSG semblable a celui du Bassin parisien occupe le territoire, s'étendant jusqu'a la
Basse-Normandie, mais aussi au Maine et a I'Anjou, entre 5000 et 4 500 cal. BC environ
(Chancerel et al. 1995 ; Ghesquiére et al. 2007 ; Figure 14). Les structures d'habitat et leur
implantation en fond de vallées sont toujours dans la tradition rubanée, avec quelques
exceptions qui s'en éloignent tant dans leur plan que dans leur implantation. Le domaine
funéraire n'est connu que d'une sépulture individuelle, et I'absence des sépultures autour des
habitats comme c'est le cas dans le BSG du Bassin parisien est a noter. La céramique est
classique par rapport au Bassin parisien. L'élément notable a cette période est I'apparition de
parure en schiste, dont la fabrication est attestée sur place en habitat (Ghesquiére et al. 2007).

Le Cerny est en revanche mieux connu (Figure 14). Des séries venues de paléosols et
rattachables a différentes périodes du Cerny sont identifiées, parfois avec des caractéristiques
anciennes (bracelets de schiste, outils sur lames), parfois avec des facies plus classiques
(céramique a bouton au repoussé). Des influences méridionales sont également remarquables
dans des séries archéobotaniques ou dans les décors céramiques, les influences multiples sont
donc a noter pour le Cerny normand (Chancerel et al. 1992). La phase ancienne du Cerny, de
4700 a 4 600 cal. BC, présente peu de structures (surtout des fours et des silos), et pas de
sépultures (Ghesquiére et al. 2007). Au Néolithiqgue Moyen I, le Cerny semble se multiplier
en de nombreuses variantes locales, qui en Normandie se traduisent par un Cerny influencé
par la culture Chambon dans le Val de Loire et par le Castellic dans le Morbihan. La plaine de
Caen est dans ce que E. Ghesquiére et collégues (2007) appellent le bloc Est (Figure 15). C'est
la que I'on trouve les sites funéraires semblables aux structures de type Passy du Bassin
parisien (Chancerel et al. 1992 ; Desloges 1997). En effet les grands monuments bien connus
ont eté mis en évidence soit en position isolée, soit regroupes dans deux necropoles bas-
normandes, Les Rots et Fleury-sur-Orne qui fait I'objet de ce travail, étendant le phénoméne
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bien au-dela des limites précédemment observées du sud-est du Bassin parisien (Figure 13).
Cependant, de légéres différences sont a noter quant a la forme des monuments (trapézoidale
le long de I'Yonne ou de la Seine), la variabilité des positions des corps et la présence de
coffres en pierre a architecture complexe (Chancerel et al. 1992 ; Desloges 1997), qui
poussent J. Desloges (1997) a proposer un "type normand"” pour ces monuments Cerny "sensu
lato”. A. Chancerel et J. Desloges (1998, p. 94) voient également dans la région le lien entre
I'Atlantique et le Bassin parisien : "en Normandie, la succession des monuments pré-
mégalithiques, plus proches de ceux du Bassin parisien que ceux de I'Armorique, se fait avec
les grands cairns en pierres séches qui, eux, sont indiscutablement atlantiques."
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Figure 15. Répartition des sites de la deuxieme moitié du Néolithiqgue moyen I en Normandie. En hachurg, extension
hypothétique du groupe Cerny Barbuise dans le Bassin parisien, du groupe Chambon dans le Val de Loire et du
groupe Castellic dans le Morbihan.

(Ghesquiére et al. 2007)

La deuxiéme partie du Néolithique moyen se traduit pour la Basse-Normandie en un
mélange d'influences (Figure 14). Zone de contact entre le Bassin parisien et le Massif
armoricain, les cultures des deux régions s'y rencontrent (Chancerel et Billard 1991). D'une
part le Chasséen septentrional arrive du Bassin parisien avec des traces dans différents types
de sites (Chancerel et al. 1996 ; Ghesquiere et Marcigny 2001), d'autre part des interactions
avec la facade atlantique et le Massif armoricain semblent avoir lieu (Chancerel et Billard
1991 ; Marchand 2014). E. Ghesquiere et collegues (2007 ; p. 158) observent a partir de 4 400
cal. BC que "les bouleversements amorcés dans la structure sociale des groupes néolithiques
prennent une plus grande ampleur : plus forte régionalisation, tombes monumentales
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réservées a une "¢lite", utilisation des miniéres de silex, enceintes... Ces spécificités
exacerbées sont les stigmates d'une complexification sociale grandissante." Cette société
passe des structures funéraires de type Cerny a des structures collectives et ostentatoires, type
cairns ou dolmens, densément répartis dans la région, révéelant un profond changement d'ordre
social. Il semble qu'une phase de stabilité culturelle soit observable jusque vers 3 800 cal. BC
environ, méme si la fin de la période est mal connue (Ghesquiére en préparation).

La Normandie, en particulier la Basse-Normandie, se trouve étre un peu en marge
septentrionale et occidentale par rapport au foisonnement des cultures néolithiques présentes
dans le Bassin parisien et dans les régions alentour. Elle se situe de fait dans une position
intermédiaire par rapport aux cultures venues de la cote atlantique et celles du Bassin parisien
et de I'est. La présence des STP est notamment une marque forte de I'influence Cerny.

2.5. Le Centre Ouest

La derniére région sur laquelle nous nous penchons est le Centre Ouest de la France,
ou se situe le site de Germignac "Le Bois du Bourg" (Charente-Maritime). C'est une région
complexe par rapport & la présence de groupes mésolithiques sédentaires et céramisés et a
I'établissement des groupes néolithiques originaires de la Méditerranée ou des Pyrénées
(Marchand et Manen 2006 ; Marchand 2014). Les chronologies sont difficiles a établir et les
influences le sont d'autant plus.

Le Mésolithique final du Centre Ouest présente de nombreux traits d'influence
néolithique (lithique, céramique, habitat), ce qui indique pour G. Marchand "une stabilisation
des zones de contact et donc des équilibres économiques aussi bien chez les groupes de
prédateurs que de producteurs” (2006, p. 219). L'ensemble typologique identifié dans la
région est le Retzien et les industries lithiques présentent des affinités évidentes avec le sud de
la France (Cassen 1993 ; Marchand et Manen 2006). De méme, plus a l'est, jusqu'au Massif
central, le groupe Roucadourien présente des affinités néolithiques, avec notamment une
céramique grossiere et irrégulierement cuite, mélangée a de I'industrie lithique de type
mésolithique (Roussot-Larroque 1990a ; Cauwe et al. 2007). Les premiers sites néolithiques
sont dans I'ensemble plus tardifs. Ce retard peut étre expliqué par une péjoration climatique de
5400 a 5200 cal. BC, ou par une occupation mésolithique importante, "susceptible d'avoir été
une alternative a I'économie agropastorale, avec I'établissement de zones de contacts
pérennes” (Marchand 2014, p. 248).

Dans ce paysage fortement marqué par les échanges, le Néolithique le plus ancien est
difficile a établir et a soulevé de nombreuses discussions. Les premiéres traces se situeraient
autour de 5300 cal. BC (Marchand et Manen 2006 ; Figures 16 et 17). La premiere appellation
proposée par R. Joussaume a été le Néolithique ancien centre atlantiqgue (NACA; Joussaume
1981). 1l concerne des sites ayant livré de I'habitat, mais souvent mélangés avec des habitats
mésolithiques, de la céramique et du lithique a profil lacunaire (Marchand et Manen 2006).
Néanmoins, un certain nombre d'éléments, comme par exemple des impressions a la coquille,
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renvoie a la culture cardiale de Méditerranée (Cassen 1993). Certains ont donc baptisé ce
Néolithique "Cardial atlantique” (Roussot-Larroque 1990b), mais cette appellation pose
probléme dans la mesure ou "ce passage conceptuel d'un Néolithique ancien centre atlantique
au Cardial vrai souléve [...] plusieurs difficultés d'ordre typologique et chronologique, alors
méme que les ascendances méridionales ne sauraient étre remises en cause™ (Cassen 1993,
p. 121). Quoi qu'il en soit, l'influence méditerranéenne ne fait pas de doute, par voie de
pénétration terrestre le long de la Garonne, et cette Neéolithisation prend un nouveau visage
dans le Centre Ouest et continue sa route plus au nord vers I'Armorique (Marchand et Manen
2006). Aucun indice de déplacement de populations venant du sud n'est cependant mis en
évidence et ces influences peuvent n'étre que le résultat de réseaux d'échange bien établis
entre la facade atlantique et I'aire méditerranéenne. D'autre part, des influences venant du
nord-est se font sentir, notamment dans I'unique sépulture connue dans la région pour cette
période ancienne, a Germignac, datée entre 5200 et 4 800 cal. BC (Gaillard et al. 1984 ;
Laporte et Gomez de Soto 2001). La présence de plus de 3 300 perles en coquillage et de deux
anneaux-disques trouve un écho dans le RRBP et dans le VSG, bien que les perles puissent
étre aussi associées aux sites mésolithiques armoricains (Marchand et Manen 2006). D'autres
éléments VSG sont également perceptibles dans la péninsule armoricaine avec les matieres
premieres, les traces d'habitat ou encore I'outillage lithique. Cette fois il semble évident a
G. Marchand que cet état de fait soit I'ceuvre de déplacement de populations venue de l'est
(Marchand 2014).
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Figure 16. Carte de répartition des sites du Néolithique atlantique, des sites "'péricardiaux’’, des armatures du Bétey
(Néolithique ancien évolué) et des découvertes de Columbella rustica
(Marchand 2014)
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Le Néolithique moyen atlantique est marqué par I'émergence du mégalithisme, a partir
de 4 500 cal. BC environ (Figure 17). Certains y voient la résurgence des gestes funéraires
mésolithiques (Cauwe 1998), méme si le traitement des morts est quelque peu différent. La ou
les Mésolithiques placent leur morts dans une sépulture qui, une fois condamnée, est figée
dans le temps et I'espace, les mégalithes sont au contraire réutilisés comme sépultures
collectives, avec un remaniement des restes constants (Cauwe 1998). La monumentalité des
structures est un point commun a une large part du territoire de I'ouest de la France, mais le
Centre Ouest présente des spécificités culturelles propres. La céramique présente des
analogies avec le Chasséen méditerranéen, mais la typologie et les décors s'en démarquent sur
certains aspects avec des influences VSG et Cerny (Cassen et al. 1999). Il se détache
également du Néolithigue moyen de cette région une grande unité marquée par le
mégalithisme (Joussaume et al. 1998 ; Joussaume 2003).
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Figure 17. Frise chronologique récapitulative des cultures néolithiques du Centre Ouest et positionnement
chronologique du site de Germignac
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: QUELQUES REPERES - CONTEXTE ARCHEOLOGIQUE DES REGIONS FRANCAISES

: ETUDIEES ]
e Basse-Alsace : :
= - Vers 5300 cal. BC : arrivée de groupes de culture Rubanée .

: - 5000 - 4500 cal. BC : développement de la culture Grossgartach, suivie localement par la culture

: Planig-Friedberg. Hypothese de résurgences chasseurs-cueilleurs

: - Vers 4 750 cal. BC : apparition de la culture Roessen :
e Moyenne vallée du Rhéne : :

- Vers 4500 cal. BC : installation des groupes du Chasséen ancien (groupes néolithiques anciens

= restant localisés sur le littoral a I'lmpressa et au Cardial)

e Bassin parisien : :

= - A partir de 5200 cal. BC : diffusion des groupes de culture rubanée — RRBP (Rubané Récent du

: Bassin Parisien) :

» - Vers 4900 cal. BC : développement de la culture VSG, contemporaine de la phase finale du RRBP 1

- 4700 & 4000 cal. BC : passage au Néolithique moyen avec la culture Cerny, caractérisée par :

monuments STP et sépultures sous dalle de type Malesherbe

: e Normandie :

- Vers 5 000 cal. BC : installation de groupes liés au RRBP final ou VSG initial :

: -4700 cal. BC : développement de la culture Cerny

: - Néolithiqgue Moyen II (4000 - 3500 cal. BC) : influences de I'ouest, apparition des structures =

= funéraires monumentales collectives :
e Centre Ouest : 1

- Vers 5300 cal. BC : Apparition du Néolithique ancien centre atlantique (NACA) ou Cardial

= atlantique. Identification d'influences VSG a la méme période. Echanges avec groupes mésolithiques

- Dés 4 500 cal. BC : Néolithique moyen marqué par le développement du mégalithisme .

: KEY ASPECTS - ARCHAEOLOGICAL CONTEXT OF THE FRENCH STUDY REGIONS

. e Basse-Alsace:
= - Around 5 300 cal. BC: arrival of LBK groups 1
: -5000 - 4500 cal. BC: development of the Grossgartach culture, followed locally by the emergence
of the Planig-Friedberg culture. Proposed resurgence of hunter-gatherer groups
- Around 4 750 cal. BC: appearance of the Roessen culture :
: e Middle Rhone Valley:
: - Around 4500 cal. BC: Settlement of Early Chasséen groups, who remained essentially in coastal
areas during the Impressed Ware and Cardial period

® Paris Basin: .
= - From 5 200 cal. BC: settlement of LBK groups — RRBP (Rubané Récent du Bassin Parisien)
- Around 4 900 cal. BC: emergence of the VSG (Villeneuve-Saint-Germain) contemporary with the
: final phase of RRBP :
: -4700 to 4000 cal. BC: transition to Middle Neolithic and emergence of the Cerny culture
: characterized by Passy-type structures and Malesherbe burials

e Normandy:
- Around 5 000 cal. BC: settlement of final RRBP or initial VSG groups .
« -4700 cal. BC: development of the Cerny culture
- Middle Neolithic Il (4 000 - 3500 cal. BC): influences from the west and the first appearance of
: collective funerary monuments :
3 e West-central France: :
: - Around 5 300 cal. BC: appearance of the Néolithique ancien centre atlantique (NACA) or Cardial
atlantique. VSG influences present. Exchanges with local Mesolithic groups
- From 4 500 cal. BC: Middle Neolithic characterized by the emergence of megalithism :



Chapitre 2.  Ce que les données paléogenétiques
et paléogéenomiques apportent a la reconstitution
des processus de Néolithisation

1. Les données de la génétique

Les avancées de I'archéologie ont tres tot suscité de nombreuses questions quant aux
modalités de peuplement de I'Europe au Néolithique. L'impact des premiers fermiers dans la
constitution génetique des Européens actuels a été étudié dés que la science a rendu cette
approche possible. En effet, les biologistes ont proposé de nouveaux éléments de discussion
grace a I'étude des marqueurs genétiques des le début du vingtieme siécle. Les premiers a
avoir montré leur potentiel au niveau populationnel ont été les groupes sanguins A, B et O
(Landsteiner 1900 ; Hirschfeld et Hirschfeld 1919 ; Mourant 1954), ouvrant la voie a de
nouvelles possibilités. La description de I'acide désoxyribonucléique (ADN) en 1953 (Watson
et Crick) a permis par la suite un accés direct a l'information génétique. Des marqueurs
classiques puis uni-parentaux ont ainsi permis d'apporter un autre regard, parfois discuté, sur
les processus de Néolithisation et sur la constitution génétique des Européens actuels.

1.1. Les marqueurs classiques ou I'hypothése de diffusion démique

Les marqueurs classiques (groupes sanguins, antigenes des leucocytes humains (ou
HLA), isozymes...) et dans une moindre mesure les marqueurs autosomaux (marqueurs sur
les chromosomes non sexuels) ont les premiers fait I'objet de I'attention des scientifiques.

Les premiers travaux sur les marqueurs classiques ont mis en évidence une
structuration géographique des fréquences alléliques (par exemple pour les groupes sanguins :
Mourant et al. 1976 ; ou pour les marqueurs HLA : Ryder et al. 1981). Ce sont les premiéres
pierres d'un travail visant a corréler ces données génétiques et spatiales, menant un groupe
d'auteurs (Ammerman et Cavalli-Sforza 1971 ; Menozzi et al. 1978 ; Sokal et Menozzi 1982)
a proposer une diffusion démique des premiers fermiers européens. Cette diffusion, formant
un gradient sud-est / nord-ouest, reste cohérente avec les dates archéologiques de diffusion du
Néolithique. La diffusion démique implique une population croissante qui se déplace sans
échange avec dautres populations. Le mot "deme" désignait une circonscription
administrative dans la Grece antique, repris ici comme un systeme géographique de maillage
de demes, dans lequel se déplacent les populations par pression démographique. Ce modéle
est également qualifié de wave of advance — vague d'avancée (Ammerman et Cavalli-Sforza
1971).
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Suite & ces approches basées sur un seul marqueur, L. Cavalli-Sforza et ses collegues
ont publié en 1994 un ouvrage majeur et innovant proposant une reconstitution a I'échelle
mondiale de I'histoire des génes humains, basé sur l'analyse de I'ensemble des marqueurs
génétiques disponibles a I'époque (groupes sanguins, HLA, isozymes), compilés aux données
disponibles dans les domaines linguistiques, géographiques, écologiques, anthropologiques ou
encore archéologiques. C'est la premiére approche intégrée croisant autant d'informations de
type différent dans I'objectif de proposer des scénarios évolutifs sur différentes questions,
dont la diffusion néolithique en Europe. Les auteurs ont analysé les fréquences de 95 génes a
partir desquelles ils ont créé une Analyse en Composantes Principales (ACP). Ils ont ensuite
projeté sur une carte les principales composantes de cette ACP. La figure 18 montre la
premiere composante, représentant seulement 28,1 % de la diversité caractérisée. Le méme
gradient sud-est / nord-ouest se dessine. Ce gradient est la encore interprété comme résultant
de la diffusion des géenes néolithiques et donc comme un déplacement de populations.
Plusieurs problémes se posent néanmoins. D'une part le gradient n'est pas datable en tant que
tel : il pourrait étre le résultat de I'expansion paléolithique de I'nomme anatomigquement
moderne en Europe (Richards et al. 1996 ; Currat et Excoffier 2005). D'autre part, des
simulations ont montré que ce méme gradient peut étre obtenu méme sous un modele
d'acculturation pure (Currat et Excoffier 2005).

LIS

Figure 18. Carte basée sur la premiére composante de I'ACP construite a partir des fréquences de 95 genes sur les
populations européennes.
(Cavalli-Sforza et al. 1994)
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1.2. Les marqueurs uni-parentaux ou I'hypothese intégrationniste

Deux autres marqueurs ont été trés souvent utilisés pour les questions ayant trait a
I'histoire des populations humaines, il s'agit de 'ADN mitochondrial et du chromosome Y.
L'ADN mitochondrial est transmis par la mere a ses enfants, et permet ainsi de retracer
I'nistoire génetique des femmes (cf. 11.2-1.1 pour la description biologique de ce marqueur).
Le chromosome Y quant a lui, n'étant porté que par les individus de sexe masculin, permet de
retracer I'histoire génétique des hommes (cf. 11.2-1.2 pour la description biologique de ce
marqueur). Ces deux marqueurs ne subissent pas de recombinaison (contrairement au génome
nucléaire) et donnent ainsi accés a une précision importante quant a I'établissement de la
phylogénie des lignées. L'évolution des techniques, passant d'un séquencage partiel avec la
Polymerase Chain Reaction (PCR) a l'obtention de genomes complets avec le Next-
Generation Sequencing (NGS), a participé a la multiplication des données disponibles. De
plus, I'approche phylogéographique permet de dater I'apparition de chaque lignée génétique,
grace a I'nypothese de I'norloge moléculaire (Zuckerkandl et Pauling 1965). Elle peut ainsi
proposer l'association de ces lignées a différents événements de migration.

Ayant trés vite montré leur intérét a des fins de reconstruction phylogéographique, de
nombreuses études visant a reconstituer I'histoire du peuplement de I'Europe a partir de la
variabilité des marqueurs mitochondriaux au sein des populations actuelles ont été
développées des les années 1990 (Torroni et al. 1996 ; Sykes 1999 ; Ingman et al. 2000 ;
Richards et al. 2000 ; Soares et al. 2010). Différentes hypotheses ont été proposées quant a
I'impact des différentes vagues de migrations (Paléolithique supérieur, expansion apres le
Dernier Maximum Glaciaire, Néolithique). Ces études ont permis de proposer que les apports
majeurs de lignées mitochondriales se sont faits pendant le Paléolithique supérieur, avec un
remodelage important d0 au Dernier Maximum Glaciaire (DMG) duquel dérive une grande
partie du pool génétique européen actuel (80 % - = 92 %), et que la composante héritée d'une
migration néolithique est pluté6t faible (= 8 % - 20 %) (Sykes 1999 ; Richards et al. 2000). Les
données du chromosome Y sont interprétées de la méme facon avec un apport estimé a 80 %
lors du Paléolithique supérieur, et seulement 20 % pendant le Néolithique (Semino et al.
2000). L'école intégrationniste s'appuie notamment sur ces données ou le poids de chaque
élément associé aux différentes péeriodes est variable.

1.3. Limites de ces données génétiques

La comparaison entre les différents marqueurs utilisés devient difficile dans la mesure
ou celles combinant plusieurs marqueurs sont rares (e.g. Jorde et al. 2000) et surtout qu'elles
ont utilisé des méthodes différentes (baseées sur des fréquences (marqueurs classiques et
autosomaux) ou sur les généalogies (de I'ADN mitochondrial ou du chromosome Y)). Cela
peut expliquer les différentes interprétations proposees, notamment I'histoire parfois trés
contradictoire concernant I'impact néolithique sur les populations européennes (Chikhi et al.
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1998 ; Sykes 1999 ; Richards et al. 2000 ; Semino et al. 2000 ; Belle et al. 2006). Il faut
cependant noter qu'une partie de cette contradiction peut étre résolue si I'on considére que les
28,1 % de la variabilité observée dans la premiere composante principale de L. Cavalli-Sforza
(1994) pourrait correspondre aux données mitochondriales et du chromosome Y en termes de
participation des fermiers néolithiques au pool génétique européen.

L'ensemble de ces études, baseées sur l'analyse de la diversité génétique des
populations actuelles, se heurte a un autre probleme, de taille : les évenements
démographiques (migrations, bottleneck...) et évolutifs (sélection, dérive...) qui ont eu licu
pendant des millénaires ont constamment remodelé les pools genétiques, et les signaux
correspondant aux événements évolutifs anciens s'en sont trouvés de fait affaiblis et
remodelés, voire ont disparu. C'est & partir de ces considérations qu'a été régulierement mise
en évidence la discontinuité génétique entre les groupes anciens et modernes européens
(Deguilloux et al. 2012). Les premiéres études paléogénétiques ont alors proposé d'accéder
directement a l'information génétiqgue des groupes anciens avant que celle-ci ne soit
remodelée par les millénaires d'histoire humaine du continent européen.

2. ADN ancien, nouvelles données, nouvelles hypotheses : un état des lieux

Le développement extrémement rapide des techniques ces trois derniéres décennies a
permis l'acces a des séquences anciennes et I'essor de la paléogénétique. La PCR qui duplique
par milliers les séquences d'/ADN ciblées a révolutionné les moyens d'analyse de I'ADN, et de
I'ADN ancien en particulier, en permettant d'accéder a des fragments de séquences dégradés
par les processus post-mortem et donc systématiquement trés courts et rares. Encore plus
récemment, dans les dix derniéres années, le développement des techniques de NGS a permis
un nouveau bond dans l'accessibilité aux données anciennes, permettant |'obtention de
génomes anciens complets grace au séquencage haut-débit (Schuster 2007).

De plus, les techniques d'extraction ont également évolué, permettant d'extraire
directement a partir de I'os ou des dents, rendant ainsi le matériel archéologique propice a ces
nouvelles investigations (Adler et al. 2011). Des innovations continuent a se faire également
dans ce domaine, puisque trés recemment une publication de C. Gamba et collegues (2014) a
mis en évidence la trés bonne conservation de I'ADN dans I'os pétreux.

Nous allons présenter les données disponibles pour le Néolithique, accumulées depuis
une dizaine d'années. Suite a notre présentation du contexte archéologique du Néolithique, il
faut préciser ici qu'il est impossible d'avoir la méme précision géographique et chronologique,
étant donné le faible nombre de séquences disponibles a I'échelle de I'Europe. Nous sommes
donc dans l'obligation de nous adapter aux données disponibles et de garder une vision
globale de la caractérisation génétique de I'Europe pour la transition Meésolithique -
Néolithique et pour les périodes postérieures. Il faut ajouter egalement que l'approche
paléogénétique a d'abord permis d'obtenir un grand nombre de données, particulierement sur
les marqueurs uni-parentaux, dont nous nous sommes servis dans ce travail. Nous allons donc
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dans un premier temps présenter ces données dans l'ordre chronologique. Dans un second
temps nous reviendrons sur les données paléogénomiques récemment publiées (2015) qui
apportent un éclairage plus précis sur les processus impliqués dans la transition néolithique.

2.1. Approche paléogénétique : marqueurs uni-parentaux

L'approche paléogénétique a permis de cibler des fragments d'ADN assez courts, et la
sensibilité des techniques a surtout permis d'accéder a I'ADN mitochondrial (cf. Il) et dans
une moindre mesure a I'ADN nucléaire (chromosome Y).

2.1.1. Paléolithigue et Mésolithique: les chasseurs-cueilleurs européens

A partir d'environ 40 000 ans, I'nomme anatomiquement moderne est arrivé en Europe
(Benazzi et al. 2011 ; Higham et al. 2011 ; Benazzi et al. 2015) et s'est répandu jusqu'a I'ouest
du continent. La plus ancienne séquence mitochondriale publiée, un génome mitochondrial
complet, provient du site de Kostenki (Russie) et est datée de plus de 37 000 ans (Krause et
al. 2010a ; Fu et al. 2013). Les autres données disponibles pour les chasseurs-cueilleurs
paléolithiques s'échelonnent jusqu'a environ 10 000 cal. BC et proviennent de la République
tcheque (Fu et al. 2013), d'Allemagne (Bramanti et al. 2009 ; Fu et al. 2013), de Suisse (Jones
et al. 2015), d'ltalie (Di Benedetto et al. 2000 ; Caramelli et al. 2003 ; Caramelli et al. 2008)
et d'Espagne (Hervella et al. 2012 ; de la Rua et al. 2015). Un total de seize séquences
mitochondriales HVR-1 est disponible pour le Paléolithique supérieur européen.

La période mésolithique est plus documentée, avec un total de 67 séquences étalées
d'environ 9 000 cal. BC jusgu'a environ 2 000 cal. BC. La période se sépare en deux phases
bien distinctes, avant et aprés l'arrivée des populations néolithiques (cette date charniére
variant d'une région a l'autre). L'Allemagne a livré les plus anciennes séquences mésolithiques
(Bramanti et al. 2009 ; Bollongino et al. 2013). Les pays du nord de I'Europe présentent de
facon générale une meilleure conservation des restes humains et de I'ADN : la Russie
(Bramanti et al. 2009 ; Der Sarkissian et al. 2013), la Lituanie (Burger et al. 2007 ; Bramanti
et al. 2009), la Suede (Lazaridis et al. 2014) ou encore le Luxembourg (Delsate et al. 2009 ;
Fu et al. 2013) ont livré des séquences. Plus au sud, on trouve deux séquences en Géorgie
(Jones et al. 2015), une séquence en Croatie (Szécsényi-Nagy et al. 2015) et trois séquences
en Espagne (Hervella et al. 2012 ; Sanchez-Quinto et al. 2012). Des séquences sont aussi
disponibles au Portugal et en Espagne dans les travaux de H. Chandler (2005), mais ces
derniers ne proposent aucuns élément permettant de discuter de l'authenticité des séquences
proposées (ces données n'ont pas eté publiées dans une revue a comité de lecture), et sont
donc sujettes a caution.

Les groupes de chasseurs-cueilleurs coexistant avec les premiers fermiers ont
également été génétiqguement analysés, notamment en Scandinavie ou cette cohabitation est
avérée sur plus de 2 000 ans. Ainsi de nombreuses séquences ont également pu étre obtenues
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pour des périodes plus récentes en Suede (Malmstrom et al. 2009 ; Skoglund et al. 2012 ;
Skoglund et al. 2014a), en Pologne (Burger et al. 2007 ; Bramanti et al. 2009) et en
Allemagne (Bramanti et al. 2009). Nous en reparlerons dans la section suivante pour
conserver une progression chronologique (cf. 1.2-2.1.2).

Une tres grande homogénéité mitochondriale se dégage des chasseurs-cueilleurs,
groupe aussi dispersé dans le temps que dans I'espace, au moins jusqu'a la rencontre avec les
premiers fermiers (Figure 19).
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Figure 19. Répartition des haplogroupes mitochondriaux de chasseurs-cueilleurs 1) avant I'arrivée des premiers
fermiers (N=58), 2) apreés I'arrivée des premiers fermiers (N=33)

En effet, I'naplogroupe U prédomine, représenté en particulier par les sous-
haplogroupes U2, U4, U5a, U5b et U8. On le trouve de la Péninsule ibérique jusqu'a la
Russie, et méme au-dela puisqu'un individu d'haplogroupe U d'environ 20 000 ans a été
découvert a Mal'ta pres du lac Baikal (Raghavan et al. 2014). Ces données parlent en faveur
de groupes de petites tailles, génétiqguement connectés et s'étendant sur un tres vaste espace,
en parfaite adéquation avec certains traits culturels indiquant une affinité culturelle
transeuropéenne, comme par exemple la présence de "Veénus", figurines féminines aux traits
communs des Pyrenées a la Russie (Gamble 1982). La présence des haplogroupes H, N*, K et
C dans les marges du continent est néanmoins notable (Figure 19.1), en Russie, en Géorgie et
en Espagne. Les études sur I'ADN mitochondrial des populations actuelles avaient également
établi une ancienneté importante de I'haplogroupe U dans la phylogénie eurasienne et le
proposaient comme lignée liée a I'expansion des premiers hommes anatomiquement modernes
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en Europe (Richards et al. 1996 ; Richards et al. 2000). Cependant, malgré I'apparente
uniformité mitochondriale, G. Brandt et collégues (2014b) soulignent une structuration
géographique de I'haplogroupe U, a partir d'études basées sur de I'ADN ancien et moderne,
avec I'hypothese de I'apparition de sous-haplogroupes dans certaines régions spécifiques
d'Europe (U5a plutdt dans le nord-est, U5b venant plutét du sud-ouest apres I'expansion
succédant au DMG). La présence des autres haplogroupes H, N*, K et C participe a cette
structuration géographique, avec une concentration de H dans le sud, la présence de N* en
Italie et les C, le K et deux autres H en Russie et en Géorgie. Une absence des ces
haplogroupes en Europe centrale est notable.

Les données du chromosome Y sont malheureusement moins nombreuses, en raison
d'une conservation moins bonne du génome nucléaire, bien que les récentes approches aient
permis une augmentation importante du corpus. Trois profils Y sont disponibles pour le
Paléolithique supérieur, en Russie, en Géorgie et en Suisse (Seguin-Orlando et al. 2014 ;
Jones et al. 2015). Le Mésolithique en compte douze, dispersés de la Russie a I'Espagne en
passant par la Suéde (Lazaridis et al. 2014 ; Olalde et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a ; Haak
et al. 2015 ; Jones et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015). Les haplogroupes C, J et | sont les plus
anciens, le J n'étant présent qu'en Geéorgie, aux marges caucasiennes de I'Europe, puis on
observe une présence massive de | en Scandinavie et au Luxembourg, alors que l'individu La
Brafia 1 en Espagne est C. Les sites russes présentent quant a eux du J et du R, R qui
deviendra massivement présent par la suite. 1l est difficile d'aller au-dela d'une approche
descriptive avec le faible nombre d'échantillons disponibles et I'immense territoire qu'ils
couvrent.

2.1.2. Les premiers fermiers

Les premieres données mitochondriales des plus anciens Néolithiques ont été trés
récemment publiées. Les unes proviennent du Proche-Orient, de sites PPNB datés de 8 700 a
6 600 cal. BC (Fernandez et al. 2014), les autres d'Anatolie, provenant de deux cultures, le
Néolithique ancien d'Anatolie et la culture Fikirtepe, datées entre 6 500 et 5600 cal. BC
(Mathieson et al. 2015). L'ADN dans ces régions chaudes et séches est assez mal conservé, ce
qui explique pourquoi il existe si peu de données a I'heure actuelle. De plus, les quinze
séquences fournies par E. Fernandez et collégues (2014) montrent plusieurs haplotypes
partagés par plusieurs individus, sans doute liés a des parentés maternelles, ce qui limite
d'autant plus les observations que l'on peut en déduire a I'échelle du groupe. Ce pool
génétique se caractérise néanmoins par une grande diversité d'haplogroupes (Figure 20)
contrairement a ce que I'on observe chez les chasseurs-cueilleurs européens antérieurs.
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Figure 20. Répartition des haplogroupes mitochondriaux au Proche-Orient et en Anatolie (N=41)

Ces haplogroupes se retrouvent ensuite dans I'ensemble du pool génétique des
premiers fermiers européens. Le nombre de données disponibles s'est largement accru au fil
des années, et les régions étudiées sont de plus en plus diversifiées : la Roumanie (Hervella et
al. 2015), la Hongrie (Haak et al. 2005 ; Gamba et al. 2014 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015), la
Croatie (Szécsenyi-Nagy et al. 2015), I'Autriche (Haak et al. 2005), la République tcheque
(Bramanti 2008), I'Allemagne (Haak et al. 2005 ; Haak et al. 2010 ; Brandt et al. 2013 ;
Brotherton et al. 2013 ; Lee et al. 2013 ; Lazaridis et al. 2014 ; Haak et al. 2015), la Pologne
(Lorkiewicz et al. 2015), la France (Deguilloux et al. 2010), I'ltalie (Di Benedetto et al. 2000)
et I'Espagne (Lacan et al. 2011a ; Gamba et al. 2012 ; Hervella et al. 2012 ; Haak et al. 2015 ;
Olalde et al. 2015 ; cf. 11.2-3.2.1 et Annexe 1.D).

On observe une cohérence des pools génetiques quelles que soient les régions
considérées (Transdanubie, Europe centrale, Europe du sud) avec le partage des mémes
haplogroupes (U, H, HV, V, T, J, K, W, X et N1a). Cela méne a qualifier cet ensemble
d'haplogroupes de "package mitochondrial néolithique" (Brandt et al. 2014b ; Figure 21). De
plus, la proximité notable avec les données d'Anatolie et du Proche-Orient (Fernandez et al.
2014 ; Mathieson et al. 2015) renforce la proposition d'une diffusion du Néolithique par
migration depuis ces régions en Europe, conforme aux données archéologiques. Les preuves
d'une arrivée de ce set d'haplogroupes, en paralléle sur I'ensemble du continent Européen, va a
I'encontre des théories proposées par les études sur les pools génétiques actuels, a savoir des
haplogroupes distincts associés a différentes vagues de migration (Richards et al. 2000). Par
ailleurs, de nombreux haplogroupes ont été proposés comme apparus en Europe durant le
DMG dans les analyses sur I'ADN actuel et ne sont directement visibles que chez les groupes
néolithiques, mettant en évidence un probléme de datation de I'arrivée des lignées lorsqu'on
s'appuie sur les données actuelles (par exemple Achilli et al. 2004).

Les profils mitochondriaux sont néanmoins différents entre les régions d'Europe, avec
des fréquences d'haplogroupes clairement différentes. D'aprés le test du x* d'homogénéité (a
un seuil de 0,05), les groupes de Transdanubie sont similaires aux groupes d'Europe centrale
(p-value = 0,22), alors que les groupes d'Europe du sud sont différents de ceux de
Transdanubie (p-value = 0,003) et d'Europe centrale (p-value = 0,0001 ; Figure 21).
L'ensemble des groupes de fermiers LBK d'Europe centrale présente une uniformité génétique
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surprenante, que ce soit en considérant les haplogroupes ou les haplotypes (Brandt et al.
2014a). Un élément notoire est la présence en fréquence trés importante de I'naplogroupe N1a
en Europe continentale et quasi inexistante en Europe du sud (Haak et al. 2005 ; Haak et al.
2010). En effet, alors gu'aujourd'hui cet haplogroupe est présent a moins de 1 % dans les
populations eurasiennes, on en trouve jusqu'a 11,9 % dans les populations d'Europe centrale
pour I'ensemble du Néolithique. Cet haplogroupe a été décrit comme spécifique du courant
danubien au Néolithique ancien (7,2 % ; Haak et al. 2005 ; 2010) et a été largement décrit en
Transdanubie (5,8 % ; Gamba et al. 2014 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015), mais récemment une
exception a été publiée en Espagne pour le Néolithique ancien (1,4 % ; Haak et al. 2015) et
vient nuancer un peu la situation. La continuité mitochondriale observée entre la
Transdanubie et I'Europe centrale est tout a fait cohérente avec les éléments archéologiques
proposant I'émergence de la culture LBK en Transdanubie (Gronenborn 1999 ; Banffy 2000)
et son expansion rapide sur l'ensemble de I'Europe centrale. Ces populations sont dans la
continuité biologique I'une de l'autre. Ce schéma en Europe centrale correspond selon
G. Brandt et collégues (2014b) a un remplacement de la quasi-totalité de la variabilité connue
des chasseurs-cueilleurs en posant une signature mitochondriale homogene et cohérente.

Le LBK évolue en une multitude de cultures distinctes pendant le Néolithique moyen,
tant en France (cf. 1.1-2) que dans le reste de I'Europe centrale (Whittle et Cummings 2007).
Cet éclatement culturel n'est pas perceptible a I'échelle génétique, ou une homogénéité du
package mitochondrial néolithique est généralement toujours observée (Brandt et al. 2014b)
sur I'ensemble du territoire concerné (Brandt et al. 2013 ; Keller et al. 2015 ; Lorkiewicz et al.
2015). Malgré la division de I'aire majeure occupée par le LBK en de nombreux territoires, les
données mitochondriales vont, dans I'ensemble, dans le sens d'un maintien de la diversité
LBK pendant le Néolithique ancien et moyen, avec une faible résurgence des lignées
caractéristiques des chasseurs-cueilleurs (0-5,9 % ; Brandt et al. 2014b). Néanmoins, une
étude approfondie de la phylogénie de I'haplogroupe H a montré une discontinuité génétique
entre Néolithique ancien et Néolithigue moyen-récent, supposant une introduction de
nouvelles lignées avec la mise en place du Néolithique moyen. Ces lignées sont par ailleurs
celles que I'on retrouve aujourd'hui dans les populations européennes (Brotherton et al. 2013).

Un plus faible nombre de séquences mitochondriales est actuellement disponible pour
le sud de I'Europe, mais s'avérent suffisantes pour détecter un scénario un peu différent.
Certains sites sont datés du Cardial entre 5 500 et 5 000 cal. BC (Gamba et al. 2012 ; Haak et
al. 2015 ; Olalde et al. 2015), d'autres de I'Epicardial (Lacan et al. 2011a ; Gamba et al. 2012 ;
Hervella et al. 2012) et tous se situent sur la frange pyrénéenne espagnole, de l'océan
Atlantique a la mer Méditerranée. Les haplogroupes du package mitochondrial néolithique
sont tous présents, mais avec des proportions un peu différentes, notamment une présence
d'haplogroupes H beaucoup plus importante. On trouve aussi en Espagne une proportion
relativement plus importante d'haplogroupes hérités des chasseurs-cueilleurs locaux (U5b et
H; Brandt et al. 2014b ; Figure 21.4). Cela fait écho aux données archeologiques qui
montrent une colonisation de I'Europe méditerranéenne par de petits groupes le long des
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cotes, de fait plus sensibles aux effets de fondation avec des remodelages dus aux fréquences
des chasseurs-cueilleurs, contrairement a une diffusion plus homogéne en Europe continentale
(Binder 2000 ; Guilaine 2003).
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1

Figure 21. Répartition des haplogroupes mitochondriaux des premiers fermiers (>4000 cal. BC) : 1) dans I'ensemble
de I'Europe (N=407), 2) en Transdanubie (N=155), 3) en Europe centrale (N=180), 4) en Europe du sud (N=72).

Ce nouveau pool mitochondrial néolithique est en discontinuité presque totale avec le
pool des chasseurs-cueilleurs précédemment établis en Europe (Bramanti et al. 2009 ; Haak et
al. 2010 ; Hervella et al. 2012 ; Brandt et al. 2013 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015), comme cela
a été également montré avec des tests for population continuity (Brandt et al. 2013) et des
simulations par coalescence (Bramanti et al. 2009 ; Haak et al. 2010). Une trés faible
proportion de ces haplogroupes U est retrouvée dans les groupes du Néolithique ancien (1,8 %
selon Brandt et al. 2014b) et il y a également trés peu de partage d'haplotypes. Cela implique
donc que, du moins dans un premier temps, les nouvelles populations néolithiques ne se sont
pas mélangees de facon significative aux chasseurs-cueilleurs installés sur place (Bramanti et
al. 2009). Par la suite, dés le Néolithique moyen, une introgression progressive des
haplogroupes chasseurs-cueilleurs dans le pool néolithique est observable (Brandt et al. 2013 ;
Brandt et al. 2014b). Dans la partie sud de I'Europe comme nous venons de le mentionner, la
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situation est un peu différente avec des haplogroupes hérités des chasseurs-cueilleurs un peu
plus présents dés le Néolithique ancien.

Dans I'ensemble, le mode de vie chasseur-cueilleur a disparu a l'arrivée des fermiers
néolithiques, a I'exception du nord de I'Europe. En effet par endroit I'avancée neolithique a été
lente, probablement a cause d'un environnement plus hostile (conditions climatiques plus
difficiles, sols moins fertiles), l'aire de contact s'est étendue et a pu durer prés de 1 500 ans
(Whittle et Cummings 2007). Certains groupes de chasseurs-cueilleurs ont des profils
mitochondriaux exclusivement paléolithiques ou meésolithiques (U5a et U5b ; Lazaridis et al.
2014), mais d'autres, de la culture Funnel Baker (ou TRB), présentent des haplogroupes
néolithiques (T2, J, K ; Bramanti et al. 2009 ; Malmstrém et al. 2009). Il faut également noter
le cas trés particulier du site de Blatterhdle, en Allemagne, ou deux sociétés partagent les
mémes niches écologiques (Bollongino et al. 2013). L'une présente un profil génétique
néolithique avec une alimentation constituée d'herbivores domestiques, l'autre un profil
chasseur-cueilleur, avec des haplogroupes typiques et un mode de subsistance de chasseurs-
cueilleurs-pécheurs. Ces deux groupes, 2 000 ans aprés l'arrivée des Néolithiques, sont
toujours différenciés génétiquement et ne partagent pas le méme mode de vie, bien qu'ils
partagent la méme cavité sépulcrale. Toutefois, des haplogroupes typiques des chasseurs-
cueilleurs sont trouvés dans le groupe de Néolithiques, alors que I'inverse n'est pas vrai. Des
flux de genes féminins ont donc eu lieu des groupes de chasseurs-cueilleurs vers les fermiers,
mais pas dans la direction inverse. On peut également constater dans la Figure 19.2 la
répartition des haplogroupes mitochondriaux beaucoup plus hétérogene dans les populations
de chasseurs-cueilleurs postérieures a l'arrivée des Néolithiques, par rapport a leur répartition
antérieure, dénotant un métissage entre les deux populations (Figure 19.1).

Les données du chromosome Y sont plus étoffées pour le début du Néolithique que
pour la période précédente. De récentes études ont largement élargi le corpus, portant a 60 le
nombre de lignées paternelles caractérisées (Haak et al. 2010 ; Lacan et al. 2011a ; Gamba et
al. 2014 ; Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015). Une trés
forte fréquence de I'haplogroupe G2a est mise en évidence (48,3 %), alors qu'il était absent
dans les quelques données disponibles pour les périodes précédentes. Il est déja tout a fait
courant dans le corpus anatolien et semble étre I'un des marqueurs du chromosome Y dans le
package génétique néolithique, confirmant ainsi les hypothéses établies sur le pool européen
actuel (Semino et al. 2000). L'haplogroupe | est également treés présent dans ces premiers
groupes de fermiers (23,3 %), tant en Europe qu'en Anatolie, mais il est également observé en
Suisse sur l'individu paléolithique de la Grotte du Bichon (11 819 - 11 612 cal. BC ; Jones et
al. 2015). 1l est de fait difficile d'en tirer des conclusions. Le C est présent a 5% : il est
également connu chez les chasseurs-cueilleurs (Seguin-Orlando et al. 2014), et on le trouve en
Anatolie et dans les Balkans. Le H (6,77 %), le F (11,7 %), le R (3,3 %), le T (3,3 %) et le
Elb (1,7 %) sont les haplogroupes que I'on ne trouve que dans les groupes néolithiques, sans
trace dans les populations de chasseurs-cueilleurs. L'hypothése qu'ils font partie eux aussi du
package néolithique peut étre envisagee, mais avec le faible nombre de données disponibles
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pour les périodes antérieures, une grande prudence est de mise. Enfin le dernier haplogroupe
présent uniquement dans le pool anatolien est le J (1,7 %), faisant écho aux deux individus
chasseurs-cueilleurs typés en Géorgie et laissant peut-étre entrevoir des processus
démographiques plus complexes dans la région du Caucase (Jones et al. 2015).

2.1.3. Le Néolithique récent et I'Age du Bronze

Le Neéolithique récent en Europe centrale se manifeste par I'apparition des cultures de
la Céramique cordée (Corded Ware en anglais) a I'est et le Campaniforme (Bell Beaker en
anglais) a I'ouest, qui sont remplacées ensuite & I'Age du Bronze par la culture Unetice (Prieto
Martinez et Salanova 2015 ; Stockhammer et al. 2015). Des données mitochondriales sont
disponibles pour ces cultures (Haak et al. 2008 ; Melchior et al. 2010 ; Lee et al. 2012a ; Lee
et al. 2012b ; Bollongino et al. 2013 ; Brandt et al. 2013 ; Brotherton et al. 2013 ; Haak et al.
2015) et montrent une différentiation en termes de fréquences d'haplogroupes avec une
homogénéité pour les cordés et les Unetice d'un c6te, et des différences notamment pour les H
chez les campaniformes de l'autre (Brotherton et al. 2013 ; Brandt et al. 2014b). Une
différentiation génétique et géographique semble donc révélée. Les premiers sont par ailleurs
plus proches des Européens actuels, alors que les seconds présentent des affinités avec
I'Europe du sud-ouest et les chasseurs-cueilleurs. 1l semble donc que des évenements
migratoires se soient produits a la fin du Néolithique, avec des apports différents, que les
données uni-parentales ne peuvent préciser (Brandt et al. 2014b ; Figure 22).

First evidence for Farming developed First evidence for The lceman  Stonehenge Nebra sky disc

cereals with the LBK in domesticated horses
in Central Europe Central Europe in the Pontic-Caspian steppe \ m‘ b
s A ]
3
\t , 6000 cal BC . 5000 cal BC 3 Y 4000 cal BC 3000 cal BC 2000 cal BC - 2000 cal AD
100 — 1
A By Bz c D Components
Hunter-gatherer
a0 (U, U4, UE, Ug)
Early/Middle Neolithic
(Nia, T2, K, J, HV, VLW, X)
Late Neclithic/EBA
&0 I, U2, T1, R)
woa Other
94 {H, U3, other) I
40 —| ‘ "
L .". - oy _ e . -
. 1 I !
Early Neolithic Middle Neolithic Late Neclithic ~ Early Bronze Age
EE00-4775 4625-4250 4100- -3100 | 2800-2200 2200-1550
| ‘ !1950 | 3950-3400 | 3100—26?0 2!‘5002200
HGC LEK RSC SCG BAC SMC BEC CWC BBC uc CEM

Figure 22. Développement des composantes mitochondriales en Europe centrale de la fin du Mésolithique a
aujourd'hui. HGC = Chasseurs-cueilleurs d'Europe centrale ; LBK = Rubané ; RSC = Roessen ; SCG = Schéningen ;
BAC = Baalberge ; SMC = Salzmiinde ; BEC = Bernburg ; CWC = Corded Ware ; BBC = Bell Beaker ; UC =
Unetice ; CEM = Métapopulations actuelles d'Europe centrale. (Brandt et al. 2013)
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Le sud de I'Europe fournit la encore un corpus moins important de données
mitochondriales. Elles se concentrent toutes dans la large région pyrénéenne espagnole et
dans le sud de la France du Néolithique récent a I'Age du Bronze (Sampietro et al. 2007 ;
Lacan et al. 2011b ; Hervella et al. 2012 ; Gomez-Sanchez et al. 2014 ; Haak et al. 2015 ;
Mathieson et al. 2015). Leur composition reste similaire de facon générale aux groupes
cardiaux et épicardiaux précédents, mais des affinités avec les groupes du Néolithique ancien
et moyen d'Europe centrale sont notables, notamment pour Les Treilles, site du Néolithique
récent en Aveyron (Lacan et al. 2011b), alors que ce n'est pas le cas avec le site chalcolithique
El Mirador a Atapuerca (Gémez-Sanchez et al. 2014). L'ensemble de ces donnees semble
peindre un tableau complexe des mouvements de population, sur lI'ensemble du continent,
durant les périodes récentes du Néolithique (Brandt et al. 2014b).

Une fois encore, les données du chromosome Y sont moindres. 76 profils sont
disponibles pour I'Europe du Néolithique récent a la fin de I'Age du Bronze (Haak et al. 2008
; Lacan et al. 2011b ; Keller et al. 2012 ; Lee et al. 2012a ; Gamba et al. 2014 ; Allentoft et al.
2015 ; Ginther et al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015). Une grande majorité de
G2a est présente dans le site des Treilles, en France, et fait écho aux périodes précédentes du
Néolithique, mais ensuite, on observe une quasi disparition de cet haplogroupe du paysage
génétique européen pendant les périodes postérieures (2,8 % au Néolithique récent et a I'Age
du Bronze), et une fréquence faible aujourd'hui (de 0 a 4,7 %, excepté pour I'ltalie et les Tles
méditerranéennes ou les fréquences atteignent 19,7 % ; Rootsi et al. 2012). Corrélée a cette
raréfaction du G2a, marqueur du Néolithique ancien, une augmentation trés importante de la
fréquence des R1a et R1b est observée (Brandt et al. 2014b), haplogroupes tres présents en
Europe actuellement (jusqu'a 80 % dans certaines régions d'Espagne ; Semino et al. 2000 ;
Myres et al. 2011). Les études récentes sur les populations d'Asie centrale de I'Age du Bronze
montrent une fréquence tres importante (37,8 % de Rla et 48,6 % de R1b) de ces
haplogroupes (Allentoft et al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015), laissant penser
a des flux migratoires de ces régions vers I'Europe, ce que la paléogénomique a récemment
éclairci (cf. 1.2-2.2). L'haplogroupe | est toujours présent a ces périodes plus récentes en des
proportions importantes (25%), en Espagne, en Italie, en Allemagne et en Suéde. Le H et le J
sont encore faiblement représentés (1,2% chacun), et on observe l'apparition des
haplogroupes P et K (respectivement 2,4 % et 1,8 %). Ces données donnent un premier apercu
de I'histoire migratoire masculine, mais nécessitent de nouveaux apports pour en avoir une
vision précise et claire.

2.2. Approche paléogénomique : nouvelles données

Le développement des nouvelles techniques de séquencage (NGS) a révolutionne
I'accessibilité aux données de I'ADN ancien durant ces toutes derniéres années. Des génomes
anciens complets, ainsi que des données basées sur des centaines de milliers de Single
Nucleotide Polymorphisms (SNPs), ou positions d'intérét, sur des groupes a grande échelle,
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ont permis une approche beaucoup plus globale (et précise) de I'histoire des populations. Nous
n‘allons discuter ici que des données concernant la transition Mésolithique - Néolithique, car
les données antérieures nous emmeéneraient trop loin sur les questions évolutives de la lignée
humaine.

Ces quatre derniéres années, quatorze publications, certaines massives, sont donc
parues, spécifiguement sur la transition Neéolithique - Mésolithique (Keller et al. 2012 ;
Sanchez-Quinto et al. 2012 ; Skoglund et al. 2012 ; Gamba et al. 2014 ; Lazaridis et al. 2014 ;
Olalde et al. 2014 ; Raghavan et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a ; Allentoft et al. 2015 ;
Gunther et al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Jones et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015 ; Olalde et
al. 2015). Elles ont permis de mettre en place des scénarios démographiques plus précis sur
I'Holocéne européen, de I'Espagne a I'Asie centrale.

Tout dabord les données paléogénomiques, obtenues sur des individus chasseurs-
cueilleurs espagnol, luxembourgeois, suisse, hongrois, suédois et russes, confirment un pool
génétique trés homogéne pour ce groupe, pourtant réparti sur I'ensemble de I'Europe (Gamba
et al. 2014 ; Lazaridis et al. 2014 ; Olalde et al. 2014 ; Haak et al. 2015 ; Jones et al. 2015 ;
Mathieson et al. 2015). Cependant une structuration interne a ce groupe paneuropéen est
perceptible, pointant trois entités génétiquement différenciables : les chasseurs-cueilleurs de
I'ouest, ceux de Scandinavie et ceux de I'est du continent (Haak et al. 2005 ; Lazaridis et al.
2014 ; Jones et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015 ; Olalde et al. 2015 ; Figure 23), faisant écho
aux données mitochondriales (cf. 1.2-2.1.1).

I. Mathieson et colléegues (2015) ont fourni les premiéres données génomiques
concernant les groupes néolithiques anciens d'Anatolie (6 500 et 5 600 cal. BC), qui sont trés
proches genétiquement des Néolithiques anciens d'Europe (Figure 23). Cette proximité est
également confirmée par les marqueurs uni-parentaux (cf. 1.2-2.1.2) et supporte I'nypothése
d'une population ancestrale commune pour les Néolithiques d'Anatolie et les Néolithiques
européens (Glnther et al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015 ; Olalde et al.
2015). Les données génomiques acquises sur I'ensemble des individus du Néolithique ancien
confirment également leur grande homogénéité au niveau génomique (Gamba et al. 2014 ;
Lazaridis et al. 2014 ; Haak et al. 2015 ; Olalde et al. 2015). Leur position sur I'ACP de
I. Mathieson et collegues (2015 ; Figure 23) est légerement plus proche des chasseurs-
cueilleurs de I'ouest, ce que les auteurs confirment statistiquement par un métissage supérieur
entre chasseurs-cueilleurs et Néolithiques anciens qu'entre chasseurs-cueilleurs et
Néolithiques d'Anatolie. Malgré ce point, la discontinuité entre les chasseurs-cueilleurs
présents en Europe et les premiers Néolithiques, repérée avec le marqueur mitochondrial, est
nettement illustrée, confirmant I'apport d'un pool génétique clairement différencié a cette
période en Europe. Des contacts entre les deux groupes chasseurs-cueilleurs - fermiers
génétiquement distincts sont cependant détectables au niveau individuel, comme l'individu
KO1 découvert en Hongrie dans un contexte Korés (soit Néolithique ancien) présentant un
profil génétique clairement typique du groupe chasseur-cueilleur (Gamba et al. 2014). De
facon générale on observe une augmentation progressive de I'néritage chasseurs-cueilleurs de
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I'ouest dans I'ensemble des populations néolithiques (de I'Espagne a la Suéde), surtout pendant
le Néolithique moyen (Skoglund et al. 2012 ; Lazaridis et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a ;
Haak et al. 2015). Dans la péninsule ibérique, la situation semble un peu plus confuse.
I. Olalde et collégues (2015) observent dans plusieurs sites du Néolithique ancien une part
d'héritage significatif chasseur-cueilleur, mais différent du profil génétique de La Brafia situé
sur le méme territoire (Sanchez-Quinto et al. 2012), et se rapprochant plutét de l'individu
hongrois de C. Gamba et collegues (2014). De leur c6té, T. Ginther et collegues (2015)
observent sur le site chalcolithique d'Atapuerca (3000 - 2000 cal. BC) une ancestralité
chasseur-cueilleur commune avec La Brafia et Loschbourg au Luxembourg. Toutes les
questions d'affinités génétiques et géographiques des chasseurs-cueilleurs et les influences sur
les groupes néolithiques ne sont donc pas encore résolues.
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Figure 23. Analyse en Composante Principale (ACP) de 777 échantillons modernes de I'Eurasie de I'ouest (gris), avec
221 échantillons anciens, nommés par cultures (E/M/LN, Néolithique ancien/moyen/récent ; LBK,
Linearbandkeramik ; E/WHG, chasseurs-cueilleurs de I'est/de I'ouest; EBA, Age du Bronze ancien ; 1A, Age du Fer ;
LNBA, Néolithique récent et Age du Bronze).

(Mathieson et al. 2015)

Aprés le Néolithique ancien et moyen, on observe une rupture génétique majeure dans
le pool génétique européen, au Néolithique récent et a I'Age du Bronze (Gamba et al. 2014 ;
Haak et al. 2015). Pour I'expliquer, les auteurs se sont intéressés a I'Asie et aux populations
des steppes (Allentoft et al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Jones et al. 2015 ; Mathieson et al.
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2015), qui, a la fin du Néolithigue sont issues d'un métissage entre populations présentant une
ancestralité du Proche-Orient et des chasseurs-cueilleurs de I'est de I'Europe (Mathieson et al.
2015). A I'Age du Bronze ancien, ces groupes des steppes présentent un pool homogeéne sans
trace de Néolithique d'Anatolie ou d'Europe. En revanche, a I'Age du Bronze récent, on trouve
des influences de ces deux pools néolithiques, peut-étre liées a des vagues de migration
venues de l'est a des périodes plus tardives (Mathieson et al. 2015). La culture Yamnaya de
I'Age du Bronze a particuliérement attiré I'attention, puisque des migrations vers I'Europe ont
été mises en évidence d'apres les données archéologiques (Shishlina 2008). Ces groupes sont
présentés comme issus d'un metissage entre les chasseurs-cueilleurs de I'est de I'Europe et les
chasseurs-cueilleurs du Caucase, décrits par E. Jones et collégues (2015). Les caractéristiques
génétiques typiques des Yamnaya sont absentes des fermiers européens du Néolithiques
ancien et moyen, mais sont retrouvées au Néolithique récent et a I'Age du Bronze, pour la
premiére fois vers 2 500 cal BC (Haak et al. 2015), ce que l'on retrouve également avec les
données du chromosome Y (cf. 1.2-2.1.3). Cela correspond a une migration soudaine et
rapide, qui pourrait également expliquer l'arrivée des langues indo-européennes en Europe
(Allentoft et al. 2015 ; Haak et al. 2015), contrairement a I'hypothese anatolienne de leur
origine (Renfrew 1999). Les groupes européens du Néolithique récent et de I'Age du Bronze
sont donc issus d'un métissage entre les groupes européens du Néolithique moyen et les
migrants des steppes, et un gradient de I'influence Yamnaya est observe vers I'ouest malgré
I'nomogeénéité de ces groupes (Allentoft et al. 2015). Au niveau de la Péninsule ibérique, les
groupes chalcolithiques sont semblables aux groupes Néolithique moyen, avec une part
équivalente d'ancestralité chasseur-cueilleur (par ailleurs plus importante qu'au Néolithique
ancien) et ne montrent pas de traces de ces influences des steppes. Or dans les populations
actuelles ibériques, cette influence est visible, supposant une arrivée plus tardive dans le sud-
ouest de I'Europe de cette vague steppique (Mathieson et al. 2015). Les données uni-
parentales permettent également d'observer une rupture au Néolithique récent, avec
notamment la quasi disparition de I'naplogroupe mitochondrial N1a et de I'naplogroupe du
chromosome Y G2a, mais ne permettent pas de confirmer le lien avec les populations
steppiques (Haak et al. 2015).

W. Haak et collégues (2015) résument donc les événements démographiques pendant
I'Holocéne en Europe en deux vagues de migration majeures, I'une au Néolithique ancien avec
le renouvellement génétique massif par les populations venues au moins d'Anatolie, puis
l'autre au Néolithique récent avec l'arrivée des groupes steppiques. Les deux voient, apres un
temps de latence, une résurgence des profils génétiques issus des groupes antérieurs, c'est-a-
dire des chasseurs-cueilleurs pendant le Néolithique moyen et des premiers fermiers
néolithique et des chasseurs-cueilleurs aprés le Néolithique récent.

Les populations actuelles seraient donc le résultat du métissage de trois populations
majeures, les chasseurs-cueilleurs de I'ouest, les premiers fermiers européens et les groupes
des steppes de I'Age du Bronze (Lazaridis et al. 2014 ; Haak et al. 2015 ; Mathieson et al.
2015 ; Figure 24).
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Figure 24. Modélisation de la relation entre populations européennes et non-européennes. En bleu, populations
actuelles ; en rouge, populations anciennes ; en vert, populations ancestrales reconstruites. ANE = chasseurs-
cueilleurs de I'est de I'Europe, WHG = chasseurs-cueilleurs de I'ouest, EEF = premiers fermiers européens, MA1 =
individu Mal'ta 1 publié par Raghavan et al. 2014
(Lazaridis et al. 2014)

La paléogénomique permet également d'aborder d'autres questions, par exemple
I'évolution du géne de la persistance de l'activité lactase (LCT), qui permet de digérer le
lactose du lait a I'dge adulte. Ce trait est particulierement observé en Europe, et ailleurs en
Afrique et au Proche-Orient, la fréquence étant plus élevée dans les populations pastorales
(Swallow et Hollox 2000 ; Mulcare et al. 2004). La théorie selon laquelle ce trait a été
sélectionné en lien direct avec le développement de I'élevage par les agro-pasteurs
néolithiques a été avancée (Beja-Pereira et al. 2003). J. Burger et collégues (2007) ont lancé
la premiere étude sur des individus anciens pour chercher la mutation diagnostique de la
persistance a la lactase, mais l'alléle ancestral (soit I'absence de la persistance de la lactase)
était présent sur tous leurs individus mésolithique et néolithiques analysés (N=9). Des études
ponctuelles ont confirmé la présence de l'alléle ancestral dans ces deux populations,
notamment chez l'individu mésolithique La Brafia 1 et chez Otzi, I'nomme des glaces
néolithique (Keller et al. 2012 ; Olalde et al. 2014), et ce n'est que I'approche paléogénomique
populationnelle qui a permis de reconstituer finement I'évolution du gene. Ainsi les études
récentes proposent une apparition de lallele dérivé sur le gene LCT pendant le
Campaniforme, soit environ 2 500 ans cal. BC (Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015).
W. Haak et collegues (2015) observent méme plutét une plus haute fréquence dans les
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groupes steppiques de I'Age du Bronze, les conduisant & proposer I'hypothése d'une origine
steppique de la tolérance au lactose.

Enfin I'approche paléogénomique permet d'étudier I'évolution des traits phénotypiques
et sont de fait également réguliérement abordés a I'échelle individuelle ou populationnelle. A
titre d'exemple, les alleles impliques dans la pigmentation claire de la peau semblent avoir été
apportés lors des migrations originaires d'Anatolie et voient leur fréquence augmenter
rapidement. Un autre exemple concerne l'allele impliqué dans la couleur bleue des yeux qui
est présent a I'état dérivé a 100 % chez les individus chasseurs-cueilleurs, a environ 50 % a
I'Age du Bronze et & I'état ancestral dans les populations steppiques, impliquant qu'ils avaient
sans doute les yeux marron (Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015).

2.3. Apport de I'ADN ancien a une meilleure compréhension du fonctionnement
funéraire et social des groupes néolithiques

Le dernier point, non néegligeable, est I'apport des données de I'ADN ancien a la
compréhension des fonctionnements sociaux et/ou funéraires a I'échelle des groupes locaux.
Ainsi, comme nous l'avons présenté plus haut, R. Bollongino et collégues (2013) mettent en
évidence a Blatterhdhle en Allemagne deux sociétés paralléles mais différentes par leurs
caractéristiques mitochondriales et leur mode de subsistance cohabitant dans le méme
environnement au Néolithique récent (4 000 - 3000 cal. BC environ ; cf 1.1-2.1.2). Ce
scénario ne peut pas étre genéralisé, puisque d'une part d'autres populations de chasseurs-
cueilleurs présentent des haplogroupes typiquement néolithiques rapidement suivant l'arrivée
des fermiers Néolithiques, suggérant que des femmes de groupes fermiers intégrent des
groupes de chasseurs-cueilleurs (Bramanti et al. 2009 ; Malmstrom et al. 2009), et d'autre part
que des groupes néolithiques présentent des lignées de chasseurs-cueilleurs, évoquant le
scénario inverse (par exemple Haak et al. 2010 ; Brandt et al. 2013). L'hypothése d'hommes
chasseurs-cueilleurs intégrés dans des groupes fermiers a également été proposée pour la
Transdanubie (Gamba et al. 2014).

Les systemes matrimoniaux peuvent étre encore mieux appréhendés lorsque les
données du chromosome Y sont disponibles. L'étude de M. Lacan et collegues (2011b) sur le
site des Treilles du Néolithique récent en constitue un bon exemple. En effet, sur 22 hommes,
la diversité masculine est tres faible, avec seulement deux haplogroupes présents, dont le G2a
en tres forte fréquence (90,1 %). Au contraire, la diversité mitochondriale est trés importante :
sur 29 individus, on dénombre huit haplogroupes et quinze haplotypes différents. Les auteurs
proposent un groupe fortement structuré par les lignées paternelles, avec peut-étre un lieu
d'inhumation réservé a une famille paternellement reliée. lls font également un paralléle avec
un systéme patrilocal qui peut parfaitement expliquer les diversités génétiques observées.

Les relations de parenté peuvent également étre questionnées pour comprendre
I'organisation spatiale des sites funéraires. Plusieurs structures collectives ont ainsi fait I'objet
de ce type d'analyses, mettant parfois en evidence des liens familiaux pouvant expliquer
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I'organisation des sépultures et le regroupement des individus (Haak et al. 2008 ; Lee et al.
2012b ; Hervella et al. 2014 ; Keller et al. 2015 ; Alt et al. 2016). Ainsi W. Haak et collégues
(2008) ont démontreé I'existence de sepultures multiples avec des familles nucléaires enterrées
ensemble & Eulau en Allemagne, site associé a la culture Cordée du Néolithique récent.

Au-dela des analyses, qui permettent d'inférer les événements démographiques
principaux menant aux pools genétiques observés a I'échelle européenne, les analyses de
I'ADN ancien permettent également d'accéder a une lecture locale du fonctionnement des
groupes, que cela concerne les systemes matrimoniaux ou l'implication des relations de
parenté entre défunts dans la structuration de I'espace funéraire. Malheureusement, ce type
d'étude reste rare en raison de I'absence de données suffisamment conséquentes a I'échelle des
groupes (excepté le cas exceptionnel des Treilles). On observe également un manque total de
données génomiques qui pourraient permettre ce type de discussion sur la diversité des
origines au sein d'un méme groupe.
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QUELQUES REPERES - (PALEO)GENETIQUE ET NEOLITHISATION DE L'EUROPE :

e Pool génetique européen actuel : apports contradictoires des marqueurs classiques et
autosomaux confortant le modéle de diffusion démique / marqueurs uniparentaux confortant le
modéle de diffusion culturelle

e Discontinuité génétique entre groupes européens anciens et actuels : seul 'ADN ancien permet

= de caracteriser I'ensemble des évenements ayant modelé le profil génétique européen actuel :
: e Apport des données paléogénétiques a I'échelle du continent : .
: - Homogénéite génétique des chasseurs-cueilleurs européens :

- Discontinuité génétique entre chasseurs-cueilleurs et fermiers — Migration majeure de
fermiers originaires du Proche-Orient

- Néolithiqgue moyen : résurgence de lignées typiques des chasseurs-cueilleurs —
: intégration, acculturation
: - Néolithique récent : différenciation génétique des groupes européens, nouvelles :
migrations continentales ]
e Apports supplémentaires des recentes données paléogénomiques :

- Structuration génétique des chasseurs-cueilleurs européens

- Néolithique récent : arrivée massive de groupes originaires des steppes asiatiques
modifiant en profondeur le pool génétique européen
: o Apport des données paleogénétiques a I'échelle des groupes anciens : rapports familiaux et
: sociaux, systémes matrimoniaux, lien diversité biologique - diversité des pratiques funéraires :

KEY ASPECTS - (PALEO)GENETICS AND EUROPE NEOLITHISATION

: e Current European gene pool: contradictory contributions from classical and autosomal markers
: support the demic diffusion model / uniparental markers support the cultural diffusion model
e Genetic discontinuity between ancient and modern European groups: only ancient DNA can

: characterize all successive events that shaped the current European gene pool
e Contribution of paleogenetic studies at the continental scale: :
: - Genetic homogeneity of European hunter-gatherers
- Genetic discontinuity between hunter-gatherers and farmers — important migration of =
farmers originating from the Near East ]
: - Middle Neolithic: resurgence of typical hunter-gatherer lineages — integration,
: acculturation :
: - Late Neolithic: genetic differentiation of European groups, new continental migrations :
: e Supplementary contributions from recent paleogenomic studies:
- Genetic differentiation of European hunter-gatherers :
: - Late Neolithic: mass migration of groups from Asian steppes profoundly modifies the ]

: European gene pool

e Contribution of paleogenetic data for Neolithic social composition: family and social
relationships, matrimonial system, link between biological diversity and variability in funerary  :
practices :
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Chapitre 3.  Objectifs et problématiques

Le Neolithique, ainsi que nous venons de I'exposer, est une période majeure dans
I'histoire de I'homme, permettant, grace a un changement global de systéme de subsistance et
de mode de vie, de poser les fondements des sociétés humaines modernes (cf. 1.1). L'évolution
culturelle des populations européennes néolithiques est complexe et tres variable selon les
régions et les périodes. Les deux courants de diffusion néolithique identifiés s'individualisent
a l'est de la mer Méditerranée. Aprés avoir traversé I'Europe I'un par le sud, l'autre par le
centre, et aprés avoir subi de multiples transformations d'ordre culturel, ils viennent
vraisemblablement se rejoindre au niveau du territoire francais. Dans cette zone, pendant les
premieres phases du Néolithique, émergent des cultures relativement homogeénes et en directe
continuité avec les cultures associées aux deux courants de Néolithisation. Au Néolithique
moyen, sur l'ensemble du continent Européen on assiste a une fragmentation et une
diversification des cultures. L'ouest de I'Europe ne fait pas exception a cette situation, et apres
I'installation des premiers fermiers I'éclatement des cultures caractérise le territoire francais.
La perception d'autant d'influences, venant du sud et de I'est, laisse supposer des interactions
culturelles multiples entre groupes fermiers, voire avec des groupes autochtones. Nous I'avons
vu, la question du lien éventuel entre interactions culturelles et biologiques de ces groupes
(flux de genes ? échanges matrimoniaux ?) reste aujourd’hui totalement ouverte au vu des
données archéologiques.

L'approche paléogénétique (cf. 1.2) peut apporter un point de vue nouveau sur la
question des interactions biologiques liant ces populations néolithiques : elle permet de
documenter directement leurs mouvements, leurs origines et de fait, leurs métissages, mais
aussi dans certains cas l'organisation du groupe et son fonctionnement social. Elle peut
également apporter des informations inédites sur les relations biologiques des fermiers avec
les chasseurs-cueilleurs préecédemment établis sur les territoires qu'ils viennent occuper. Elle
représente donc un outil puissant a développer pour couvrir I'ensemble du territoire européen
et affiner I'établissement de scénarios précisant I'ensemble des événements démographiques et
migratoires humains ayant eu lieu durant la période Néolithique. A partir de ces remarques,
force est de constater que le territoire de la France actuelle est trés pauvrement représenté
dans les données paléogénétiques disponibles. Comme nous l'avons présenté précédemment
(cf. 1.2), seul l'article de M.-F. Deguilloux et collégues (2010) sur le Centre QOuest de la
France a proposé trois séquences mitochondriales HVR-I pour le Néolithique moyen. Si ces
tres faibles données ont permis d'esquisser des hypotheses de travail sur le lien potentiel entre
groupes dérivés du courant danubien et les individus retrouves dans le tumulus de Prisse-la-
Charriere, elles ne permettent en aucun cas une analyse approfondie des relations entre les
groupes neolithiques concernés. Cet article est suivi par la publication de M. Lacan et
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collégues (2011b) sur le site Néolithique final des Treilles dans le sud (Aveyron, 3 000 BC),
proposant l'acces a 29 sequences mitochondriales HVR-1 et a 22 haplogroupes du
chromosome Y. Malgré la taille intéressante du pool génétique caractérisé, la date trés récente
de ce site par rapport a I'histoire de la Néolithisation (plus de 2 000 ans aprés I'implantation
des premiers fermiers dans la région) ne permet pas de discuter des processus directement liés
a l'arrivee des fermiers sur ces territoires. Ces données caractérisant le territoire francais sont
donc bien peu nombreuses et peu représentatives vis-a-vis de I'ensemble des processus de
migrations neolithiques ayant concerné un territoire aussi vaste, par des groupes issus de
différents courants de Néolithisation, et potentiellement combinées a des phénomenes de
métissage avec les populations de chasseurs-cueilleurs autochtones. Si ce travail ne peut
prétendre a cette exhaustivité, il vise a apporter les premieres données paléogénétiques
concernant les groupes néolithiques du territoire francais, susceptibles de documenter une
partie des processus impliqués dans la Néolithisation des diverses régions. La confrontation
de ces données avec les données paléogénétiques déja disponibles pour les groupes
néolithiques d'autres régions européennes (cf. 1.2), mais également avec les contextes
archéologiques locaux et régionaux concernés vise a documenter les événements impliqués
dans ce changement biologique et culturel majeur qu'a constitué la révolution néolithique : (i)
a I'échelle régionale, notre étude vise a préciser l'origine ou les origines des groupes de
fermiers s'implantant dans différentes régions du territoire francais et a questionner leur
éventuel métissage avec les groupes chasseurs-cueilleurs autochtones ; (ii) a I'échelle locale,
elle vise a documenter d'éventuelles (dis)continuités génétiques entre groupes se succédant
chronologiquement, discuter d'éventuels modes matrimoniaux particuliers, mais aussi a tester
un éventuel lien entre proximité biologique des défunts et pratiques funéraires mises en place
par la communauté. Lorsque nous avons initié ce travail en 2012, l'approche paléogénétique
"classique™ était la seule méthode disponible permettant d'acquérir des données a I'échelle de
groupes humains, alors que I'approche paléogénomique dont nous avons parlé précédemment
(cf. 1.2.2) ne permettait I'acquisition d'informations qu'a I'échelle de I'individu.

Notre objectif réside donc avant tout dans I'étude des pools génétiques de ces groupes
anciens, avec une visée clairement phylogéographique. La constitution des premiéres cultures
néolithiques en France est, comme nous venons de le rappeler, directement issue des courants
de Neéolithisation venus d'Europe centrale et d'Europe du sud. Les profils génétiques des
groupes associés a chacun de ces courants sont différents, notamment au niveau
mitochondrial, et I'implication de ces différents groupes sur la constitution des groupes de
fermiers du territoire francais est a ce jour inconnu. En effet, comment les groupes issus de
ces deux courants se sont-ils diffusés et jusqu'ou ? Ou se sont-ils rencontrés et qu'a-t-il résulté
de cette/ces rencontre(s) ? Ces diffusions biologiques sont-elles totalement cohérentes avec la
diffusion culturelle bien connue grace aux données archéologiques ? Pouvons-nous déceler
des traces de métissage avec les populations de chasseurs-cueilleurs ? Autant de questions que
nous nous sommes posées et auxquelles nous allons essayer de répondre dans ce travail.
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Le second objectif est de répondre a des questions & une échelle plus locale. Chaque
groupe présente des particularités culturelles mais aussi genétiques issues de son histoire. La
constitution génétique d'un groupe est généralement originale et peut révéler de nombreuses
informations concernant son histoire et son fonctionnement. Dans une région donnée, la
constitution génétique de différents groupes successifs peut documenter, a lI'appui des données
archeologiques, la continuité/discontinuité entre ces groupes, et ainsi la dynamique des
groupes d'un point de vue diachronique. Les pratiques funéraires peuvent elles aussi étre
comparées aux caractéristiques génétiques, la diversité de ces pratiques n'étant plus a prouver
au Néolithique ancien et moyen (par exemple Chambon et Leclerc 2003 ; Beyneix 2007 ;
Moinat et Chambon 2007). En effet, quels sont les fonctionnements des grandes nécropoles de
I'est de la France héritées du Rubané, des sépultures monumentales du Bassin parisien au
Cerny, des sépultures collectives des régions méridionales, parmi dautres ? Ce
fonctionnement peut étre lié aux relations de parenté existant entre les défunts ou peut étre lié
a l'origine des individus, par exemple, ce que les données génétiques peuvent permettre de
révéler. La question des modes matrimoniaux peut également étre abordée. La diversité des
données maternelles ou paternelles peut en effet étre indicative d'un fonctionnement patrilocal
ou matrilocal d'un groupe, donnant acces au systeme social du groupe.

Pour apporter les premiers éléments de discussion a ces questions, nous avons choisi
les sites en fonction de différents paramétres considérés comme particulierement adaptés pour
ce travail. Leur localisation géographique a tout d'abord été prise en compte, puisque nous
voulions aborder I'éventuelle diversité des processus de Neolithisation dans différents
territoires. Nous avons ainsi ciblé des sites localisés en Alsace, dans le sud du bassin Parisien,
en Normandie, ainsi que quelques individus découvertes en Centre Ouest et dans la vallée du
Rhone. Cela nous a amenés a la fois a considérer (i) différentes cultures, plus ou moins
anciennes dans le processus de Néolithisation (Grossgartach, Planig-Friedberg et Roessen en
Alsace, RRBP, VSG et Cerny dans le Bassin parisien et en Normandie, Chasséen ancien dans
le sud de la France, Cardial atlantigue ou NACA dans l'ouest), et de fait (ii) différentes
pratiques funéraires associées a ces cultures et les fonctionnements qui leur correspondent
(grandes nécropoles ou petites groupes funéraires sans monument, structures de type Passy,
sépultures associées a I'habitat, isolées...). Le choix des sites est bien sir aussi issu de
collaborations avec les archéologues et les anthropologues en charge des sites, qui ont pu
progressivement se mettre en place au cours de I'étude. Au-dela de l'intérét évident de ces
collaborations, permettant une confrontation fiable et fructueuse des données génétiques,
archéologiques et anthropologiques, cela a également permis de considérer différents aspects
méthodologiques, inévitables en paléogénétique. Nous avons ainsi ciblé, dans la mesure du
possible, des sites pour lesquels le prélévement propre des échantillons a pu étre réalisé, grace
a la mise en place des projets interdisciplinaires, en amont des fouilles.
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L Ainsi nous avons sélectionné la nécropole d'Obernai en Alsace (N=29) dont les
préléevements ont été anticipés par rapport a la fouille grace a une collaboration
majeure avec H. Reéveillas, alors anthropologue a I'Inrap. Le site, situé dans la zone
d'influence rubanee, pose d'intéressantes questions de continuité (i) avec les groupes
d'Europe Centrale, mais aussi (ii) entre différents groupes successifs au sein de la
méme nécropole, ainsi que (iii) la question d'intégration d'individus autochtones (cf.
11.1).

L Nous avons également ciblé le site de Loriol-sur-Dréme "Le Clos Chauvin" (N=3) en
moyenne vallée du Rhéne, axe nord-sud majeur, regroupant les plus anciennes
sépultures du Chasséen dans la région, par l'intermédiaire dY. Gleize. L'étude
paléogénétique des individus du site peut donc a priori documenter les éventuels
échanges genétiques entre groupes du sud et du nord de la France, et pose la question
d'un regroupement familial (cf. I11.2).

L Le site de Gurgy "Les Noisats" (N=128), dans le sud du Bassin parisien, a quant a lui
été sélectionné pour sa situation géographique (a la croisée des influences dérivées des
deux courants de Néolithisation) et sa situation chronologique correspondant a la
transition entre Néolithique ancien et Néolithique moyen. La position centrale du site
questionne la continuité de ce groupe avec (i) les groupes issus du courant continental,
(i) les groupes issus du courant méditerranéen et (iii) les groupes de chasseurs-
cueilleurs. Il a également été sélectionné pour le grand nombre de sépultures présentes
et pour les questions d'organisation qu'elles posent et qui ne sont actuellement pas
résolues par les données archéologiques. L'étude pluridisciplinaire du site, incluant
I'analyse paléogénétique du groupe, a été élaborée deés le départ par S. Rottier, archéo-
anthropologue responsable de la fouille et de I'étude du site, ce qui a permis de mettre
en place les procédures optimales de prélévements des échantillons, et ensuite, I'étude
croisée des différentes informations recueillies sur ce gisement (cf. 111.3).

% Nous avons également visé I'analyse des vestiges du site de Fleury-sur-Orne "Les
Hauts de I'Orne™ (Calvados, N=16) présentant de trés intéressants monuments de type
Passy et, de fait, de nhombreux questionnements associés a leur fonctionnement et a
I'origine des individus déposés au sein de ces structures extraordinaires. La encore,
I'étude nous a été rendue possible par la mise en place d'une collaboration anticipée et
fructueuse avec E. Ghesquiere et P. Chambon, respectivement anthropologue et
archéologue du site (cf. 111.4).

& Enfin, nous avons eu accés aux vestiges du site de Germignac (grace a l'aide de
B. Boulestin; N=2), représentant la plus ancienne sépulture néolithique du Centre
Ouest de la France et posant de nombreuses questions daffiliation culturelle et
biologique (cf. I11.5).

Apres avoir exploré les potentialités de chaque site, une derniére partie reprendra tous
ces élements et les discutera en les mettant en perspective les uns avec les autres d'une part et
a I'échelle des données européennes d'autre part (cf. V).
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OBJECTIFS

e Documenter les processus de néolithisation du territoire francais :
- Modalités de diffusion de groupes issus des deux courants de Neéolithisation
- Modalités de rencontre / interaction entre ces communautés de fermiers
- Corrélation entre diversité biologique et culturelle des groupes de fermiers
- Modalités d'interaction, métissage avec les groupes de chasseurs-cueilleurs
e Documenter les particularités génétiques et culturelles a I'échelle locale :

: - Evolution locale des groupes
: - Corrélation entre lignées maternelles/paternelles et pratiques funéraires — éclairage
sur le fonctionnement des sites funéraires
- Fonctionnement social des groupes, relations de parenté, systémes matrimoniaux

e Sélection de 5 sites permettant d'apporter des éléments de réponses a ces différents =
niveaux : Obernai (Bas-Rhin ; Grossgartach, Planig-Friedberg, Roessen), Loriol-sur-Dréme
"Le Clos Chauvin" (Dréme ; Chasséen ancien), Gurgy "Les Noisats" (Yonne ; attribution
: culturelle problématique), Fleury-sur-Orne (Calvados ; Cerny), Germignac "Le Bois du
Bourg" (Charente-Maritime ; attribution culturelle problématique)

OBJECTIVES

e Trace the Neolithisation processes in France:

- Characterize the diffusion of farmer groups from both Neolithisation expansion
waves

- Unravel interactions between different agricultural communities

- Test correlations between biological and cultural diversity

- Investigate interaction and admixture between hunter-gatherer and farmer groups
e Document genetic and cultural particularities at the local scale:

- Identify potential local group-scale evolution

- Test correlations between maternal/paternal lineages and funerary practices to shed :
: light on the function of funerary sites :
- Unravel social organization of groups, kinships, matrimonial system :

: e Selection of 5 funerary sites for achieving research goals: Obernai (Bas-Rhin;
Grossgartach, Planig-Friedberg, Roessen), Loriol-sur-Drome "Le Clos Chauvin" (Drome;
Early Chasséen), Gurgy "Les Noisats" (Yonne; no cultural attribution), Fleury-sur-Orne
(Clavados; Cerny), Germignac "Le Bois du Bourg" (Charente-Maritime; no cultural
= attribution) :
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Partie Il. Matériel et Méthodes

Le choix formel de ce manuscrit, basé sur nos articles publiés ou en cours, a déterminé
I'organisation et le contenu du chapitre suivant. En effet, la majorité des informations
concernant les sites étudiés sont approfondies dans les articles correspondants (Obernai,
Fleury-sur-Orne, Germignac et Loriol-sur-Drome) et parfois répétées, notamment dans le cas
du site de Gurgy "les Noisats" qui a fait I'objet de plusieurs publications. Pour ce qui est des
méthodes, elles sont également décrites dans ces articles et ne seront donc pas détaillées ici. Il
s'agit donc plut6t ici de présenter I'intérét de celles qui ont été sélectionnées, les raisons de nos
choix et quand cela est nécessaire, le détail des protocoles.

Chapitre 1. Matériel : des échantillons anciens
Issus de sites archeologiques repartis dans une
large partie de la France

Ainsi que nous l'avons rapidement expliqué précédemment (cf. 1.3), cing sites
largement répartis sur le territoire francais ont été étudiés (Figure 7). Leurs chronologies les
placent entre le Néolithique ancien et moyen (5800 - 4 000 avant notre ere), mélant un
nombre important de cultures et d'influences, ce qui permet d'aborder de nombreuses
questions sur les mouvements de populations et les interactions entre groupes culturels. Le
Tableau 1 synthétise les principales informations disponibles pour chacun des sites. De plus,
les aspects importants des problématiques spécifiques a chacun seront repris de facon plus
approfondie dans les chapitres suivants ainsi que dans les articles correspondants.

Le type de prélévement a varié selon les sites en fonction des possibilités (Tableau 1).
Dans la mesure du possible, la majorité des échantillons a été prélevée proprement au moment
de la fouille de fagon a éviter toute potentielle contamination. Quand cela n'a pas été possible,
un traitement particulier de décontamination a été appliqué (cf. 11.2-2.3.1).
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Le matériel qui a fait I'objet de nos prélévements est principalement constitué de dents.
Dans de rares cas et seulement pour certains individus, nous avons di utiliser des fragments
d'os (Gurgy "les Noisats", Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne", Obernai).

Ci-dessous se trouve le tableau 1, récapitulatif du nombre d'individus traités pour
chaque site, ainsi que du nombre d'extractions effectuées. Un total de 145 individus a été
analyse. La disparité quant a la quantité d'individus disponibles pour chaque site ne permet
pas d'appliquer le méme type d'analyses et de fait d'aborder les mémes questions. Un site pour
lequel un nombre suffisant d'individus est disponible peut étre traité a une échelle
phylogéographique, ce qui n'est pas le cas pour de faibles effectifs.

Sites

Obernai
(Alsace)

Gurgy
""les Noisats"
(Yonne)

Fleury-sur-
Orne "'Les
Hauts de
I'Orne™
(Calvados)
Germignac
""Le Bois du
Bourg™
(Charente-
Maritime)
Loriol-sur-
Drbéme
"Le Clos
Chauvin™
(Drome)

Total

Archéologue

Anthropologue

Clément Féliu

Hélene Réveillas

Stéphane Rottier

Emmanuel
Guesquiere

Philippe Chambon

Jacques Gaillard

Raymond
Riguet/André
Gilbert

Frédéric Cordier

Yves Gleize

Dates
fouilles

2013

2004

2007

2014

1980

2010

Type de

prélevement

Propre

Majoritairement

propre

Propre

Non propre

Non propre

Nombre Nombre

N
d'individus d'individus Ombre
] d'extractions
total analysés
27 23 78
128 102 230
20 16 38
2 1 4
3 3 5
145 355

Tableau 1. Nombre d'individus ayant fait I'objet d'une analyse paléogénétique et nombre d'extractions effectuées
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MATERIEL CIBLE PAR NOTRE ETUDE

e Cinq sites funéraires ciblés : Obernai (Bas-Rhin), Loriol-sur-Dréome "Le Clos Chauvin"
(Dréme), Gurgy "Les Noisats" (Yonne), Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne™" (Calvados),
Germignac "Le Bois du Bourg™ (Charente-Maritime)

e Diversité géographique — diversité des groupes et des cultures issues des deux courants de
Néolithisation

Fourchette chronologique du Néolithique ancien au Néolithique moyen — groupes
(directement issus des) fermiers néolithiques pionniers

Diversité culturelle — diversité des pratiques funéraires

e 145 individus analysés (suivi des critéres d'authentification)

MATERIALS

e Five funerary sites: Obernai (Bas-Rhin), Loriol-sur-Drome "Le Clos Chauvin™ (Dréme),
Gurgy "Les Noisats" (Yonne), Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne" (Calvados), Germignac
"Le Bois du Bourg" (Charente-Maritime)

e Geographic diversity — diversity of groups and cultures connected to both Neolithic
expansion waves

Chronological range from the Early to Middle Neolithic — direct descendants of pioneer
Neolithic groups

Cultural diversity — variability in funerary practices

e 145 analyzed individuals (based on authentication criteria)
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Chapitre 2. Methodes

1. Principes et objet d'étude

Comme cela a été mentionné plus haut (cf. 1.3), nous avons utilisé l'approche
paléogénétique “classique” pour analyser les sites de notre étude. L'aspect le plus important de
notre démarche a été d'accéder a des données d'ordre populationnel dans leur ensemble, afin
de caractériser la composition génétique des groupes et de définir leur différent héritage, mais
aussi de préciser leurs relations phylogénétiques avec les groupes antérieurs, contemporains
ou postérieurs, pour accéder ainsi a une vision globale des sites. L'approche paléogénomique
est certes plus fine en ce qu'elle donne acces a I'ensemble des informations genétiques d'un
individu mais, étant plus codteuse et plus chronophage, elle limite le nombre d'individus
pouvant étre analysé. De plus, en 2012, au début du présent travail, elle ne permettait pas non
plus la comparaison avec un grand nombre de données, dans la mesure ou ce nouveau type
d'analyse est en plein développement et les bases de données de comparaison en cours de
construction. Aujourd’hui seulement, l'approche paléogénomique s'est suffisamment
développée pour obtenir des données génomiques populationnelles (Allentoft et al. 2015 ;
Haak et al. 2015). En revanche, les bases de données pour les marqueurs mitochondriaux (en
particulier la séquence HVR-I) et NRY continuent de s'étoffer pour la période néolithique sur
un territoire européen de mieux en mieux couvert, et sont déja trés importantes pour les
données actuelles a I'échelle mondiale.

Cette étude a donc été abordée exclusivement du point de vue des marqueurs a
transmission uni-parentale. Nous le verrons plus loin, des analyses sur la conservation de
I'ADN nucléaire ont été effectuées afin de voir si les relations de parenté entre individus
pouvaient étre précisées, et en lI'absence de conservation suffisante, I'analyse des marqueurs a
transmission biparentale (STRs) a été évacuée. Notre étude se focalise donc sur les relations
de parentés, d'une part a I'echelle d'un site pour établir de potentielles relations familiales et
tester leur corrélation éventuelle avec les données archéologiques, et d'autre part a une échelle
régionale ou continentale et sur un temps plus long pour mieux comprendre les processus
migratoires liés aux populations des sites étudiés a travers I'histoire des hommes ou des
femmes. L'intérét d'aborder a la fois les lignées maternelles et paternelles porte sur la
complémentarité des deux marqueurs qui peuvent documenter une histoire différente des
mouvements de populations. Les femmes et les hommes peuvent en effet avoir différentes
histoires migratoires (par ex. Lacan et al. 2011a) et des différences au niveau des ces
marqueurs uniparentaux peuvent préciser le mode de fonctionnement matrimonial du groupe.
Dans le génome humain, I'ADN mitochondrial et le chromosome Y sont les marqueurs qui
répondent a ces questionnements.
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1.1. L'ADN mitochondrial

L'ADN mitochondrial se situe dans les mitochondries, organites présents dans la
cellule et nécessaires a la transformation de I'énergie des molécules organiques en énergie
utilisable par la cellule (dernieres étapes du cycle respiratoire). 1l est transmis directement de
la mére a ses enfants sans recombinaison.

La molécule d'ADN mitochondrial est circulaire et constituée de 16 569 paires de
bases (Anderson et al. 1981). Elle est composée chez I'nomme d'une région codante et d'une
région non-codante (ou D-loop ; Figure 25). Cette derniere comprend deux régions
hypervariables, | et Il (HVR-1 et HVR-II), hautement polymorphes. La région HVR-1 est
particulierement intéressante (plus polymorphe) et diagnostique en termes de caractérisation
des lignées maternelles (haplogroupes/ haplotypes). De ce fait, cette séquence a d'abord été
privilégiée lors des analyses de I'ADN ancien, d'ou l'existence de bases de données
conséquentes pour les groupes anciens (cf. 11.2-3.2.1). D'autres mutations diagnostiques des
différentes lignées sont également situées sur la région codante (cf. 11.2-2.4.1). Toutes les
mutations de I'ADN mitochondrial sont définies par comparaison avec la séquence de
référence de Cambridge révisée (rCRS ; Anderson et al. 1981 ; Andrews et al. 1999).
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Figure 25. Structure de I'ADN mitochondrial
(Jobling et al. 2004)
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La présence d'un grand nombre de copies du génome mitochondrial (plusieurs
centaines a plusieurs milliers) dans chaque cellule multiplie de fait la probabilité de
conservation de fragments de ce génome au sein des vestiges anciens. Chaque combinaison
particuliere de mutations porte le nom d'haplotype. Une analyse classique de la région HVR-I
suffit souvent pour les caractériser (cf. 11.2-2.4.2). Ces haplotypes sont rassemblés en grands
groupes, appelés haplogroupes et déterminés a partir de mutations caractéristiques sur
I'ensemble du génome mitochondrial. Ces polymorphismes ponctuels sont également appelés
SNPs de facon générique pour tout le génome. Des méthodes d'analyse tres sensibles et
rapides qui ciblent I'ensemble du génome mitochondrial ont été développées pour accéder a
cette source d'information (cf. 11.2-2.4.1).

1.2. Le chromosome Y

Le génome nucléaire est composé des chromosomes autosomaux (22 paires) et des
chromosomes sexuels X et Y. Le chromosome Y présent chez les individus de sexe masculin
se transmet de pére en fils. Deux régions sont homologues avec le chromosome X et donc
soumises a recombinaison (Figure 26). En revanche, la région male-spécifique NRY (Non-
recombining Region of the Y chromosome) ne subi pas de recombinaison pendant la méiose
(division cellulaire des gameétes), il s'agit d'une transmission clonale de pére a fils. L'étude des
variations au niveau d'un peu plus de 50 millions de paires de bases de cette région NRY
(= 95% du chromosome) permettent donc I'établissement d'haplotypes spécifiques a I'histoire
génétique et migratoire masculine (Underhill et al. 2000).
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Figure 26. Le chromosome Y
(Jobling et al. 2004)
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1.3. Apports des marqueurs uniparentaux a I'etude de I'histoire de I'homme

Chacun de ces marqueurs uni-parentaux présente l'intérét de pouvoir retracer a
I'échelle mondiale les lignées féminines pour I'un et masculines pour l'autre, en raison d'un
nombre de publications tres important tant au niveau international que régional. En effet,
depuis la sortie d'Afrique de I'homme anatomiquement moderne (Cavalli-Sforza et al. 1994 ;
Ingman et al. 2000 ; Underhill et al. 2000), les populations humaines ont colonisé I'ensemble
de la planete et se sont structurées génétiqguement. Les marqueurs uni-parentaux permettent de
caractériser ces différences a I'échelle populationnelle (Soares et al. 2010). Les études
comparant les migrations des hommes et des femmes sur le temps long ont pu parfois mettre
en évidence des histoires différentes d'ordre populationnel (Kayser 2010) ou matrimonial
(Oota et al. 2001), par exemple.

Ainsi, I'accumulation des données sur I'un et l'autre des marqueurs a permis peu a peu
de mieux caractériser les arbres phylogénétiques et leur structuration géographique. La
phylogénie des lignées mitochondriales humaines la plus actualisée rassemble 20 666
haplotypes? (Phylotree ; van Oven et Kayser 2009) et leur répartition géographique est bien
documentée (Figure 27). Une forte structuration géographique est également connue pour le
chromosome Y (Underhill et al. 2000 ; Figure 28). De méme que pour I'ADN mitochondrial,
la phylogénie du chromosome Y est trés bien connue, et mise a jour tres régulierement sur
http://www.isogg.org/ (Jobling 2003).
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Figure 27. Carte de répartition des haplogroupes mitochondriaux dans le monde
(McDonald 2005)

2 d'aprés la derniére mise & jour du 19 février 2014 de la base de donnée en ligne (http://www.phylotree.org/).
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Figure 28. Carte de répartition des haplogroupes du chromosome Y dans le monde
(McDonald 2005)

L'accés a I'ADN ancien depuis plusieurs années permet désormais d'accéder a une
lecture plus fine de ces arbres phylogénétiques et de préciser les relations phylogénétiques
entre les populations actuelles et passées. Nous avons pour cela compilé une grande partie des
séquences actuelles disponibles pour I'Europe et le Proche-Orient et rassemblé toutes les
séquences anciennes disponibles pour la période néolithique (cf. 11.2-3.2.1) afin d'optimiser
I'analyse phylogéographique de nos groupes anciens néolithiques francais (via la
caractérisation de leurs affinités génétiques avec les groupes européens anciens et actuels).

1.4. Limites de I'ADN ancien

L'ensemble de I'étude de I'ADN ancien est complexifiée par deux limites majeures : la
conservation et la contamination.

1.4.1. La conservation

L'ADN des organismes peut exceptionnellement étre préservé dans les restes fossiles.
Les processus chimiques et environnementaux agissent sur les cellules une fois que celles-ci
sont mortes et modifient leur intégrité biologique. Les mécanismes de réparation actifs au sein
de la cellule vivante ne fonctionnent alors plus et les Iésions s'accumulent graduellement.
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Différents facteurs, tels que l'autolyse par les enzymes de l'organisme ou I'hydrolyse et
I'oxydation causées par des agents extérieurs agissent directement sur l'intégrité des molécules
d’ADN (Lindahl 1993 ; Gilbert et al. 2003 ; P&abo et al. 2004 ; Briggs et al. 2010 ; Krause
2010). Le résultat principal de ces effets est que, lorsque que I'ADN est exceptionnellement
préservé au sein des vestiges, il est forcément fragmenté, en faibles quantités et chimiquement
modifié. Au début des travaux sur 'ADN ancien, la mise en place de la PCR (Polymerase
Chain Reaction, cf. 11.2-2.4.2), méthode d'amplification, a permis de faciliter I'accés a ces
molécules d'’ADN ancien présent en de rares copies et d'accéder aux régions d'intérét (Mullis
et al. 1986). Mais la PCR ne peut amplifier que des fragments d'une longueur minimale et les
différentes lésions de I'ADN ancien peuvent empécher le processus normal d'amplification ou
corrompre la lecture de la séquence (déamination de la cytosine par exemple) (Gilbert et al.
2003 ; Briggs et al. 2010 ; Brown et Brown 2011). Plus récemment, le séquencage nouvelle
géneération (ou NGS), permettant d'accéder a des millions de fragments de plus petite taille
(jusque 30 paires de bases (pb)), a donné un nouveau souffle a la discipline (Krause 2010 ;
Goldstein et al. 2013).

L'age n'a pas d'impact direct sur la conservation de I'ADN, en revanche les paramétres
environnementaux (Bollongino et al. 2008) et de stockage aprés exhumation (Pruvost et al.
2007) ont une influence majeure. Par exemple un individu conservé dans le permafrost
présente un bien meilleur taux de conservation de son ADN, tel le cas exceptionnel d'Otzi,
I'nomme des glaces (Rollo et al. 2006 ; Ermini et al. 2008 ; Keller et al. 2012). De fagon
générale, les échantillons les plus anciens qui ont été séquencés avec succes proviennent des
régions froides, telle une espece disparue du genre Equus datée entre 560 et 780 000 ans
(Orlando et al. 2013) ou de grotte, tel I'hnomme de Denisova dans le sud de I'Altai (Krause et
al. 2010b ; Reich et al. 2010).

1.4.2. La contamination

La contamination est le second probleme majeur rencontré lors d'une analyse d'ADN
ancien. De multiples sources de contamination existent et necessitent une adaptation des
processus d'analyse afin de les éviter, de la fouille archéologique jusqu'au laboratoire. L'ADN
ancien étant trés fragmenté et présent en de tres faibles quantités, la moindre molécule d'ADN
moderne contaminant, de trés bonne qualité, entrant dans le processus d'analyse sera
préférentiellement amplifiée par la Tag polymerase lors de la PCR (méthode trés sensible). De
fait, un grand nombre de précautions sont nécessaires pour éviter toute source de
contamination (Cooper et Poinar 2000 ; Brown et Brown 2011), ou du moins les minimiser. Il
est tout d'abord préférable d'utiliser des échantillons prélevés proprement dés la fouille plutét
que du matériel archéologique longtemps entreposeé dans des lieux (musées...) propices aux
contacts avec de I'ADN moderne (Pruvost et al. 2007). Ensuite différents procedés de
décontamination (si besoin) ainsi que de protection, en termes de vétements de manipulation
et de localisation des salles d'analyses, sont essentiels pour établir I'authenticité des séquences
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anciennes obtenues. Ceci est d'autant plus important pour I'analyse de vestiges humains ou
une contamination sera détectable moins aisément (Malmstrom et al. 2005 ; Bouwman et al.
2006 ; Sampietro et al. 2006). Le génotypage des personnes ayant manipulé les échantillons,
sur le terrain ou lors des analyses, est également nécessaire afin de pister toute éventuelle
contamination.

Il existe également un probleme de contamination de l'ensemble des réactifs et
produits utilisés (amorces, colonnes, tubes, buffers, dNTPs... ; Schmidt et al. 1995 ; Eshleman
et Smith 2001 ; Leonard et al. 2007 ; Deguilloux et al. 2011) qui demande une attention
importante pendant les analyses et une méfiance envers certaines répétitions de mutations
suspectes dans les séquences obtenues pour différents vestiges.

Les précautions prises tout au long de ce travail et les critéres d'authentification des
séquences obtenues sont expliqués au fur et & mesure des paragraphes suivants.

2. Analyses de I'ADN ancien

Nous présentons ici les différentes étapes dans I'ordre pour procéder a I'extraction puis
a l'amplification des régions d'intérét des différents échantillons étudiés. Afin d'éviter
répétitions et lourdeurs, de nombreux renvois sont faits aux annexes ou se trouvent les
Supplemental Information des articles présents dans ce manuscrit et ou tous les
renseignements sont déja disponibles.

Les méthodes appliquées ici n'ont pas fait I'objet de développement de protocoles
specifiques a nos échantillons, excepté la mise en place de design spécifiques pour Il'analyse
des SNPs (cf. 11.2-2.4.1). Ces muliplex ont été développés par la plateforme de
paléogénétique de PACEA et ont été appliqués a nos échantillons.

2.1. Prélévements

Afin d'optimiser les conditions de prélevement et de limiter les risques de
contamination, un certain nombre de points ont été respectés lors de l'acquisition des
échantillons. De fagon générale les dents en place sur la mandibule ont été privilégiées. Selon
leur disponibilite, ont été prélevés dans l'ordre de préférence les dents en place sur I'0s
maxillaire, puis les dents isolées ou les petits os entiers. Les 0s sont généralement évités dans
la mesure du possible en raison de la porosité du tissu qui limite la conservation de I'ADN,
favorise la contamination et limite la qualité de I'étape de décontamination. Les fragments d'os
sont d'autant plus déconseillés gu'ils présentent plus de faces poreuses. Au contraire, les
differents tissus dentaires, beaucoup plus denses que I'os permettent une meilleure
conservation de I'ADN et protegent mieux de la contamination (Pilli et al. 2013).

Le préléevement propre a ensuite consisté en plusieurs points : un nombre minimal de
personne a procédé au prélevement, une seule si possible. L'échantillon a prélever devait
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rester le moins de temps possible a l'air libre. La personne en charge du prélevement a au
minimum porté un masque et des gants, ainsi qu'une charlotte et une blouse si possible. Les
gants ont été changés entre chaque prélevement. Un mateériel de préléevement a usage unique a
également été utilisé, ou des outils décontamineés a I'eau de javel. L'échantillon ainsi prélevé a
enfin été placé dans un sachet Minigrip® stérile, puis stocké au réfrigérateur ou au
congélateur. Toutes les analyses ultérieures a I'exception du séquencage et du typage des
SNPs ont été realiseées au sein de la Plateforme de paléogénétique 'UMR PACEA.

2.2. Fonctionnement de la Plateforme de paléogénétique

La salle blanche de la Plateforme de paléogénétique du laboratoire PACEA est un lieu
exclusivement dédié a l'analyse de I'ADN ancien. Elle possede un systeme de surpression
permanente et d'UV décontaminants lorsqu'elle n'est pas occupée. Tout ce qui y entre est
systématiquement soumis a un double nettoyage a I'eau de javel (Kemp et Smith 2005) dans
un sas transitoire. Ce sas permet de s'équiper des vétements protecteurs : combinaison,
masque et charlotte jetables, gants stériles. Il distribue trois pieces, chacune dédiée a une
activité précise : l'une est réservée au broyage et aux extractions, dans la deuxiéme sont
préparés les mix pour les différentes réactions et la troisiéme sert au mélange entre mix
réactionnels et extrait d'ADN. L'ensemble des salles est nettoyé a I'eau de javel entre chaque
utilisation.

Dans l'aile opposée du batiment se trouve la salle post-PCR et d'analyse du matériel
génétique moderne. Les précautions nécessaires sont observées pour qu'il n'y ait pas de
contacts de la salle post-PCR vers la salle blanche, afin d'éviter les risques de contamination
par de I'ADN amplifié.

2.3. Préparation et extraction

2.3.1. Préparation des échantillons

Sous une hotte préalablement décontaminée aux rayons ultraviolets (UV), un
processus d'élimination du sédiment sur la surface externe des échantillons qui ont fait I'objet
d'un prélevement propre a été effectué a l'aide d'un scalpel stérile a usage unique afin
d'éliminer toutes les impuretés organiques (sédiment). Ils ont ensuite été exposes 20 minutes
sur chaque face aux UV dans un crosslinker pour supprimer les derniéres traces d'’ADN
exogene potentiel en surface.

Pour les échantillons non prélevés proprement, ils ont tout d'abord été grattés au
scalpel comme précédemment. Les dents hermétiques ont ensuite été passées a I'eau de javel,
puis rincées a l'eau stérile (5prime). Dans le cas de dents fissurées, cassées ou cariées, ou
d'ossements, plus poreux, il est impossible d'utiliser I'eau de javel en raison du risque
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d'imprégner l'intérieur du tissu. Tous les échantillons ont également été exposés aux UV 20
minutes sur chaque face pour terminer la décontamination. Ils ont ensuite été placés dans un
sachet Minigrip® stérile double et stockés au réfrigérateur avant la phase d'extraction.

2.3.2. Extraction de I'ADN

2.3.2.1. ADN ancien

Dans une salle consacrée au broyage et aux extractions dans la salle blanche, chaque
échantillon a été indépendamment broyé puis 150 a 250 mg de poudre ont été prélevés.

Le processus d'extraction a ensuite €té appliqué : il consiste a suspendre les molécules
d’ADN dans un tampon de lyse composé d'EDTA (0,5M), d'hydroxyde de sodium (pH=8), de
N-Lauryl Sarcosyl (10%) et de Protéinase K (1mL dans 25mg). L'ensemble est incubé sous
agitation a 55°C pendant une nuit.

Dans un troisieme temps, le kit "NucleoSpin® Gel and PCR Clean Up" a été utilisé
pour l'extraction de I'ADN pour la grande majorité des échantillons (cf. Annexe 1A).
Quelques échantillons analysés avant la mise en place de ce travail de thése ont été extraits
selon le protocole "Phénol-Chloroforme™ (cf. Annexe 1B). La phase finale de la manipulation,
apres concentration (centricon 30 Kda), fournit une solution d'environ 80 uL d'ADN en
moyenne. C'est a partir de cette solution que les amplifications sont ensuite effectuées.

Tous les individus ont été extraits entre deux et cing fois, la plupart du temps sur deux
ou trois échantillons différents. Un nombre de 355 extractions a été effectué au total.

2.3.2.2. ADN moderne

Que ce soit dans le cadre d'un prélevement propre ou rétrospectivement sur une
ancienne fouille, toute personne ayant participé a la fouille et/ou au prélevement des
échantillons, puis a leur manipulation, a elle-méme été typée dans la mesure du possible.
Cette précaution est prise afin de tracer toute éventuelle contamination et de confirmer
l'authenticité des séquences anciennes. Des Kits de prélevement ont été envoyes aux personnes
concernées, et leur anonymat a été conservé. Les données sont disponibles pour les sites
d'Obernai (cf. Annexe 2), de Loriol-sur-Drome "Le Clos Chauvin™ (cf. 111.2-2), de Gurgy "les
Noisats" (cf. Annexe 3) et de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne” (cf. 111.4-2). Seul le site
de Germignac "Le Bois du Bourg"” n'a pas pu faire I'objet de cette analyse, la découverte étant
trop ancienne et la tracabilité des manipulateurs impossible a mettre en place.

Toutes les personnes ayant participé aux analyses en laboratoire ont également été
typées, tout au long des années d'étude des sites (2009-2015), méme avant le début de ce
travail de thése.
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L'analyse consiste en un prélevement de salive & l'aide d'une brosse, puis d'une
extraction selon le protocole DNeasy® Blood and Tissue Kit (Qiagen). La séquence HVR-1 a
été amplifiée puis séquencée (cf. Annexe 1C). Dans le cas d'une séquence HVR-I ambigué,
les SNPs mitochondriaux ont également été analysés. Tous les donneurs ont consenti & un
prélevement de facon éclairée, et leurs données sont uniquement utilisées a des fins de
comparaisons avec les séquences anciennes.

2.4. Analyses appliquées aux extraits d'ADN

2.4.1. Single Nucleotide Polymorphisms (SNPs)

Les polymorphismes ponctuels de sequence, ou SNPs, correspondent a des positions
du génome ou un polymorphisme a été détecté pour les populations humaines. En construisant
un design adapté, appelé multiplex, il est possible de cibler en un seul séquencage un grand
nombre de SNPs situés au niveau de différents locus dans le génome. Le typage des SNPs est
ensuite réalisé grace a la méthode iPLEX™ Gold de Sequenom par spectrométrie de masse
MALDI-TOF. La méthode étant rapide et plus sensible que pour une analyse classique de la
région HVR-1 par PCR-clonage, elle permet également d'avoir un état des lieux clair de I'état
de conservation de I'ADN dans les échantillons analysés. La fiabilité de cette méthode sur de
I'ADN ancien a été mise en évidence par Mendisco et collégues en 2011.

2.4.1.1.  Principes du design des SNPs

La premiére étape est le design des amorces permettant le ciblage des SNPs que I'on
veut étudier au sein d'un multiplex. L'analyse des SNPs se fait par spectrométrie de masse, il
s'agit donc de définir des primers qui permettront I'amplification d'alléles dont les masses ne
se chevaucheront pas sur le spectre final. Une limite située a 28 ou 30 SNPs s'est mise en
place naturellement. Le logiciel utilisé pour le design est MassARRAY® assay design
software (version 4.0)°.

En fonction des différentes problématiques qui se sont posées au fil des ans a la
Plateforme de paléogénétique, plusieurs multiplex ont été élaborés. Ils répondent a différentes
questions notamment d'ordre phylogéographique, et ciblent ainsi soit les principaux
haplogroupes mondiaux, soit européens. Ils contiennent des SNPs présents a la fois dans
I'ADN mitochondrial et dans le chromosome Y, pour couvrir le maximum de marqueurs
possibles et vérifier la conservation de 'ADN mitochondrial et de I'ADN nucléaire (chez les

® la mise en place de ce design s'est faite sous la supervision de Fanny Mendisco, alors en contrat post-doctoral
au laboratoire PACEA.
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hommes). En cas de conservation de I'ADN nucléaire, I'analyse des STRs devient alors
envisageable.

2.4.1.2. Les multiplex M24 et M28

Un premier multiplex, mis en place par F. Mendisco avant le début de ce travail, cible
22 SNPs mitochondriaux et deux SNPs du chromosome Y. Il a été appelé M24 (Figure 29). Il
regroupe les mutations caractéristiques des principaux haplogroupes mondiaux, permettant
ainsi une vue genérale des principaux haplogroupes mitochondriaux a I'echelle mondiale et un
apercu de la conservation de I'ADN mitochondrial et du chromosome Y.
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Figure 29. Schéma des SNPs utilisés dans le design M24 : 22 SNPs mitochondriaux (gauche) et deux SNPs du
chromosome Y (droite)

Cependant, le multiplex M24 ne peut caractériser de facon tres précise les
(sous-)haplogroupes européens. De ce fait, d'apres la littérature, nous avons souhaité cibler
des SNPS permettant de caractériser des (sous-)haplogroupes plus spéecifiqguement européens
et fréeguemment retrouvés au Néolithique en Europe (H1, H3, N1a, U4, U5 et J1). Nous avons
également intégré de nouveaux SNPs pour le chromosome Y permettant de préciser les
haplogroupes paternels européens. Nous avons ainsi créé le multiplex M28 qui a été
majoritairement utilisé pour nos données, dans la mesure ou il répond mieux a nos
guestionnements (Figure 30).
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Figure 30. Schéma des SNPs utilisés dans le design M28 : 18 SNPs mitochondriaux (gauche) et dix SNPs du
chromosome Y (droite)

L'ensemble des primers (d'amplification et de typage) utilisés pour les deux multiplex,
M24 et M28, a été publié dans l'article présentant I'analyse phylogéographique du pool
génétique de Gurgy "les Noisats" (cf. 111.3 et Annexe 3).

2.4.1.3. Réaction iPLEX™ Gold

Les protocoles suivis sont ceux de iPLEX™ Gold technology (Sequenom Inc., San
Diego, CA, USA). Le principe de la réaction est disponible dans la figure 31. Aprées une PCR
et un traitement SAP pour neutraliser les nucléotides non incorporés, les sites sont étendus sur
les primers sélectionnés lors du design. Le passage au spectrométre de masse permet ensuite
la lecture des alléles en fonction de leur masse.

La premiére PCR a été effectuée en salle blanche au laboratoire PACEA. La suite de la
réaction a ensuite été réalisée au sein de la Plateforme Génome Transcriptome du site de
Pierroton (Centre de Génomique Fonctionnelle de Bordeaux), qui possede en effet le
spectrométre de masse MALDI-TOF nécessaire a cette analyse.
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Figure 31. Réaction iPLEX Gold technology
(Sequenom Inc., San Diego, CA, USA)

2.4.2. Amplification de la région HVR-I par PCR

La PCR est une méthode d'amplification qui a permis de grandes avancées dans les
années 1980 en biologie moléculaire (Mullis et al. 1986) et plus tard dans I'étude de I'ADN
ancien (par ex. Haak et al. 2005). Elle peut amplifier et copier en plusieurs millions
d'exemplaires une région ciblée du génome (en fonction des primers utilisés encadrant la
région ciblée). Cette méthode a considérablement développé les possibilités d'analyse de
I'ADN ancien et donc rare.

La région de contrble HVR-lI de I'ADN mitochondrial a été ciblée lors de nos
amplifications par PCR car (i) elle présente un fort polymorphisme qui permet une bonne
caractérisation des haplotypes et (ii) les bases de données la concernant sont complétes
(http://lwww.phylotree.org). Il s'agit de la séquence présentant les bases de données les plus
documentées pour les groupes anciens. Quatre fragments chevauchants ont été amplifies,
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HVR-laa : L15989 / H16158 (130 pb), HVR-Ibb : L16112 / H16258 (107 pb), HVR-Icc :
L16190 / H16322 (93 pb), et HVR-1dd : L16268 / H16420 (113 pb) (Kalmar et al. 2000 ;
Gabriel et al. 2001 ; Adachi et al. 2009). Ils permettent de reconstituer 392 bp de la région,
entre les positions 16 009 et 16 400. 40 cycles ont été appliqués pour chaque PCR.

2.4.3. Séquencage

Chaque amplification PCR a été vérifiée par électrophorese sur gel d'agarose. N'ayant
pas de séquenceur a notre disposition au laboratoire PACEA, les produits PCR ont été
envoyés a Grenoble a Beckman Coulter Genomics, ou ils ont été séquences avec les
techniques Sanger.

2.5. Criteres d'authentification

Les étapes décrites précédemment pour éviter ou repérer la contamination font partie
des criteres d'authentification de I'ADN ancien énoncés pour la premiere fois par A. Cooper et
H. Poinar (2000). De nombreux auteurs ont proposé des protocoles visant a éviter la
contamination des échantillons anciens (Cooper et Poinar 2000 ; Malmstrém et al. 2005 ;
Yang et Watt 2005 ; Pilli et al. 2013). Au-dela d'un certain nombre de précautions de base
(prélevement propre, utilisation d'eau de javel et d'UV, salles d'analyses pré- et post-PCR
séparées, génotypage des manipulateurs...), l'authenticité des résultats est laissée a
I'appréciation des auteurs au regard des conditions dans lesquelles ont été effectuees les
analyses (Gilbert et al. 2005).

En ce qui concerne nos analyses, l'authenticité des résultats se base sur plusieurs
arguments. Les haplotypes obtenus par PCR et retenus sont toujours cohérents avec les
haplogroupes définis par I'analyse de SNPs. Les différents fragments HVR-1 ont été difficiles
a obtenir, certains nécessitant un nombre trés important de réplications pour obtenir une
séquence consensus, démontrant le caractere dégradé de I'ADN étudié. Ces réplications ont
permis de conforter chaque mutation enregistrée ensuite comme endogéne (conservée au
niveau de la séquence consensus). Des déaminations ont été régulierement détectées et ont
confirmé I'état dégradé de I'ADN ancien (Gilbert et al. 2003). Des témoins PCR ont été
systématiquement intégrés pour repérer d'éventuelles sources de contamination, par exemple
des primers (Deguilloux et al. 2011). La diversité génétique caractérisée pour les groupes
anciens étudiés et la rarete des séquences, tels que les fameux Nla (Haak et al. 2005 ; Haak et
al. 2010), vont également dans le sens de séquences authentiques et cohérentes avec les pools
génetiques des groupes neolithiques connus a ce jour. Enfin, le typage systématique des
fouilleurs et manipulateurs pour l'ensemble des sites (excepté pour Germignac) et la
confrontation de ces séquences avec les ségquences anciennes obtenues nous ont permis
d'écarter toute possibilité de contamination exogéne.
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3. Analyse des données

3.1. Outils

Différents logiciels sont utilisés pour traiter les données depuis les fichiers regus par
Beckman Coulter Genomics jusqu'a I'exploitation a proprement parler des séquences.

3.1.1. Mise en forme des séquences ADN

Les sequences arrivent sous forme de fichiers FASTA, lisibles sous des logiciels
spécialisés comme BioEdit (version 7.2.5 ; Hall 1999). Les séquences peuvent ainsi étre
alignées sur la seéquence de référence rCRS afin de caractériser les mutations de chaque
individu. Une fois que le nombre de réplications est suffisant (a la fois sur différents extraits
d'un méme échantillon mais aussi entre extraits de différents échantillons) pour établir une
séguence consensus avec certitude sur I'ensemble des fragments, les mutations sont recensées
et haplotype et haplogroupe sont ainsi établis.

3.1.2. Etablissement des haplotypes et regroupements

Comme nous l'avons exposé précédemment (cf. 11.2-1.3), en suivant les différentes
ramifications des arbres phylogénétiques, les mutations retrouvées lors de I'étape précédente
meénent a la définition de I'haplogroupe et de I'haplotype grace a la base de donnée Phylotree
pour I'ADN mitochondrial.

Les séquences obtenues nécessitent d'étre traitées par groupes, définis préalablement
par site, zone géographique, période chronologique... Le logiciel DnaSP (version 5.10.01) a
été utilisé pour cela (Librado et Rozas 2009), ainsi que l'outil en ligne FABOX sur le site
http://users-birc.au.dk/biopv/php/fabox/ (Villesen 2007).

3.2. Matériel de comparaison

3.2.1. Base de donnée de comparaison : ADN ancien

Afin de pouvoir comparer les données paléogénétiques des sites étudiés, il a été
nécessaire de rassembler I'ensemble des donnees disponibles et comparables, soit toutes les
séquences antérieures et contemporaines au Néolithique. L'objectif est de pouvoir retracer les
liens entre les groupes et ainsi de mieux comprendre la constitution des pools génétiques
étudiés et leur histoire démographique.
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Figure 32. Sites ayant livré du matériel paléogénétique mitochondrial du Paléolithique au Néolithique final
Chasseurs-cueilleurs, N=94 (rose) : 1. La Brafia (Esp.), 2. La Pasiega (Esp.), 3. La Chora (Esp.), 4. ElI Miron (Esp.),
5. Erralla (Esp.), 6. Aizpea (Esp.), 7. Paglicci (It.), 8. Vila Spila (Cro.), 9. Villabruna (It.), 10. Bichon (CH), 11. Hohler Fels
(All), 12. Hohlenstein (All.), 13. Falkensteiner (All.), 14. Reuland-Loschbour (Lux.), 15. Oberkassel (All.), 16. Blatterhthle
(All.), 17. Bad Durrenberg (All.), 18. Ostorf (All.), 19. Dolni Vestonice (Rep. tch.), 20. Drestwo (Pol.), 21. Dudka (Pol.),
22. Spiginas (Lith.), 23. Donkalnis (Lith.), 24. Kretuonas (Lith.), 25. Gotland (Suede), 26. Stora Forvar (Suéde), 27. Motala
(Suéde), 28. Uznyi Oleni Ostrov (Rus.), 29. Popovo (Rus.), 30. Kostenki (Rus.), 31. Chekalino (Rus.), 32. Lebyazhinka
(Rus.), 33. Samara (Rus.), 34. Satsurblia (Geor.), 35. Kotias (Geor.). Anatolie / Proche-Orient, N=41 (orange) : 36. Tell
Halula (Syr.), 37. Tell Ramad (Syr.), 38. Barcin (Tur.), 39. Mentese (Tur.). Transdanubie, N=155 (vert foncé) : 40. Varasti
(Roum.), 41. Curatesti (Roum.), 42. Sultana-Valea (Roum.), 43. Sultana-Malu (Roum.), 44. Cércea (Roum.), 45. Negrilesti
(Roum.), 46. Gura Baciului (Roum.), 47. Decea Muresului (Roum.), 48. Iclod (Roum.), 49. Vinkovci (Cro.), 50. Vukovar
(Cro.), 51. Alsonyék (Hong.), 52. Lanycsok (Hong.), 53. Szemely (Hong.), 54. Bolcske (Hong.), 55. Harta (Hong.), 56. Tolna
(Hong.), 57. Balatonszarsz6 (Hong.), 58. Balatonszemes (Hong.), 59. Szarvas (Hong.), 60. Ecsegfalva (Hong.),
61. Berettyoujfalu (Hong.), 62. Debrecen (Hong.), 63. Polgar (Hong.), 64. Garadna (Hong.), 65. Tiszasz6l6s (Hong.),
66. Kompolt (Hong.), 67. Kény (Hong.), 68. Apc-Berekalja (Hong.), 69. Budakeszi (Hong.). Europe centrale, N=394 (vert
clair) : 70. Vedrovice (Rep. tch.), 71. Asparn Scheltz (Aut.), 72. Konary (Pol.), 73. Oslonki (Pol.), 74. Esperstedt (All.),
75. Seehausen (All.), 76. Salzmunde (All.), 77. Halle-Queis (All.), 78. Rothenschirmbach (All.), 79. Alberstedt (All.),
80. Karsdorf (All.), 81. Eulau (All.), 82. Naumburg (All.), 83. Kromsdorf (All.), 84. Schwetzingen (All.), 85. VVaihingen en
der Enz (All.), 86. Stuttgart-Mulhausen (All.), 87. Bruschal Aue (All.), 88. Flomborn (All.), 89. Calden (All.), 90. Odagsen
(AllL), 91. Halberstadt (All.), 92. Quedlinburg (All.), 93. Derenburg (All.), 94. Wittmar (All.), 95. Oberwiederstedt (All.),
96. Eilsleben (All.), 97. Osterwieck (All.), 98. Benzigerode (All.), 99. Panker (All.), 100. Damsbo (Dan.). Europe du sud,
N=156 (bleu) : 101. Otzi (It.), 102. Mezzocorona (lIt.), 103. Borgo Nuovo (It.), 104. Les Treilles (Fr.), 105. Prissé (Fr.),
106. Avellaner (Esp.), 107. Sant Pau del Camp (Esp.), 108. Granollers (Esp.), 109. Can Sadurni (Esp.), 110. Cova Bonica
(Esp.), 111. Segudet (And.), 112. Els Trocs (Esp.), 113. Chaves (Esp.), 114. Marizulo (Esp.), 115. Paternanbidea (Esp.),
116. Los Cascajos (Esp.), 117. Fuente Hoz (Esp.), 118. Atapuerca (Esp.), 119. El Mirador (Esp.), 120. La Mina (Esp.),
121. Cova del'Or (Esp.), 122. Cova de la Sarsa (Esp.), 123. Almonda Cave (Port.) (références disponibles dans I'Annexe 1D).
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L'ADN mitochondrial est au cceur de notre travail, c'est donc sur les données
mitochondriales anciennes que notre attention s'est portée en particulier. 1l s'avére de plus que
c'est la base de données la plus conséquente pour les séquences anciennes. Nous avons choisi
d'utiliser toutes les séquences disponibles depuis l'arrivée de I'nomme moderne en Europe
jusqu'a la fin du Néolithique (Figure 32 et Annexe 1D). Un total de 755 séquences HVR-I (et
de 840 haplogroupes) a pu étre compilé, du Paléolithique supérieur a la fin du Néolithique et
de la Syrie a I'Espagne. Dans cette base de données, des sélections ont ensuite été effectuées
en fonction des questionnements, précisés pour chaque étude.

3.2.2. Base de donnée de comparaison : ADN moderne

Les sequences mitochondriales actuelles apportent également des informations sur les
relations entre les groupes anciens et les groupes actuels. La comparaison entre pools
génétiques anciens et modernes permet de discuter de la continuité génétique, la ou des
indices d'affinités avec des groupes modernes peuvent suggérer de potentielles origines.

g
P

7

1000 km

Figure 33. Populations modernes utilisées

1. Indiens, 2. Pakistanais, 3. Tadjiks, 4. Ouzbeks, 5. Turkménes, 6. Iraniens, 7. Iraniens - Nord, 8. Irakiens, 9. Irakiens - Est,
10. Saoudiens, 11. Dubaiotes, 12. Yémeénites, 13. Jordaniens, 14. Syriens, 15. Palestiniens, 16. Druzes, 17. Kurdes, 18. Turcs,
(19). Moyen Orient, 20. Arméniens, 21. Géorgiens, 22. Azerbaidjanais, 23. Russes caucasiens, 24. Chypriotes, 25. Crétois,
26. Grecs, (27). Méditerranée - Est, 28. Bulgares, 29. Roumains, (30). Europe - Sud-est, 31. Macédoniens, 32. Albanais, 33.
Serbes, 34. Bosniaques, 35. Croates, 36. Ukrainiens, 37. Russes, 38. Biélorusses, 39. Lithuaniens, 40. Lettons, 41. Estoniens,
(42). Europe - Nord-est, 43. Finlandais, 44. Samis, 45. Suédois, 46. Norvégiens, 47. Danois, (48). Scandinavie, 49. Polonais,
50. Slovaques, 51. Hongrois, 52. Slovenes, 53. Autrichiens, 54. Tcheques, 55. Allemands - Sud, 56. Allemands - Nord, 57.
Allemands - Ouest, (58). Allemands, 59. Tyroliens, (60). Europe - Centre Nord, 61. Italiens - Nord, 62 Italiens - Centre, 63.
Italiens - Sud, 64. Siciliens, 65. Sardes, 66. Corses, (67). Méditerranée - Centre, 68. Espagnols - Sud, 69. Espagnols - Est, 70.
Portugais, 71. Espagnols - Ouest, 72. Espagnols - Nord, 73. Basques, 74. Francais - Sud, 75. Frangais - Est, 76. Suisses, 77.
Francais - Ouest, 78. Francais - Nord, (79). Francais, 80. Corniques, 81. Gallois, (82). Anglais, 83. Ecossais, 84. Irlandais, 85.
Islandais, (86). Europe - Nord-ouest (références disponibles dans I'Annexe 3).
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Nous avons choisi de travailler sur les zones géographiques de I'Europe et du Proche et
Moyen-Orient. Nous avons également rassemblé des données situées plus en Asie centrale.
Les zones géographiques concernées représentent les régions marquées par I'histoire de la
Néolithisation en Europe, prenant naissance au Proche-Orient et se diffusant jusqu'a I'Ouest
de I'Europe. Un total de 24 346 séquences a eté réuni pour 84 populations ou sous-populations
(Figure 33). La liste compléte est disponible en annexe (Annexe 3).

La répartition des données n'est pas totalement homogéne sur I'ensemble des régions
étudiées. Certaines zones géographiques sont beaucoup mieux documentées que d'autres. Par
exemple, I'Ukraine ne réunit en tout et pour tout que 18 sequences (Malyarchuk et Derenko
2001) alors que I'Ecosse en rassemble 1 339 (Helgason et al. 2001).

3.3. Analyses statistiques

De maniére générale, nous avons considéré comme effectif minimal de quinze
séquences pour permettre des analyses statistiques a I'échelle populationnelle. Ci-dessous sont
listées les summary statistics utilisées dans notre travail (Tableau 2) et nous allons préciser
plusieurs analyses que nous avons effectuées.

Code Description Référence

K Nombre moyen d'alléles

H Diversité génétique de Nei Nei, 1987

S Nombre de sites polymorphes

D Distance génétique standard de Nei Nei, 1987

n Diversité nucléotidique Tajima, 1983, 1993
Fst Distance génétique Wright, 1951

Pl Nombre moyen de différences entre paires de populations

Tableau 2. Summary statistics mesurés par le logiciel Arlsumstat (version 3.5.1.3.)

3.3.1. Description génétique

Nous avons mesuré les fréquences d'haplogroupes pour une premiére description de la
diversité génétique de nos populations et la réalisation d'/ACP. Les deux mesures de diversité
utilisées sont la diversité génétique de Nei (H), qui évalue la probabilité que deux alleles tirés
au hasard dans une population soient différents I'un de l'autre, et la diversité nucléotidique (m),
qui évalue la probabilité que deux nucléotides tirés au hasard a une méme position dans un
ensemble de sequences soient différents I'une de l'autre. Ces parameétres permettent d'analyser
la diversité intra-populationnelle, ainsi que le nombre dhaplogroupes et d'haplotypes
differents au sein de la population. Plusieurs logiciels ont été utilisés : d'une part Arlequin
(version 3.5.1.3 ; Excoffier et al. 2005 ; Excoffier et Lischer 2010) et d'autre part une version
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spécifique d'Arlequin, Arlsumstat, applicable sur un systéeme d'exploitation Linux (version
3.5.1.3 ; Excoffier et Lischer 2010).

3.3.2. Mesures génétiques

Les distances génétiques permettent quant a elles de quantifier les relations génétiques
entre populations ou entre molécules. Deux distances génétiques sont majoritairement
utilisées, la distance genétique standard de Nei (D ; Nei 1987) et le Fst (Wright 1950). Tous
deux varient de 0 (populations identiques) a 1 (populations qui ne partagent aucun allele). Le
Fst est celui que nous avons utilisé de fagon générale pour I'ensemble de nos comparaisons et
analyses. Nous avons également utilisé Arlequin (version 3.5.1.3 ; Excoffier et al. 2005 ;
Excoffier et Lischer 2010) et Arlsumstat (version 3.5.1.3 ; Excoffier et Lischer 2010), le
logiciel R (version 3.1.1., Pumpkin Helmet) dont certains packages permettent des calculs
statistiques (R Development Core Team 2012).

3.3.3. Représentations graphiques des affinités génétiques

Afin de représenter les affinités des groupes en fonction des fréquences
d'haplogroupes, nous avons utilisé les ACP qui permettent de figurer un grand nombre de
données en utilisant la variance sur des axes indépendants en deux dimensions. Pour les
distances génétiques nous avons utilisé les Multidimensional Scaling (MDS) qui permettent
de représenter un grand nombre de données en conservant les distances entre elles. Ces
différentes représentations ont été effectuées avec le logiciel R (version 3.1.1., Pumpkin
Helmet, R Development Core Team 2012) avec notamment le package FactoMineR (L€ et al.
2008).

L'une des autres représentations utilisées est le network par la méthode du Median-
Joining (Bandelt et al. 1995 ; Bandelt et al. 1999). Cette figuration phylogénétique permet de
représenter les liens entre haplotypes (séquences HVR-1 dans notre cas) via la reconstitution
des événements d'accumulation des mutations expliquant la diversité des séquences
observées. Ainsi les liens phylogénétiques sont immédiatement visibles entre les différents
groupes ou individus représentés (Figure 34). C'est une facon efficace de figurer les liens de
maniere individuelle entre les individus, notamment lorsque leur nombre pour un seul site est
trop faible pour permettre des analyses d'ordre populationnel.
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Figure 34. Network des haplogroupes mitochondriaux
(Brown et Brown 2011)

3.3.4. Tests exact de différenciation

Le test exact de différenciation proposé par M. Raymond et F. Rousset en 1995 et basé
sur les fréquences d'haplotypes a été utilisé pour tester l'existence d'une différence
statistiquement significative entre les groupes. L'hypothese 0 est qu'il n'y a pas de
différenciation entre les populations. Le seuil de confiance du test est fixé a 95% : quand
p < 0,05, I'nypothése 0 est rejetée.
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4. Systeme d'Information Géographique : outil pour une analyse spatiale des
données

Un Systeme d'Information Géographique, ou SIG, a été appliqué sur le site de Gurgy
"Les Noisats" en collaboration avec Mélie Le Roy, doctorante puis docteur au laboratoire
PACEA.*

Il s'agit d'un systeme d'analyse qui cherche d'un point de vue spatial les relations
existantes entre différents faits géoréférencés. Le principe est simple et s'applique a
différentes échelles. En ce qui nous concerne il s'agit d'analyses a I'échelle intra-site : chaque
structure (sépulture) est spatialement référencée avec I'ensemble des caractéristiques qui lui
sont attribuées, en I'occurrence les données archéologiques et anthropologiques. Il est ensuite
possible de croiser toutes ces informations et de chercher si une organisation spatiale se
dégage et en fonction de quels parameétres (Zaninetti 2005). Il faut souligner que cette
application spécifique a I'échelle du site funéraire reste rare (Lacombe et al. 2014). De plus
amples détails méthodologiques sont disponibles dans l'article correspondant (cf. 111.3-4).
Etant donnée la quantité importante de structures et de paramétres associés, le SIG s'est avéré
le meilleur moyen pour avoir une vue d'ensemble des données archéologiques,
anthropologiques et paléogénétiques et tester I'existence de regroupements statistiquement
fiables.

5. Modélisations par coalescence

L'ensemble de I'approche liée a la modélisation a été initié a Londres au laboratoire
Genetics, Evolution and Environment (GEE) a University College London (UCL), avec
I'équipe du Professeur M. G. Thomas, et en particulier avec P. Gerbault, post-doctorante.”

La théorie de la coalescence est une approche mathématique qui propose une
reconstitution de la généalogie d'un nombre de copies d'un méme haplotype (Kingman 1982 ;
Jobling et al. 2004 ; Wakeley 2009). Cet ensemble de relations ancestrales est appelé
généalogie de génes. En remontant dans le temps, un haplotype ancestral commun va étre
trouvé pour deux haplotypes contemporains. Le terme de coalescence désigne la fusion de
deux haplotypes dans le passé au niveau d'un ancétre commun. En remontant dans le temps,
nous allons retrouver les points de fusion des haplotypes jusqu'a lI'ancétre commun le plus
récent de toute la population.

Cette méthode permet de s'affranchir des biais d'échantillonnage en ne considérant que
les haplotypes échantillonnés, sans besoin d'avoir I'ensemble des haplotypes présents dans la

* Je ne me suis pas formée personnellement au SIG, mais c'est en collaboration avec Mélie Le Roy que nous
avons analysé I'organisation du site de Gurgy.

® Dans le but de comprendre I'ensemble de la démarche, j'ai personnellement passé trois mois sur place. Jai
appris a manipuler les logiciels et a mettre en place mes propres modélisations. La collaboration avec Pascale
Gerbault est toujours en cours et permet de complexifier les modeles de fagon plus approfondie.
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population. La diversité génétique observable dans une population donnée dépend entiérement
de la forme de la généalogie de genes qui I'a formée ; ainsi, les effets que différents processus
évolutifs ont sur la diversité génétique peuvent étre considérés a travers leurs effets sur la
généalogie de génes.

Nous avons utilisé la théorie de coalescence pour tester différentes hypotheses. Le
principe est simple : des généalogies de génes sont simulées en plusieurs milliers de
simulations a partir d'un modele d'évolution de population, pouvant intégrer des migrations,
des croissances démographiques ou d'autres parametres influencant la généalogie. Les
données obtenues sont ensuite comparées aux données observées : si elles sont
significativement différentes, le modéle ne peut expliquer les données observées. De plus
amples détails sont fournis dans I'article correspondant (cf. 111.3-3).

Nous avons créé les modeles avec le logiciel Fastsimcoal (version 2.5.1 ; Excoffier et
Foll 2011) et les simulations ont été exécutées avec le systeme Legion High Performance
Computing Facility a UCL (Legion@UCL).
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METHODES MISES EN (EUVRE

e Approche paléogénétique classique pour des études a 1'échelle des groupes — typage des
lignées mitochondriales (SNPs et sequence HVR-1) et du chromosome Y (SNPs)

e Creation d'un multiplex SNPs ciblant 18 SNPs de I'ADN mitochondrial et 10 SNPs du
chromosome Y et caractérisant les haplogroupes typiquement européens

e Compilation de deux bases de données de comparaison :

- ADN mitochondrial ancien : 755 séquences HVR-1 et 828 haplogroupes
mitochondriaux, issus de 123 sites d'Europe et du Proche-Orient, datés du Paléolithique
supérieur au Néolithique final

- ADN mitochondrial moderne : 24 346 séquences HVR-I (et autant d'haplogroupes)
issues de 84 populations d'Europe et du Proche-Orient
e Approche phylogéographique classique via le calcul des summary statistics basiques :
diversité genétique, distance génétique, représentations graphiques type network, ACP, MDS
e Recherche de corrélations entre distribution spatiale des données biologiques/funéraires et
lignées mitochondriales (site de Gurgy) par application d'un SIG
e Test de I'implication des groupes de fermiers et de chasseurs-cueilleurs dans la constitution
du pool génétique de Gurgy via des modélisations par coalescence

METHODS

e Traditional paleogenetic approach for group scale studies — genotyping of mitochondrial
lineages (SNPs and HVR-I sequence) and Y chromosome (SNPSs)

e Creation of a SNPs multiplex targeting 18 SNPs of mitochondrial DNA and 10 SNPs of Y
chromosome, as well as characterizing typical European haplogroups

e Compilation of two comparison databases:

- Ancient mitochondrial DNA: 755 HVR-I sequences and 828 mitochondrial
haplogroups from 123 sites from Europe and Near East dated from the Upper Paleolithic to
Late Neolithic

- Current mitochondrial DNA: 24 346 HVR-I sequences and an equal number of
haplogroups from 84 populations from Europe and Near East
e Traditional phylogeographic analysis using basic summary statistics: genetic diversity,
genetic distances, graphic representations including network, PCA, MDS
e Search for correlations between spatial distribution of biological/funerary data and
mitochondrial lineages (Gurgy site) using a GIS approach
e Test the implication of farmer and hunter-gatherer groups in the formation of the Gurgy
gene pool through coalescent simulations
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Partie I1l. Analyse paléogénetique des
sites

Chapitre 1.  La nécropole d'Obernai - Premieres
données paléogénetiques pour les groupes
Grossgartach, Planig-Friedberg et Roessen dans
I'est de la France

1. Introduction et questionnements

Le site d'Obernai se situe dans le département du Bas-Rhin en Alsace, a quelques
kilometres au sud-ouest de Strasbourg (Figure 7). Entre avril et octobre 2013, un projet
d'aménagement d'un Parc d'Activités Economiques Intercommunal a conduit a la réalisation
d'une fouille préventive (sous la responsabilité de C. Féliu) effectuée par I'Institut National
d'Archéologie Préventive (Inrap), Les vestiges archéologiques couvrent une large séquence
chronologique du Paléolithique au haut Moyen Age. Le site est encore & ce jour inédit mais le
rapport de fouille étant en cours de publication, nous avons pu en extraire toutes les
informations nécessaires a la compréhension de cet ensemble et a notre réflexion (Féliu et al.
2016).

L'aire qui nous intéresse concerne la nécropole Néolithique moyen, datée d'environ
5000 a 4400 cal. BC, et couvrant plusieurs cultures : Grossgartach, Planig-Friedberg et
Roessen (cf. 1.1-2.1). Des datations radiocarbone sont disponibles pour quatre individus,
situant l'intervalle entre 4 766 et 4 456 cal. BC (cf. Annexe 2). La nécropole contient 29
sépultures avec 27 individus conservés dans des proportions variables (Figure 35). Parmi eux
figurent douze adultes et quatorze individus immatures. Cing femmes et un homme ont pu
étre identifiés, les autres adultes restant de sexe indéterminé. Ce sont surtout les céramiques
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présentes dans les sépultures qui, quand cela a été possible, ont permis de rattacher les
sépultures a une culture en particulier. Ainsi trois groupes chronologiques et spatiaux se
distinguent : (i) un groupe de sept sépultures au sud, attribuées au Grossgartach, partie qui se
trouve donc étre la plus ancienne de la nécropole, (ii) un groupe de quatre sépultures au centre
associees au Planig-Friedberg et (iii) un groupe dense de 17 sépultures plus au nord attribuées
au Planig-Friedberg et/ou au Roessen. Aux marges septentrionales, a 160 metres des
sépultures, se trouve une derniére seépulture également attribuée au Planig-Friedberg ou au
Roessen (Figure 35). Deux éléments sont néanmoins a prendre en compte : il est possible que
la nécropole n'ait pas été fouillée exhaustivement et que la typologie du site, en flanc de
coteau pour les deux groupes les plus au sud, ait participé a une forte érosion des vestiges.
Ainsi il faut garder en mémoire que la vision actuelle du site puisse ne pas étre compléte.

Figure 35. Obernai (Bas-Rhin), plan de I'emprise de fouille et emplacement des sépultures néolithiques (rouge).
(Inrap)

En raison de I'érosion importante due aux labours, la profondeur des creusements ne
dépasse pas 20 centimetres. La dimension des fosses est ajustée a la taille des corps, entre 1 et
1,85 métre pour les sujets immatures, entre 1,85 et 2,30 métres pour les individus adultes.
Aucun aménagement interne n'est identifie, mais des indices de decomposition en espace vide
et des effets de paroi permettent de proposer la présence de coffrages en bois ou de cercueils
chevillés, ce qui correspond au données connues pour le Néolithigue moyen régional. La
sépulture 1321 fait office d'exception avec des traces de creusements assimilables a des
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fondations, laissant supposer une structure monumentale, parfaitement inédite dans le
contexte du Néolithiqgue moyen régional. Malheureusement sa localisation loin des autres
sépultures et en marge de I'emprise de fouille ne permet pas de savoir s'il s'agit bien d'une
sépulture isolée ou si elle fait partie d'un autre ensemble funéraire plus au nord. Tous les
individus sont positionnés sur le dos, a I'exception de OB 4001 (Figure 36). Les membres
inférieurs sont invariablement en extension, les membres supérieurs présentent des positions
plus variables, conformément a ce que I'on observe dans le Néolithique moyen rhénan et dans
la continuité de la tradition Il de C. Jeunesse (1995a). L'orientation est majoritairement nord-
ouest, avec deux exceptions dans le groupe Grossgartach orientées au sud-est, et une dans le
groupe Planig-Friedberg - Roessen orientée a I'est. Du mobilier funéraire est présent dans 23
sépultures. On trouve de la céramique décorée (qui a permis les attributions culturelles des
sépultures), de la céramique non décorée, de l'outillage lithique, des parures de différentes
sortes (os, coquilles, calcaire, dentales, anneaux-disques ; Figure 37), un élément de matériel
de mouture, des colorants et une baguette en bois de cerf.

Figure 36. Obernai (Bas-Rhin), sépulture OB 4001.
(CL. Inrap)

Figure 37. Obernai (Bas-Rfin), sépulture OB 4022, avec anneaux-disques.
(CI. Inrap)
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Le potentiel important du site a été décelé des le diagnostic et une analyse
paléogénétique a pu étre envisagée en amont de la fouille archéologique. H. Réveillas (Inrap
puis Service d'Archéologie Préventive de Bordeaux Métropole, PACEA - UMR 5199), en
charge de I'étude archéo-anthropologique, a pris contact avec notre laboratoire de
paléogénétique afin de mettre en place une analyse adaptée. Le projet de ['étude
paléogénétique des individus d'Obernai a donc été suffisamment anticipé par rapport a la
fouille pour que les prélévements soient réalisés avec toutes les précautions permettant de
minimiser les contaminations et que les échantillons puissent étre directement stockeés au
froid, permettant d'optimiser les taux de génotypage (cf. 11.2-2). Sur I'ensemble des 27
squelettes, 23 ont pu étre soumis a un prélevement (Tableau 3). Les individus restants ont été
dégagés pendant le diagnostic et n'ont pas été étudies avec les autres (OB 9996, OB 9997, OB
9998). Un dernier individu n'a pas été fouillé selon le protocole de fouille propre et n'a donc
pas permis d'étude (OB 4699).

Individu Sexe Age Echantillons prélevés Culture
1321 15-19 M3supG Planig-Friedberg / Roessen
4001 I >40 CinfD; P1infD Planig-Friedberg / Roessen
4008 F >30 M2infG Planig-Friedberg
4009 I >15 frgt os long Roessen
4010 5-14 m (couronne compléte) Roessen
4015 F 20-29 M2infD Planig-Friedberg
4016 15-19 P2infD Planig-Friedberg / Roessen
4017 F >30 11infG ; 12infD Planig-Friedberg / Roessen
4018 5-14 phalange intermédiaire main Planig-Friedberg / Roessen
4022 F 20-49 M1infG Roessen
4028 1-4 I1supD Planig-Friedberg
4035 1-9 mlsupD Planig-Friedberg / Roessen
4088 I >20 M2infG Planig-Friedberg / Roessen
4089 I >15 M1infD Planig-Friedberg / Roessen
4090 I 20-29 M1infG Planig-Friedberg / Roessen
4106 0-4 mlinfG; M1infG (couronne compléete) Roessen
4663 I >15 phalange distale main Planig-Friedberg
4664 | 15-24 M2infG Planig-Friedberg
4698 0-4 m2infG Grossgartach
4719 I >15 frgt crane Néolithique moyen
4730 I 20-49 M2infG Néolithique moyen
4756 M  30-59 phalange intermédiaire main Grossgartach
4801 I >20 MTT3D Grossgartach

Tableau 3. Caractéristiques biologiques, échantillons prélevés et culture associée des individus d'Obernai

Le site d'Obernai se positionne ainsi de fagon intéressante dans le paysage des études
paléogénétiques menées actuellement en Europe, sur deux aspects majeurs. D'une part, sa
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position géographique est stratégique entre I'Europe centrale et la France. Elle permet de
documenter I'évolution des pools génétiques des fermiers associés a I'expansion du courant
danubien dans les régions plus a I'ouest que celles documentées génétiquement pour l'instant.
D'autre part, la chronologie et I'organisation interne du site permettent un questionnement sur
les liens génetiques entre les individus des différentes zones identifiées mais aussi entre les
groupes ayant successivement utilisé cette nécropole.

Les communautés de fermiers d'Europe centrale et d'Allemagne en particulier
commencent a étre bien documentées au niveau des données mitochondriales pour le
Néolithique ancien et moyen, soit les périodes contemporaines du site d'Obernai (cf. 1.2-
2.1.2). La région a l'ouest du Rhin se situant dans la zone d'influence directe du Rubané, puis
en interaction avec les cultures du Néolithique moyen, Obernai se trouve particuliérement
bien placé pour apporter les données outre-Rhin manquant a ce tableau. De plus, les données
disponibles sont particulierement concentrees plus a I'est en Allemagne, et seules quelques
séquences caractérisent les populations de I'ouest du pays. 1l s'agit de sequences provenant des
sites de Flomborn, Schwetzingen, Vaihingen an der Enz et Stuttgart-Milhausen plus au nord-
est, tous datés du Rubané (Haak et al. 2005 ; Lazaridis et al. 2014 ; Haak et al. 2015). Ainsi le
site d'Obernai représente un apport potentiel conséquent de nouvelles données
paléogénétiques, en continuité chronologique et culturelle directe avec celles disponibles pour
les régions outre-Rhin. Il sera méme possible de voir s'il existe un lien avec l'individu
mésolithique de Loschbourg-Reuland au Luxembourg, dont les données génétiques sont
disponibles et qui présente une proximité géographique intéressante (Delsate et al. 2009 ;
Lazaridis et al. 2014). Ainsi I'nypothese de C. Jeunesse au sujet de lacculturation
mésolithique dés le Néolithique ancien pourra étre testée (Jeunesse 1995a).

La chronologie interne du site va dans un deuxiéme temps permettre de discuter d'un
point de vue diachronique I'évolution génétique d'une population sur un méme territoire. Le
fait que les trois principales zones de la nécropole appartiennent a trois cultures se succedant
permet une claire répartition des individus dans trois groupes chronologiquement différents et
permettra ainsi d'affiner I'analyse de la structuration spatiale du site en fonction des données
génétiques. Des questions de continuité ou de discontinuité entre les groupes pourront étre
abordées, et déboucher sur des discussions complémentaires aux données archéologiques. Il
faut également noter que cet ensemble funéraire est exceptionnel en ce qu'il rassemble des
sépultures de trois périodes, dont deux pour lesquelles les connaissances sont encore partielles
dans la région : le Planig-Friedberg et le Roessen. L'étude biologique a été menée en amont et
est disponible dans le rapport (Féliu et al. 2016). Les données individuelles sont quant a elles
dans la table SIxx de I'article. Il s’agit donc d'un terrain d'étude idéal pour aborder toutes ces
questions de relations intra-site. Les liens de parenté vont également étre questionnés
puisqu'ils peuvent, eux aussi, permettre de révéler une structuration de I'espace selon certaines
affinités familiales. La mise en commun de I'ensemble de ces données permettra d'avoir une
vision du site avec un point de vue biologique tout a fait complémentaire aux données
archéologiques.
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Objectives

The arrival of Neolithic farmers in Europe was the source of major cultural and genetic
transitions. Neolithic settlers brought a new set of maternal lineages (mitochondrial DNA),
recently well-characterized on the continental road, from Balkans to West Germany (Rhine
River). In the present study, we provide the first DNA data from groups associated with this
continental expansion wave located west of the Rhine River and discuss their genetic
affinities with contemporary groups.

Material and Methods
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We conducted the mitochondrial DNA analysis of 27 human remains originating from
Obernai (5000-4400 cal. BC), a necropolis attributed to Grossgartach, Planig-Friedberg and
Roessen cultures.

Results and discussion

Among 27 individuals, 15 HVS-l sequences and 18 mitochondrial haplogroups could be
determined. The analysis of the group diversity confirmed the genetic continuity with
Linearbandkeramik (LBK) groups from Central Europe. Interestingly, three burial groups
associated with distinct successive cultures could be characterized in the Obernai necropolis.
Obtaining ancient DNA for all three groups permitted to point out the absence of maternal
continuity between the Grossgartach group and the more recent Planig-Friedberg/Roessen
group. This break in maternal lineages might reflect changes in burials organization, i.e., the
transition from important necropolis for the Grossgartach period to smaller and more
dispersed burial groups for the Planig-Friedberg/Roessen period. Moreover, the
demonstration of shared haplotypes between individuals from the last group suggested a
functioning household for this group.

Conclusions

When genetic homogeneity and continuity within LBK groups can be proposed at the
regional level, these data lend support to more complex genetic structures and dynamics at
the local level.

Neolithic way of life, which included farming, pottery, polished stones and sedentary
lifestyles, appeared in the Near East in approximately 8000 cal. BC and diffused throughout
Western Europe through two major expansion waves: the continental wave following
Danube river in Central Europe and the Mediterranean wave progressing along
Mediterranean coastlines (Whittle 1996; Price 2000). The continental wave was associated
with the Linearbandkeramik (LBK) culture (according to decorations on ceramics), which
appeared approximately 5500 cal. BC in the middle of the Danube (Bohemia, Moravia,
Hungary) and rapidly diffused westward to the Rhine River, where it is also called the
Rubané. In French territories, a separation between two geographically different
subcultures, the North-West Rubané (RNO) and the South-West Rubané (RSO), has been
proposed (Jeunesse 1995). These subcultures particularly differ in terms of funerary
practices with different traditions, i.e., a deposit on the side for the deceased of RSO,
opposite of RNO with a high rate of deposits on the back, and numerous lithic grave goods
for the Lower Alsace group (RNO). These variations in funerary practices were proposed to
reflect variations in the proportion of integrated (and acculturated) Mesolithic hunter-
gatherers in both groups (Jeunesse 1995).

In Alsace (the region situated north east of France and neighboring extant Germany), the
Middle Neolithic period was represented as different successive cultures deriving from the
Rubané: (i) after 5190 cal. BC, the Hinkelstein culture appeared; (ii) this culture evolved into
the Grossgartach culture after 4950 cal. BC.; (iii) in approximately 4750 cal. BC, the Roessen
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culture developed, which was replaced by (iv) the Bischheim culture after 4600 cal. BC (Fig.
1). Between Grossgartach and Roessen also exists the Planig-Friedberg culture, found
especially in the Rhine valley, and presenting numerous similarities with the beginnings of
Roessen culture (Denaire 2011). Each of those cultures is known by funerary sites and burial
types. Despite what could be observed during this period in the Paris basin (further west), no
monumental funerary structures were identified in the Alsace region. In the context of
Grossgartach, Planig-Friedberg and Roessen cultures, homogeneity in funerary practices
could be perceived, with a majority of simple graves (with a wood architecture) containing
the deceased deposited on their backs, with extended limbs. Grave goods were common
(grouping regularly ceramics, finery or tools) and associated with the individual sex (for
example, more lithic tools were found buried with men). In the funerary context of these
successive cultures, differences between the general burial organizations were observed:
Grossgartach was characterized by the presence of important necropolises that disappeared
during Planig-Friedberg period, and Roessen cultures characterized by small groups of
burials (Lefranc et al. 2012).

Lower Alsace

L Obernaj 1

Figure 1. Chronological summary of Early and Middle Neolithic cultures in Alsace, according
to Denaire 2011, Denaire et al. 2011.

The results presented here were derived from a recent study of the Obernai necropolis,
located in Alsace. Radiocarbon data obtained from the bones of five Obernai individuals
showed the use of the necropolis ranging from 4766 to 4456 cal. BC (Table S1). These results
were consistent with the dating of burials based on the analysis of pottery and finery items,
ranging from 5000 and 4400 cal. BC (Féliu et al. 2016). These inhumations could
subsequently be associated with different successive middle Neolithic cultures previously
presented: Grossgartach, Planig-Friedberg and Roessen. A total of 29 pits were excavated,
which uncovered 27 individuals. Burials were all simple and characterized by the presence of
a wood coffin. A majority of the bodies were deposited along a west-east axis, with the head
pointing west. The deceased bodies presented upper limbs either in extension or with flexed
hands near the abdomen, and their lower limbs were systematically in extension.
Interestingly, except for one isolated structure (OB 1321), the burials were separated into
three groups, which were distributed from the south to the north of the site. Burial group 1
comprises four burials attributed to the Grossgartach culture and three burials attributed to
the Middle Neolithic period (without any possible further precision), representing the more
ancient sector of the site. Although Grossgartach culture is typically characterized by
important necropolis (following the LBK culture traditions; Lefranc et al. 2012), this complex
represents a small burial group in Obernai. Nevertheless, we cannot exclude the fact that the
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erosion of the southern part of the site caused the disappearance of other small groups of
Grossgartach graves (this kind of organisation has been already identified at Guémar, in the
same region; Denaire et al. 2012). The burial group 2 in the center includes two burials
associated with the Planig-Friedberg culture and two burials attributed to the Middle
Neolithic period. The burial group 3 is represented by 17 burials attributed to Planig-
Friedberg/Roessen or Roessen cultures. Whereas the more recent burial group 3 presents a
dense spatial organization, the more ancient groups 1 and 2 correspond to more spatially
dispersed burials (Fig. 2). One isolated burial, OB 1321, was discovered further north
(disconnected from any burial group) and is attributed to Planig-Friedberg/Roessen culture.
In summary, an absence of chronological overlap (and then a clear archaeological
discontinuity) could be clearly observed between group 1 (Grossgartach) and group 3
(Planig-Friedberg/Roessen), whereas the absence of overlap between group 1
(Grossgartach) and group 2 could only be proposed (with less evidence in hand).
Interestingly, the funerary evolution perceived at the Obernai site (in term of burials
organization) highlights hypotheses concerning long-lasting groups, perhaps family-related,
for LBK and Grossgartach traditions, which were followed by a period of Neolithic
communities break during more recent Planig-Friedberg/Roessen period. This break is
illustrated as the loss of any spatial link between burials from Planig-Friedberg/Roessen
cultures and burials from previous cultures (Denaire and Lefranc 2014).

All the archaeological characteristics of the Obernai necropolis presented above, combined
with recent excavations and clean samplings of human remains highlighted the Obernai site
as a perfect case study for the development of a palaeogenetic (ancient DNA - aDNA)
project. At the continental/regional level, we considered that the study of the Obernai group
gene pool would largely contribute to a better characterization of the genetic diversity of the
farmer groups established in the Rhine region and further unravel their genetic affinities
with contemporaneous human communities. Currently, only 14 mitochondrial haplogroups
and five mitochondrial hypervariable region | (HVS-1) sequences have been proposed in the
literature for the Rhine region farmer groups (from West Germany), from Flomborn,
Schwetzingen, Vaihingen an der Enz, Schwetzingen and Stuttgart-Milhausen sites (Haak et
al. 2005; Lazaridis et al. 2014; Haak et al. 2015). The characterization of the Obernai farmers’
maternal gene pool and subsequent comparison with lineages previously described in more
ancient or contemporaneous (i) Neolithic groups in Central Europe, (ii) farmer groups from
France, and (iii) European hunter-gatherers, should provide interesting elements of
discussion concerning the implication of each community in the constitution of the Obernai
group. A special focus should concern the potential participation of hunter-gatherers
(descendants) in the formation of the Obernai gene pool, as archaeologists have proposed
hunter-gatherers acculturation to explain the emergence of specific funerary practices in the
Alsace region (Jeunesse 1995). Furthermore, significant hunter-gatherers ancestry has been
recently detected farther west at Gurgy 'Les Noisats' in the southern part of the Paris basin
(Rivollat et al. 2015). At the local scale, the presence in the necropolis of diachronic burial
groups provides a unique opportunity to examine genetic (dis)continuity between successive
culturally differentiated groups. Moreover, the aDNA approach was considered as an
interesting opportunity to determine a potential correlation between the spatial
organization of the burials and individuals relationships, as well as to discuss community
social organization.
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MATERIAL AND METHODS
Anthropological analyses

The age of immature subjects was estimated using teeth formation degrees (Moorrees et al.
1963a; Moorrees et al. 1963b) when possible. When no tooth was available, the data on
bone lengths (Telkka et al. 1962; Virtama et al. 1962; Scheuer and Black 2000) and bone
maturation (Coqueugniot et al. 2010) were used to determine the individuals' age. The age
of adult skeletons was estimated through medial extremity of clavicle and iliac crest
observations (Webb and Suchey 1985; Kreitner et al. 1998; Coqueugniot et al. 2010) and
auricular surface analyses (Schmitt 2001). The individuals sex was determined based on
morphological (Bruzek 1992, 2002) and morphometric methods (Murail et al. 2005) using
the hip bone.

Human remains collected for aDNA analyses

Among the 27 excavated individuals, 23 individuals could be sampled during the excavation
with all precautions to minimize contaminations, and the samples were immediately stored
at -20°C. All established aDNA guidelines from the excavation site to the laboratory (see
details in Rivollat et al. 2015) were followed to minimize contaminations. To trace the source
of potential human contamination, all the persons in contact with the human remains were
genotyped.

aDNA extraction

The samples were first submitted to UV radiation for 20 minutes on each side. Subsequently,
the samples were reduced to powder and incubated overnight in lysis buffer (0.5 M EDTA,
pH 8.25 mg/mL proteinase K, and 0.5% N-Lauryl sarkosyl). The procedure of F. Mendisco and
colleagues (2011), which uses the DNA 'NucleoSpin Extract II' kit (Macherey-Nagel, Diren,
Germany), was followed to extract the DNA.

aDNA analyses

A total of 18 mitochondrial Single Nucleotide Polymorphisms (SNPs) and 10 Y chromosome
SNPs were typed through one multiplex using MALDI-TOF MS-based SNP genotyping
(iPLEXTM Gold technology, Sequenom Inc., San Diego, CA, USA). This genotyping was
conducted as previously described (Mendisco et al. 2011) to assess DNA conservation for
every sample and determine mitochondrial (maternal) and Y chromosome (paternal)
haplogroups. All primers used for these experiments and procedure details are available in
Rivollat et al. (2015).

Four overlapping fragments of the mitochondrial DNA (mtDNA) HVS-I control region were
also amplified and analyzed following the procedures described in Rivollat et al. (2015) to
determine the maternal haplotypes of the individuals.

Descriptive analyses

Sequences from all published aDNA data dating from the Paleolithic to the Late Neolithic
periods were compiled. The sequence dataset was divided into two groups: samples anterior
and contemporaneous to Obernai (with an upper-time boundary of 4,300 cal. BC; groups
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referred to as ‘PRE’) to discuss the implication of different groups in the Obernai gene pool
constitution and samples posterior to Obernai (referred as ‘POST’) to test (dis)continuity of
Obernai with later populations. We further defined different subsets within each
chronological group, including hunter-gatherers (HG), Neolithic farmers from Transdanubia
(TR), Central Europe (NEO_C), France (FR) and Southern Europe (NEO_S) (Table S2; Fig. S1).
Classical PCAs based on haplogroup frequencies were performed using R version 3.1.2
(Pumpkin Helmet). Major European and Near Eastern haplogroups, i.e., U4, U5, other U, H,
HV, V, J, T, K, N* N1ia, X, I, W, R and C, were considered in these analyses. A median-joining
network was constructed using NETWORK 4.6.1.3. (2004-2015 Fluxus Technology Ltd.). The
network grouped all HVS-I mitochondrial sequences available for groups anterior to 4,300
cal. BC for nps 16,024-16,380 (shorter sequences were not included).

RESULTS AND DISCUSSION
Obernai mitochondrial gene pool - regional scale

From the 23 sampled individuals, 18 exploitable mitochondrial SNPs profiles were obtained.
The typing of Y chromosome SNPs did not provide conclusive results, reflecting poor nuclear
DNA conservation. Among the 18 individuals for which mitochondrial haplogroups could be
characterized, we sequenced the HVS-I region (haplotypes) for 15 individuals (Table S1). The
sequences were deposited in the GenBank database
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/; accession numbers KU323489-KU323503). Only
five individuals were not considered for further analyses: four individuals who did not supply
any reproducible DNA results, and the individual OB 4719 who presented a mitochondrial
lineage identical to that of one archaeologist in charge of the excavation (potentially
contaminated) (Table S3). The important rate of the mtDNA typing success rate (78% of
human remains) encountered for the Obernai site must be explained by the rapid
conservation of samples to low temperatures.

A set of maternal haplogroups (8 lineages) encountered in Obernai is totally consistent with
the attribution of this group to early European farmer populations. Indeed, this set includes
haplogroups K, H, J, Nla, HV, V, X and U5, which are largely represented in
contemporaneous groups in Central Europe (Haak et al. 2005; Haak et al. 2010; Brandt et al.
2013). In addition to all precautions followed to prevent contaminations, the haplogroup
heterogeneity and haplogroups diversity consistency (for the period) determined in Obernai
reinforces the authenticity of the proposed data.

A total of 11 different haplotypes could be listed in the Obernai group (Table S1): two
haplotypes were shared between pairs of individuals localized in burial group 3 (V_16298C
haplotype was shared between individuals OB 4017 and OB 4090 and
Kla_16093C_16224C_16311C haplotype was shared between OB 4018 and OB 4088), and
three individuals presented a HVS-I sequence identical to the revised Anderson reference
sequence (rCRS), but belonging to different haplogroups (H, H1 and HV). The network
constructed with Obernai and all PRE_ groups (anterior to 4,300 cal. BC) provided a clear
indication of the grouping between Obernai and Central Europe farmer group haplotypes
(Fig. 3). Five haplotypes were common in ancient populations, which did not provide any
phylogeographical information (haplotypes rCRS, V_16298C, Kla_16093C_16224C_16311C,
K_16224C_16311C and J1_16069T _16126C); rather, they reinforced the fact that all
European farmer groups share lineages ultimately originating from common
source/ancestral populations (Fig. 3) (Olalde et al. 2015). Three haplotypes were more
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phylogeographically informative, as these haplotypes were only observed in specific ancient
populations. Thus, the haplotype K_16093C_16224C (OB 4022) was only shared between
Hungarian, Central European and French farmer groups dating prior to 4300 cal. BC (Gamba
et al. 2014; Rivollat et al. 2015). The Obernai haplotype X_16189C_16223T_16278T (OB
4756) was also detected in Germany (Brandt et al. 2013), Central France prior to 4000 cal. BC
(Rivollat et al. 2015) and western France (but the shorter sequence available did not permit
to confirm with certainty this point; Deguilloux et al. 2010). This X haplotype was well
represented during the Late Neolithic in Germany and in southern France (Haak et al. 2008;
Lacan et al. 2011; Brandt et al. 2013), as well as during the later Chalcolithic period in Spain
(Gémez-Sanchez et al. 2014). Moreover, the haplotype Nla_16147A_16172C_16223T_
16248T_16320T_16355T that characterized the individual OB 4730 had previously been
described three times in LBK groups from Central Germany (Haak et al. 2005; Brandt et al.
2013) and once at the Flomborn site, localized approximately 200 kilometers north-east of
Obernai (Haak et al. 2005). Globally, the majority of haplotypes observed in the Obernai
necropolis were shared between either groups associated with the LBK sphere or deriving
from the LBK (at least partially for French farmers groups; Rivollat et al. 2015), providing
strong evidence of genetic affinities between the Obernai community and LBK farmers.
These results clearly reinforce the global maternal genetic homogeneity described for LBK
and LBK-derived groups and permit to expand this phenomenon to the west of the Rhine
River. This genetic homogeneity highlights the archaeological homogeneity that is well-
established for LBK groups (from Transdanubia to France; Whittle 1996; Gronenborn 1999).
These genetic affinities could be easily explained through maternal gene flows inside a
matrimonial network linking LBK groups. The existence of a patrilocal system for the
concerned groups, previously observed through isotopic analyses (Bentley et al. 2012), is
perfectly consistent with this maternal gene flow. The important maternal diversity (Hd=
0.9524 +/- 0.0403) measured in Obernai would be perfectly consistent with a patrilocal
system (although unfortunately no paternal genetic data are available to confirm this
suggestion).

Moreover, three haplotypes described in Obernai gene pool had never been described thus
far in ancient European populations; these findings increase our knowledge of the ancient
European gene pool (these are haplotypes U5 _16192T 16270T_16298C, J1_16069T
16126C_16234T and Nla_16147A_16172C_16223T_16248T_16291T_16320T_16355T).
According to the constructed network (Fig. 3), the U5_16192T 16270T_16298C haplotype
characterized in the Grossgartach individual OB 4008 is one mutation derived from a
sequence previously described in hunter-gatherer groups across Europe (Bramanti et al.
2009; Sanchez-Quinto et al. 2012; Fu et al. 2013) and in farmer groups from Germany
(Brandt et al. 2013). These results do not differentiate between two possibilities: this
individual could have either direct or secondary hunter-gatherer ancestry (being the
descendant of Central Europe farmers with hunter-gatherer ancestry). Certainly,
palaeogenomic data on this specific individual would provide major information on the
precise degree of hunter-gatherer ancestry. Whatever the case, only one Obernai individual
presented a maternal lineage associated with potential hunter-gatherer ancestry, which
corresponded to lower levels of admixture between farmers and hunter-gatherer
communities in Alsace than detected further west in the southern Paris basin (Rivollat et al.
2015; Le Roy et al. in prep.). The palaeogenetic/palaeogenomic analysis of more numerous
Neolithic human remains from Alsace is necessary to better evaluate hypotheses proposing
the significant acculturation of hunter-gatherers in these contexts (Jeunesse 1995).
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Figure 3. Median-joining network obtained using the HVS-I sequences (nps 16,056-16,380)
that are available for hunter-gatherers and farmers anterior to 4,300 cal. BC (Table S3).
Abbreviations are available in the text.

Notably, one newly described sequence corresponds to a N1a haplotype, which interestingly
increases the variability of this haplogroup which is considered as a marker of farmer groups
from Central Europe (Haak et al. 2005; Haak et al. 2010). Currently, this N1a haplogroup has
been traced from Hungary (Gamba et al. 2014; Szécsényi-Nagy et al. 2015) via Germany
(Haak et al. 2005; Haak et al. 2010; Brandt et al. 2013) to the French Paris Basin (Rivollat et
al. 2015), and even to the Atlantic coast (Deguilloux et al. 2010). This distribution illustrates
the likelihood of the long distance diffusion of specific lineages through the progressive
geographical expansion of pioneer farmer groups.

Additional quantitative analyses have been conducted to confirm the genetic affinities
revealed, but the PCA performed on haplogroup frequencies systematically placed the
Obernai group as an outgroup, reflecting the low number of individuals genotyped in
Obernai (aggravated by shared lineage between two pairs of individuals). This inevitably
causes error sampling and aberrant haplogroup frequencies for this group.

To make conclusion at the regional scale, the genetic affinity of the Obernai community with
LBK and LBK-derived groups provides strong evidence of archaeological and genetic
continuity of Alsace farmers with LBK groups (Whittle 1996; Jeunesse 2004). The Middle
Neolithic period in Alsace might constitute a succession of cultures directly influenced
through the last manifestations of LBK in other parts of the Rhine River, which can be
tracked at the genetic level. Apparently, the genetic continuity between LBK groups and LBK-
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derived communities is progressively diluted further west, as some additional continuity
with hunter-gatherers and farmer groups from Southern Europe have been detected in the
Paris basin (Rivollat et al. 2015).

Obernai mitochondrial gene pool - local scale

As previously described, three burial group that are attributed to successive Middle Neolithic
cultures have been described in Obernai (Fig. 2). The site configuration globally corresponds
to two distinct chronological areas: one area localized at the south of the necropolis and
attributed to the Grossgartach culture and one area ranging from the central to the northern
sectors of the necropolis and corresponding to the more recent period of Planig-
Friedberg/Roessen cultures (with a possible transition phase corresponding to group 2). The
low number of sequences obtained for both areas implies the extremely cautious discussion
concerning maternal lineages distribution inside the Obernai necropolis. Nevertheless, we
considered that the results suggest interesting working hypotheses.

On one hand, the Grossgartach group 1 is represented by only two haplotypes, X and N1la.
Despite this low number of sequences, (i) this haplotype X is the unique one of this
haplogroup in the necropolis and might illustrate genetic specificity for the more ancient
Obernai group, and (ii) the haplotype N1a establishes a strong genetic link between Obernai
and the LBK groups. Taken together, these elements would suggest the initial establishment
in Obernai of a group directly deriving from LBK groups. On the other hand, Planig-
Friedberg/Roessen group 3 is represented by 13 HVS-I sequences. Among this group, which
corresponds to the densest group of burials of the necropolis, two haplotypes shared
between pairs of individuals were demonstrated. First, OB 4017, an adult female, and OB
4090, an indeterminate adult between 20 and 29 years old, shared the haplotype V_16298C.
Second, OB 4018, a child between five and 14 years old, and OB 4088, another
indeterminate adult, shared the haplotype Kla_16093C_16224C_16311C. Although these
mitochondrial-shared haplotypes suggests a maternal relationship between these pairs of
individuals, there is no archaeological evidence of a direct connection between their burials
(the burials are not directly adjacent and do not share any specific archaeological features)
(Fig. 2). The importance and density of the Planig-Friedberg/Roessen burial group and the
demonstration of maternal kinship between several individuals support the use of this
Obernai necropolis sector by a community grouping more individuals and characterized by a
strong family structure. We also observed that the burial of the individual OB 4008,
presenting a haplogroup U5 and a more or less distant hunter-gatherer ancestry, is perfectly
integrated in this group (with orientation, position and grave goods -246 limestone beads
and decorated pottery- totally farmer-typical). This apparent complete integration is
consistent with a recent study conducted on the Middle Neolithic Gurgy 'Les Noisats'
necropolis (localized in the Paris Basin), where a larger proportion of individuals with a
maternal hunter-gatherer ancestry appeared totally integrated within this group and did not
present any distinctive funerary element (Le Roy et al. in prep.)

The discussion concerning the burial group 2, with only one individual genotyped (OB 4730
presenting a Nl1a haplotype), is more problematic. Indeed, the lithic sickle and the non-
decorated pottery shard discovered in the pit could be attributed to either Planig-Friedberg
or Grossgartach culture. Consequently, this burial might not be exactly contemporaneous
with the burials from Grossgartach group 1. Nevertheless, the genetic proximity of the Nla
haplotype determined for OB 4730 with that characterized for OB 4698 in Grossgartach
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group 1 suggests chronological and genetic proximity between groups 1 and 2. The common
burials organization and the small size of these groups also support this proximity.

Taken together, the gathered elements of discussion support genetic and cultural
differentiation between groups 1 and 2 on the one hand, and group 3 on the other hand.
This point would support the use of the Obernai necropolis by successive farmers
communities that were culturally and genetically (at least maternally) differentiated and
potentially characterized by different sizes and group structures. This finding is perfectly
consistent with the different phases of Neolithic communities at the archaeological level,
i.e., between Grossgartach traditions and the more recent Planig-Friedberg/Roessen cultures
(Denaire and Lefranc 2014).

We further searched for a potential link between funerary elements and maternal lineages.
When the funerary practices are globally homogeneous at the site level (homogeneity in
term of positions and orientations for all groups), some exceptions are noteworthy. Notably,
OB 4001 was observed lying on the left side (what has been also observed in the close
Rosheim necropolis; Denaire 2009), and individuals from burials OB 4106, OB 9996 and OB
9997 were discovered orientated to the south-east (an unusual orientation for the Middle
Neolithic period in Alsace). When these special funerary features are compared with the
concerned maternal lineages, no specific correlation can be characterized (mtDNA
haplogroups K and H encountered for OB 4001 and OB 4106, respectively; no data available
for two other burials). No specific correlation between maternal lineages and biological
parameters, such as age and sex, were observed. Moreover, we could only note that the two
individuals sharing haplotype V_16298C were associated with the same rare-pointed blade
identified in only three burials of the Obernai necropolis. Notably, several other Obernai
burials contained more grave goods but were not associated with any specific maternal
lineage. The conclusion of these analyses suggests significant maternal diversity at the
necropolis level (that could be linked to patrilocality, see above) but a general homogeneity
in the funerary practices applied to all individuals, independent of their maternal ancestries.
This observation supports a general acculturation process (at least concerning the funerary
world), already perceived in other Neolithic necropolis grouping individuals with variable
ancestries (Rivollat et al. 2015).

CONCLUSION

The characterization of the Obernai necropolis gene pool represents an important
development in the understanding of the diversity of Neolithic farmer groups in Western
Europe. More precisely, this characterization provides the first genetic data for the farmer
groups established west of Rhine River and demonstrates clear archaeological and genetic
continuity with LBK groups from Central Europe. This finding is completely consistent with
the important archaeological homogeneity perceived (i) between LBK groups and
(ii) between LBK and LBK-derived groups. This archaeological homogeneity reflects an
important maternal connection between groups, i.e., important mobility of women between
communities as part of a patrilocal system. At the local scale, we provided the first genetic
elements to address local (dis)continuity between successive groups. At Obernai, we
propose the use of the necropolis by two successive farmer groups, which are culturally and
maternally differentiated. Thus, the first Grossgartach group, showing a strong genetic
connection with LBK groups of eastward regions, buried their dead in relatively dispersed
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burials throughout the southern part of the site. Subsequently, a farmer group attributed to
Planig-Friedberg/Roessen cultures, a group that was bigger with a clear family structure,
used the northern section of the necropolis. However, although both successive groups can
be differentiated at both the archaeological and maternal levels, these groups present
striking homogeneity in funerary practices.

The mitochondrial data obtained at the Obernai necropolis represents an initial step in the
characterization of the gene pool and genetic affinities of local farmers with
contemporaneous communities. The next step should involve (i) the analysis of more
numerous groups from the region to test all working hypotheses presented in this paper, as
well as to unravel potential regional variability, and (ii) palaeogenomic analyses on these
precious human remains to provide precision and quantification concerning the ancestries of
individuals and groups.
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LA NECROPOLE D'OBERNAI

Nécropole d'Obernai (Alsace), Néolithique moyen (5 000 - 4 400 cal. BC)

e 29 sepultures (27 individus) réparties en 3 zones chronologiquement distinctes :
- Groupe 1 Grossgartach (7 sépultures)
- Groupe 2 Planig-Friedberg (4 sépultures)
- Groupe 3 Planig-Friedberg/Roessen (17 sépultures)

» Sur 23 individus analysés, obtention de 18 haplogroupes et 15 haplotypes mitochondriaux /
aucun résultat exploitable pour les lignées paternelles (SNPs du chromosome Y)

» Corrélation entre continuité culturelle et maternelle du groupe d'Obernai avec les groupes
LBK et dérives

» Un seul individu porteur d'un haplogroupe U5 (ancestralité chasseur-cueilleur ?)
parfaitement intégré dans le groupe

» Correlation entre différenciations génétiques - culturelles des groupes Grossgartach vs.
Planig-Friedberg/Roessen — utilisation de la nécropole par une succession de groupes
maternellement différenciés, potentiellement caractérisés par des tailles et des structures
différentes

» Diversité mitochondriale des groupes en accord avec un potentiel fonctionnement patrilocal

OBERNAI NECROPOLIS

Obernai necropolis (Alsace), Middle Neolithic (5 000 - 4 400 cal. BC)

e 29 burials (27 individuals) distributed in 3 chronologically distinct areas:
- Group 1 Grossgartach (7 burials)
- Group 2 Planig-Friedberg (4 burials)
- Group 3 Planig-Friedberg/Roessen (17 burials)

» 23 individuals analyzed, 18 mitochondrial haplogroups and 15 haplotypes obtained / no
exploitable result for paternal lineages (Y chromosome SNPs)

» Correlation between cultural and maternal continuity of the Obernai group with LBK and
LBK-derived groups

» Only one individual carrying U5 haplogroup (hunter-gatherer ancestry?) perfectly
integrated in the group

» Correlation between genetic and cultural differentiation of the Grossgartach vs. Planig-
Friedberg/Roessen groups — necropolis used by a succession of maternally differentiated
groups, potentially characterized by different sizes and social structure

» Group mitochondrial diversity in agreement with a potential patrilocal system



Chapitre 2.  Loriol-sur-Drome "'Le Clos
Chauvin - Le plus ancien ensemble funéraire
chasséen de la moyenne Vallée du Rhéne

1. Introduction et questionnements

Le site de Loriol-sur-Drome "Le Clos Chauvin" est situé dans la moyenne vallée du
Rhone, entre Valence et Montélimar, au débouché de la vallee de la Drome dans le
département du méme nom (Figure 7). Il s'agit d'une fouille réalisée par I'Inrap entre le
27 avril et le 5 juillet 2010, au lieu-dit "Le Clos Chauvin", sous la direction de F. Cordier.
Y. Gleize (Inrap, PACEA - UMR 5199) s'est chargé de I'étude anthropologique et des
préléevements de dents en vue d'analyses paléogénétiques (post-fouilles). Les découvertes se
dispersent sur les deux zones fouillées, I'une couvre le Néolithique (Figure 38) et I'autre une
période indéterminée de la protohistoire. Toutes les informations archéologiques et
anthropologiques que nous presentons ici proviennent du rapport de fouille (Cordier et al.
2012), aucune contribution n'ayant encore été publiée sur ce site.
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Figure 38. Loriol-sur-Drome ""Le Clos Chauvin' (Dréme), plan général de la zone A qui concentre les vestiges
néolithiques.
(Inrap)
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Les vestiges néolithiques sont attribués a la premiére période du Néolithique moyen du
sud de la France, soit le Chasséen ancien. Des datations radiocarbones ont été effectuées
directement sur les ossements des trois individus issus des trois sépultures découvertes, les
placant de facon trés cohérente dans une fourchette 4 230 - 3 960 cal. BC (Tableau 4). Cela
fait de cet ensemble funéraire le plus ancien pour cette période dans la moyenne vallée du
Rhone.

Individu Age 14C BP Agecal. BC Code laboratoire

A6 5255+ 45 4231-3969 Lyon-7792 (GrA)
F8 5225+ 45 4225-3961 Lyon-7791 (GrA)
A25 5255+ 40 4229-3973 Lyon-7793 (GrA)

Tableau 4. Dates radiocarbones des trois individus néolithiques inhumés a Loriol-sur-Dréme, "'Le Clos Chauvin™.
(Cordier et al. 2012)

L'ensemble représente plusieurs fosses, un fosse palissadé (n°4 sur la figure 38) et les
possibles bases d'une palissade (n°29 sur la figure 38), ainsi qu'un niveau de sol. Les fossés
palissadés sont connus pour cette période, et n‘ont pas forcément une vocation défensive.
Quant au niveau de sol, il pourrait correspondre a une voie de circulation avec une
concentration importante de mobilier. Aucune implantation de fosse et une répartition
d'espaces vides de part et d'autre tendent a confirmer cette hypothése. L'ensemble funéraire
est composeé de trois sépultures (Figure 39) et de deux possibles fosses associées sur un espace
d'environ 6 m?. 1l est possible que le fossé palissadé n°29 soit en relation avec les sépultures,
représentant une possible signalétique des structures funéraires, ou une séparation éventuelle
de l'espace. Il faut cependant noter que I'emprise de fouille s'arréte au sud des sépultures et
qu'il est possible que ces trois structures ne soient pas isolées mais qu'elles fassent partie d'un
ensemble clairsemé associé a un potentiel habitat, comme c'est habituellement le cas dans la
région pour les sépultures en plein air (cf. 1.1-2.2).

Les trois fosses sont circulaires avec un fond en cuvette et des parois obliques
similaires, mais la faible profondeur conservée ne permet pas une caractérisation précise de
leur morphologie. Des indices archéo-anthropologiques ont permis d'établir une
décomposition en espace vide, laissant supposer que les fosses devaient étre couvertes par un
systeme de couverture. Les sépultures sont individuelles a inhumation primaire, contenant
deux adultes de plus de 30 ans, une femme (A25) et un homme (F8), et un sujet immature
(A6) dont I'age a été estimé entre 3,5 et 6,75 ans. L'individu immature et celui de sexe
masculin reposent en position hyper-fléchie sur leur cété gauche, et celui de sexe féminin
également en position hyper-fléchie, mais sur le ventre avec une composante latérale gauche.
La position non naturelle de la téte de I'individu masculin pourrait étre artificielle dans le but
de positionner son regard en direction des deux autres sépultures. Le mobilier céramique et
lithique corrobore la datation Chasséen ancien pour les trois individus. L'individu masculin
est particuliérement bien pourvu avec des éléments de mouture fragmentés et disposés sous le
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thorax, un percuteur dans sa main gauche, une céramique compléte entre ses chevilles, les
fragments d'une grande jarre brisée de chaque coté de son corps, et également une lame de
silex brisée. 1l se pourrait qu'il ait bénéficié d'un statut particulier. Les deux autres individus
(femme et enfant) possédent également du mobilier (faune, lithique, céramique), I'individu
immature présentant des rappels avec les deux adultes, une cote de bovidé similaire a celle
trouvée dans la sépulture de I'individu féminin et un percuteur identique a celui de l'individu
masculin.

CERAMIQU UTHIUE FAUNE MOUTURE / PERCUTELR
Numéro Type mb[P[D[B[V| [m|E[ER[L]G[B[P[0Q [nb [Me|Pe]PI
AZ5 A6 Fosse 101 EIEINEE 1 1
A25 Fosse log 11 ga|18| 1 (17| 2|6 1|1 64|11
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Figure 39. Loriol-sur-Drome *Le Clos Chauvin™ (Dréme), plan des trois sépultures et leur position dans le site
(Cordier et al. 2012, Inrap)

La plus ancienne sépulture néolithique connue en moyenne vallée du Rhone date du
Cardial récent et se situe dans l'abri de la Vessignié en Ardeche (cf. contexte ; Gilles et al.
1989 ; Beyneix 2008). Le défunt est en position fléchie sur le cté droit, dans une petite fosse
ovale. L'unique autre sépulture connue pour les périodes anciennes du Néolithique dans la
région se trouve a Barret-de-Lioure dans la Drome et est datée de I'Epicardial. Il s'agit d'un
jeune adulte en décubitus latéral gauche, dans une fosse aménagée avec des pierres, en plein
air a I'aplomb d'un rocher (Pahin-Peytavy et Mahieu 1991).

Au Chasséen, les traditions se diversifient. Une grande hétérogénéité des lieux
d'inhumation, des architectures, des traitements du cadavre ou encore du mobilier est observée
dans la vallée du Rhéne (Boujot et al. 1991 ; Beyneix 1997, 2007). En plein air, on trouve des
sépultures disséminées parmi des structures domestiques ou des petites nécropoles a I'écart
des habitats (Beyneix 2007). A ce titre, Loriol-sur-Dréme s'insére parfaitement dans cette
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variabilité. Les sépultures du Chasséen ancien sont rares. On connait un sujet adulte inhumé
dans une fosse qui semble plus oblongue qu'au Clos Chauvin, a la Maladrerie a Chateauneuf-
du-Rhone (Ronco 2008). Le site de Barret-de-Lioure a également fourni un individu immature
d'environ cing ans qui pourrait étre daté du Chasséen ancien (Pahin-Peytavy et Mahieu 1991).
Les autres sépultures de la moyenne vallée du Rhone sont toutes de phases plus récentes du
Chasséen, et présentent des points communs notables avec les trois sépultures de Loriol-sur-
Drome. Les fosses sont circulaires et peu profondes, les individus en position contractée et on
y trouve des éléments de meule brisée, des restes de bovins et de la céramique (Beeching
2003 ; Baray et Boulestin 2010). Il semble donc qu'une continuité puisse étre observée au
niveau des gestes funéraires au Chasseen (Gleize dans Cordier et al. 2012). Plus au sud, le
Chasséen ancien offre des similarités telles que les fosses circulaires, des couvertures de
fosses, du type de mobilier ou de son bris volontaire... (Gleize dans Cordier et al. 2012). La
particularité du site réside dans la proximité de ces trois sépultures, méme s'il est possible
qu'elles appartiennent a un plus grand ensemble funéraire, qui pose la question évidente de
leur relation. La fourchette chronologique trés étroite dans laquelle elles se situent les rend
clairement sub-contemporaines. Une relation de parenté peut étre parfaitement supposée, ce
qui s'avererait étre un cas unique dans le paysage chasséen de moyenne vallée du Rhone.

Dans un deuxiéme temps, ce groupe funéraire constituant le plus ancien site sépulcral
chasséen en moyenne vallée du Rhone, il est d'un intérét majeur dans la documentation
génétique de I'histoire de la diffusion des groupes néolithiques dans I'axe rhodanien. Les
groupes cardiaux ont déja occupé ce territoire dés 5 200 cal. BC (Perrin 2008), mais aucune
donnée paléogénétique n'est connue pour des périodes aussi anciennes. Les seules données
cardiales (avant 5 000 cal. BC ; Gamba et al. 2012 ; Haak et al. 2015 ; Olalde et al. 2015) puis
épicardiales (5 000 - 3 700 cal. BC ; Di Benedetto et al. 2000 ; Lacan et al. 2011a ; Gamba et
al. 2012 ; Hervella et al. 2012) sont disponibles en Espagne et en Italie. Les autres données se
trouvent ensuite en Alsace et en Allemagne, ou celles obtenues dans ce travail dans le Bassin
parisien. Le Chasséen, culture succédant chronologiquement au Cardial dans le sud de la
France, est étendu sur une trés grande part du territoire francais, de I'Atlantique a la
Normandie, en passant par le Bassin parisien et le Massif central, attestant de nombreux
échanges. La vallée du Rhdne est un axe de passage majeur entre la sphere méditerranéenne et
le nord de la France (Beeching et al. 1991). Le site de Loriol-sur-Dréme constituerait donc un
premier jalon a la fois chronologique et géographique dans le paysage des données de 'ADN
ancien du sud de I'Europe et participerait a l'illustration des mouvements de populations au
Néolithique.

Le projet d'analyses ADN sur les restes de Loriol-sur-Dréme "Le Clos Chauvin™ n'a
pas été anticipé avant la fouille mais s'est imposé comme une évidence au cours de celle-ci.
L'ensemble des préléevements sur les trois individus a donc été effectué aprés I'étape de
terrain, sans que les précautions adéquates aient pu étre prises (prélévement propre et
conservation au froid).
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2. Reésultats

Nous avons appliqué le protocole de base de nettoyage, de broyage et d'extraction de
I'ADN sur les trois individus (A6 = une extraction, A25 = trois, F8 = une), puis avons utilisé
le multiplex M24 pour obtenir les SNPs de I'ADN mitochondrial et du chromosome Y (cf.
11.2-2.4.1.2). Un seul individu a fourni des résultats exploitables, la femme A25, qui présente
un haplogroupe mitochondrial H (Tableau 5). Pour les deux autres individus, I'nomme et
I'enfant, I'ADN ne s'est pas révélé suffisamment conservé (profils trés partiels et non
reproductibles) pour envisager le typage des lignées maternelles.

SNPs

ADN mt
L3
™M
12*13* M* C D N* A NI* | W X R* RO*HV* H V B RY J T U< K|F K
5358 e Bsfisagagseag § ik oglge
Noe g 9w S ¢ 3 8 m e § g I N v o B 8 & 5 g2
¢/T T/C €/T A/G C/A ¢/T T/C T/C T/C A/G C/T T/C A/G T/C G/A G/A C/G G/C/A A/G G/A A/G A/G|c/T c/G
Loriol_270 T cC A T A C AG C G G A G A A
loriol_ 2702 | T c A TOT A C c G A G
A6 Loriol_270 T A T A C cC A A A
loriol 2702 | T € Cc A ¢ c T A C C c G G A A
Loriol_271 T ¢ ¢c A cC T TTTATCTCSGCA G C G A G A A
loriol 27122 T ¢ ¢ A ¢ T T T T A C C G €C A G C G A G A A G
Loriol_271 T ¢ ¢ A ¢ T T TTATCTCGTCA G C G A G A A G
loriol 2712 T ¢ ¢ A ¢ T T T T A C C G €C A G C G A G A A
A25 Loriol_526 T ¢ ¢c A ¢ T TTTATCTCGTCAGC G A G A A G
loriol 5262 T ¢ ¢ A ¢ T T T T A C C G € A G C G A G A A G
Loriol_527 T ¢ c A c T T TTATCGCGCA G C G A G A A G
loriol 5272|T ¢ ¢ A ¢ T T T T A C C G C A G C G A G A A G
Loriol_272 cC A T G cC G A G A A
Loriol_272_2 A C TOT A C G G G G A
F8 Loriol_272 c A A C C G G A
Loriol_272_2 A T C G G G A

Tableau 5. Résultats des SNPs selon le multiplex M24 sur les échantillons de Loriol-sur-Drome.

Des PCR ont été effectuées pour caractériser la séquence HVR-I de l'individu A25, et
la séquence obtenue est CRS, avec un taux d'obtention de 100 %, pour chaque PCR pour
chacun des quatre fragments, sans aucune déamination (Tableau 6). Pour des études sur
I'ADN ancien, un tel taux est surprenant, voire suspect. La présence d'une mutation a un SNP
du chromosome Y renforce le caractere suspect de ces résultats. Nous avons donc comparé
cette sequence a celle des manipulateurs des vestiges, et il se trouve qu'effectivement, le
manipulateur 5 qui a effectué les prélevements posséde le méme profil mitochondrial
(Tableau 7).
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sujet Extrait aa bb cc dd hg_SNP

— CRS CRS CRS CRS H

. CRS CRS 16259.1G CRS H
Loriol A 25

1526 CRS CRS CRS CRS H

1527 CRS CRS CRS CRS H

Tableau 6. Résultats des PCR faites sur la séquence HVR-I de I'individu A 25 de Loriol-sur-Dréme

Nom Haplotype HVR-I hg
Manipulateur 1 16209C H
Manipulateur 2 16093C, 16189T, 16270T, 16274A us
Manipulateur 3 16189C, 16234T H
Manipulateur 4 16069T, 16126C, 16145A Jic*
Manipulateur 5 CRS H

Tableau 7. Séquences HVR-I des manipulateurs de Loriol-sur-Drome

Cet ensemble darguments (un profil ADN parfait, la présence de SNPs du
chromosome Y, I'absence de déamination, la correspondance avec le profil d'un manipulateur)
nous amene a penser que I'ADN endogene de cet individu était trop ou complétement dégradé
pour étre exploité et que la PCR captait uniquement le signal de I'ADN moderne contaminant.
Nous avons donc considéré cette séquence comme contaminée, et ne I'avons pas retenue. |l
semble que dans ce cas précis, le processus de décontamination préalable aux analyses ait été
inefficace. C'est I'unique cas de contamination par de 'ADN exogene moderne qui ait été
détecté parmi tous nos échantillons.

Il n'y a malheureusement aucun résultat exploitable pour le site de Loriol-sur-Dréme,
et toutes les questions posées précédemment restent en suspens, dans l'attente de nouvelles
analyses sur de nouveaux gisements, ou dans l'attente d'analyses avec des méthodes plus
performantes sur ces échantillons (approche paléogénomique).
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LES SEPULTURES DE LORIOL-SUR-DROME

Loriol-sur-Dréome *"Le Clos Chauvin®, Néolithique moyen, rattaché au Chasséen ancien
(4 230 - 3960 cal. BC)

e Ensemble funéraire composé de 3 sépultures individuelles riches en mobilier céramique,
lithique, faunique et de mouture et regroupant 1 homme, 1 femme et 1 enfant — structure
familiale ?

e Groupe sépulcral le plus ancien de la moyenne vallée du Rhone — intérét majeur dans la
caractérisation culturelle et génétique du Chasséen ancien dans I'axe rhodanien, documentant
les groupes néolithiques qui remontent vers le nord

» Un seul profil mitochondrial obtenu sur les trois individus (SNPs) mais non retenu car lié a
une contamination

LORIOL-SUR-DROME BURIALS

Loriol-sur-Drome *Le Clos Chauvin', Middle Neolithic, connected to the Early
Chasséen culture (4 230 - 3 960 cal. BC)

e Funerary group composed of 3 individual burials, rich in pottery, lithics, fauna and grinding
artifacts, grouping 1 male, 1 female and 1 child — family structure?

e The earliest sepulchral group in the middle Rhone Valley — clear interest for the cultural
and genetic characterization of the Early Chasséen culture in the Rhone Valley, documenting
Neolithic groups moving northward

» Only one mitochondrial profile obtained from the three individuals (SNPs) but rejected due
to clear signs of contamination
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Chapitre 3.  La nécropole de Gurgy "'Les
Noisats'" - Premieres données paléogéneétiques
du Bassin parisien pour le Néolithique moyen

1. Introduction et questionnements

Le site de Gurgy "Les Noisats" se trouve dans le département de 1"Yonne, au sud-est
du Bassin parisien (Figure 7). Il a fait I'objet d'une fouille programmée menée en quatre
campagnes entre 2004 et 2007 par S. Rottier, anthropologue (UMR ArTeHis, puis UMR 5199
- PACEA a partir de 2007). La nécropole est datée du Neolithique moyen et couvre une
période de 5100 a 4 000 cal. BC. A ce jour, c'est la plus grande nécropole connue pour la
période dans la région. Plusieurs articles ont fait état de cette découverte (Rottier et al. 2005 ;
Rottier 2006, 2007) et de récents travaux se sont déja intéressés a différents aspects portant
sur l'organisation spatiale et biologique du site. Les travaux de M. Le Luyer, docteur a
PACEA (UMR 5199), s'intéressent a la microstructure dentaire et ont permis de proposer des
affinités biologiques entre plusieurs individus (Le Luyer et al. 2014 ; Le Luyer 2016). lls
peuvent étre mis en paralléle avec les analyses isotopiques actuellement menées par L. Rey,
doctorante a PACEA (UMR 5199) ayant démontré I'nomogénéité du régime alimentaire du
groupe (Rey et al. 2014). M. Le Roy, docteur a PACEA (UMR 5199), a quant a elle mené une
approche spatiale du site, grace a un systeme d'information géographique, et s'est également
intéressée a la place des individus immatures et a leur statut social au sein de la nécropole (Le
Roy et al. 2014 ; Le Roy 2015). Elle a également démontré le regroupement préférentiel des
enfants pres des hommes. Tout ces travaux seront discutés et mis en perspective avec nos
propres résultats dans la synthese sur le site de Gurgy a la fin de cette section. L'ensemble de
ces études pluridisciplinaires sur Gurgy a notamment été rendu possible grace a un projet de
plus grande envergure dirigé par S. Rottier sur les questions d'identité et de mobilité en
contexte de transition culturelle du Mésolithique aux ages des métaux grace aux vestiges
humains. Ce projet, nommé Diversité biologique et culturelle de I'Homme de la fin de la
Préhistoire a la Protohistoire (DHP), a été soutenu par I'Université Bordeaux 1 et le
LaScArBx et a bénéficié¢ d’une aide de 1’Etat gérée par I’ Agence Nationale de la Recherche au
titre du programme Investissements d’avenir portant la référence ANR-10-LABX-52 de 2012
a 2014.

Gurgy "les Noisats" a été daté par radiocarbone, au plus large entre 5199 et 3 984
cal. BC (cf. Annexe 5) et sa phase d'occupation la plus importante est concentrée entre 4 900
et 4 500 cal. BC. Comme nous l'avons évoqué au début de ce travail (cf. 1.1-2.3), cette région
est, d'un point de vue culturel, une zone sous multiples influences. Bien que la periode
d'occupation du site soit longue, il nous est impossible d'y distinguer une influence culturelle
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propre du Bassin parisien plus qu'une autre. Il n'y a pas de traces archéologiques
diagnostiques (céramiques, lithiques...), alors que les dates de plusieurs cultures coincident :
la culture VSG (4 950 - 4 650 cal. BC, Dubouloz 2003) ou la tradition Cerny (4 700 - 4 200
cal. BC, Constantin et al. 1997), par exemple. Cette derniére, avec ses grands monuments de
type Passy ou ses sepultures sous dalle de type Malherbes n'apparait pas a Gurgy, qui est une
nécropole sans aucun monument apparent (Figure 40). La présence de quelques sepultures en
alcbve fait penser au RRBP (Thevenet 2004, 2010), mais des différences de structure et une
absence d'autres éléments de comparaison avec cette culture plus ancienne et plus au nord ne
permettent pas un rapprochement clair. D'un autre c6té, on trouve a Gurgy des coffres en
matériau périssable, semblables a ceux que l'on trouve dans la nécropole de Monéteau a
quelques kilométres de la et interprétée comme nécropole chasséenne (Augereau et Chambon
2011). Ceux-ci peuvent étre rapprochés des cistes de Chamblandes, dont l'aire de répartition
se trouve plus au sud dans les Alpes suisses et le Bassin Iémanique, mais dont on trouve aussi
des traces dans le Massif central (Moinat et Chambon 2007).
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Figure 40. Gurgy "les Noisats™ (Yonne), plan de la nécropole néolithique.
(S. Rottier)
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Cette grande nécropole pour la période comprend 134 fosses, avec un total de
128 squelettes humains (Figure 40). Parmi eux se trouvent 30 hommes, 20 femmes et 23
individus de sexe indéterminé, en comptant les individus adultes et grands immatures. Un
total de 62 sujets immatures a pu étre défini. Les tombes sont individuelles ou doubles, et
ainsi que nous l'avons esquissé préecédemment, différents types de fosses coexistent : simple, a
cuvelage ou en alcbve. Les dimensions des fosses sont variables en fonction de leur type,
allant de 0,71 a 2,83 meétres de long pour les individus adultes. L'ensemble des individus s'est
décomposé en espace vide, et pour la plupart dans un contenant en matériau périssable. La
majorité des corps est étendue sur le c6té gauche avec les membres hyper-fléchis, bien que
I'on trouve des exceptions, comme des individus sur le dos ou avec les membres supérieurs
plus ou moins fléchis (Figure 41). Leur orientation est principalement nord-sud, et la encore,
on trouve des individus orientés est-ouest ou dans des orientations intermédiaires. Le mobilier
funéraire est assez rare, et composé essentiellement de restes fauniques, de silex, ainsi que
d'ocre, de céramique et de coquillages dans quelques cas. La présence d'éléments
exceptionnels est a noter, tels qu'une crache de cerf, des canines de suidés, des incisives de
castor, une hache, une coquille Saint-Jacques ou encore un gobelet complet en céramique.
L'ensemble de ces données archéo-anthropologiques n'a pas encore permis a ce jour de
comprendre I'organisation interne du site ou sa chronologie.

Figure 41. Gurgy "Les Noisats" (Yonne), sépultures GLN 245B (a gauche) et GLN 255 (a droite), illustration de la
variabilité des positions des inhumés.
(CI. Rottier)
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Pour l'analyse paléogénétique, 102 individus ont pu étre traités sur les 128 disponibles.
Ceux qui n'ont pas été retenus étaient dans un état de conservation insuffisant pour un
prélevement. Les restes dentaires de 100 individus ont pu étre prélevés, que ce soit les
individus matures comme les immatures, et le matériel osseux n'a dii étre analysé que pour
deux individus (cf. Annexe 3).

L'analyse paléogénétiqgue des vestiges de Gurgy ouvre des perspectives trés
intéressantes a plusieurs niveaux. Tout d'abord les 128 individus de Gurgy fournissent un
terrain d'étude idéal pour I'ADN ancien. En effet, la conservation souvent mauvaise de I'ADN
ancien laisse présager des taux d'obtention de résultats toujours en deca du nombre total
d'individus analysés. Le grand nombre d'individus au départ, dans cette région tempérée, nous
laisse espérer un nombre important de séquences au terme de I'étude. Un nombre important de
séquences pourrait permettre de discuter de la composition genétique du site d'un point de vue
populationnel, ce qui serait une approche totalement inédite dans le paysage actuel de la
paléogénétique. De plus, les conditions de prélevement ont été idéales pour éviter d'une part la
contamination (prélévement propre) et d'autre part pour limiter la dégradation post-fouille de
I'ADN (avec une conservation des échantillons a -20°C dés le prélévement).

La situation géographique du site de Gurgy en plein cceur du Bassin parisien sur la
frange occidentale d'influence du courant danubien quelques siécles auparavant est également
un point important, a deux niveaux. Le premier niveau répond a un questionnement d'ordre
phylogéographique. Les données de I'ADN ancien sont tres peu nombreuses dans la partie
nord-ouest du continent européen, voire quasi inexistantes, mis a part trois séquences
mitochondriales disponibles sur la facade atlantique francaise (Deguilloux et al. 2010). Les
données présentées dans ce travail sur le site d'Obernai en Alsace n'étaient pas disponibles
lorsque nous avons effectué I'étude de Gurgy, elles n‘ont donc pas pu étre prises en compte
dans cette analyse. D'aprés les données archéologiques, la culture rubanée puis les cultures
qui en dérivent se sont diffusées jusque sur la facade atlantique au début du V* millénaire,
occupant la majeure part de la France (Thevenet 2010 ; Thomas 2011 ; Marchand 2014). Le
site de Gurgy, par son emplacement dans le Bassin parisien, se trouve donc étre un jalon
chronologique et géographique de la diffusion du Néolithique dans cette partie ouest du
continent et va permettre de documenter les descendants des groupes rubanés. Il est également
soumis aux influences culturelles du sud (Chasséen ou régions alpines avec les pratiques
funéraires des cistes de Chamblandes que I'on retrouve jusque dans le Bassin parisien), qui
permettent d'établir un panel d'hypothéses sur les groupes ayant pu avoir un impact sur sa
constitution.

Le second niveau se situe a une échelle plus locale et concerne la complexité du
contexte culturel dans lequel se trouve la nécropole. Les multiples influences culturelles
auxquelles est soumise la région créent un terrain d'étude tres complexe en ce qui concerne les
questions liées a la caractérisation genétique des groupes humains qui y sont implantés. Gurgy
ajoute a ce tableau la difficulté de sa spécificité culturelle. En I'absence de caractérisation
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précise, des questions particuliéres se posent : qui sont ces individus et d'ou viennent-ils ? La
paléogénétique peut tenter d'apporter des éléments de réponse d'ordre biologique et proposer
un nouveau regard sur cette population.

Au niveau intra-site également, les lignées maternelles et paternelles peuvent apporter
un éclairage nouveau sur l'organisation de la nécropole, reflétant potentiellement une
structuration sociale ou des modes matrimoniaux particuliers. En l'absence de logique
d'organisation (décelable avec des indices archéologiques ou chronologiques), il se peut que
la nécropole fonctionne selon une disposition régie par les données biologiques, comme des
regroupements familiaux, ou par des lignées paternelles (de type patrilocal) ou maternelles (de
type matrilocal). Les données archéologiques, si elles n'aident pas a la lecture de
I'organisation du site, sont cependant assez nombreuses pour étre compilées aux données
biologiques et étoffer ainsi les éléments d'analyse du site.
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2. Gurgy : point de rencontre des deux courants de Néolithisation ?

La premiere étape a été d'acquérir les données paléogénétiques. Nous avons donc
publié les données brutes dans notre premier article. Nous avons également construit notre
réflexion pour répondre aux questions qui se posaient initialement : qui sont les individus qui
composent le groupe de Gurgy "Les Noisats” ? D'ou viennent-ils ? Quelle est leur histoire ?
Nous avons également essayé de répondre aux questionnements concernant la compréhension
du site : les données produites par la paléogénétique apportent-elles des éclaircissements sur
I'organisation du site ? Peut-on identifier des regroupements spatiaux expliqués par des
noyaux familiaux ? par des groupes génétiquement reliés? Observe-t-on des modes
matrimoniaux particuliers ?

Cet article a permis de poser toutes les bases des discussions suivantes concernant le
groupe néolithique de Gurgy.

2.1. Article : When the Waves of European Neolithization Met: First Paleogenetic
Evidence from Early Farmers in the Southern Paris Basin - Maité Rivollat, Fanny
Mendisco, Marie-Héléne Pemonge, Audrey Safi, Didier Saint-Marc, Antoine
Brémond, Christine Couture-Veschambre, Stéphane Rottier, Marie-France
Deguilloux

Etat : Publié dans PLoS ONE en 2015 : 10(4): €0125521. doi:10.1371/journal.pone.0125521
Supporting Information disponibles dans I'Annexe 3.
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Abstract

An intense debate concerning the nature and mode of Neolithic transition in Europe has
long received much attention. Recent publications of palecgenetic analyses focusing on an-
cient European farmers from Central Europe or the Iberian Peninsula have greatly contribut-
ed to this debate, providing arguments in favor of major migrations accompanying
European Neolithization and highlighting noticeable genetic differentiation between farmers
associated with two archaeologically defined migration routes: the Danube valley and the
Mediterranean Sea. The aim of the present study was to fill a gap with the first paleogenetic
data of Neolithic settlers from a region (France) where the two great currents came into both
direct and indirect contact with each other. To this end, we analyzed the Gurgy 'Les Noisats'
group, an Early/Middle Neolithic necropolis in the southern part of the Paris Basin. Interest-
ingly, the archaeological record from this region highlighted a clear cultural influence from
the Danubian cultural sphere but also notes exchanges with the Mediterranean cultural
area. To unravel the processes implied in these cultural exchanges, we analyzed 102 indi-
viduals and obtained the largest Neolithic mitochondrial gene pool so far (39 HVS-I mito-
chondrial sequences and haplogroups for 55 individuals) from a single archaeological site
from the Early/Middle Neolithic period. Pairwise Fst values, haplogroup frequencies and
shared informative haplotypes were calculated and compared with ancient and modern Eu-
ropean and Near Eastern populations. These descriptive analyses provided patterns result-
ing from different evolutionary scenarios; however, the archaeological data available for the
region suggest that the Gurgy group was formed through equivalent genetic contributions of
farmer descendants from the Danubian and Mediterranean Neolithization waves. However,
these results, that would constitute the most ancient genetic evidence of admixture between
farmers from both Central and Mediterranean migration routes in the European Neolithiza-
tion debate, are subject to confirmation through appropriate model-based approaches.
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Introduction

The nature and mode of Neolithic expansion in Europe, also referred to as the "Neolithic Revo-
lution”, have been highly debated since the beginning of the twentieth century [1]. The Neolith-
ic way of life, i.e., the diffusion of agriculture and farming and potentially the Neolithic people,
has been shown to spread from the Near East innovation center according to two major routes
of diffusion: the Continental route, following the Danube river, associated with the LBK (Lire-
arBandKeramik) culture in Central Europe; and the Mediterranean route, along the Mediterra-
nean coastlines, associated with the Impressa and Cardium cultures in southern Europe [2,3].
Although traditionally investigated from an archaeological standpoint, this field has substan-
tially benefited from the study of genetics, which has notably contributed to the elaboration of
a wide panel of Neolithic diffusion models through the indication of either little genetic contri-
bution from Neolithic farmers to local hunter-gatherers (i.e., cultural diffusion) or various de-
grees of genetic admixture between expanding farmers and local resident groups of hunters-
gatherers (i.e., leapfrog colonization or demic diffusion) [4-6]. Although genetic studies con-
cerning extant Buropean populations generally agree on the contribution of Neolithic farmers
to the Buropean gene pool, the degree of this contribution remains highly debated (from 20 to
70% depending on the genetic markers, the methods used and the populations targeted [6-8]).
However, recent studies using appropriate model-based approaches, explicitly accounting for
drift and admixture, concluded in the congruence between NRY (Non-recombining Region of
the Y chromosome) and mtDNA (mitochondrial DNA) data, as both favor the demic diffusion
model [9]. These authors also noted a clear decrease in the Neolithic contribution with geo-
graphic distance from the Near East (for both molecular markers). This observation suggests
that both males and females admixed with the local Palaeolithic populations that inhabited Eu-
rope at that time, resulting in the progressive dilution of Near Eastern genes.

Interestingly, with recent advances in molecular biology, ancient DNA (aDNA) data have
provided a deeper understanding of the processes involved in the Neolithic diffusion into Eu-
rope. Indeed, aDNA data oblained from Early and Middle Neolithic groups can provide direct
insights into the gene pool of Neolithic pioneers. Thus, mtDNA data from early Neolithic
groups associated with either the Danubian expansion route [10-16] or the Mediterranean
route [17-19] have provided substantial evidence for (i) a turnover of mitochondrial genetic di-
versity with the spread of farmers from the Near East, and (ii) distinct gene pools associated
with farmer groups correlated with either the Danubian or Mediterranean expansion waves. If
a clear genetic discontinuity of maternal lineages at the advent of farming is regularly highlight-
ed (genetic discontinuity between hunter-gatherers and early farmers mitochondrial lineages
[10,14]), the evidence from Middle and Late Neolithic sites in Germany supports the increasing
assimilation of female hunter-gatherers [11,20]. Mitochondrial data would therefore suggest a
slow but steady increase in hunter-gatherer assimilation following a first period of cohabita-
tion. Nevertheless, the emerging genome data from a few Mesolithic and early farming individ-
uals confirms that early European farmers were primarily of Near Eastern origin and also
harbored west European hunter-gatherer-related ancestry [21,22]. Then, more powerful geno-
mic data rather suggest genetic exchange between indigenous hunter-gatherers and Neolithic
communities since the advent of farmers’ expansion.

The two major migration waves (i.e., Danubian and Mediterranean) may have come into
contact in a region that currently encompasses the French territory [2,23]. On the one hand,
the archaeological record indicates a clear cultural influence from late LBK in northeastern
France, in particular in the Paris Basin (with the LBK-derived cultures RRBP 'Rubané Récent
du Bassin Parisien’ and VSG 'Villeneuve-Saint-Germain' at the end of the Early Neolithic) [24-
26]. On the other hand, archaeologists have observed Mediterranean influences in the material
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culture found in the Paris Basin [27-30]. Although these archaeological elements demonstrate
contacts occurring between Paris Basin and southern France farmer groups, they do not allow
for the distinction between pure cultural exchanges versus human group gene flow. By examin-
ing the genetic relationships of populations over time, aDNA data can provide insights into the
processes involved in these exchanges [14,19]. However, only three mitochondrial sequences
are available for Middle Neolithic human remains from Western France [31], and no Early
Neolithic aDNA data from the French territory have been published so far.

In this context, the necropolis of Gurgy 'Les Noisats' holds a key position [32]. This site is
dated between 5,000 and 4,000 cal. BC, with a main occupation phase ranging from 4,900 to
4,500 cal. BC (i.e., during French Early/Middle Neolithic transition). It is localized along the
Yonne River in the southern part of the Paris Basin, in the westernmost part of LBK influence
(51 Fig and S2 Fig). As opposed to the funerary monuments observed during this period in the
Paris Basin [33], Gurgy is a monument-lacking necropolis grouping the burials of 128 individ-
uals (83 Fig). The morphology of burials could permit to draw parallels between Gurgy and
western Switzerland funerary practices [34]. The homogeneity characterizing the Gurgy group
(related to burial dates, funerary practices or biology; personal data) suggests that a unique
population with a common cultural background used the necropolis. We genetically analyzed a
total of 102 individuals to describe the maternal lineages comprising this ancient farmer group.
The mitochondrial data suggested different evolutionary scenarios to explain the Gurgy gene
pool make up. One scenario proposing that Gurgy necropolis reflects the genetic mixing of
Neolithic farmers deriving from both Danubian and Mediterranean expansion routes finds
particular resonance in archaeological data available for this region.

Material and Methods
Archaeological samples

Gurgy "Les Noisats” is a necropolis site in the southern Paris Basin, on the Yonne department,
in Northeast France. Carbon-14 dates of human remains from this site range between 5,000
and 4,000 cal. BC (S1 Table), but the most intensive occupation period ranges from 4,900 to
4,500 cal. BC, i.e., the Early/Middle Neolithic transition in this geographic region (see S1 File
for detailed archaeological context). The arrival of the "Neolithic package" in the Paris Basin,
from 5,100 BC, has been associated with LBK-derived culture, called Rubané Récent du Bassin
Parisien or RRBP [23,35-37]. Around 4,900 BC, i.e., at the end of the Early Neolithic period, a
new culture called Villeneuve-Saint-Germain (VSG) developed in the region presenting funer-
ary aspects clearly in the continuity of the Early Neolithic period [26]. Around 4,700 BC monu-
mental funerary structures appeared in the Paris Basin along with the Cerny culture,
characterized by two major types of monuments: Structures de Type Passy (STP) and the Male-
sherbes burials (see S1 File for details). For the period, the Gurgy necropolis corresponds to a
third and more inconspicuous funerary profile observed in the region: a monument-lacking
necropolis, without monument and any structuring of funerary space [33,38]. The tomb con-
figuration discovered in the site may echo the western Switzerland and the Chamblandes cists
[34]. During the same period, on the Southern part of France, the first Irnpressa settlements
give way to Cardial culture around 5,500 BC [39], and from 4,900 BC the Chasséen culture
shows an important regional diversity with a large occupation area in Southern France [40].

A total of 134 pits were excavated in the Gurgy necropolis, uncovering 128 individuals. We
sampled teeth in the alveolar position, but when these samples were not available, we sampled
isolated teeth or bone fragments. We acquired two samples per individual (S1 Table) for a total
of 102 individuals. We followed all established aDNA guidelines to reduce contamination from
the excavation site to the laboratory (S1 File). To trace the source and time of potential
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contamination, everyone who was in contact with the samples has been genotyped (S2 Table).
Details on the authenticity of the sequences are provided in the Supporting Information. The
SRA (Service Régional de I'Archéologie) of the Bourgogne region granted authorization for the
Gurgy site archaeological excavation and sampling, with the corresponding site number, 89
198 008.

Ancient DNA extraction

The samples were first submitted to a treatment of bleach and UV radiation. They were then
reduced to powder and we followed the procedure of Mendisco et al. [41] to extract the DNA
using the 'NucleoSpin Extract I kit' (Macherey-Nagel, Diiren, Germany).

SNP analyses

Multiplex assays targeting informative and complementary mitochondrial and Y chromosome
SNPs, facilitating the characterization of common European maternal and paternal lineages,
were designed with MassArray assay design software (version 4.0). Genotyping reactions were
performed using the iPLEX Gold technology (Sequenom, Inc San Diego, CA, USA). The reli-
ability and accuracy of this MALDI-TOF MS-based SNP genotyping technique were particu-
larly adapted to the minute amount of degraded aDNA muolecules [41]. A total of 28
mitochondrial SNPs and 10 Y chromosome SNPs were targeted and positive profiles were con-
firmed at least four times per individual (two genotyping on at least two DNA extracts per sam-
ple). The targeted SNPs and the associated primers are detailed in the S3 Table. The
hierarchical structure of the targeted SNPs constitutes a powerful internal control for contami-
nation or erroneous results.

HVS-I Amplification and sequencing

We amplified four overlapping fragments [42] to characterize 392 bp (nps 16,009-16,400) of
the mtDNA HVS-I control region (see S1 File for details on PCR amplification conditions). At
least eight independent PCR reactions were performed per individual (four overlapping frag-
ments—two extractions). All reported mutations were established according to the revised
Cambridge Reference Sequence (rCRS) [43,44] and were deduced from the “consensus” among
several sequences from multiple amplification products and extracts.

Population groupings

To compare population samples with Gurgy, we distinguished sample groups based on the
lower time bound of the Gurgy site occupation period (i.e., 4,000 years BC). We divided ancient
hunter-gatherers (HG) and farmers (F) into six groups: European hunter-gatherers anterior to
4,000 BC ('PRE_HG’ N = 41) and European hunter-gatherers dated from after 4,000 BC
('POST_HG"; N = 30), Central European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC (PRE_Cen-
tral_F; N = 147) and Central European Neolithic farmers dated from after 4,000 BC (‘'POST_-
Central_F; N = 28), Southern European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC
('PRE_South_F; N = 56) and Southern European Neolithic farmers dated from after 4,000 BC
("POST_South_F; N = 49) (54 Table). In addition, we used 20,535 modern HVS-I sequences
(between nucleotide positions 16,024 and 16,380) from 78 modern populations from Europe
and the Near East (S5 Table).
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Fig 1. Principal Component Analysis (PCA) on the ancient mtDNA dataset. PCA performed with
haplogroup frequencies and circle of correlation of the PCA. The ancient samples (S4 Table) included
'PRE_HG' for European Hunter Gatherers anterior to 4,000 BC (N = 41), 'PRE_Central_F' for Central
European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC (N = 147), and 'PRE_South_F'for Southern European
Neolithic farmers anterior to 4,000 BC (N = 56). Some ancient groups anterior to 4,000 BC and sufficiently
large enough for comparison at the population level are also shown (Derenburg, Halberstadt, Karsdorf,
Salzmiinde, from Germany [11,12,14,15]; and Los Cascajos from Spain [19]).

doi:10.1371/journal.pone.0125521.g001

Statistical Analyses

We used Arlequin version 3.5.1.2 [45] to identify shared mtDNA haplotypes between Gurgy
and other ancient and modern groups (S6 Table and 57 Table) and to compute population-spe-
cific pairwise genetic distances (Fsy). The software R version 3.1.2 (Pumpkin Helmet) was used
for Principal Component Analysis (Fig 1 and S4 Fig) and Multidimensional scaling (Fig 2 and
S5 Fig). The shared informative haplotype frequencies were used Lo create a map (56 Fig) using
the software Surfer 12 (Golden Software, Inc.). A median-joining network connecting the
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Fig 2. Multidimensional Scaling (MDS) on the ancient mtDNA dataset. MDS performed on the Fgr values
between Gurgy and the ancient dataset (same as Fig 1).

doi:10.1371fjournal.pone.0125521.9002
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mitochondrial sequences anterior to 4,000 BC was constructed for nps 16,056-16,380 using
NETWORK 4.6.1.3. (57 Fig).

Results and Discussion
Gurgy genetic diversity

From the 102 sampled Gurgy human remains, 55 mitochondrial haplogroups were generated
(S8 Table), and 39 of those individuals provided HVS-I sequences (nps 16,009-16,400) that
met all requested aDNA authenticity criteria (S1 Table, S1 File and S3 Fig) [46]. The sequences
were deposited in the GenBank database (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/; accession
numbers KP863031-KP863069). To our knowledge, this is the largest mtDNA Neolithic sam-
ple recovered from one archaeological site for the Early/Middle Neolithic period. This sample
features 27 distinct mitochondrial haplotypes belonging to eight haplogroups (H, K, U, ], N1a,
V, X and T). Unfortunately, no sample yvielded Y chromosome DNA, suggesting that nuclear
DNA might be less well conserved in these samples. Some individuals might be closely mater-
nally related, as five distinct mtDNA haplotypes were shared by more than two individuals (S1
Table). Only three samples sharing a haplotype (K characterized by a 16,224C mutation) origi-
nated from spatially close or even superimposed burials (GLN244, GLN245A and GLN245B).
Interestingly, the archaeological data obtained for these burials showed the absence of any dis-
turbance between different successively eslablished burials, strongly suggesting the preserved
memory of the localization of these areas.

In the last 10 years, an increasing amount of paleogenetic data has been published, provid-
ing substantial insights into the genetic relationships between ancient hunter-gatherers, ancient
farmers and modern Europeans [10-19,47-62]. We used this published data (detailed in 54
Table) to examine the genetic relationships between samples from Gurgy and other temporally
and spatially related aDNA samples.

The Gurgy necropolis genetic diversity (Hd = 0.9447 +/- 0.0284) is similar to the genetic di-
versily values obtained for Early Neolithic groups from Central Europe (e.g., Derenburg-Meer-
enstieg Il Hd = 0.9567 +/- 0.0238 [14,15] and Halberstadt-Sonntagsfeld Hd = 0.9613 +/-
0.0178 [11,12]) but is slightly higher than that of the Los Cascajos group in Southern Europe
(Hd = 0.8234 +/- 0.0670 [19]) (59 Table). The Gurgy group shows nucleotide diversity (=
0.010056 +/- 0.005795) intermediate between the values observed for LBK groups and farmers
from southwestern Europe (S9 Table). We also observed that the Gurgy genetic diversity is
close to the value calculated for the hunter-gatherer group PRE_HG (Hd = 0.9305 +/- 0.0250).
This result is striking, as we observe analogous genetic diversity between a hunter-gatherer
sample geographically (from Spain to Russia; S4 Table) and chronologically (from 38,000 BP
to 4,450 BC; 54 Table) largely dispersed and a local group of Neolithic farmers who buried
their dead in the Gurgy necropolis for approximately 500 years. This observation is consistent
with population-genomic evidence suggesting lower diversity for hunter-gatherers than for
farmers [21,22,63].

Relationship of Gurgy farmers with ancient European groups

To understand of the genetic relationships between the Gurgy group and other temporally and
spatially related aDNA samples of hunter-gatherers and farmers, we divided published aDNA
data into three groups anterior or contemporaneous to the Gurgy group (i.e., anterior to 4,000
BC, the most recent date obtained for Gurgy sample remains): European hunter-gatherers an-
terior to 4,000 BC (PRE_HG'; N = 41), Central European Neolithic farmers anterior to 4,000
BC ('PRE_Central_F; N = 147) and Southern European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC
('PRE_South_F; N = 56) (Fig 3 and S4 Table). Four common basal mtDNA haplotypes were
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Fig 3. Location of the sites anterior to 4000 cal BC. PRE_HG (purple): 1) La Braria, 2) La Pasiega, 3) La Chora, 4) Erralla, 5) Aizpea, 6) Oberkassel, 7)
Reuland-Loschbour, 8) Bad Durrenberg, 9) Hohleinstein, 10) Hohler Fels, 11) Villabruna, 12) Paglicci, 13) Dolni Vestonice, 14) Spiginas, 15) Donkalnis, 16)
Kretuonas, 17) Uznyi Oleni Ostrov, 18) Popovo, 19) Kostenki, 20) Chekalino, 21) Lebyazhinka. PRE_South_F (blue): 22) Los Cascajos, 23) Paternanbidea,
24) Chaves, 25) Can Sadurni, 26) Sant Pau del Camp, 27) Avellaner. PRE_Central_F (green): 28) Flomborn, 29) Wittmar, 30) Oberwiederstedt, 31)
Unterwiederstedt, 32) Salzm(inde, 33) Derenburg, 34) Halberstadt, 35) Naumburg, 36) Karsdorf, 37) Esperstedt, 38) Vedrovice, 39) Szarvas, 40) Ecsegfalva.
References in S4 Table.

doi:10.1371/journal.pone.0125521.9003

shared between Gurgy, 'PRE_HG', 'PRE_Central_F'and 'PRE_South_F' groups (S6 Table).
Three other haplotypes were shared between 'PRE_Central_F'and 'PRE_South_F' populations,
and 20 haplotypes were specific to Gurgy farmers. The number of unique haplotypes encoun-
tered in the Gurgy group (similar to the Central and South European farmer groups) must be
associated with the still weak aDNA dataset available for ancient European populations. A me-
dian-joining network connecting all ancient HVS-I sequences (from hunter-gatherers and
farmers anterior to 4,000 BC) is proposed in S7 Fig. The resulting network is not completely
satisfactory, as it only considers short HVS-I sequences, as responsible for creating artificial
links between different haplogroups. Nevertheless, this network suggests that most of the
Gurgy haplotypes are either shared with other ancient European farmers or likely derived from
the sequences obtained from Central and South Europe farmers (S7 Fig).

Previous work has demonstrated the mtDNA distinctiveness of ancient hunter-gatherers (i.
e., PRE_HG') compared with Early/Middle Neolithic farmers [10,11,14,19]. This point is clear-
ly illustrated via principal component analysis (PCA) and Multidimensional Scaling (MDS)
performed on the ancient groups (Figs 1 and 2). Indeed, the PCA revealed that most of the

PLOS ONE | DOI:10.1371/journal.pone.0125521  April 30, 2015 7/16

150



& PLOS | one

Mitochondrial Diversity and Origin of the Farmers from Gurgy (France)

6000BC 5500BC

0,07

0,05

5000B¢ 4500BC 4000BC 3500BC 3000BC 2500B¢ 2000BC

PRE_HG POST_HG

Karsdorf - Salzmunde
N erenburg
I et

| e

Gurgy

' Los Cascajos

Les Treilles

Fig 4. Pairwise Fgy distances. Fs1 measured between Gurgy and ancient European hunter-gatherers / farmer groups (S4 Table and 510 Table). 'PRE_HG'
for European hunter-gatherers anterior to 4,000 BC {N = 41), 'POST HG' for European hunter-gatherers after 4,000 BC (N = 30), 'PRE_Central F'for Central
European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC (N = 147), 'POST_Central_F' for Central European Neolithic farmers after 4,000 BC (N = 28),
'PRE_South_F' for Southern European Neolithic farmers anterior to 4,000 BC (N = 56), and 'POST_South_F' for Southern European Neolithic farmers after
4,000 BC (N = 49). Ancient groups anterior to 4,000 BC, which were sufficiently large for comparison at the population level are also shown (Derenburg,
Halberstadt, Karsdorf, Salzminde, from Germany [11,12,14,15]; Los Cascajos from Spain [19] and Les Treilles form southern France [54]).

doi:10.1371/journal pone.0125521.9004

variation in mtDNA haplogroup frequencies lied between ancient hunter-gatherers (PRE_HG)
and farmer groups, including Gurgy (first component, Fig 1). Notably, PRE_HG' is character-
ized by specific haplogroups, such as U2, U4, U5 and several H, which are absent or rare in
Gurgy or other farmer groups. Calculation of the pairwise Fsr values between ancient popula-
tions confirmed an important genetic distance between ancient European hunter-gatherers
and Gurgy farmers (0.08016; Fig 2 and Fig 4 and S10 Table). These observations are consistent
with the results from Bramanti et al. [10] and Haak et al. [14], who proposed the genetic dis-
continuity of maternal lineages between local hunter-gatherers and early farmers (a genetic dis-
tinction that decreased during later periods through progressive hunter-gatherers assimilation
[11]). Notably, the Fgr value measured between Gurgy and PRE_HG groups was slightly lower
than that measured between other ancient farmers groups (from Central and southern Europe)
and PRE_HG. These results are consistent with the study of Rasteiro and Chikhi [9], showing a
clear decrease in the Neolithic contribution / higher hunter-gatherer admixture with geograph-
ic distance from the Near East. The involvement of hunter-gatherers in the constitution of the
Gurgy gene pool requires more powerful model-based approaches for further clarification.
However, the important genetic distance measured between Gurgy and hunter-gatherer groups
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clearly contrasts with the genetic similarities observed between Gurgy and Early Neolithic
farmers from Central and Southern Europe.

The Fsr values calculated between Gurgy and (i) the PRE_Central _F' and (ii) the 'PRE_-
South_F' groups are almost perfectly equal (0.03333 and 0.03176, respectively) and much
lower than the Fsy between Gurgy and the 'PRE_HG' group (Fig 4 and 510 Table). We also
computed Fgr between Gurgy and ancient groups sufficiently large enough for comparison at
the population level (specific archaeological sites providing more than 20 HVS-1 sequences)
(Fig 4). Interestingly, low Fgr values suggest similar genetic proximity between Gurgy and
some LBK populations in Germany (Karsdorf, Salzmiinde [11,12]) or Los Cascajos in Spain
[19]). The MDS constructed using the Fgy value reported above places the Gurgy group in an
intermediate position between southern and Central farmer groups (Fig 2).

The PCA presented above highlights another substantial degree of variation distinguishing
'PRE_Central_I'and 'PRE_South_F, following the two major migration waves associated with
Neolithic diffusion in Europe (Fig 1). In the PCA, the population of Gurgy that shares hap-
logroups with both Southern and Central farmer groups also revealed an expected intermediate
position. Notably, Gurgy showed three individuals carrying mutations characteristic of the
N1a haplogroup, which is considered a genetic marker of the Danubian expansion route be-
cause it is common among Early Neolithic farmers from Central Europe (14 Nla sequences are
currently associated with LBK groups [11,14,15]) and has not been detected in farmers groups
associated with the Mediterranean migration route so far. Although the three Nla sequences
from the Gurgy group differ from those reported for the LBK groups, these findings might sup-
port the implication of LBK descendants in Gurgy group formation.

In summary, all descriptive analyses highlight strong genetic differentiation between Gurgy
and European hunter-gatherers and even stronger and equal genetic affinities between Gurgy
and ancient farmers from both Central and South Europe. These observations might reflect
distinet evolutionary scenarios such as (i) a tree-like population history with three ancestral
farmer populations leading to the three farmer groups analyzed (Gurgy/Danubian farmers/
Mediterranean farmers) or (ii) admixture, i.e., the Gurgy gene pool was likely shaped by a simi-
lar contribution of farmers originating from the Mediterranean region and Central Europe as-
sociated with the Danubian and Mediterranean Neolithization routes. Although the descriptive
analyses did not favor any evolutionary scenario (patterns might be affected by sample compo-
sition and interpretations in terms of admixture events were not straightforward), the available
archaeological data for this region support the admixture model.

Concordant archaeological and paleogenetic clues of gene flow
between Early/Middle Neolithic Paris Basin and southern France
farmers

Gurgy is localized in the southern area of the Paris Basin, which lies at the westernmost part of
the LBK cultural influence (S1 Fig and 52 Fig) [2,24]. The Gurgy necropolis shows a potential
RRBP cultural tradition (clearly LBK derived) in terms of burial type, position or orientation
(S1 File) [64]. However, some archaeologists have observed parallels with western Switzerland
[34] and demonstrated cultural exchanges between Paris Basin populations and groups from
southern France associated with Cardium and Chasséen cultures [27,28,30,65]. Various arti-
facts or cultural influences from southern France, corresponding to pottery decorations [27],
bone industry [29,66] or personal ornaments (Spondylus shells or white limestone rings
[67,68]), have been observed in the RRBP or Villeneuve-Saint-Germain (VSG) burials of the
Paris Basin. Two hypotheses have been proposed to explain this southern cultural influence in
farmer groups from the Paris Basin, including either an appropriation of techniques and style
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through genetic contact and admixture between populations or a simple exchange of artifacts
and raw materials without gene flow [29]. We propose that the archaeological data and the
paleogenetic results obtained on the Gurgy necropolis are consistent with the hypothesis that
the Mediterranean cultural influence on the Paris Basin entails some gene flow, implying the
northerly migration of Mediterranean farmers in the Paris Basin and admixture with farmer
descendants of LBK populations from Central Europe. As proposed by Sidéra [29,69], exogamy
between groups might explain the fusion of the material culture of both Central and southern
Neolithic spheres in the Paris Basin and the mixture of southern/Central Europe farmer line-
ages observed in the Gurgy necropolis.

Gurgy and the evolution of farmer groups during the Middle/Late
Neolithic period

To unravel the genetic affinities of the Gurgy group with later European groups, the Gurgy ma-
ternal gene pool was compared with that of hunter-gatherer or farmer populations dated be-
tween 4,000 BC and 2,000 BC: European hunter-gatherers after 4,000 BC (‘'POST_HG'

N = 30), Central European Neolithic farmers after 4,000 BC (POST_Central _F; N = 28), and
southern European Neolithic farmers after 4,000 BC ('POST_South_F; N = 49) (54 Table and
Fig 3). Gurgy mtDNA diversity showed clear genetic affinities (in term of lowest Fer) with
'POST_Central_F' (0.00965), 'POST_South_F' (0,01774), or the French group of Les Treilles
(0.01006; southern France, 3,000 BC [54]). Paleogenetic data for the Middle or Late Neolithic
periods indicated that migratory/demographic events have largely remodeled the gene pool of
farmer groups throughout the Neolithic period. This evidence was recently supported by an
analysis of a time transect spanning the >3,500 years of the Central European Neolithic period
highlighting substantial gene flow throughout the European continent during the Late Neolith-
ic period [11]. Consequently, farmer groups from the Late Neolithic period were formed from
a mosaic of maternal lineages from diverse European origins, and this mixed constitution
might explain the genetic similarity of these farmer groups to Gurgy.

The relationship of Gurgy farmers with extant European populations

The Gurgy mitochondrial gene pool wascompared with 20,535 HVS-I sequences compiled
from 78 European and Near Eastern modern populations to assess the similarity between the
Gurgy and modern European gene pools (54 Table and S5 Fig). PCA revealed genetic differen-
tiation between modern populations from the Near East and those from Europe (54 Fig) and
high genetic homogeneity of modern European populations. Interestingly, the Gurgy group
was isolated from the both blocks, suggesting that global European gene pool remodeling since
the Neolithic period contributed to the observed discontinuity between early Neolithic groups
(including Gurgy) and modern European mitochondrial gene pools [11,12,14,15,70].

We next assessed haplotypes shared between the Gurgy and modern European populations.
Excluding the four commeon and non-informative haplotypes observed in Gurgy and a large
number of European populations (mainly basal haplotypes) and excluding the eleven haplo-
types unique to Gurgy, twelve remaining informative haplotypes were shared between Gurgy
and specific European and Near East populations (57 Table). We considered that these infor-
mative haplotypes might potentially highlight extant populations with affinities to the Gurgy
group, presumably representing a genetic legacy from the Neolithic period [14]. The map spe-
cifically reporting these shared informative haplotype frequencies shows interesting hotspots
in Turkey and the Balkan Peninsula and along Danube Valley and the Mediterranean shores
(S6 Fig). Thus, the geographic distribution of these informative haplotypes in modern Europe-
an populations might reflect some aspects of alleged Gurgy group history, i.e., the scenario
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proposing that the group comprised an admixture between the descendants of the farmers
from Danubian and Mediterranean expansion routes, who are the descendants of farmers from
the Balkans and Anatolia.

Conclusion

We conducted a paleogenetic study on the Gurgy 'Les Noisats' necropolis, presenting the first
genetic data on Neolithic settlers (Early/Middle Neolithic transition) in France. Localized in
the southern part of the Paris Basin, the necropolis provides a unique opportunity to document
the processes implied in the Neolithization of a region where cultural exchanges between cul-
turally distinct farmer groups have been highlighted. Descriptive analyses performed using
Gurgy mtDNA diversity highlight a gene pool clearly intermediate between those characterized
for the farmers associated with both Danubian and Mediterranean migration routes. Even if
these findings were consistent with different evolutionary scenarios, we propose that the sce-
nario in which the Gurgy gene pool resulted from equivalent contributions of maternal lineages
from farmer groups associated with the Danubian and Mediterranean expansion routes is the
most parsimonious. These arguments notably corroborate archaeological evidence of cultural
exchanges between farmers from the Paris Basin and those from southern France, indicating
that the observed cultural exchanges reflect genetic admixture between groups. However, we
are fully aware that these data do not definitively prove admixture between farmers associated
with both Neolithization routes and that the proposed admixture model must be tested under a
robust analytical framework, such as the coalescent theory that would account for genetic drift
and population demography within a gene genealogy [71].
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2.2. Mise a jour de l'analyse a partir des récentes publications de données de
comparaison

Cet article ayant été soumis en octobre 2014, nous avions considéré les données issues
de la littérature jusqu'au printemps 2014. Depuis, un grand nombre de nouveaux papiers a été
publié avec de nouvelles données mitochondriales. Afin de vérifier que nos conclusions sont
toujours valides avec ces nouvelles données, nous les avons intégrées dans de nouvelles
analyses de type MDS et ACP, qui mettent a jour les données fournies dans les Sl (cf.
Annexe 3).
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Figure 42. Cartes des sites publiés (en couleur) depuis I'article Rivollat et al. 2015 dont les séquences ont été ajoutées
aux analyses (la numérotation suit celle de la figure 3 de I'article).

Chasseurs-cueilleurs (rose) : 41) EI Miron (Esp), 42) Bichon (CH), 43) Bléatterhéhle (All), 44) Motala (Swe), 45) Stora
Forvar (Swe), 46) Vila Spila (Cro), 47) Satsurblia (Geor), 48) Kotias (Geor), 49) Samara (Rus). Anatolie/Proche-Orient
(orange) : 50) Tell Halula (Syr). 51) Tell Ramad (Syr), 52) Barcin (Tur), 53) Mentese (Tur). Transdanubie (vert foncé) : 54)
Varasti (Rom), 55) Curatesti (Rom), 56) Sultana-Valea (Rom), 57) Sultana-Malu (Rom), 58) Carcea (Rom), 59) Negrilesti
(Rom), 60) Gura Baciului (Rom), 61) Decea Muresului (Rom), 62) Iclod (Rom), 63) Polgar (Hung), 64) Garadna (Hung), 65)
Tiszasz0lés (Hung), 66) Kompolt (Hung), 67) Kény (Hung), 68) Apc-Berekalja (Hung), 69) Budakeszi (Hung), 70)
Balatonszarsz6 (Hung), 71) Balatonszemes (Hung), 72) Vinkovci (Cro), 73) Vukovar (Cro), 74) Alsonyék (Hung), 75)
Lanycsok (Hung), 76) Szemely (Hung), 77) Bélcske (Hung), 78) Harta (Hung), 79) Tolna (Hung), 80) Berettyoujfalu (Hung),
81) Debrecen (Hung). Europe centrale (vert clair) : 82) Stuttgart-Mulhausen. Europe du sud (bleu) : 83) Cova Bonica
(Esp), 84) Els Trocs (Esp), 85) Cova del'Or (Esp), 86) Cova de la Sarsa (Esp), 87) Almonda Cave (Port).
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Nous avons conservé la chronologie adoptée dans l'article précédent, s'arrétant a 4 000
cal. BC pour ne considérer que les groupes ayant pu participer la constitution du pool
génétique de Gurgy. Nous avons donc ajouté a notre précédent set d'analyses les 20 nouveaux
profils concernant les chasseurs-cueilleurs, se situant de I'Espagne a la Géorgie en passant par
la Suéde (Bollongino et al. 2013 ; Lazaridis et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a ; de la Rua et
al. 2015 ; Haak et al. 2015 ; Jones et al. 2015 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015 ; Figure 42). De
nouvelles données trés attendues issues du Proche-Orient et d'Anatolie ont également été
publiées, concernant plusieurs sites syriens et turcs (Fernandez et al. 2014 ; Mathieson et al.
2015). Elles regroupent notamment 41 profils mitochondriaux que nous avons utilisés. La
Transdanubie est également une région qui a fait l'objet de nombreuses analyses ces deux
dernieres années, rassemblant un total de 152 nouveaux profils mitochondriaux pour un
territoire couvrant de nombreux sites en Roumanie, en Hongrie et en Croatie (Gamba et al.
2014 ; Hervella et al. 2015 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015). Le Néolithique d'Europe centrale
s'est vu enrichi de quatre séquences pour le site de Stuttgart (Lazaridis et al. 2014 ; Haak et al.
2015). Enfin, I'Espagne a également bénéficié de deux travaux publiant onze nouvelles
séquences (Haak et al. 2015 ; Olalde et al. 2015).

Nous avons donc recalculé les fréquences d'haplogroupes et établi une nouvelle ACP
en fonction. Les résultats observés sont en tout point concordants avec l'analyse précédente
(Figure 43). Gurgy se situe toujours a une distance équivalente des deux groupes néolithiques
d'Europe centrale et d'Europe du sud. Le groupe Transdanubie se situe logiquement a
proximité des groupes d'Europe centrale, de facon cohérente avec la continuité géographique
et culturelle des populations réparties le long du courant continental. Le nouveau groupe
"Anatolia-NE" se situe entre les deux groupes néolithiques Europe centrale / Europe du sud.
Cette position centrale reflete bien la position ancestrale de ce pool mitochondrial,
représentant le pool génétique initial a l'origine de la formation des groupes dérivés allant
constituer les deux courants de Néolithisation. Ces groupes dérivés vont ensuite se
différencier progressivement (en termes de fréquences d'haplogroupes) sous l'effet de
successions d'effets de fondation. Le pool constitué a Gurgy, qui réunit des individus issus de
ces deux courants, et donc un pool génétique mixte constitué de la combinaison de lignées
issus des deux courants, semble présenter un pool génétique plus "complet” et de fait plus
proche du pool initial ancestral (avant séparation des lignées emportées vers la Méditerranée
et I'Europe centrale). Ainsi Gurgy se retrouve positionné entre les deux groupes néolithiques
européens de Meéditerranée et d'Europe Centrale, et plus proche du groupe "Anatolia-NE".
Sans surprise, le groupe des chasseurs-cueilleurs se situe toujours aussi loin des autres
groupes, individualisé par la tres haute frequence d'haplogroupes U parmi les individus qui le
composent, d'ou qu'ils viennent.
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Figure 43. ACP basée sur les fréquences d"haplogroupes mitochondriaux et cercle des corrélations.

Nous avons également recalculé les valeurs de Fst entre chacun de nos groupes, en
prenant les séquences HVR-1 comprises entre I'ensemble des positions 16 057 et 16 380. La
MDS ci-dessous (Figure 44) synthétise les distances observées entre les groupes. Le méme
schéma que celui observé dans la MDS basée sur les données précedentes ainsi que celui
obtenu avec les fréquences d'’haplogroupes dans I'ACP s'observe ici. Une différentiation des
deux groupes néolithiques de part et d'autre de Gurgy et les chasseurs-cueilleurs qui
présentent la distance la plus importante par rapport a tous les autres groupes se retrouvent de
la méme fagon. Gurgy présente eégalement la plus grande proximité avec le groupe des
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chasseurs-cueilleurs, de méme que précédemment, ce qui corrobore et renforce I'hypothése
d'une plus grande affinité génétique des chasseurs-cueilleurs avec les Néolithiques de Gurgy
qu'avec les autres groupes néolithiques.
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Dimension 1
Figure 44. MDS créée a partir des valeurs de Fst.

Bien qu'un certain nombre de données aient été ajoutées par rapport a notre étude
initiale, nos résultats sont confortés. Les mémes schémas se dégagent et révélent la position
centrale de Gurgy, entre Néolithiques d'Europe centrale, Néolithiques d'Europe du sud et
chasseurs-cueilleurs.
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3. La modélisation par coalescence pour discuter des hypotheses

Les données obtenues dans I'article précédent ont permis de mettre en place une série
d'hypothéses quant au métissage des différents groupes néolithiques d'Europe centrale et
d'Europe du sud, ainsi que des chasseurs-cueilleurs dans le pool génétique de Gurgy. Pour
approfondir dans cette voie et essayer d'apporter des éléments plus concrets pour discuter de
ce metissage, nous avons envisagé I'approche de la modélisation par coalescence. Pour cela,
nous sommes entrés en contact avec I'équipe du MACE (Molecular and Cultural Evolution
Laboratory) du Professeur M. G. Thomas a Londres et en particulier avec P. Gerbault, post-
doctorante. Tous deux travaillent dans le département Genetics, Evolution and Evironment, a
University College London.®

Par cette collaboration nous avons voulu tester la possibilité d'exclure la continuité
génétique entre (i) les fermiers d'Europe centrale et Gurgy, (ii) les fermiers d'Europe du sud et
Gurgy et (iii) les chasseurs-cueilleurs et Gurgy. De fait nous avons voulu tester I'implication
de chacun de ces groupes dans la constitution du pool génétique de Gurgy. Nous avons établi
des modeéles simples de continuité entre deux paires de populations. De cette collaboration est
né un article que nous avons soumis a la revue European Journal of Human Genetics.

Article : Investigating mtDNA relationships in Neolithic Western Europe through serial
coalescent simulations - Maité Rivollat, Stéphane Rottier, Christine Couture, Marie-
Héléne Pemonge, Fanny Mendisco, Mark G. Thomas, Marie-France Deguilloux, Pascale
Gerbault

Etat : Soumis & European Journal of Human Genetics le 28 janvier 2016.
Supplementary Information disponibles dans I'’Annexe 4.

® 'obtention d'une bourse d'internationalisation du doctorat délivrée par I'lnitiative d'Excellence de I'Université
de Bordeaux m'a permis d'aller passer trois mois dans ce laboratoire afin d'acquérir les bases de la méthode et
d'apprendre a les appliquer moi-méme.
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Abstract:

Recent ancient DNA studies on European Neolithic human populations have provided
persuasive evidence of farmer introgression into Early Neolithic Europe from the Aegean,
bringing a distinctive set of mitochondrial lineages into Europe. In this context, the ancient
mitochondrial DNA (mtDNA) data collected from the Neolithic necropolis of Gurgy (Paris
Basin, France), the largest mtDNA sample obtained from a single archaeological site for the
Early/Middle Neolithic period, showed strikingly low and balanced differentiation with
farmers associated to both the Danubian and Mediterranean Neolithic migration routes, as
well as with hunter-gatherers. To test whether this pattern of differentiation could be
obtained in a single unstructured population, we used serial coalescent simulations. This
permitted us to assess if drift alone could explain the genetic differences measured between
ancient groups, under a single expanding population model. We explore female effective
population size parameter combinations at the time of the colonization of Europe 45 000
years ago and the most recent of the Neolithic samples analyzed in this study 5 900 years
ago, and identify conditions under which population continuity between hunter-
gatherers/Early-Middle Neolithic farmers and Gurgy cannot be rejected. In relation to other
studies on the current debate of the origins of Europeans, these results suggest increasing
hunter-gatherer admixture into farmers’ group migrating farther west in Europe.

Key words: genetic drift, European Neolithic, serial coalescent, ancient DNA, mtDNA
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INTRODUCTION

The introduction of farming into Europe around 8 600 years ago — a period referred to as the
Neolithic transition — led to fundamental changes in subsistence strategy and social
organization, and left signatures of population turnover®™. It is widely believed that farming
spread into Europe from the Aegean along both Mediterranean and Danubian routes™”. The
extent to which the spread of farming into and across Europe was mediated by a migration
of people, or the spread of ideas to indigenous hunter-gatherers, has been debated
extensivelye's. Recent archaeological e.g. (ref. 9) and palaeogenetic evidence 24101 indicate
a crucial role for migration, with only sporadic hunter-gatherer admixture into early
Neolithic populations, but increasing towards the Late Neolithic*'®*2. However, these
inferences are based on a limited number of samples and still permit spatiotemporal
heterogeneity in hunter-gatherer admixture between the Early and Late Neolithic.

In this context, the mtDNA diversity of the Gurgy "Les Noisats" group, located south of the
Paris Basin and dated from 7 000 to 6 000 years ago, is striking since descriptive analyses13
indicated that the Gurgy mtDNA sample had affinities with early farmer samples associated
with either the Danubian and Mediterranean migration routes, and to the mtDNA sequences
from European hunter-gatherer samples. More specifically, the maternal haplogroups
traditionally associated with hunter-gatherer groups occurred at a higher proportion in
Gurgy than in Neolithic groups from further east or south (Neolithic groups more ancient or
contemporaneous to Gurgy, i.e dating before 5 900 years cal. BP). Surprisingly, we observed
a relatively low differentiation between Gurgy and European hunter-gatherers (Fst =0.08)
when compared to other published levels of differentiation between farmers and hunter-
gatherers e.g. Fst =0.163 (ref. 2) and Fsr =0.18 (ref. 14).

Computer simulations are an essential analytical tool that helps to test alternative
hypotheses and explore empirical data®. More specifically, the stochasticity of the
genealogical process needs to be accounted for when interpreting genetic data'®. The
coalescent is an extremely efficient mathematical construct that deals precisely with gene
genealogy stochasticity. We consequently used serial coalescent simulations that allows
sampling of ancient DNA at different point backward in time to test whether genetic drift
alone within a single panmictic population could explain observed patterns of mtDNA
differentiation between ancient hunter-gatherers, central (Central-F) and southern Neolithic
(South-F) farmer samples and Gurgy.

MATERIAL AND METHODS
* Ancient mtDNA samples

We compiled 282 available ancient HVR-l sequences, encompassing nucleotide positions
16024-16380 (357bp) of the mtDNA (see details in Table S1). Following Rivollat et al. 2015,
ancient mtDNA samples were partitioned into 4 population groups: (i) the Gurgy Les Noisats
necropolis group (hereafter referred to as “Gurgy”) composed of 39 individuals, (ii) the
group of Neolithic farmers from south Europe (referred to as South-F group) composed of
56 individuals belonging to 4 chronologically defined sub-groups, (iii) the group of Neolithic
farmers from central Europe (referred to as Central-F group) composed of 147 individuals
belonging to 5 chronological sub-groups, and (iv) the hunter-gatherer group (referred to as
HG group) composed of 40 individuals belonging to 16 chronological sub-groups. Each sub-
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group was constituted according to shared geographic location and calibrated C14 dates (see
Figure 1 and Figure 2).
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Figure 1. Geographic locations of the sites sampled for ancient mtDNA in the current analysis. 1 refers to the
most recent sample group in the gene genealogy and 26 to the most ancient. Groups were categorized based
on time, archaeological context and geographic similarities; one group can consequently be sampled from
more than one geographic location; for those groups with more than one location, only the location of the
largest sample size group is displayed on the map (details in Figure 2 and Table S1).
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Figure 2. Demographic model considered. Time is given in generation and in median calibrated C14 years
before present (cal BP) backward in time from ‘t0’, where ‘t0’ refers to 5 900 years cal. BP, the median C14
date of the youngest ancient mtDNA sample. Groups are numbered backward in time from the most recent to
the most ancient.
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* Descriptive statistics

Genetic differences between the four groups were measured by pairwise Fsr, calculated at
the ‘GROUP_LEVEL" with ARLSUMSTAT version 3.5.1.2 (a modified version of Arlequin for
computing summary statistics on linux operating system)’. Observed pairwise Fsr values are
given in Figure 3.

Gurgy South-F Central-F

obs FST=0.031

South-F

Central-F

Ne at ~45,000 BP

Hunter—
Gatherers

7
| L e e e e e e LI

Ne at ~5,900 BP

Probablity of obtaining
FST value greater than
that observed
1
oW [=]
o 2
[=Ta] —

Figure 3. Probability of obtaining simulated Fs; value greater than that observed in the four pairwise population
group compared (see text for details). Corresponding observed pairwise Fs; are shown in the top left corner.
The 50x50 grids show values of assumed effective population size N¢fsqgo On the x-axis and values of
parameterized Ngfss000 ON the y-axis (note that 25 values are shown on each axis for clarity, see Table S2). Grey
shows proportions of observed Fs; greater than observed (proportion > 0.05), for which continuity cannot be
rejected. Color-scale represents significance level from blue (proportion lower or equal to 0.05) to red
(proportion close to 0). Proportions were obtained over 50 000 simulated pairwise F¢; per combination of
NEf5900 and NEf45000 value.
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* Serial Coalescent Simulations

In order to assess whether the observed genetic differences between any pair of population
groups could be explained by genetic drift alone, we performed serial coalescent
simulations. We used the serial coalescent algorithm fastsimcoal version 2.5.1 (ref. 18) to
simulate mitochondrial genealogies of samples collected at different times in a single
continuous populationz’lz, where those samples have sample sizes and time collections
similar to those observed (Figure 2).

We assume a constant effective population size (Ngf) of 5 000 females prior to 45 000 years
cal. BP, when Europe was first colonized by modern humans. From then a phase of
exponential growth was assumed; from the founding population of European mtDNA
diversity of effective population size Ngfsso00 to Nefsgoo, the Neolithic transition in western
Europe 5 900 years cal. BP. The latter date determines the “t0” in our coalescent
simulations, as it is the median calibrated C14 date of the youngest ancient mtDNA sample
used here, see Table S1.

NEf45000 and Nefsggo are the two parameterised effective population sizes. We explored 50
values for Nefss000 ranging between 1 and 5 000, and 50 values of Ngfsqgo ranging between 10
and 100 000 (Table S2). We generated 50 000 gene genealogies under each combination of
Nefasooo and Nefsogo values, and sampled four ancient mtDNA groups at collection times and
with sample sizes corresponding to the observed data (Table S1). We used a fixed mutation
rate of 5.10-6 /bp/generation, assuming 25 years for one generation or 2.10-7 /bp/year®® to
simulate mtDNA polymorphism over sequences of 357bp. As a test statistic we computed
the six pairwise Fst between the simulated population samples (Figure 2). We finally
recorded the proportion of simulated Fst values that were greater than those observed for
each parameter combination (Figure 3).

Results were analysed and plotted using the statistical analysis programming language R,
version 2.15.1 (ref. 20). Simulations were performed using the UCL Legion High Performance
Computing Facility (Legion@UCL).

RESULTS AND DISCUSSION

Our results indicate that genetic drift alone is sufficient to account for the mtDNA
differentiation observed between (i) hunter-gatherers and Gurgy and (ii) Central-F and
South-F Neolithic groups and Gurgy when Ngfsqg is up to around 1000 females. This implies
that we cannot exclude continuity from any of these three groups to the population from
which Gurgy mtDNA was sampled. Our results indicate that Gurgy might be one of the
Early/Middle Neolithic samples studied with appreciable admixture between pre-Neolithic
hunter-gatherers and Early/Middle Neolithic farmers from both streams of Neolithization in
Europe (i.e. Danubian/Central_F and Mediterranean/South_F).

Testing local population continuity relies on the assumption of panmixia, which will not
account for any population structure present at the time. This is relaxed in the current
analysis as the ancient samples analyzed here cover a wide geographical area and grouping
is based on cultural affinities (Figure 1).

While we apply a rather simple model of single panmictic population, it permits to lay the
ground for building up on more complex ones™, e.g. associated with a larger number of
parameters or spatially explicit models. Nevertheless, the current analysis permits us to
hypothesize that (i) hunter-gatherers may have contributed substantially to Gurgy’s
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mitochondrial diversity, and (ii) that there may be increasing hunter-gatherer admixture into
farmers’ group migrating farther west. Our conclusions rely on a single locus, the mtDNA,
which can only inform on the female-specific component of a population’s genetic history.
Genomic data on the Gurgy sample should provide a more nuanced picture of European
population history in the region.
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4. L'apport de la paléogénétique a I'étude du site de Gurgy

En ce qui concerne I'analyse de I'organisation du site de Gurgy, nous avons également
cherché a aller plus loin. Les conclusions de notre premier article, publié dans PLoS ONE, ne
nous permettaient pas d'observer d'organisation évidente corrélée aux données
mitochondriales obtenues. Nous avons voulu nous donner tous les moyens possibles pour
exploiter les donnees fournies par notre étude paléogénétique. Nous avons donc choisi
d'utiliser un SIG afin de systématiser les recherches de corrélations avec un maximum de
données issues du site, qu'elles soient archéologiques, biologiques, funéraires ou encore
chronologiques. Pour cela, nous avons collaboré avec M. Le Roy, doctorante, puis post-
doctorante a PACEA - UMR 5199, qui maitrise l'utilisation de cette approche.

L'objectif était d'accéder a de nouvelles informations a deux niveaux de lecture
différents : (i) observer le lien entre les pratiques funéraires et les données biologiques d'une
part et les lignées mitochondriales a I'échelle individuelle d'autre part ; (ii) observer le lien
entre les pratiques funéraires et les données biologiques d'une part et I'ancestralité d'un
ensemble d'individus définie grace a l'analyse phylogéographique que nous avons effectuée
dans notre premier article. Nous avons ainsi proposé un nouvel article a Journal of
Archaeological Science, qui s‘attache a éclaircir cette organisation interne du site de Gurgy
"Les Noisats".

Article : Distinct ancestries for similar funerary practices? A GIS analysis that compares
funerary with biological and aDNA data from the Middle Neolithic necropolis Gurgy
“Les Noisats” (Yonne, France) - Mélie Le Roy}, Maité Rivollat}, Fanny Mendisco,
Marie-Héléene Pemonge, Clément Coutelier, Christine Couture, Anne-marie Tillier,
Stéphane Rottier, Marie-France Deguilloux

Etat : Soumis a Journal of Archaeological Science le 19 octobre 2015.

1 Ces deux auteurs ont contribué également a I'écriture de I'article.
Supplementary content disponibles dans I'Annexe 5.
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Abstract

The French Paris Basin is well known as a complex cultural area of the Early/Middle
Neolithic, particularly with respect to funerary practices. Gurgy “Les Noisats”, which is an
important necropolis in the southern Paris basin, was the site of the burials of
128 individuals associated with the first Neolithic groups established in the area. The
understanding of the necropolis composition and organization remains complicated given
the substantial homogeneity of the site’s spatial organization in relation to an important
diversity of characterized funerary elements. The unprecedented quantity of genetic
(mitochondrial DNA), biological (sex, age), and archaeological (funerary) data obtained for
the Gurgy necropolis facilitates the search for potential correlations between cultural and
biological diversity at the site level. Despite the application of the powerful geographic
information system, no correlation could be detected (i) between individual maternal
lineages and specific bio-archaeological profiles (ii) or between maternal lineages and
spatially identified bio-archaeological clusters. Therefore, analyses were performed to test
for a correlation between the maternal ancestries of the individuals (i.e., hunter-
gatherer/Central European farmer and Southern European farmer ancestries) and specific
funerary elements. Again, the striking homogeneity of the funerary treatment of all of the
individuals regardless of their potential maternal ancestries could be noted. Taken together,
our results regarding the manner in which the Gurgy necropolis functioned provide strong
evidence for the acculturation of all maternal ancestries groups, at least in terms of funerary
treatment. In addition, the demonstration of a recurrent association of adult men and
children suggests a patrilocal system, which would be consistent with the detected
acculturation of women who present a hunter-gatherer ancestry.

Keywords: GIS, aDNA, Funerary practices, France, Neolithic, population admixture

173



1. Introduction

The Middle Neolithic period in France (starting around 4900 BC and ending around 3600 BC;
Voruz, Nicod, De Ceuninck 1995; Allard, Bostyn, Zimmermann 2006; Sénépart et al. 2014) is
characterized by an important diversification of cultures. In the Paris Basin, this cultural
wealth can be particularly well perceived in the funerary world (Chambon, Leclerc 2003;
Chambon et al. 2013) with contemporaneous sites that include either single burials (grouped
or isolated next to domestic structures) or the first collective graves, the first funerary
monuments and necropolises of various sizes. The main culture of the Middle Neolithic in
the Paris Basin is the Cerny, which is characterized by impressive long monuments known as
the Passy Structures (Duhamel, Presteau 1997). These monuments generally contain only
one or a small number of single burials, and archaeo-anthropological studies have presented
persuasive arguments in favor of selection of the individuals buried in these structures
(Thomas, Chambon, Murail 2011). These Passy monuments are contemporaneous with the
Malesherbes tombs (which are also quite common in the region and consist in simple pits
recovered with a large stone slab; Verjux, Simonin, Richard 1998), and numerous small
necropolises (Chambon, Leclerc 2003).

Our study focuses on the Middle Neolithic necropolis of Gurgy “Les Noisats”, which was
excavated from 2004 to 2007 and is located in the department of Yonne in the southern
Paris Basin (Figure 1A-B). In the Middle Neolithic context, the Gurgy site is particularly
interesting because (i) it is associated with the first farmer groups established in the
southern Paris Basin and can therefore provide important information concerning processes
involved in the regional Neolithization and (ii) it represents one of the most important,
expansive necropolises excavated in the Paris Basin region (together with the necropolis of
Monéteau; Augereau, Chambon 2011), grouping 134 pits and representing 128 buried
individuals. The exceptional size of the Gurgy necropolis is linked to its long period of use,
which ranges between 5000 and 4000 BC, with the most intensive occupation level ranging
between 4900 and 4500 BC (Rottier et al. 2005). Based on the special character of the Gurgy
necropolis, a multidisciplinary study was developed to better understand the necropolis
organization and to clarify its functioning. The study initially focused on archaeological and
biological data and enabled us to note an interesting diversity of funerary practices (e.g.,
position, orientation, grave goods; Figure 1C-G) despite a highly homogeneous spatial
organization (Rottier et al. 2005; Le Roy 2015).

More recently, a paleogenetic study conducted on the site obtained the largest
mitochondrial (mtDNA) gene pool from a single archaeological site for the Early/Middle
Neolithic period, with 39 HVS-I (hyper-variable sequence |) mitochondrial sequences and
haplogroups for 55 individuals (Rivollat et al. 2015). The phylogeographic analyses
performed on the Gurgy gene pool suggested a mixture of maternal lineages associated with
farmers linked to the Danubian and the Mediterranean Neolithic migration routes. The
agreement of these genetic arguments with archaeological data that indicate material
exchange between northern and southern French Neolithic groups during the period may
represent the most ancient evidence of admixture between farmers from the Danubian and
Mediterranean spheres in the European Neolithization debate. The question of hunter-
gatherer (descendants') participation in the Gurgy gene pool also arose because lower
genetic differentiation between ancient hunter-gatherers and the Gurgy group than ever
observed with other Early Neolithic populations could be noted (Rivollat et al. 2015).
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Figure 1: Paris Basin localization in France (A), the Gurgy necropolis location and the schematic repartition of
distinct funerary practices encountered in the Paris Basin (after Thomas 2011) (B). lllustration of the funerary
variability encountered in the Gurgy necropolis: double burial st_211 (C), ceramic cup discovered in burial
st_249 (D), ochre in burial st_298 (E), a large number of beads in burial st_294 (F) and evidence of a wall effect
in burial st_249 (G)

The unprecedented number of archaeological, anthropological and genetic data available for
the Gurgy necropolis represents a unique opportunity to test potential correlations between
cultural and biological diversity at the site level. In the Neolithic context, the confrontation
of such a diversity of data has been primarily used to investigate potential kinship between
individuals deposited in multiple or collective burials (Haak et al. 2008; Lacan et al. 20113;
Lee et al. 2012b; Keller et al. 2015). For example, the multidisciplinary analysis of the Corded
Ware Culture site of Eulau (Germany; Haak et al. 2008) provided the oldest molecular
genetic evidence of a nuclear family deposited in a multiple burial. Paleogenetic data
obtained a few years later for the Late Neolithic collective burial of Les Treilles (France;
Lacan et al. 2011a) provided a persuasive argument regarding the patrilocality of the
concerned farmer group and highlighted funerary practices including the grouping of
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individuals who were paternally linked. To our knowledge, only one multidisciplinary study
including aDNA data and focusing on the Neolithic period addressed the more general
correlation between funerary diversity and individual identities and origins. This approach
was used for the early Neolithic site of Vedrovice (LBK period, in Czech Republic; Zvelebil,
Pettitt 2013). In this study, the combination of archaeological arguments with aDNA, stable
isotopes and dental micro-wear evidence provided unprecedented insight into the life
history of the LBK farmers (including diet, migrations, ancestry, personal identity, social
position and life experience). However, only sixteen mitochondrial profiles could be
obtained for the Vedrovice burials (Bramanti 2008), and the important characterized genetic
diversity did not facilitate conclusions regarding the organization of the necropolis.

The status of the Gurgy necropolis in the Paris Basin during the Middle Neolithic combined
with the large mitochondrial gene pool obtained for this farmer group encouraged us to
develop a general approach that aims to test for statistical links between archaeological,
anthropological and genetic features. The use of a geographic information system (GIS)
appeared particularly suited for this type of global study because it enabled us to perform
geostatistical analyses on and rapid, effective comparisons of a large variety of characters.
The relevance of the GIS approach to prehistoric sites is well known, and GIS is generally
applied to the analysis of artifact distribution in discussions on the organization of
settlements and to identify potential specialized areas (Allen, Green, Zubrow 1990). In
France, the first application of GIS analysis to a funerary context was performed by Guillot
and Guy (1996) for the collective grave of Saint-Sauveur (Late Neolithic; France), who clearly
noted the time efficiency and the completeness of such an approach. To date, the rare GIS
studies which focused at the scale of a necropolis (including Gurgy) have only considered
biological and archaeological data (Lacombe et al. 2014; Le Roy et al. 2014; Le Roy 2015).
Therefore, to our knowledge, our analysis is innovative in that it seeks potential correlations
between funerary elements (e.g., pits forms, individual positions, grave goods, and
chronological data), biological characters (e.g., sex, age-at-death) and maternal lineages
(mtDNA). The approach enables us to test for evidence of maternal kinship or maternal
ancestry implication in the necropolis organization or in the establishment of specific
funerary practices.

2. Materials and methods

2.1. Biological data

The biological data considered in the GIS analysis included sex assessment and age-at-death.
The primary sexual diagnosis was performed using two methods: probabilistic sexual
diagnosis (Murail et al. 2005) and a morphological method (Bruzek 2002). Due to the poor
preservation of certain skeletal remains, a secondary sexual diagnosis (Murail, Bruzek, Braga
1999) was conducted whenever possible. The method of age-at-death estimation provides
reliable results (Schmitt 2005). Sex assessment of the youngest individuals was not
performed due to the non-reliability of the methods (Bruzek, Murail 2006). Age assessment
of children was performed according to maturational stages of deciduous or/and permanent
teeth (Moorrees, Fanning, Hunt 1963a; 1963b). In several cases, bone maturation was also
used because of bone fragmentation (Scheuer, Black 2000).

Among the 128 individuals uncovered in the Gurgy necropolis, biological analyses enabled us
to identify 57 immature skeletons with mixed age ranges, which indicates that there was no
strict exclusion of a specific age class. Among the adult (N=53) and sub-adult (N=18) samples,
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sex was assessed for 34 males and 20 females. The sex of 25 individuals remains

undetermined (Table 1; Le Roy 2015).

2.2. Funerary practices

The data relative to the funerary practices of the Gurgy group and included in the GIS
analysis encompassed burial type, pit type, deposit position, grave goods and radiocarbon
dating. Most of the burials were single (N=114), but, a small number of possibly double or
voluntarily associated burials occurred (N=6). The pit inhumations assumed different forms
and exhibited two types: simple (N=110) and complex (N=12). The complex pits were
represented by either a wattling or an alcove. The majority of the corpses were buried in
perishable coffins (N=86), whereas a small number of other corpses were directly deposited
into the pit. However, all archaeo-anthropological evidence support a decay in a void for all
of the individuals (Le Roy 2015). The deposits were primary as defined by H. Duday (2009).
Immature and adult individuals exhibited approximately the same burial position (lying on
the left side with hyperflexed or flexed limbs), but A number of atypical cases also occurred
(for example, two female individuals were in a ventral position; Table 1).

Grave goods were found associated with 82 buried individuals, whereas other graves were
empty of such goods (N= 48). The most frequently occurring goods were ochre, fauna
remains and flint stones. Rare goods were also found, such as a ceramic cup, a green stone

pendant and a large number of beads

(N= 10).

Radiocarbon dating was performed on 39 individuals chosen from across the necropolis and
provided 30 reliable dates that ranged between 5100 and 3980 cal BC. We provide the dates
for the genotyped individuals (N=13) (SI_1).

Body position Upper limbs Lower limbs
Number | Leftside Dorsal Other | Flexed Hyperflexed Other| Flexed :\éz:g Other

Male 34 19 14 2 17 15 10 23 1
Female 20 11 5 4 3 6 11 9 10 1
Undetermined 74
Adults 53 34 16 3 24 24 17 32 4
Sub adults 18 9 4 5 5 13 6 9
Children 57 37 12 13 35 25 18 14
Total 128 80 28 20 14 42 72 48 59 21

Table 1: Summary of the primary data concerning biological (age-at-death and sex assessment) data and

individual deposit positions from Gurgy “Les Noisats”

2.3. Paleogenetic analyses

We added the mitochondrial data obtained for 55 individuals from the necropolis (Rivollat et
Among the 102 genetically analyzed individuals,
55 mitochondrial haplogroups could be characterized. Of these 55 individuals, 39 provided

al. 2015) to the GIS analysis.
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HVS-I sequences (which define mitochondrial haplotypes; Table 2) that met all requested
aDNA authenticity criteria. The sequences are accessible at the Genbank database
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/; accession numbers KP863031-KP863069). In first
steps of the GIS analyses, the funerary and biological features were confronted to
individuals' mitochondrial haplogroups and haplotypes to establish the presence of specific
links between funerary elements and maternal lineage (i.e., more or less close relatives).

Number of Haplogroups Number of Haplotypes Potential
ancestry
H 20 13 South_F
H1 10 7
H3 4 3
y 9 6 South_F
HG
u4d 1 0 HG
us 7 5 HG
11 7 Undetermined
T 2 1 Central_F
J 6 5 Central_F
X 2 2 South_F
Nla 3 3 Central_F
Vv 2 2 Central_F
Total 55 39

Table 2: Details of the mitochondrial haplogroups and/or haplotypes and their potential ancestry (see 2.3. for
ancestry attribution) characterized on Gurgy individuals

In the second part of our analyses, the funerary and biological data were correlated with the
potential maternal ancestry of the individuals (in term of descendants of ancient groups) to
detect ancestry-specific funerary features. In fact, the large existing mtDNA dataset on
ancient populations facilitated a clear association of specific mitochondrial haplogroups with
either hunter-gatherer or farmer maternal ancestry (proposed by Brandt and colleagues
2013). The associations of specific mtDNA haplogroups with European hunter-gatherers,
farmers from central Europe or farmers from southern Europe (SI_2) could be confirmed
through the principal component or multidimensional scaling analyses conducted by Rivollat
et al. (2015; SI_3 and SI_4). Therefore, we proposed three distinct ancestry groups: (i) a
group with hunter-gatherer (HG) ancestry characterized by haplogroups U4 and U5; (ii) a
group that derives from central European farmers (Central_F) characterized by HV, V, T, J,
Nla; and (iii) a group that descends from southern European farmers (South_F), who
present haplogroups H, X, and other U. Individuals who present the haplogroup K could not
be linked with any specific ancestry and were classed in the "Undetermined" group.

178



Based on this classification scheme, we grouped 8 individuals in the HG ancestry group
(14.5%), 13 individuals in the Central_F ancestry group (23.6%) and 23 individuals in the
South_F group (41.8%). The frequencies of mitochondrial lineage U4 and U5 (1.8% and
12.7%, respectively) associated with the proposed HG ancestry are significantly higher in the
Gurgy group than in previously studied groups from the Early and Middle Neolithic (Brandt
et al. 2013).

We used Arlequin software (version 3.5.1.2; Excoffier, Laval, Schneider 2005) to calculate the
genetic diversity of the specific groups included in our sample (according to archaeological
elements or maternal ancestry). An exact test of differentiation based on haplotype
frequencies (Raymond, Rousset 1995) was used to check for any group’s genetic distinction.

2.4.GIS

A spatial analysis was performed using ArcGIS software. This approach facilitated the rapid
performance of a high number of cartographic and statistic analyses and the subsequent
simultaneous testing of numerous hypotheses. Potential statistically significant spatial
associations between each specific funerary/biological attribute and each maternal
haplogroup/haplotype/ancestry group were checked.

To analyze the dispersion of the burial pits inside the necropolis of Gurgy “Les Noisats”, a
centroid (or geographical center of the feature) that represents each individual average x-
and y-coordinate was calculated. The global characteristics of the site were defined
according to the mean center and the standard deviational ellipse and used to compare the
distributions of selected characters. Then, the standard deviation ellipse of each character
(funerary, biological and genetic) was measured. The orientation and size of the ellipse
indicated where the studied features were distributed, at one standard deviation. Next,
spatial distance analysis was used to highlight clusters within the entire assemblage (K Ripley
and Hotspot Analysis; Zaninetti 2005) using CrimeStat software. Additionally, the nearest
neighbor index was measured to identify the difference of the mean distance from the
expected distance compared with the mean distance for a hypothetical random distribution.
This index is calculated using the ratio between the two mean distances. According to the
results, the distribution can be clustered, random, or dispersed (Zaninetti 2005). Using only
on biological and archaeological data, several clusters were previously identified (Le Roy et
al. 2014). Among them, only three spatial clusters (adult, male and immature individual
clusters) included individuals who share a common pattern in funerary practices (e.g., same
position of the body, same type of pit). All of the other identified clusters always exhibited
only one shared attribute (e.g. the same position of the upper limb, the same type of pit...;
Le Roy 2015). Finally, the correlations were examined between the detected
biological/archeological clusters and the maternal haplogroups/haplotypes/ancestry groups.

3. Results

3.1. Correlation of funerary and biological attributes with individual maternal lineages

First, we tested if each mitochondrial haplogroup/haplotype identified in the Gurgy
necropolis (that could be a potential indicator of kinship or origins of the individuals) could
be statistically associated with a specific funerary element and/or biological character. No
statistical association could be established in this first set of analyses, which revealed the
absence of links between funerary attributes, biological traits and specific maternal lineage
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(all p-values >0.05; SI_5). For example, among the group of individuals who share the H
lineage (the most common haplogroup found in the necropolis, n=20; Table 2), no specific
body position (p=0.77) or grave good (p=0.98) predominated (SI_5). The analysis of the
radiocarbon dating enabled us to demonstrate the presence of this haplogroup H in Gurgy
from the time the necropolis was established (between 4943-4355 BC; SI_1). This result was
not unexpected because this haplogroup has been recognized since the Mesolithic period in
Western Europe (Di Benedetto et al. 2000; Hervella et al. 2012; de la Rua et al. 2015), and
may have reached its extant high frequency during the Middle Neolithic (Brotherton et al.
2013).

No funerary character was revealed to be statistically linked to the Nla haplogroup
considered to be the most characteristic mitochondrial haplogroup of the Early Neolithic of
Central Europe (LBK groups; Haak et al. 2005; Haak et al. 2010). This haplogroup is shared by
three individuals (Table 2). Radiocarbon dating indicates that these individuals were present
during the main stage of use of the funerary site, between 4539-4367 BC (SI_1).

No statistically significant correlation between body position and mitochondrial lineage
could be identified (SI_5). In fact, five main body positions were noted across the entire
necropolis. However, (Le Roy 2015) no one position appeared to be specifically associated
with a maternal lineage (Figure 2).

Body > N, T
positions - H 'm
Total of
individuals n=6 n=26 n=3 n=>5 n=3

Haplogroups

H (x7); J(x2); K

(Concerned Hx2) | ;Nlax1);U He) | JOEHKDX | Nia xa) H
Individuals ) (x3) (x1); K (x1) (x1)
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Figure 2: Representations of the five main body positions observed in the necropolis of Gurgy “Les Noisats” and
the mtDNA haplogroups/potential maternal ancestries characterized for each group

Concerning the potentially significant spatial grouping of burials that share specific
mitochondrial lineage, only one spatial cluster could be characterized for burials that present
haplogroup K (Figure 2). This cluster includes three individuals: one male adult and two
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children aged between 1 and 6 years. Because these three individuals share the same
haplotype K_16224C, they were probably maternally related. Although the association of
these three individuals appears to be clearly intentional (because two of the burials are
superposed), no significant sharing of other funerary elements could be noted.
Unfortunately, no radiocarbon dating was available for these samples, which hinders
discussion concerning the structure’s chronology. Other direct associations between burials
were also observed (i.e., either double burials or superposed structures). However, none of
these burials shared a common mitochondrial lineage (Figure 3). In addition, a high
proportion of male adult - child associations was observed. These associations concerned
22 male adults whose burial pits were either directly connected with or closer than 1 meter
to an immature individual’s pit. This observation is not exclusive because associations
between men and women were also noted. Additionally, no selection according to age-at-
death could be detected because all of the immature age classes were concerned. Except for
the previously discussed group that shares the same haplotype K _16224C, all other adult
male - child groups for which aDNA data were available presented distinct mitochondrial
haplogroups/haplotypes.
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Figure 3: Localization of the spatial cluster of individuals who share the K_16224 haplotype (brown ellipse) and
of the double burials or superposed structures (red squares)

3.2. Correlation of funerary/biological clusters with mitochondrial lineages

Although no spatial hot spot could be identified for the different mitochondrial lineages
characterized in Gurgy, several specific spatially defined clusters based on funerary and/or
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biological features were detected in the necropolis (Le Roy et al. 2014). We checked for
correlations between these clusters and specific maternal groups.

First, a spatially defined cluster based on the character "adult" was detected, which grouped
11 individuals (six males, two females and three undetermined; Figure 4A, Cl.1). No common
features could be identified as strictly linked to this group (SI_6). Another spatial cluster
could also be defined according to the character "male" that overlapped with the adult
cluster (Figure 4A, Cl.2). This second cluster included five adult individuals. Although these
male individuals were all found with their lower limbs hyperflexed, they presented distinct
body positions (two individuals were buried on their backs, two others on their left side and
the last one was insufficiently preserved to enable its position to be determined). This
succession of clusters in the same area of the necropolis suggests that this area was
preferentially used to bury male adult individuals. Interestingly, these concentrations are not
linked to a specific maternal lineage (Figure 4A).

Then, considering the "immature" character, a spatial cluster was highlighted in the
southwest section of the necropolis. The cluster included four individuals. Two belonged to
the [1-4] age class, the two others belonged to the [1-9] age group. Three immature
individuals were deposited on their left sides, whereas the fourth individual was lying on his
back. In three cases, the upper and lower limbs were flexed (the fourth individual was
insufficiently preserved to enable a conclusion to be drawn). All four individuals were buried
in containers, and three of the observed structures were complex (the fourth structure was a
simple pit). Whereas the burials that form this "immature" cluster presented quite
homogenous funerary patterns, they did not share a specific mitochondrial haplogroup
(Figure 4B, CI.3).
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Figure 4: Localization of spatially defined clusters based on biological characters and distribution of
mitochondrial lineages. A) Defined clusters based on the characters "adult" (Cl.1) and "male" (Cl.2). B) Defined
clusters based on the character "immature" (Cl.3)
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Therefore, it clearly appears that all of the spatial clusters identified through biological and
archaeological characters do not reflect a specific maternal link between individuals.

To proceed in the analyses, we checked for potential genetic differentiation between the
groups associated with these funerary/biological clusters and the remainder of the Gurgy
group (with aDNA data available, SI_7). The diversities measured for the groups inside the
clusters were systematically higher than those measured outside the clusters, which
indicates that no intentional association according to maternal lineage guided the spatial
groupings. However, when we only consider the defined cluster based on the feature
"individuals with the head orientated to the south", we find a statistically significant
differentiation between this group and the remainder of the Gurgy population (exact test of
population differentiation: p=0.03167+-0.0050). This outcome indicates that the genetic
composition of this archaeologically defined cluster may not be a coincidence. However, this
feature (i.e., the head orientated to the south) is the most common orientation encountered
in the necropolis and thus may not be culturally informative.

3.3. Correlation of funerary/biological characters with maternal ancestries

Previous studies have proposed the association of different mtDNA haplogroups with
potential distinct ancestries (ie. HG vs. farmer ancestries; Brandt et al. 2013; Rivollat et al.
2015). In addition, summary statistics obtained for the Gurgy gene pool suggested the
admixture of maternal lineages with distinct farmer ancestries linked to the Danubian and
the Mediterranean Neolithization routes (Central_F vs. South_F; Rivollat et al. 2015). Bearing
in mind that this classification is not exclusive, we found it interesting to check for a
potential correlation between cultural/biological features and proposed maternal ancestries.
No specific funerary character could be found that statistically correlated with any ancestry
group (SI_5). For example, the five main body positions encountered in the Gurgy necropolis
did not appear specifically linked to any ancestry although we could note that the group with
HG ancestry appeared specifically deposited on the left side, with upper and lower limbs
hyperflexed (Figure 2).

The spatial distribution of the ancestry groups appeared to be quite homogenous, with no
specific necropolis area dedicated to one particular ancestral group (Figure 5). However, the
individuals potentially attributed to HG ancestry appeared to be slightly marginalized
because the circular shape of the deviational ellipse suggested a specific distribution on the
periphery of the necropolis (Figure 5). The results tend to indicate that these individuals who
share HG ancestry were excluded from the center of the necropolis. Because most of the
defined clusters based on biological characters were detected in this center area, we could
note that no individual with proposed HG ancestry belonged to the archaeologically or
biologically defined clusters (except for two clusters based on two elements that were
overwhelmingly predominant in the necropolis: the head oriented to the south and the
lower limbs hyperflexed).
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Finally, despite the low frequency of grave goods encountered in the Gurgy burials, several
grave goods were considered to be rare and exceptional based on their scarce presence in
the necropolis and in the regional context, e.g., green stone pendants, a ceramic cup, a
beaver-tooth set, etc. Among the ten individuals who were associated with such rare grave
goods, four individuals presented potential HG ancestry, which corresponded to 50% of this
ancestry group (compared with 17.4% for the South_F group and 7.9% for the Central_F
one). Subsequently, we tested for the potential genetic differentiation of this specially
defined group based on the character "association with rare grave goods". The genetic
diversity of the group associated with rare goods (0.9333 +/- 0.1217) was not significantly
different from the group without rare goods (0.9508 +/- 0.0273). In addition, both groups
could not be genetically differentiated using the exact test of differentiation (p = 0.59287 +/-
0.0148), which indicates no clear maternal specificities for this group (SI_7).

4. Discussion

The necropolis of Gurgy “Les Noisats” is characterized by apparent global homogeneity in
funerary practices but exhibits variable funerary features in terms of body position,
orientation, and grave goods (Le Roy 2015). The analyses conducted in this study
demonstrate that none of these variable funerary characters was significantly associated
with a specific maternal lineage. This result was systematically confirmed whether the
analyses were run on the individual scale or on the archaeological/biological clusters scale.
Only one case of a small cluster of burials, which grouped three probably maternally related
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individuals (who shared haplotype K_16224), could be highlighted. Thus, despite (i) the use
of an effective, powerful GIS approach and (ii) the application of this approach to an
unprecedented number of archaeological/biological and genetic data collected for one
archaeological site, we did not establish clear indications of the influence of maternal
relationships on the functioning of the Gurgy necropolis. Because no data have been yet
obtained on the Y-chromosome variability of the Gurgy group, the question of an influence
of paternal relationships in the necropolis organization remains open. The picture that
clearly emerged from our analyses was that of a genetically diverse (that presented
substantial maternal genetic diversity) but culturally homogeneous group. It is interesting to
note that this cultural/biological uniformity has been recently similarly demonstrated in
connection with the diet of the Gurgy group. Preliminary isotope results obtained for the
group indicated a surprisingly low variability of d13C and d15N levels, which reveals a diet
homogeneity that has been rarely observed for one ancient population (Rey, Goude, Rottier
2014).

The rare and slight evidence of associations between particular funerary characters and
specific genetic groups was observed when the potential maternal ancestries of the
individuals were considered. In fact, we noted that the individuals who share HG ancestry
(i.e., who present U4 and U5 haplogroups) were significantly more frequently associated
with goods that rarely occur in the region and the period (e.g., a ceramic cup or green stone
pendants). Additionally, we demonstrated that the spatial dispersion of the HG ancestry
group was preferentially located on the site’s periphery, whereas individuals associated with
farmer ancestries appeared randomly distributed across the entire necropolis. The potential
exclusion of the individuals with HG ancestry from the center of the necropolis and their
association with uncommon grave goods suggests a slightly different status for this specific
ancestry, although they could not be distinguished through other funerary or biological
features. Except for these rare observations, we could not detect any other funerary
specificity for the groups distinguished through potential HG or farmer ancestries. Such an
important uniformity of treatment of the population suggests the complete acculturation in
Gurgy of individuals who originated in diverse source populations, i.e., hunter-gatherers and
farmers who derived from the Danubian and Mediterranean diffusion routes.

A clear genetic discontinuity between the mitochondrial gene pools of hunter-gatherers and
early farmers has been consistently observed at the advent of farming in Central Europe and
in the Iberian Peninsula (Bramanti et al. 2009; Haak et al. 2010; Hervella et al. 2012; Brandt
et al. 2013). aDNA evidence obtained for the Middle and Late Neolithic in Germany suggests
a slow but steady increase in hunter-gatherer assimilation following an initial period of
cohabitation (Brandt et al. 2014b). The slight funerary distinction of the individuals who
share HG ancestry can be interestingly read in conjunction with the apparently important HG
heritage in Gurgy. In fact, the maternal haplogroups traditionally associated with hunter-
gatherer groups were found in a significantly higher proportion in the Gurgy group than in
Neolithic groups further east or south (more ancient than or contemporaneous with Gurgy,
i.e., groups that date from 5500 to 4000 BC). According to the data compiled in a previous
study (Rivollat et al. 2015), Gurgy's U4 and U5 frequencies reached 1.8% and 12.7%,
respectively, whereas lower frequencies were measured for farmer groups from Central
Europe (0% and 4.1%, respectively) or from Southern Europe (0% and 5.3%, respectively).
Because the Gurgy necropolis welcomed the burials of the most ancient farmer groups
established in the region, these observations support a more significant hunter-
gatherer/farmer admixture at the advent of farming in the southern Paris Basin than
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previously found in Central or Southern European regions. The aDNA data obtained for the
Gurgy necropolis, which demonstrate a significant hunter-gatherer contribution to the group
genetic make-up, strongly support a scenario of increasing hunter-gatherer admixture with
increasing geographic distance from the Near East. This scenario finds particular resonance
in the conclusions of the model-based studies conducted by Rasteiro and Chikhi (2013).

Patrilocality has been regularly proposed to explain the progressive assimilation of the
hunter-gatherer maternal lineages in farmer gene pools. For example, Bollongino et al.
(2013) observed the co-existence of an agriculturalist and a fisher-hunter-gatherer group in
the Blatterhohle site (4th millennium cal BC, Hagen, Germany) 2000 years after the arrival of
farmers in Central Europe. The progressive contribution of maternal hunter-gatherer
lineages to the farmer gene pool was explained by potential patrilocality, which implies the
progressive integration of hunter-gatherer women in the group. The patrilocal pattern was
already suggested by more ancient archaeological studies that proposed that the exchanges
of ceramics, stone tools and livestock between hunter-gatherer and farmer communities
may have occurred in parallel with individual exchanges through marriages (Gronenborn
1999). In addition, strontium isotope analyses conducted in the Neolithic context which
regularly conclude in allochthonous origin for the farmer group women provided important
evidence of a patrilocality system (Bentley et al. 2003; Bentley et al. 2012). In these cases, a
correlation between funerary treatments and individual origins could be established (based
on ground stone adzes reserved for local individuals). Finally, ethnographic and genetic
studies on sub-current or current populations have provided arguments for a forager
patrilocal system in several societies (Marlowe 2004). For example, the Efe Pygmy hunter-
gatherer group in tropical African forest marries its women to the Balese farmer group
according to an elaborate socio-economical system of exchanges of goods (Terashima 1987).
Ethnological data enable one to estimate that 30% of Balese women share Efe ancestry, a
result that has been confirmed by genetic studies that reveal a long-standing maternal gene
flow from hunter-gatherers to agriculturalists (Quintana-Murci et al. 2008).

Interestingly, the question of a patrilocal system was also raised in the Gurgy region by
archaeological evidence (Thomas, Chambon, Murail 2011; Le Roy 2015). The preferential
grouping of males and immature individuals encountered in the Gurgy necropolis has also
been noted in the Passy Structures. Although the sex of the immature individuals could not
be determined in these cases, the grouping of children with men suggests the strong social
power of male adults in the human group, as expected for groups that present the patrilocal
system. In summary, the archaeological and genetic data compiled for the Gurgy necropolis
agree with the patrilocal pattern, including the assimilation of allochthonous hunter-
gatherer and farmer women in the group. This patrilocal system may have permitted women
exchanges with more or less distant groups, permitting the maintenance of villages too small
to employ an endogamic system (Passard 1983). The funerary homogeneity observed in the
Gurgy necropolis supports a complete acculturation of all of the individuals who present
potentially distinct maternal ancestries.

5. Conclusion

The unprecedented number of archaeological, biological and aDNA data available for the
necropolis of Gurgy “Les Noisats” represented a unique opportunity to use an innovative GIS
approach to test for special correlations between cultural and biological features. We
studied the spatial distribution of the individuals from this new perspective to confirm or
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identify hypotheses presented in classic studies. This multidisciplinary approach should soon
include stable isotopes and dental micro-architecture to complete the understanding of the
functioning of the Gurgy necropolis.

The Gurgy necropolis gathered the burials of individuals who present distinct maternal
origins or ancestries but share the same funerary practices (even with a long use that ranges
from 5000 to 4000 BC). Individuals with hunter-gatherer, Central European farmer or South
European farmer maternal ancestries seem to have benefited from a common treatment in
death. This funerary homogeneity, observed since the establishment of the necropolis, could
represent early evidence of a complete admixture and acculturation of groups which
encountered one another in Gurgy. The complete integration of individuals who shared a
hunter-gatherer ancestry into the Gurgy farmer group is noteworthy, and these results could
illustrate an increasing hunter-gatherer admixture with farmer groups that were migrating in
Western Europe. However, because comparable data are not available for the regional and
cultural context, the results obtained for the Gurgy group could represent a special case in
the Paris Basin context. Nevertheless, these observations should initiate a discussion
concerning the processes implied in the Paris Basin Neolithization and encourage similar
analyses for the first farmer groups to reach different regions of French territory. Currently,
model-based analyses are being conducted to test the continuity between the Gurgy group
and the different hunter-gatherer/farmer ancestries groups proposed in this study. Finally,
the paleogenomic analysis of the Gurgy group may provide important evidence of the
specific ancestry of each Gurgy individual and quantify the contribution of each hunter-
gatherer/farmer population to the Gurgy group make-up. Of course, the significant
acculturation proposed for the Gurgy site may not be considered to represent a norm for the
Neolithic period in the Paris Basin given the diversity of funerary practices observed for the
period in this area. To advance the understanding of the hunter-gatherers/farmers
relationships at the advent of farming in Europe, additional multidisciplinary studies appear
necessary. We believe that the large diversity of funerary structures encountered in the Paris
Basin provides a wide playground to test various practices of cultural and biological
interbreeding between human groups.
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5. Discussion générale sur le site de Gurgy

Un total de 55 profils mitochondriaux et de 39 haplotypes a donc pu étre obtenu a
partir des vestiges humains de Gurgy "Les Noisats". Cette quantité tres importante de résultats
montre avant tout l'intérét d'une anticipation de I'étude paléogénétique impliquant des
prélevements propres et une conservation directe au froid, permettant un trés bon taux
d'obtention de séquences endogenes. Les différents articles présentés ci-dessus ont montré
I'importance de ces données inédites et uniques dans le paysage paléogénétique francais et
européen en tant que plus important pool génétique pour un seul et méme site de cette
période.

Le premier élément capital que nous avons mis en évidence est la participation des
deux courants de Néolithisation, continental et méditerranéen, dans la constitution du groupe
inhumé a Gurgy, ainsi que la détection d'une part non négligeable de lignées de chasseurs-
cueilleurs. Ceci n'a pas été infirmé par les modélisations par coalescence, qui ne rejettent pas
I'nypothése d'une continuité entre les trois groupes considérés et Gurgy. Ces résultats sont
surprenants a deux niveaux.

Tout d'abord, la situation du Bassin parisien est avant tout dans la zone de diffusion du
courant danubien, premier arrivé dans la région, bien que le sud du Bassin parisien soit
soumis a de nombreuses influences culturelles notamment du sud plus tard vers la fin du VSG
(Lichardus-Itten 1986 ; Duhamel et Presteau 1997). Il semblait donc logique d'avoir des
lignées directement issues des groupes danubiens connus plus a I'est (entre autres Haak et al.
2005 ; Haak et al. 2010 ; Brandt et al. 2013), or nous avons obtenu des lignées beaucoup plus
métissées, avec des proportions d'haplogroupes a mi-chemin entre groupes néolithiques de
I'est et du sud et avec des distances génétiques placant le groupe de Gurgy également a mi-
chemin entre les deux précédents (Figures 43 et 44). Cela positionne donc Gurgy a un point
de rencontre entre ces deux courants. Si I'on considere le début de I'occupation de Gurgy, cet
argument est porté par quelques rares traces archéologiques montrant la remontée du
Néolithique du sud vers le Bassin parisien a des périodes précoces de la Néolithisation (voir
résumé dans Sidéra 2010).

La deuxieme surprise réside dans l'impact des chasseurs-cueilleurs que nous détectons a
Gurgy. En effet les proportions de lignées observées uniquement dans les groupes chasseurs-
cueilleurs sont étonnamment importantes a Gurgy. Ces lignées, exclusivement féminines
(puisque nous n'avons pas obtenu de lignés masculines), nous indiquent un métissage de ces
femmes descendant de chasseurs-cueilleurs avec les groupes néolithiques et une intégration
qui ne laisse plus de traces archéologiques visibles de cette ancestralité quelques générations
plus tard dans la nécropole de Gurgy. En revanche, cela fait écho a la théorie d'acculturation
lente des groupes mésolithiques dans les sociétés neolithiques des le Rubané jusqu'au Cerny
ou les dernieres manifestations de ces groupes chasseurs-cueilleurs sont visibles dans les
pratiques funéraires (Sidéra 2000).
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Les données issues des statistiques descriptives que nous avons conduites jusqu'a
présent montrent donc une différence entre Gurgy et les autres groupes néolithiques, que ce
soit en Europe centrale ou en Europe du sud. Ce constat demande a étre approfondi afin de
confirmer cette particularité de Gurgy. La modélisation par coalescence répond une fois
encore parfaitement a notre attente. La nécessité d'établir un modele plus complexe qui se
rapproche au plus prés de la constitution reelle de notre groupe s'est fait sentir. 1l s'agit cette
fois de chercher a quantifier I'apport de chacun des trois groupes constitutifs du pool
génetique de Gurgy, avec un modéle qui prendrait globalement en compte les événements
démographiques depuis I'arrivée de I'hnomme moderne en Europe jusqu'a l'arrivée des groupes
néolithiques. Ainsi un schéma avec les proportions les plus probables de participation de
chaque groupe pourrait étre mis en place.

Bien évidemment, poursuivre ces investigations avec des analyses paléogénomiques
reste un objectif pour accéder a un niveau plus fin a I'ancestralité de chaque individu de la
nécropole. Ces données permettraient également de positionner Gurgy en perspective avec
toutes les données paléogénomiques obtenues a ce jour en Europe et de faire de Gurgy un site
d'autant plus majeur dans le paysage de I'ADN ancien en Europe.

L'objectif initial sur le plan interne du site était d'apporter des éléments de
comprehension a I'organisation encore non éclaircie du site (cf. 1.3). Nous I'avons vu, et ce
malgré une analyse approfondie avec un SIG, les données génétiques n'apportent pas
d'éléments majeurs a cette compréhension, si ce n'est un léger indice d'exclusion, par rapport
au centre de la nécropole, des individus porteurs de lignées chasseurs-cueilleurs. Ceci étant
dit, les individus en question ne présentent aucun autre signe particulier qui pourrait les
différencier du restes des inhumés de la nécropole. Nous avons affaire a une nécropole dont
les différences en termes de pratiques funéraires ou de données biologiques ne sont pas
corrélables a une volonté d'organisation particuliére, elle est donc extrémement homogene de
ce point de vue. Les différents découpages chronologiques testés en fonction des datations ne
trouvent également aucune résonnance dans nos données génétiques. Il faut de plus
mentionner les problemes de datations signalés sur les sites voisins, comme Monéteau
(Augereau et Chambon 2011), poussant a considérer avec précaution ces séries de datations.

Différents travaux, comme nous lI'avons mentionné précédemment (cf. 111.3-1), sont
menés depuis quelques années sur le site, cherchant & dégager par différentes methodes ou
approches les particularités du site. Les travaux sur la microstructure dentaire de M. Le Luyer,
docteur a PACEA (UMR 5199), s'intéressent a la microévolution dentaire et montrent une
homogénéité importante en terme d'usure pour les populations neolithiques, interpretée
comme le résultat d'une alimentation homogéne avec des techniques de préparation similaires
pour ces populations, alors que les populations de chasseurs-cueilleurs ont une alimentation
et/ou des techniques plus hétérogenes (Le Luyer et al. 2014 ; Le Luyer 2016). Ceci étant dit,
les usures ne sont pas tout a fait identiques entre Gurgy et le site des Bréguiéres daté du
Néolithique ancien dans le sud de la France, ce qui semble indiquer un régime alimentaire
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différent (Le Luyer 2016), sans doute lié aux différents modes de subsistance qui fournissent
des ressources également différentes (pastoralisme dans la région méditerranéenne). Des
études isotopiques sont par ailleurs actuellement en cours pour préciser ce régime alimentaire
(Rey et al. 2014). Il est d'ores et déja possible d'observer que le groupe de Gurgy présente une
alimentation tres homogene basée sur les ressources animales locales, d'aprés les analyses
réalisées sur le carbone (**C) et l'azote (**N). L'homogénéité observée a Gurgy est
exceptionnelle a I'échelle de I'Europe et semble étre caractéristique des groupes du nord de la
France.

Lorsque I'on regarde au niveau de l'organisation du site, les proportions des tissus
dentaires et la morphologie de la jonction émail-dentine ont permis de mettre en évidence des
proximités biologiques entre individus partageant les mémes types de tombe (alcbve ou
cuvelée) et les individus les plus anciens ou les plus récents se distinguent des individus de la
phase d'occupation principale du site (Le Luyer 2016). Il a malheureusement été impossible
de corréler les proximités observées entre individus grace a la microarchitecture dentaire avec
les données génétiques, dans la mesure ou les individus pour lesquels nous avons obtenus des
résultats génétiques ne correspondent pas aux individus échantillonnés pour les analyses
dentaires. Les analyses isotopiques ont par ailleurs montré de légeres différences entre
hommes et femmes, et entre individus de moins et de plus de quinze ans (Rey et al. 2014).
Nous n'avons pas trouvé non plus de parallele avec ces observations dans les données
génétiques observées sur les individus de Gurgy. Par ailleurs, une analyse de la place des
enfants dans le site de Gurgy a également été menée et apporte un regard sur une part du
fonctionnement social du site (Le Roy 2015). Elle démontre un traitement différentiel en
fonction des classes d'age des individus immatures, notamment les individus morts entre huit
et douze ans inhumés sans mobilier.

Malheureusement aucun rapprochement ne peut étre directement fait entre les études
que nous venons de citer et nos résultats paléogénétiques, ce qui ne facilite pas la
compréhension du site, malgré une volonté d'approche interdisciplinaire. 1l convient
cependant de rappeler I'une des observations majeures que nous avons faites dans le troisieme
article sur Gurgy présenté ici, a savoir les indices de patrilocalité que nous avons détectés
(importante diversité mitochondriale, association récurrente homme/individu immature). Cela
impliquerait une société intégrant des femmes exogenes, tant originaires de populations de
fermiers que descendants de chasseurs-cueilleurs, tels que des exemples ethnoarchéologiques
ont pu le montrer (par exemple les populations pygmées Efe, chasseur-cueilleur, de forét
tropicale africaine dont les femmes se marient avec les hommes des Balese, tribus
agricultrices voisines, voir Terashima 1987 ; Quintana-Murci et al. 2008). De plus I'nypothese
d'une société patrilocale avait déja été proposée pour les groupes néolithiques de la région
(Thomas et al. 2011 ; Le Roy 2015). Ces éléments vont dans le sens d'une société
fonctionnant avec une figure masculine forte, cohérente dans un systéme patrilocal.
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LA NECROPOLE DE GURGY "LES NOISATS"

Gurgy "'Les Noisats™ (Yonne) : la plus grande nécropole Néolithique ancien/moyen du Bassin
parisien (5 100 - 4 000 cal. BC), sans monument, pas d'attribution culturelle claire

e 134 fosses regroupant 128 individus (30 hommes, 20 femmes et 62 sujets immatures)

Importante variabilité des gestes funéraires, organisation de la nécropole non éclaircie

» 102 individus analysés, caractérisation de 55 haplogroupes et 39 haplotypes mitochondriaux / aucun
résultat exploitable au niveau des lignées paternelles (SNPs du chromosome Y)
» Diversité mitochondriale importante, cohérente avec systeme patrilocal :
= Association funéraire récurrente homme/enfant : organisation sociale centrée sur la figure masculine
» Pool mitochondrial composite suggérant l'implication de groupes fermiers issus des deux courants :
: de néolithisation, ainsi que de descendants de chasseurs-cueilleurs dans la constitution du groupe
Fréquences de lignées héritées des chasseurs-cueilleurs plus importantes qu'observé dans autres
groupes de fermiers européens : métissage chasseurs-cueilleurs - fermiers croissant vers l'ouest du
continent ?

» Modélisations par coalescence confirmant une continuité entre groupes chasseurs-cueilleurs /
fermiers d'Europe centrale et d'Europe du sud et Gurgy

» SIG confirmant I'absence de corrélation entre lignées maternelles, distribution spatiale des
: sépultures et gestes funéraires = totale acculturation d'individus d'origines diverses :

: GURGY "LES NOISATS" NECROPOLIS

:  Gurgy "Les Noisats" (Yonne): the largest Early/Middle Neolithic necropolis in the Paris Basin
(5100 - 4 000 cal. BC), no monuments or clear cultural attribution

e 134 pits grouping 128 individuals (30 males, 20 females and 62 immature individuals)

Substantial variability of funerary practices, no clear organization of the necropolis ;

» On 102 analyzed individuals, 55 mitochondrial haplogroups and 39 haplotypes characterized / no =
exploitable result for paternal lineages (Y chromosome SNPS) :
» Important mitochondrial diversity, consistent with a patrilocal kinship system

* Recurrent funerary male/child association suggests social organization centered on male group
members

: > Mixed mitochondrial pool suggesting the input of farmer groups connected with both Neolithic
expansions waves, as well as individuals with hunter-gatherer ancestry in the group constitution

More important frequencies of lineages inherited from hunter-gatherers than in other European farmer

= groups: increasing admixture between hunter-gatherers and farmers to the west of the continent?
» Coalescent simulations confirm continuity between hunter-gatherers, farmer groups from central or :
southern Europe and Gurgy
: > GIS analysis confirms no correlation between maternal lineages, the spatial distribution of burials
and funerary practices = total acculturation of individuals from different origins



Chapitre 4. La néecropole Fleury-sur-Orne ""Les
Hauts de I'Orne'" de type Passy - Nouvelles
perspectives sur le nord de la France, réesultats
preliminaires

1. Introduction et questionnements

Le site de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne" est situé dans le Calvados, en
Normandie, dans le sud de I'agglomération de Caen (Figure 7). Il comporte principalement
une nécropole monumentale datée du Néolithiqgue moyen et un certain nombre de structures
de la Seconde Guerre Mondiale. Repéré dans les années 1990 par J. Desloges (SRA de Basse-
Normandie) par photographie aérienne, ce dernier a fouillé trois tombes a cette période.
Pendant les années 2000, D. Flotté (Inrap) a fouillé deux monuments et découvert des cairns
plus tardifs un peu plus a l'est. Une grande partie de la nécropole, malheureusement pas sa
totalité, a bénéficié d'une opération d'archéologie préventive de mai a novembre 2014 dans le
cadre d'un projet d'aménagement de quartier d'habitation par I'Agglomération Caen-La Mer.
L'lnrap a été chargé de l'opération, avec une double responsabilité en raison du caractére
funéraire particulier du site : E. Ghesquiére (Inrap) a coordonné I'ensemble des travaux et des
études et P. Chambon (CNRS - UMR 7041) a coordonné les travaux relatifs aux sépultures.
Cette derniere campagne est encore inédite a ce jour mais le rapport de fouille étant en cours
de rédaction, nous avons pu en extraire toutes les informations nécessaires a la compréhension
de cet ensemble et a notre réflexion (Ghesquiére en préparation).

Comme nous l'avons mentionné, une partie de la nécropole ne fait pas partie de
I'emprise de la campagne de fouille 2014, elle sera fouillée en 2016 lors d'une nouvelle
campagne préventive. Les données concernant les monuments, les sépultures et les individus
auxqguelles nous avons acces ne sont donc pas exhaustives. La nécropole est actuellement
composée de 42 monuments, en considérant ceux qui ont été fouillés pendant les campagnes
précédentes et la campagne de 2014, ainsi que ceux détectés sur les parcelles alentour. Ces
monuments consistent en un espace délimité par deux fossés paralléles, espacés de 5 a
15 meétres, et mesurant de 8 a 400 meétres de long (Figure 45). Certains comportent une ou
deux fosses sépulcrales sur l'axe longitudinal. Ce ne sont donc pas des monuments
mégalithiques, mais bien les mémes types de structures de types Passy (STP) connues dans le
Bassin parisien au Cerny (Figure 13). La typologie des monuments de Fleury-sur-Orne
correspond en partie a celle des monuments du Bassin parisien, mais deux types
supplémentaires s'y rencontrent (allongés rectilignes et trapézoidaux). Des paralléles peuvent
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également étre faits avec les monuments de Rots, autre site normand a STP, concernant
notamment la typologie des monuments et les pratiques funéraires (Desloges 1997). On y
trouve aussi plusieurs sépultures collectives dans des cairns ou des dolmens. La nécropole est
datée par radiocarbone (36 datations ont été effectuées sur os). Son occupation commence
autour de 4 700 cal. BC, au Néolithique Moyen I (phase ancienne du Cerny), mais I'ensemble
de I'occupation couvre largement le début du Neéolithique Moyen 1l et un certain nombre de
STP est également attribué a des périodes postérieures a 4 000 cal. BC (monuments 8 et 24).
Les cairns sont dans I'ensemble plus récents que les STP (le monument 40 est daté au
radiocarbone a 3490-3140 cal. BC mais cette date reste a confirmer) et plusieurs sepultures
isolées (29-5, 26-6) sont plus tardives, allant jusqu'a I'Age du Bronze ot un des monuments a
été réutilisé pour Il'installation d'une sépulture (monument 26). 20 sépultures sont recensées au
total, avec 21 individus en sépultures individuelles ou double, et deux sepultures collectives
en cairn avec un nombre total d'individus indéterminé. Néanmoins, les problemes de
conservation sur le site sont importants, et au moins un monument sur deux ne présente pas de
sépulture conservee. Le biais lié a cette conservation partielle doit donc étre gardé a l'esprit.
Un seul individu immature a €té identifié dans les fouilles de J. Desloges, tous les autres sont
des adultes. La encore, il se peut que ce soit un probléme de conservation différentielle.
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Figure 45. Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne™ (Calvados), plan de I'emprise de fouille de la nécropole néolithique
moyen.
(Inrap)
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Un certain nombre de traits sont partagés entre différentes sépultures présentes dans
les STP du site. Elles sont tres majoritairement orientées est-ouest, téte a I'ouest. Quand les
vestiges osseux l'ont permis, la mise en évidence d'un contenant souple ou rigide a pu étre
proposée, mais il s'agit d'un trait difficilement observable a I'échelle de la nécropole. En effet,
de nombreuses fosses montrent des traces de dispositif architectural pour accueillir les corps,
tant au fond que sur les parois. Les fosses sepulcrales sont surdimensionnées, certaines
pouvant atteindre 4 metres de long (26-5). Les corps sont majoritairement placés en décubitus
latéral, avec les membres fléchis ou hyper-fléchis.

Un élément important de la nécropole de Fleury-sur-Orne est le mobilier présent dans
les tombes. En effet, le mobilier lithique est dominé par les armatures de fleches, présentes
dans plusieurs sépultures, dont la disposition fait souvent penser a un probable carquois.
Celles-ci ne montrent dans I'ensemble pas de traces d'utilisation ou d'usure et il est possible
gu'elles aient été fabriquées uniquement a des fins d'inhumation. Le statut de l'individu peut
donc étre questionné et, a I'image des nécropoles Cerny du Bassin parisien, celui-ci peut étre
qualifié de "chasseur posthume" selon I'expression de P. Chambon et J.-M. Pétillon (2009 ;
p. 781) : " Puisqu’on ne peut pas assurer qu’il [...] était [chasseur] de son vivant et que dans
quelques cas il ne pouvait manifestement pas 1’étre, c’est donc avant tout un chasseur
posthume.” Dans le Bassin parisien, lI'analyse de vestiges osseux issus de ces contextes ont
cependant permis d'identifier des indicateurs morphologiques et/ou pathologiques spécifiques
a l'activité d'archer (Thomas 2014). Ainsi les individus enterrés avec des armatures de fleches,
se révelent étre exclusivement des hommes, pouvant présenter des indices biologiques
spécifiques des archers. A Fleury-sur-Orne, I'état de conservation des ossements n'a pas
permis de telles observations. Le cas d'un individu avec une fleche fichée dans le bassin
(26-5) pousse F. Charraud, qui a réalisé I'étude lithique, a proposer une mort par violences
interpersonnelles. Il propose donc un environnement de conflits pour ces populations, dans un
contexte social en mutation. Il préfere donc le terme de "chasseur/guerrier” pour les individus
inhumés a Fleury-sur-Orne. La présence dans certaines tombes d'un grand nombre d'animaux
complets, agencés de maniere tres codifiée et dont les peaux ont visiblement été prélevées,
parfois avec les bucranes, pour étre possiblement placées de fagon visible sur la tombe, donne
un caractére spectaculaire a la nécropole (Figure 46). La réutilisation postérieure de I'espace
funéraire pour la mise en place d'au moins trois sépultures (deux du Néolithique Moyen |1 et
une de I'Age du Bronze) laisse a penser que les monuments étaient toujours visibles et leur
fonction toujours connue a ces périodes. Ils ont en effet été réutilisés volontairement pour des
individus auxquels était également associé du mobilier de guerrier, or, notamment au
Néolithique Moyen 11, les sepultures collectives étaient utilisées dans le méme espace
funéraire dans un méme site. Les inventeurs du site proposent que "durant la période
néolithique et le début de I’age du Bronze (au moins), la nécropole de Fleury-sur-Orne aurait
pu étre considérée comme une nécropole de guerriers du passé, éventuellement glorifiés par
un culte des ancétres héroisés sur plusieurs milliers d’années." (Ghesquiére en préparation).
La taille de certains monuments impliquerait une organisation sociale particuliére, ou la
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communauté se rassemble dans la construction pour un seul individu, en échange d'une féte
ou d'une réunion organisée par ce méme individu ou ses proches, sur un schéma de société a
"big men", selon A. Testart (2012). Ceci étant, le site comporte également des monuments de
petite taille, n'ayant pas impliqué la méme mise en ceuvre, ou l'on trouve également des
armatures de fleches. Il semble donc que, quelle que soit la taille des monuments, le type de
mobilier ne lui soit pas corrélé, si bien que les archéologues proposent I'hypothése d'une
nécropole dédiée a des guerriers victimes de conflits, aux rangs sociaux diversifiés, et non a
des leaders du groupe forcément influents.

Figure 46. Fleury-sur-Orne "'Les Hauts de I'Orne™ (Calvados), sépulture 26-5, avec notamment 20 ovi-caprins
disposés autour du corps.
(CI. Inrap)

Des le diagnostic effectué en 2012, le potentiel exceptionnel du site a été mesuré et
une étude interdisciplinaire sans précédent sur une nécropole Cerny a été mise en place. Le
responsable d'opération E. Ghesquiére est entré en contact avec des spécialistes de nombreux
domaines : paléogénétique, isotopes, parasitologie, phytologie, micromorphologie... Ainsi
pendant la campagne de terrain, tous les prélevements ont été effectués au fur et a mesure de
la fouille dans les conditions idéales. Sur lI'ensemble des 22 individus identifiés, nous avons
pu en analyser quatorze, auxquels nous avons ajouté deux individus de la sépulture collective
2101 du monument 40, les autres étant trop peu conservés pour permettre un prélevement.
Douze ont été obtenus dans les conditions que nous venons de décrire et quatre autres ont été
dans un premier temps considérés comme trop mal conservés macroscopiquement pour des
analyses. Cependant, étant donnée la bonne conservation de 'ADN mise en évidence sur le
site, ils ont été prélevés dans un second temps et ajoutés dans le but de tester les associations
d'individus par monument. Ces quatre échantillons n'ont donc pas bénéficié des conditions
idéales de prélevement et de conservation. Dans un avenir proche, nous aurons accés aux
vestiges mis au jour précédemment par J. Desloges et D. Flotté, ainsi qu'a ceux de la
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prochaine campagne, ce qui permettra une étude exhaustive des individus inhumés a Fleury-
sur-Orne.

Le caractére exceptionnel du site tant d'un point de vue funéraire que chronologique
nous met face a différents questionnements. 1l semble que les différentes structures funéraires
(STP, cairn, dolmen) soient le fait de groupes a fonctionnement social différent, les uns (STP)
ou le groupe se mobilise pour un individu, les autres (cairn, dolmen) ou le monument sert a la
communauté sans distinction de rang, de sexe ou d'age. Les données paléogénétiques peuvent
établir si nous avons affaire a un ou plusieurs groupes biologiquement différenciés. 1l sera
ainsi possible d'observer les relations biologiques entre ces groupes aux pratiques funéraires si
différentes (STP vs dolmen) mais contemporaines ou quasiment contemporaines, puisque
I'utilisation des STP s'échelonne de 4 700 (monument 29) a 3 500 cal. BC (monument 24) et
couvre la période d'utilisation du dolmen 40 notamment. La question des liens biologiques
entre les individus occupant ces deux types de structures apparait donc cruciale, les premiers
fonctionnant avec des structures individuelles monumentales et ostentatoires (bucranes,
¢lévation...), alors que les seconds occupent des structures collectives.

Au regard des individus inhumés dans les STP, d'autres questions se posent. En effet,
certains monuments abritent plusieurs sépultures (de deux a trois pour certains). Quelles sont
donc les relations entre ces individus ? Sont-ils directement apparentés ? Si I'ADN nucléaire
est conservé, nous pourrons a la fois déterminer le sexe génétique des individus, ainsi que les
potentielles relations de parenté maternelles et paternelles. La question de l'organisation
interne des STP a été largement abordée dans le Bassin parisien. La mise en évidence de
regroupements d'individus de méme sexe dans un monument, lui-méme associé a un
monument abritant des individus du sexe opposé (Chambon 1997 ; Mordant 1997), rend
Iégitime ce type de questionnement dans la nécropole de Fleury-sur-Orne. Les questions de
patrilocalité et/ou de patriarcat dans cette société, adaptées a ce type funéraire, pourront
également étre abordées. Enfin I'utilisation des siécles plus tard des mémes monuments ou la
création de nouveaux monuments du méme type jusqua 3500 cal. BC comme le
monument 24 interroge sur la continuité biologique de ces groupes sur le long terme. La
tradition funéraire a-t-elle perduré sur une si longue période ? Si les monuments étaient
toujours visibles comme le proposent les inventeurs du site, cette supposition est tout a fait
valable. Il s'agit donc de tester les relations biologiques entre les derniers inhumés dans les
STP et leurs prédécesseurs.

D'un point de vue plus général, la constitution du pool génétique de Fleury-sur-Orne
correspond-elle aux groupes néolithiques connus dans les régions voisines (Bassin parisien,
Alsace et plus loin Allemagne) ? Le statut particulier de cette nécropole abritant de nombreux
individus qualifiés de "chasseurs" interpelle également sur la question de I'héritage des
chasseurs-cueilleurs, que l'on peut chercher au niveau génétique. En effet, quelle part de
lignées descendantes des chasseurs-cueilleurs peut-on trouver a Fleury-sur-Orne, quand les
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données du Bassin parisien a Gurgy "Les Noisats" en donnent des proportions supérieures a
ce qui est trouveé plus a l'est (cf. 111.3) ?

2. Résultats

Nous avons appliqué le protocole usuel de nettoyage, de broyage et d'extraction sur les
douze individus échantillonnés proprement, et porté une attention particuliere a la
décontamination des quatre individus prélevés non proprement. Apres typage des SNPs a
I'aide du multiplex M28 (cf. 11.2-2.4.1.2) et du séquencage des régions HVR-I, nous avons
obtenu des haplogroupes mitochondriaux pour quatorze individus et une séquence HVR-I
consensus pour neuf d'entre eux. Etant donnée la trés mauvaise conservation macroscopique
des vestiges osseux, ces résultats sont étonnamment bons. En revanche, aucun profil du
chromosome Y n'a pu étre obtenu. Les résultats sont présentés dans le tableau 8.

Nous avons également typé I'ensemble des manipulateurs de ces vestiges, tant sur le
terrain que pendant les analyses en laboratoire (Tableau 9). En les comparant aux séquences
anciennes obtenues, un seul cas de correspondance est observé sur I'échantillon de la sépulture
26-5, fouillée notamment par I'archéologue 9. Dans la mesure ou ce prélevement a été
effectué proprement, ou le profil SNPs ne donne pas de résultats pour le chromosome Y (alors
que l'archéologue 9 est de sexe masculin) et ou les des traces de déaminations sont présentes
sur les fragments obtenus en PCR, nous considérons cette séquence comme authentique.

Les résultats préliminaires de I'étude, a savoir les données issues du typage des SNPs,
ont été intégrés dans le rapport de fouille de la campagne de 2014, qui doit paraitre en juillet
2016 (Ghesquiére en préparation).
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Date radiocarbone
Ensemble Individu Sexe Age Période/Culture BP cal.BC  Prélevement Echantillon Hg HVS-1 HVS-I sequence SNP Hg SNPs
Code laboratoire
+ .
Fleury 8-5 | Adulte Cerny HEUESEE L) non propre esquille tibia J(1) 3010A 12612G 12705C
Beta-416654
Mon 8 5320 + 30 4330-4080
Fleury 8-6 | >20ans Cerny B_t 41665_5 propre fragment d'os USal 16189C 16256T 162707 us 11467G 12705C 13617C
eta-
Mon 19 Fleury 19-5 H >20ans Cerny SOUESEIE R ) propre mandibule J 12612G 12705C
Beta-416656
+ .
Mon 24 Fleury 24-5 I 20-50ans NMII/Néo final 50408_ E:O 4?21263520 propre dentisolée Kla  16093C 16224C 16311C K 10550G 11467G 12705C
EE)=
+ -
Fleury 26-5 H >20ans Cerny TULUESEU G T Y propre hémi-mandibule gauche K 16224C 16311C K 10550G 11467G 12705C
Beta-413158
Mon 26 3560 + 30 2130-1930
Fleury 26-6 | 20-50ans Age du bronze B_ . 41315_7 propre hémi-mandibule gauche H 16129A H1 2706A 3010A 12705C 14766C
eta-
+ -
Mon 28 Fleury 28-6 | >15ans Cerny 3550£30 4450-4340 propre fragment d'os T 1888C 12705C
Beta-416659
+ H
Mon 29 Fleury 29-5 H 30-50ans NMII GREDEEY S lErl propre dents isolées H/U rCRS H 2706A 12705C 14766C
Beta-407174
+ .
Fleury 31-5a | >15ans NMII SAVSED ERTEEID propre fragment de mandibule U 11467G 12705C
Beta-416660
Mon 31 5650 + 30 4540-4405
Fleury 31-5b | >20ans Cerny - ) propre fragment de mandibule
Beta-413162
+ -
Fleury 37-5 H >20ans Cerny SPLVEEl GRIEERY propre hémi-mandibule droite J 16069T 16126C 16291T J1 3010A 12612G 12705C
Beta-416661
Mon 37 5580 + 30 4460-4350
Fleury 37-6 | >15ans Cerny - ) non propre esquille fémur H1 2706A 3010A 12705C 14766C
Beta-413165
+ .
Fleury 953a I 20-50ans Cerny SEAVSED GRS Rl propre hémi-mandibule droite | USb2al 16189C 16192T us 11467G 12705C 13617C
. Beta-416662
Sep953 5510 + 30 4440-4330
Fleury 953b | >20ans Cerny - ) non propre esquille fémur
Beta-416663
Mon 40 Fleury2101 n°83 | NMII propre dentisolée Kla  16093C 16224C 16311C K 10550G 11467G 12705C
Fleury 2101 n°247 | NMII non propre dentisolée K 16224C 16311C K 10550G 11467G 12705C
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absence de résultats

uniquement hg SNPs

HVR-1 + SNPs

Sexe:

| =Indéterminé

F =Femme
H =Homme

Tableau 8. Résultats des analyses paléogénétiques effectuées sur les individus du site de Fleury-sur-Orne




Code

Haplotype HVR-1

Haplogroupe Sépulture

Manipulateur1  16209C H toutes
Manipulateur2  16093C, 16189C, 16270T, 16274A us toutes
Manipulateur3  16189C, 16234T H toutes
Manipulateur4  16069T, 16126C, 16145A Jic* toutes
Archéologue 1 16189C, 16270T us? 8-6, 26-5, 40 (2101)
Archéologue 2 16148T H 26-5, 40 (2101)
Archéologue 3 16140C, 16183C, 16189C, 16270T, 16288C, 16311C USb1c2a 8-5, 26-5, 37-5, 37-6, 40 (2101)
Archéologue 4 16051G, 16092C, 16129C, 16189C, 16270T, 16311C, 16336A u2 toutes
Archéologue 5 16183C, 16189C H2 19-5, 24-5, 26-5
Archéologue 6 16298C HVO 8-6, 24-5, 26-5
Archéologue 7 16069T, 16126C J 19-5, 24-5, 26-5
Archéologue 8 16156A ?7? 19-5, 26-5
Archéologue 9 16224C, 16311C K 26-5
Archéologue 10  16129A, 16156A, 16183C, 16189C, 16223T, 16249C, 16311C, 16359C M1lal 3-5, 26-5
Archéologue 11  16096T, 16172C, 16223T, 16231C, 16292T W 26-5
Archéologue 12  16188A, 16189C, 16209C, 16311C R30/ H1 953, 26-5, 26-6
Archéologue 13  CRS H/U 26-5, 28-5, 28-6
Archéologue 14  16299G H39 26-5
Archéologue 15 16126C, 16294T, 16296T, 16304C T2b toutes
Archéologue 16  16291T H1 toutes
Archéologue 17  16069T, 16126C, 16145A, 16189C, 16231C, 16256T, 16261T J2alale 26-5

Tableau 9. Séquences des manipulateurs des vestiges de Fleury-sur-Orne

3. Discussion

L'ensemble des résultats a été projeté sur le plan de la nécropole ci-dessous (Figure
47). Pour le groupe principal des individus liés aux STP, nous avons pu déterminer les
haplotypes de cing individus et les haplogroupes mitochondriaux de cing autres individus.
L'obtention de séquences HVR-I pour les deux individus échantillonnés dans le dolmen 40
ont également permis la caractérisation de leurs haplotypes, ainsi que la sépulture néolithique
tardive 29-5. Enfin, I'naplotype de I'individu de I'Age du Bronze enterré dans le monument 26
a également pu étre déterminé.

Le premier élément surprenant que I'on observe a I'échelle de la nécropole est le
partage d'haplotypes entre des individus inhumés dans les STP et dans le dolmen 40. En effet,
la dent n°247 de la structure collective 2101 (monument 40) présente le méme haplotype
K 16224C _16311C que l'individu 26-5 enterré dans la tombe la plus riche de la nécropole.
De méme, la dent n°83 de la méme structure collective 2101 a fourni la méme séquence
Kla 16093C_16224C 16311C que l'individu inhumé dans le monument 24. Ces observations
suggeérent donc une certaine continuité biologique (maternelle) entre les groupes d'individus
inhumés dans ces deux types de structures, pourtant différenciés d'un point de vue funéraire
et, de fait, social. Cette information est d'autant plus surprenante qu'il s'agit de I'une des
tombes les plus spectaculaires de la nécropole, avec une accumulation massive d'ovi-caprins
complets et de piéces lithiques, dont 25 armatures de fleche, conférant a l'individu 26-5 un
statut de chasseur/guerrier indéniable. 1l devient des lors difficile de parler de groupes
biologiquement différents qui utiliseraient chacun une tradition sépulcrale propre, mais plutét
d'un groupe biologique a plusieurs niveaux sociaux. Il faut néanmoins préciser la chronologie
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de ces différents individus : la sépulture 26-5 est l'une des plus anciennes du site, donc I'une
des sépultures fondatrices de cette nécropole "des guerriers du passé”. En revanche, la
deuxieme sépulture concernée par ce partage d'haplotype, 24-5, est I'une des plus récentes
parmi les STP, datée d'environ 1 000 ans plus tard. Le monument 40, quant a lui, a donné des
dates radiocarbones entre 3490 et 3140 cal. BC, mais des éléments mobiliers contenus dans
cette structure laissent penser a une date plus ancienne, avant 4 000 cal. BC (E. Ghesquiére
comm. pers.). Sur une période de 1 000 ans, on observe donc une utilisation de ces deux types
de structures par des individus qui, si I'on ne peut parler de relations de parenté strictes sur
une période aussi longue, sont du moins biologiquement proches. On peut avancer I'hypothese
qu'au-dela d'un lieu funéraire qui symbolise les figures guerriéres des temps passés, il y ait
également la conservation d'une identité biologique forte des groupes postérieurs. Il faut noter
que ce constat n'est pas observable pour lindividu daté de I'Age du Bronze (26-6), qui est
H1 16129A. Aucun autre individu ne porte cette séquence, bien que nous ne puissions
exclure la présence du méme haplotype pour l'individu 37-6 dont I'haplogroupe H1 a pu étre
déterminé, mais dont la séquence HVR-I n'est pas disponible. Il nous est donc impossible de
discuter de continuité biologique entre individus STP et l'individu 26-6, plus de 2 000 ans
aprés I'utilisation de la nécropole monumentale.

P

Agedu Bronze
Néolithique Moyen Il
STP

Figure 47. Distribution des séquences HVR-I (haplotypes) et des haplogroupes obtenus sur le site de Fleury-sur-Orne.
(modifié d'apres la figure 45, Inrap)
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Un point cependant complique la lecture de ces données. En effet, si I'on observe une
continuité maternelle entre les individus des différents types de monument, elle n'existe pas
entre les individus enterrés dans les STP. Sur les dix profils mitochondriaux obtenus, seuls les
individus 8-5 et 37-5 présentent une potentielle relation de parenté : tous deux présentent un
haplogroupe J1, mais nous n'avons pas pu obtenir la séquence HVR-I pour 8-5, ce qui laisse
ouverte la possibilité d'une séquence identique. Mis a part ces deux individus, la diversité
mitochondriale du groupe STP est tres importante. En France, les deux études du présent
travail portant sur les sites d'Obernai et de Gurgy ont également permis de pointer une
diversité mitochondriale importante, nous amenant a proposer l'existence de systéme
patrilocal, ou les femmes issues de groupes extérieurs sont intégrées dans la communauté.
Cette vision est cohérente avec le systéme social considéré ici, ou les hommes représentent
apparemment la figure centrale, avec la symbolique du chasseur/guerrier tres présente, et une
majorité des individus sexés comme masculins (a la fois biologiquement et grace au mobilier
notamment les armatures de fleche). Cette société patriarcale est tout a fait cohérente avec la
diversité mitochondriale observée au sein du groupe STP. Une fois de plus, les données du
chromosome Y pourraient apporter de précieuses informations sur la structuration masculine
du groupe, ce que nous ne sommes actuellement pas en mesure de discuter.

La constitution globale du groupe néolithique est typique de celle connue chez les
groupes pionniers néolithiques en Europe (cf. 1.2), avec les deux haplogroupes K trés
communs (Kla 16 093C 16 224C_16 311C et K_16 224C_16 311C), ainsi qu'un H1, un T et
trois J. Un network (Figure 48) a été construit en considérant les haplotypes de Fleury-sur-
Orne (en jaune), ainsi que toutes les séquences anciennes mitochondriales disponibles jusqu'a
3600 cal. BC, date la plus récente de l'utilisation des STP. 523 séquences HVR-I, des
positions 16 057 a 16 380, ont été considérées, dont les séquences obtenues dans ce travail
pour Obernai et Gurgy "Les Noisats". Trois haplotypes caractérisés a Fleury-sur-Orne sont
uniques au sein de I'échantillon de Fleury-sur-Orne. J1_16069T 16126C_16291T (37-5) n'a
en effet été retrouvé ni dans les populations anciennes, ni dans les populations actuelles. Cet
haplotype est néanmoins directement dérivé de I'naplotype ancestral J_16069T 16126C, trés
fréquent dans les populations néolithiques (30 occurrences dans I'ensemble des séquences
néolithiques disponibles). Les deux haplotypes U5 sont également uniques dans les
populations anciennes : U5b2al 16189C 16192T (953a) existe seulement avec la mutation
16270T en plus et USal 16189C_16256T 16270T (8-6), est également unique dans les
populations anciennes. Tous deux sont dérives d'haplotypes présents a la fois dans les groupes
néolithiques et dans les groupes de chasseurs-cueilleurs. On ne peut déterminer de filiation
directe pour I'un ou l'autre par rapport aux données disponibles actuellement. Ces deux
haplotypes contribuent donc a la documentation de I'haplogroupe U dans les groupes anciens.
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Figure 48. Network effectué selon la méthode Median-Joining sur les séquences mitochondriales HVR-I disponibles
pour les populations néolithiques et chasseurs-cueilleurs antérieures a 3 600 cal. BC.

Les haplogroupes décrits a Fleury-sur-Orne sont donc globalement courants dans les
groupes néolithiques, mais il faut néanmoins souligner la présence de trois U, dont les deux
U5. Sur treize individus, cela constitue une fréquence remarquable pour un groupe néolithique
(15,4 %). En effet, ces haplogroupes d'origine chasseur-cueilleur ne se trouvent pas a d'aussi
fortes fréquences dans les groupes de fermiers, a I'exception de Gurgy "Les Noisats" qui, hous
I'avons montré, possede une fréquence trés importante de U4 et U5 (14,5 %), relativement aux
autres groupes néolithiques (3,9 % en Transdanubie, 3,3 % en Europe centrale et 5,6 % en
Europe du sud ; cf. 111.3). La diversité mitochondriale observée a Fleury-sur-Orne, nous
I'avons évoqué, indique une société patrilocale. La présence de ces haplogroupes d'origine
chasseur-cueilleur pourrait démontrer une intégration dans ces groupes de femmes
descendantes de chasseurs-cueilleurs dans les siecles suivant l'arrivée des Néolithiques, de
méme que nous l'avions observé a Gurgy. La différence avec les groupes situés plus a I'est
semble confirmer I'hypothese selon laquelle un gradient de dilution du pool néolithique de
I'est vers I'ouest de I'Europe que nous avons soulignée lors de I'étude du pool mitochondrial de
Gurgy, modelisée par ailleurs par R. Rasteiro et L. Chikhi (2013). Ces deux individus porteurs
d'un haplogroupe U5 font partie des plus anciens de la nécropole (4 400 - 4 000 cal. BC
environ) et ne se démarquent en rien des autres individus inhumés a Fleury-sur-Orne, ni du
point de vue du mobilier, ni des pratiques funéraires en général. L'individu 953a est méme
enterré dans une sépulture double simultanée, mais les données génétiques du deuxiéme
individu (953b) sont malheureusement indisponibles. Cette sépulture double est par ailleurs
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I'une des rares sépultures sans monument de la nécropole. De maniere générale, on ne peut
donc pas faire de lien direct entre un certain type de mobilier et une ancestralité maternelle
chasseur-cueilleur. 1l en va d'ailleurs de méme pour une ancestralité maternelle néolithique.
Ce type de lien pourrait étre tout a fait intéressant & observer entre I'ensemble des données
funéraires et les lignées paternelles (chromosome Y), qui apporteraient un autre regard sur la
constitution de ce groupe et sur I'ancestralité de ses inhumes.

La nécropole de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne" offre un terrain d'étude
exceptionnel pour des analyses paléogénétiques, avec des données funéraires soulevant de
nombreuses questions concernant les relations entre individus au sein du groupe, ou entre
différents groupes, et dans un contexte complexe d'utilisation du site d'un point de vue
chronologique. Nous avons pu apporter des indices de continuité entre les groupes utilisant
difféerents monuments quelles que soient les périodes néolithiques. Nous avons également pu
confirmer le schéma patrilocal du groupe, avec des traces d'intégration de femmes a
ancestralité chasseur-cueilleur.

L'étude va prochainement étre augmentée des futurs échantillons provenant des
fouilles précédentes (J. Desloges) et des fouilles a venir (Inrap, 2016). Ce sera autant de
nouvelles informations a intégrer a I'échelle du site pour préciser toutes ces questions.

L'étape suivante consiste ensuite a accéder aux données paléogénomiques. Elles
permettraient (i) de préciser les relations de parenté entre les individus ; (ii) de mieux
caractériser la constitution du pool génétique de Fleury-sur-Orne (et I'néritage génétique de
chaque individu déposé au sein de ces structures extraordinaires) et ainsi de mieux en
comprendre l'organisation sociale en regard des monuments ; (iii) d'accéder a une lecture
phylogéographique plus compléte pour mieux percevoir I'héritage chasseur-cueilleur de ce
groupe et le mettre en perspective avec les données européennes disponibles.
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LA NECROPOLE DE FLEURY-SUR-ORNE

: Fleury-sur-Orne (Calvados), Néolithique moyen (4 700 - 3 600 cal. BC), Cerny
: e Nécropole constituée d'une quarantaine de monuments de type Passy (STP) contenant jusqua 3  :
= sépultures :

Découverte de plusieurs sépultures isolées, plus tardives, installées dans les monuments existants —
* monuments visibles pendant plusieurs millénaires

Installation de plusieurs dolmens (sépultures collectives) dans la phase tardive de I'occupation

: @ Présence de nombreuses fléches, d'animaux complets, de blessures — inhumés considérés comme
guerriers (site qualifié de "nécropole de guerriers du passé")

» 16 individus analysés — caractérisation de 14 haplogroupes et 9 haplotypes mitochondriaux / aucun  :
« résultat exploitable au niveau des lignées paternelles (SNPs du chromosome Y)

» Pool mitochondrial typique des groupes fermiers du Néolithique ancien

» Importante proportion d'haplogroupes d'ancestralité chasseur-cueilleur corroborant une participation
: plus importante des chasseurs-cueilleurs dans la constitution des groupes néolithiques & l'ouest de
I'Europe

» Absence de liens maternels entre individus déposés au sein d'un méme monument

» Identification de partages d'haplotypes entre individus découverts dans différents types de
monuments successifs (STP - dolmen) — continuité biologique entre groupes caractérisés par un

: fonctionnement social différent ? :
= » Diversité mitochondriale importante cohérente avec société patriarcale et patrilocale .
L s NN NN NN NN NN NN NN EE NN NN NN EEEEEEEE NN EEEEEEEEEEEEEEEEEE NSNS NSNS EEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEEma?
FLEURY-SUR-ORNE NECROPOLIS
Fleury-sur-Orne (Calvados), Middle Neolithic (4 700 - 3 600 cal. BC), Cerny culture :
: o Necropolis comprises approximately forty Passy-type structures (STP) grouping up to 3 :
* burials ]

= Several later isolated burials or burials incorporated in existing STP — monuments visible for
: thousands of years

Development of several dolmens (collective burials) during the later occupation phase

® Presence of numerous arrowheads, complete animal skeletons, and injuries: individuals considered
as warriors (site interpreted as a "cemetery of past warriors")

: » 16 individuals analyzed — 14 mitochondrial haplogroups and 9 haplotypes obtained / no
= exploitable result for paternal lineages (Y chromosome SNPs)

» Mitochondrial gene pool typical of Early Neolithic farmer groups

» Important proportion of haplogroups with hunter-gatherer ancestry corroborating an increasing
participation of hunter-gatherers in the composition of western European Neolithic groups

» Absence of maternal links between individuals buried in a single monument

» Identification of shared haplotypes between individuals from different types of successive
monuments (PTS - dolmen) — biological continuity between groups with different social systems?
» Important mitochondrial diversity consistent within a patriarchal and patrilocal society :



Chapitre 5. Latombe de Germignac, "'Le Bolis
du Bourg" - La plus ancienne sépulture
neolithique du Centre Ouest (5 200 - 4 800 cal.
BC)

1. Introduction et questionnements

La commune de Germignac est située en Charente-Maritime, dans le Centre Ouest de
la France (Figure 7). Le site de Germignac "Le Bois du Bourg" est un gisement de plein air,
découvert fortuitement dans un champ au cours de labours et dégagé sans enregistrement par
le propriétaire en mai 1980. Une fouille de sauvetage a ensuite été conduite par J. Gaillard
(Société d'Archéologie et d'Histoire de Jonzac). Des restes osseux, ainsi qu'un tres grand
nombre de disques en coquille (3 288) et deux anneaux-disques ont été mis au jour (Gaillard
et al. 1984). R. Riquet et A. Gilbert ont effectué I'étude anthropologique des vestiges humains
(Gaillard et al. 1984). Une datation radiocarbone a été plus récemment effectuée sur les
ossements (non définis) et a livré une date entre 5 217 et 4 831 cal. BC (Laporte et Gomez de
Soto 2001), placant ainsi cette seépulture pendant le Néolithique ancien, la plus ancienne
connue a ce jour dans la région.

En raison des conditions de mise au jour des vestiges, aucune information n'est
disponible sur leur disposition. Aucune trace de fosse n'a pu étre mise en évidence dans le
substrat, mis a part une cupule qui a été interprétée comme l'emplacement des restes craniens,
sans preuve. Nous n‘avons donc pas d'élément pour discuter de l'architecture de la sépulture,
ou méme de l'existence de sépulture. Le dépbt est néanmoins interprété comme primaire grace
a la présence des disques percés en test de lamellibranche en lots fixés les uns aux autres
(Taborin, dans Gaillard et al. 1984).

Lors de l'analyse ostéologique menée par R. Riquet et A. Gilbert en 1984 (Laboratoire
d'Anthropologie, Université Bordeaux 1), deux individus ont été identifiés, une jeune femme
adulte et un enfant de neuf - dix ans (Riquet et Gilbert, dans Gaillard et al. 1984). Apres une
observation approfondie des restes dentaires et osseux récupérés, par ailleurs tres fragmentés,
avec M. Le Luyer (doctorante PACEA - UMR 5199), il s'avere qu'il n'y a aucune trace de
vestiges immatures, ni parmi les restes osseux, ni parmi les restes dentaires. Il semble que la
dégradation importante des racines de deux molaires et d'une prémolaire aient pu induire en
erreur les deux anthropologues, leur faisant penser a des racines en formation (Le Luyer
2016). Nous révisons donc I'estimation a un seul individu adulte. D'autre part, le sexe de cet
individu adulte a été attribué a partir d'un fragment d'os occipital. La méthode de diagnose
sexuelle la plus fiable a partir des ossements a eté déemontrée sur les os coxaux (Bruzek 2002 ;
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Murail et al. 2005). La caractérisation du sexe par les autres os que les coxaux est applicable
par une diagnose sexuelle secondaire sur un ensemble de mesures ayant été établies au
préalable comme diagnostiques sur les individus de la méme population (Murail et al. 1999).
Or ici nous n'avons aucune idée de la variabilité de cette population, n'ayant qu'un seul
individu a notre disposition. Nous considérons donc imprudent de retenir ici le sexe féminin
pour cet individu de Germignac et parlerons d'un individu de sexe indéterminé (du fait de la
trop forte fragmentation des vestiges a disposition).

Germignac "Le Bois du Bourg" est la seule et la plus ancienne sépulture interprétée
comme telle et connue & ce jour dans le Centre Ouest de la France pour le Néolithique ancien.
Son caractére unique et I'absence d'élément diagnostique rend son attribution culturelle
difficile a certifier (Roussot-Larroque et Burnez 1992 ; Laporte et Gomez de Soto 2001). Sur
la base de la richesse de la parure en coquille (Figure 49) et anneaux en pierre (Figure 50), les
premiers auteurs attribuent les vestiges de Germignac au courant de tradition danubienne
Cerny qui se serait diffusé vers la facade atlantique (Gaillard et al. 1984). Par la suite, d'autres
auteurs ont vu dans les anneaux de Germignac un trait typique du Cardial atlantique (Roussot-
Larroque et Burnez 1992). En I'absence d'autres éléments de discussion sur I'architecture de la
tombe, la position du corps ou l'individu lui-méme, L. Laporte et J. Gomez de Soto (2001)
proposent une étude un peu plus approfondie du mobilier. La chaine opératoire utilisée sur les
disques en coquille n'est pas comparable a celle connue dans le Cardial ou dans le Bassin
parisien. Le Cardial présente généralement des sépultures pauvres en mobilier. Cependant un
parallele peut étre fait entre Germignac et la sépulture de I'llot V de la Balance a Avignon,
datée du Néolithique ancien, qui possede également plusieurs milliers de perles discoides en
coquillage, de tests de dentales et de Columbella rustica perforées. Les tombes présentant ce
type de mobiliers sont plus fréquentes dans le Rubané et le VSG, mais avec des quantités de
perles sans commune mesure avec ces deux tombes exceptionnelles. Les anneaux-disques
quant a eux sont trés fréquents dés le Néolithique ancien, mais la fabrication de ceux de
Germignac ne correspond pas a celle que I'on trouve dans le nord ou dans le sud de la France.
Les auteurs proposent plutdt des paralleles avec I'ouest de la France et la Bretagne, bien que
les chronologies soient encore mal définies. Ils proposent finalement de voir dans la richesse
de la tombe de Germignac un parallele avec les rites funéraires mésolithiques de la facade
atlantique.

Le débat concernant l'attribution culturelle de cette tombe n'est donc pas clos et
I'analyse paléogénétique proposait donc d'apporter d'éventuelles informations sur Il'origine de
cet individu exceptionnel. Le rattachement de cet individu aux groupes pionniers néolithiques
d'un des deux courants de Néolithisation ou, éventuellement, a des ancétres mésolithiques,
pouvait donc potentiellement apporter des éléments de discussion concernant les modalités de
développement du Néolithique dans le Centre Ouest. Les seules données paléogénétiques
mitochondriales disponibles pour la période néolithique et la facade atlantique francaise
proviennent de trois individus du tumulus de Prisse-la-Charriere, présentant les haplogroupes
Nla, X et U5b (Deguilloux et al. 2010). Malgré leur date beaucoup plus récente (deuxieme
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moitié du V® millénaire), la caractérisation d'un haplogroupe N1la et d'un haplogroupe U5b a
permis de poser la question d'un lien avec les groupes fermiers du courant danubien ainsi
qu'avec les chasseurs-cueilleurs autochtones (et leur implication dans I'émergence de tels
monuments funéraires). L'identification des lignées maternelle et paternelle de I'individu de la
sépulture de Germignac, un demi-millénaire plus ancienne, avait donc le potentiel d'éclairer
les modalités d'installation et de constitution des groupes néolithiques dans la région.

Figure 49. Germignac "'Le Bois du Bourg" (Charente-Maritime), disques en test de lamellibranche.
(Gaillard et al. 1984)

Figure 50. Germignac "'Le Bois du Bourg" (Charente-Maritime), anneau-disque.
(Gaillard et al. 1984)
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Les restes dentaires et osseux ont été ramassés sans précaution par l'inventeur du site,
puis étudiés par différents chercheurs et enfin conservés au Musée des Carmes a Jonzac.
L'ensemble des restes nous a ensuite été confié par B. Boulestin (PACEA - UMR 5199) pour
I'analyse paléogénétique. Il est impossible, en considérant le temps écoulé et le nombre de
personnes qui ont manipulé les vestiges, de tracer toutes les potentielles sources de
contamination. Cela peut donc potentiellement poser un probleme d'authentification des
séquences avec les analyses paléogénétiques classiques.

2. Résultats

Nous avons appliqué le protocole de nettoyage, de broyage et d'extraction de I'ADN
sur l'individu de Germignac. Quatre extraits ont été obtenus a partir de deux dents, puis
soumis au typage des SNPs. Nous avons appliqué le multiplex M28 sur ces quatre extraits,
pour caracteriser les SNPs de I'ADN mitochondrial et du chromosome Y (cf. 11.2-2.4.1.2). Les
résultats obtenus, hétérogénes entre extraits, ne permettent pas d'établir d'haplogroupe
consensus (MtDNA et Y), dénotant une mauvaise conservation de I'ADN (Tableau 10).
L'échantillon 646, le seul qui présente un signal pour presque tous les SNPs, du moins
mitochondriaux, possede I'allele dérivé pour le SNP diagnostique de I'haplogroupe T (1888T).
Les autres échantillons présentent des mutations aux SNPs diagnostiques des haplogroupes
U* ou H1, mais étant donnée la faible quantité de signaux, ils ont été considérés comme
moins fiables. Les SNPs du chromosome Y ne fournissent aucun résultat exploitable.

SNPs
ADN mt chry

K

R R

M* N* Nla | W X R* HY* H H1 H3 V ) T U* U4 U5 K| E Elblb F G | J K R Rla Rilb

o o o < n W ~ N & N O 7y m «+ o « N = ™

S 5 R 388 RRR S 23 RR 3 8 2 838 a8 & 2285288 0 8 2 =

S 2 23 338 833 K8 886 F N T 002 S8|w = === =2 2 =2 = =

C/T C/T A/G T/C A/G C/T T/C T/C G/A G/A T/C G/A A/G G/A A/G C/T T/C A/G|G/A A/G C/T G/T A/C A/C C/G A/G T/C C/A

Germignac_645 G C G T G T G C AC CA

. Germignac 646 | C T A A C C T G G T A A A C T A|lG CA

Germignac -

Germignac_801 | C A C TC T A T A C T

Germignac_808 CA

Tableau 10. Résultats des SNPs selon le multiplex M28 sur les échantillons de Germignac "'Le Bois du Bourg"'.

Nous avons poursuivi I'étude de l'individu de Germignac en analysant sa séquence
HVR-1. Aprés de multiples PCR (N=14), nous avons laborieusement obtenu des résultats pour
deux fragments sur quatre (cf MM), nous donnant une seéquence des positions 16 131 a
16 303. Deux mutations sont établies, 16294T et 16296T, correspondant & I'haplogroupe T.
Pour confirmer I'appartenance a I'haplogroupe T, il manque au moins la mutation 16126C sur
le premier fragment. Il faut ajouter que la mutation 16296T est diagnostique du sous-
haplogroupe T2. Bien que ces mutations aient été répliquées et concordent avec I'naplogroupe
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obtenu, il faut néanmoins noter que tous ces résultats convergents correspondent a un seul
extrait, et qu'ils n'ont pas pu étre répliqués sur des echantillons différents. L'impossibilité de
génotyper les différents manipulateurs des vestiges humains ajoute encore une incertitude,
laissant planer un doute quant & l'authenticité de ce résultat. Cependant, la présence de
déaminations sur les fragments de séquences obtenus, ainsi que la difficulté a obtenir des
résultats complets et reproductibles donnent des indices de séquences endogénes d'’ADN
ancien.

3. Proposition de discussion

Bien que ces résultats soient soumis a caution et préliminaires, il est possible d'initier
une discussion sur leur fiabilité et leurs implications par rapport au contexte paléogénétique et
a la position de la tombe de Germignac dans le paysage culturel néolithique.

Un haplogroupe T entre tout a fait dans la variabilité néolithique connue a ce jour en
Europe. Cet haplogroupe est trés fréquemment décrit au sein du courant continental dans les
groupes du Néolithique ancien et moyen, représenté par une fréquence de 17,4 % en
Transdanubie (Hervella et al. 2015 ; Szécsényi-Nagy et al. 2015) et 21,1 % en Europe
centrale (Haak et al. 2005 ; Bramanti 2008 ; Haak et al. 2010 ; Brandt et al. 2013 ; Lazaridis
et al. 2014 ; Haak et al. 2015 ; Lorkiewicz et al. 2015) (cf. 1.2). Le sous-haplogroupe T2 est
par ailleurs le plus courant (70 % de I'haplogroupe T). Deux individus porteurs d'haplogroupe
T ont également été identifiés en France dans le Bassin parisien sur le site de Gurgy "Les
Noisats" dans ce présent travail. Ce méme haplogroupe T est également rencontré chez les
groupes de fermiers d'Europe du sud, mais a une fréquence bien moins importante de 6,9 %
(Di Benedetto et al. 2000 ; Lacan et al. 2011a ; Hervella et al. 2012 ; Haak et al. 2015), et
principalement durant le Néolithique moyen, a des périodes postérieures a la tombe de
Germignac. Un seul individu pre-T est en effet décrit autour de 5 000 cal BC en Espagne (Els
Trocs, Huesca ; Haak et al. 2015). Si les données a disposition ne nous permettent pas
d'établir une filiation directe, elles nous permettent de proposer I'nypothese de travail liant cet
individu a I'expansion du VSG dérivé lui-méme de la culture rubanée. En I'absence
d'haplotype complet, il est impossible d'étre plus précis. Nous pouvons néanmoins ajouter que
I'naplogroupe T n'a jamais été décrit dans les populations de chasseurs-cueilleurs a ce jour (cf.
1.2).

Dans la discussion sur l'attribution culturelle de la sépulture de Germignac, ces
données apportent une potentielle information sur une influence maternelle plut6t
septentrionale que méridionale. En revanche, en I'état actuel des données, on peut exclure une
ancestralité maternelle chasseur-cueilleur pour cet individu. Une analyse paléogénomique
(shotgun) pourrait confirmer I'authenticité de ces résultats et du méme coup I'haplotype de cet
individu, ce qui pourrait permettre une discussion plus compléte sur son origine et les liens
qui existent avec les groupes environnants.
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LA TOMBE DE GERMIGNAC "LE BOIS DU BOURG"

Germignac ""Le Bois du Bourg™, Néolithique ancien (5200 - 4800 cal. BC) : la plus
ancienne sépulture néolithique du Centre Ouest

e Etude ancienne de la sépulture : 2 individus, 1 jeune femme adulte et 1 enfant de 9-10 ans
Grand nombre de disques en coquille (3288), 2 anneaux-disques associés a la sépulture

e Probleme d'attribution culturelle de cette sépulture

» Réexamen des vestiges dentaires et osseux : présence d'un seul individu adulte, de sexe
indeterminé

» Caractérisation d'un haplogroupe mitochondrial T2 (séquence HVR-I partielle)

» Haplogroupe plus fréquent chez les fermiers d'Europe centrale (décrit plus tardivement en
Europe du sud) — Individu de la tombe de Germignac affilié aux groupes d'Europe centrale ?

THE GERMIGNAC "LE BOIS DU BOURG" BURIAL

Germignac ""Le Bois du Bourg™, Early Neolithic (5200 - 4 800 cal. BC): the earliest
Early Neolithic burial from west-central France

e Previous study of the burial: 2 individuals, 1 young female adult and 1 child (9-10 years
old)

Numerous shell discs (3288) and 2 disc-shape rings associated with the burial

e Problems of cultural attribution

» Re-examination of dental and bone remains: only one adult individual of undeterminable
sex

» Characterization of a mitochondrial haplogroup T2 (partial HVR-I sequence)

» Haplogroup more frequent in central European farmer groups (described later in southern
Europe) — Germignac Individual affiliated to Central European groups?
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Partie IV. Discussion

1. Résumé des données obtenues

Les analyses menées dans ce travail ont permis d'obtenir au total des haplogroupes
mitochondriaux pour 88 individus et une séquence HVR-1 consensus pour 63 d'entre eux (plus
I'individu de Germignac pour lequel nous avons une séquence partielle). En considérant les
145 individus prélevés et analysés, un tel taux de succes de 53,8 % pour ce type d'approche
(pour les haplogroupes mitochondriaux) est frappant. L'obtention de tels résultats a sans
aucun doute été rendue possible grace aux conditions idéales de prélevements qui ont été
mises en ceuvre des la phase de terrain (pour la majorité des échantillons). Ils ont ainsi pu
bénéficier du protocole de prélevement adéquat permettant de minimiser les contaminations,
et d'une conservation au froid directement apres prélevement limitant les dégradations post-
fouilles. De fait, les précautions de prélevements mises en ceuvre ont bien limité les
contaminations par de I'ADN exogene (I'absence de contaminations a été systématiquement
verifiée par le typage de toutes les personnes ayant été en contact avec les échantillons),
optimisant la fiabilité de I'étude. La conservation des vestiges au froid (+4°C ou -20°C selon
les cas) semble avoir également permis de favoriser la préservation post-fouille de I'ADN. La
mise en place de telles précautions de conservation a en effet démontré son efficacité par le
passé, par rapport a un processus classique de traitement post-fouille des échantillons (Pruvost
et al. 2007).

Malgré toutes nos précautions, nous avons néanmoins été confrontés a deux cas de
contamination, un cas avéré a Loriol-sur-Drébme (A25) et un cas possible a Obernai
(OB 4719). Le cas de Loriol-sur-Dréme est clairement dépendant des conditions de
prélevement sans précaution, illustrant parfaitement notre propos. Le cas d'Obernai concerne
un profil mitochondrial obtenu par typage des SNPs qui correspond a celui de I'un des
fouilleurs. Si ce cas de contamination s'avere réel, il est plus problématique, puisque toutes les
étapes visant a préserver I'échantillon des contaminations ont été respectées. Cependant, dans
ce cas, méme si I'naplogroupe caracterisé n'a pas été pris en compte dans les résultats pour des
questions de prudence, la trés mauvaise conservation de I'ADN de cet échantillon, pour lequel
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aucune séquence HVR-1 n'a pu étre obtenue, suggére plutoét un hasard de correspondance de
lignée maternelle entre le vestige et le fouilleur.

Ces observations confirment I'intérét majeur d'acceder a des échantillons prélevés dans
des conditions idéales pour le succes des analyses paléogénétiques. L'élaboration des projets
en amont des opérations de terrain est donc primordiale pour espérer de tels résultats et rend
I'étroite collaboration entre archéologues et généticiens d'autant plus importante.

Nous avions choisi, au début de notre étude, de privilégier le prélevement des dents,
choix motivé par la composition trés dense de I'émail et du cément de la dent qui préserve
I'ADN des dommages extérieurs (Grimoud et al. 2004 ; Adler et al. 2011). Récemment, la
mise en évidence d'une conservation jusqu'a seize fois supérieure de I'ADN dans I'os pétreux a
été publiée (Gamba et al. 2014). Si ce type d'échantillon doit étre privilégié dans le futur, il
apparait cependant moins problématique de soumettre une ou deux dents qu'un os pétreux aux
analyses paléogénétiques destructrices. En effet, le choix de destruction de matériel humain
précieux peut demeurer un point délicat selon les sites ou les vestiges.

Sur I'ensemble des vestiges analysés, nous avons pu accéder a I'ADN mitochondrial,
mais jamais & I'ADN nucléaire, notamment du chromosome Y. Malgré I'utilisation de
méthodes réputées sensibles et adaptées a I'ADN tres dégradé (typage des SNPs par méthode
iPlex ; Mendisco et al. 2011), I'absence d'obtention d’ADN nucléaire suggere une mauvaise
conservation de celui-ci. Ce constat nous a poussés a renoncer a toutes les analyses portant sur
des marqueurs nucléaires tels que le géne de la persistance de l'activité lactase (LCT), ou les
STRs nucléaires permettant de préciser les relations de parenté directes. Nous n‘avons donc eu
aucun moyen direct de discuter des lignées paternelles ni des questions relatives a la place des
hommes dans les groupes étudiés, en particulier par rapport aux questions des modes
matrimoniaux. Nous avons ainsi d( adapter notre étude et focaliser notre attention sur les
pools mitochondriaux des groupes analysés. Cependant, les échantillons conséquents obtenus
et leur confrontation avec les pools mitochondriaux nombreux et déja publiés pour les groupes
européens anciens nous ont permis de documenter de facon inédite les relations maternelles
entre ces communautés. Les questions de modes matrimoniaux ont été abordées de facon
indirecte via la mise en évidence d'importants niveaux de diversité mitochondriale chez les
groupes étudiés.

Une des solutions pour palier les problemes de contaminations, de conservation et
donc d'accés problématique de I'ADN nucléaire est sans conteste I'approche paléogénomique.
D'une part de récentes avancées techniques permettent désormais d'isoler I'ADN endogéne de
I'ADN contaminant, en utilisant les patterns de dégradations post-mortem caractéristiques de
I'ADN ancien (Skoglund et al. 2014b). Ces avancées devraient donc permettre d'accéder
spécifiqguement a I'ADN endogéne de nos échantillons contaminés, mais aussi de s‘affranchir
des conditions de préléevement et de mener des analyses paléogénomiques sur des vestiges
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prélevés sans précaution. D'autre part, les avancées récentes de I'approche paléogénomique
présentent également I'intérét majeur de permettre un acces plus aisé a I'ADN nucléaire. En
effet, de toutes récentes études, impliquant différentes méthodes de capture, ont permis
d'accéder a des centaines de milliers de SNPs sur I'ensemble des génomes mitochondrial et
nucléaire (Haak et al. 2015 ; Mathieson et al. 2015). Méme en l'absence d'obtention de
génomes complets, la caractérisation d'un grand nombre de SNPs permet de préciser I'héritage
de chaque individu. La mise en place d'analyses de routine plus simples et moins colteuses
aujourd’hui permet d'envisager leur application a un trés grand nombre d'individus. Ainsi ces
analyses paléogénomiques sur les vestiges analysés dans le cadre de notre étude devraient
livrer des données inédites sur les pools nucléaires des fermiers néolithiques du territoire
francgais et compléter de fagon majeure notre approche exclusivement axée sur les lignées
maternelles.
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Figure 51. Sites de notre étude en rouge, inclus dans la carte des sites ayant livré des séquences mitochondriales
anciennes (voir légende de la figure 33)

Néanmoins, malgreé les limites intrinséques de nos données, nous avons pu caractériser
le pool mitochondrial de plusieurs groupes néolithiques de diverses régions francaises. Ces
résultats, inédits et importants a I'échelle du territoire de la France (Figure 51), viennent
combler un hiatus flagrant initialement visualisé sur la carte des données mitochondriales des
groupes néolithiques européens (Figure 32 que nous avons présentée au début de ce travail).
Nous avons donc clairement répondu aux objectifs initialement annoncés, visant I'obtention
de données paleogénétiques sur des groupes du Neéolithique ancien et moyen de France,
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associés a différentes cultures, elles-mémes caractérisées par différentes pratiques funéraires.
Cela nous a permis de discuter & I'échelle de chaque site de I'origine des groupes et du lien
potentiel entre origine maternelle/relations maternelles et pratiques funéraires (cf. I11). 1l s'agit
maintenant de prendre de la distance et de mettre I'ensemble des résultats obtenus en
perspective.

2. Les processus de Néolithisation a l'ouest de I'Europe - Apport des données
mitochondriales obtenues sur les groupes fermiers du territoire francais

2.1. Une continuité génétique claire avec les groupes du courant danubien

Le premier point qui se dégage de I'étude des groupes d'Obernai et de Gurgy "Les
Noisats" est la présence d'individus possédant un héritage maternel directement dérivé des
groupes du courant danubien. Les données culturelles disponibles pour ces régions
favorisaient clairement ces scénarios, montrant en Alsace une succession des cultures
Grossgartach, Planig-Friedberg et Roessen, et dans le Bassin parisien les cultures RRBP, VSG
et Cerny, toutes directement dérivées du Rubané. Les données génétiques obtenues dans notre
étude confirment pour la premiére fois au niveau biologique une continuité claire de ces
groupes avec les groupes rubanés d'Europe centrale. Le groupe d'Obernai présente un pool
mitochondrial typique des groupes néolithiques d'Europe centrale, en raison d'une part des
fréquences des différents haplogroupes caractérisés, mais aussi de la présence de deux
individus porteurs de I'naplogroupe Nla. Cette lignée Nla est en effet typique des groupes
d'Europe centrale (Haak et al. 2005 ; Haak et al. 2010), et I'un des deux haplotypes
spécifiguement rencontrés a Obernai est partagé avec trois autres individus d'Allemagne
centrale (Derenburg, Halberstadt et Oberwiederstedt ; Haak et al. 2005 ; Brandt et al. 2013) et
un individu du site allemand de Flomborn, proche de la frontiere francaise (Haak et al. 2005).
Deux autres haplotypes (X et K) sont partagés exclusivement avec des individus de
Transdanubie ou d'Europe centrale. L'ensemble de ces observations renforce bien la vision
générale d'une continuité biologique et culturelle des groupes d'Europe centrale et d'Alsace
(Whittle 1996 ; Jeunesse 1997, 2003). Concernant le groupe de Gurgy, localisé dans la zone
d'influences multiples qu'est le Bassin parisien, nous avons pu démontrer une participation de
descendants des groupes néolithiques d'Europe centrale a la constitution de son pool maternel,
bien que métissés avec des descendants de groupes néolithiques d'Europe du sud et chasseurs-
cueilleurs. La encore, I'élément qualitatif le plus remarquable de cet héritage issu du courant
rubané est la présence de trois individus porteurs d'une lignéee N1la, méme si les haplotypes
rencontrés n'avaient jamais été recensés a ce jour (haplotypes uniques). Les deux haplotypes
X et K dont nous venons de parler a Obernai sont également présents a Gurgy, confirmant la
position du groupe dans la continuité du courant danubien. Au niveau quantitatif, les diverses
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analyses basées sur les summary statistics (ACP, MDS) et les simulations par coalescence ont
clairement confirmé cet héritage.

Si cet héritage des groupes neolithiques d'Europe centrale est toujours visible dans les
groupes de Fleury-sur-Orne et l'individu de Germignac, il est cependant moins net. Le site de
Fleury, situé dans la zone d'influence Cerny, culture dérivée du Rubané de méme que dans le
Bassin parisien, présente en effet un pool mitochondrial moins informatif quant a la présence
de potentielles spécificités originaires d'Europe centrale. Cela s'explique sans doute par le fait
que l'occupation du site s'étend jusqu'a 3 600 cal. BC et qu'a cette période, des mouvements
migratoires a longues distances et donc des métissages importants entre groupes neolithiques
ont dilué les spécificités mitochondriales associées a chaque courant de néolithisation (Brandt
et al. 2013). Si nous trouvons a Fleury un pool clairement néolithique, de par la diversité et le
type des haplogroupes mitochondriaux identifiés, on ne peut étre beaucoup plus précis quant a
leur origine. A Germignac, une continuité culturelle avec les groupes VSG a été proposée
(Laporte et Gomez de Soto 2001), culture également issue du Rubané dans le quart nord-est
de la France se répartissant ensuite sur une large partie du territoire jusque sur la coéte
atlantique. Dans cette zone, a Germignac, un haplogroupe T2 a pu étre caractérisé sur
I'individu déposé avec plus de 3 200 disques en coquille et deux anneaux-disques. Comme
nous l'avons expliqué dans le chapitre 5 de la partie 1, cet haplogroupe est beaucoup plus
fréquemment décrit chez les groupes fermiers d'Europe centrale que d'Europe du sud, ou il
n'apparait par ailleurs que bien postérieurement a la tombe de Germignac. Il nous semble
donc raisonnable de proposer un lien entre I'individu déposé dans la sépulture extraordinaire
de Germignac et les descendants des groupes néolithiques d'Europe centrale. L'hypothése de
la continuité du courant danubien jusque sur la facade atlantique de la France est également
soutenue par les données obtenues a Prissé-la-Charriere (Deguilloux et al. 2010). Dans cette
sépulture collective en tumulus du Néolithique moyen (4 200 cal. BC), les séquences
partielles de trois individus ont été caractérisées. Parmi elles, un haplotype Nla, typique
comme nous l'avons expliqué du courant d'Europe centrale, et un haplotype X identique (a
considérer avec réserve par rapport a la longueur de la séquence disponible) a I'haplotype
présent a Halberstadt et a Salzmiinde en Allemagne (Brandt et al. 2013), ainsi qu'a Obernai et
a Gurgy. De plus, le faible nombre d'individus inhumés (N=8) dans une telle structure
funéraire implique une sélection sociale, qui peut étre reliée a une origine néolithique
d'Europe centrale.

Sur I'ensemble des quatre groupes étudiés dans ce travail sur la moitié nord et le
Centre Ouest de la France, une continuité maternelle avec les groupes néolithiques d'Europe
centrale est donc evidente a Obernai et Gurgy, et perceptible a Fleury et a Germignac. Les
données obtenues semblent indiquer un gradient est-ouest de cet héritage, qui se dilue donc au
fur et @ mesure de lI'avancée des fermiers vers I'ouest. Il faut néanmoins noter que la part de
cet héritage dans les groupes de la partie sud de la France ne peut étre discutée en raison de
I'absence de donneées (et non pas en raison de données différentes).
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2.2. Le métissage de descendants issus des deux vagues de diffusion néolithique

Depuis longtemps les données archéologiques avaient permis d'observer la rencontre
des deux courants de Néolithisation, l'un aprées avoir traversé I'Europe centrale le long des
cours d'eau, l'autre aprés avoir suivi les cotes méditerranéennes, sur le territoire francais
(Whittle 1996 ; Price 2000). Les vitesses et les modes de diffusion ont été variables d'un
groupe a l'autre et d'une région a l'autre, ainsi que nous l'avons longuement rappelé en
introduction (Fort 2015).

Les données paléogénétiques que nous avons obtenues ont permis de préciser certaines
modalités de cette diffusion au sein du territoire frangais. En effet, I'important pool
mitochondrial caractérisé sur le groupe de Gurgy "Les Noisats" nous a livré quelques clés de
lecture concernant les mouvements de populations ayant eu lieu au début du Néolithique sur
le territoire francais. Nous avons pu proposer une participation équivalente de descendants de
chacun des deux courants de néolithisation a la constitution du groupe de Gurgy, démontrant
par la méme un métissage biologique ancien dans le Bassin parisien, signe d'un contact
précoce entre les deux courants. Certains éléments archéologiques, bien que rares, avaient
déja pointé la présence de matériel semblable ou issu de la sphére méditerranéenne dans le
bassin parisien, autour de 5100 cal. BC (voir dans Sidéra 2010). I. Sidéra ajoute que les
régions alsacienne et bourguignonne présentent également des indices de ces influences
méditerranéennes précoces. Ses observations sont basées sur la présence dans le Bassin
parisien des décors en T sur certaines céramiques (Lichardus-Itten 1986), des parures en
coquille de Glycymeris (Bonnardin 2009), des colombelles percées (Columbella rustica ;
Jeunesse 1993), des anneaux en os et de l'industrie osseuse, tous typiques des groupes du sud
(Sidéra 2008 ; Figure 52). Par ailleurs, la présence de deux bracelets rubanés en calcaire, dont
I'analyse pétrographique a confirmé une origine dans le Vaucluse ou dans le Diois-
Valentinois, en contexte cardial, corrobore également fortement I'hypothese d'échanges entre
les deux spheres (Constantin et Vachard 2004). Enfin, de fragiles indices environnementaux
sont observés plus a l'est, constitués de graines de pavot (Papaver somniferum), découvertes
dans plusieurs sites du Rhin et de la Meuse, jusqu'en Baviére, inexistantes pendant le Rubané
dans cette région, et dont l'origine n'a pas pu étre tracée depuis le Proche-Orient, mais depuis
I'ouest de la Méditerranée (Bakels 1982, 1996, 2014). Un contact ou des échanges avec les
groupes du sud ont été proposés pour expliquer la présence de ces restes carpologiques.

Nous proposons donc les premieres observations d'ordre biologique, a partir des
données paléogénétiques obtenues sur le site de Gurgy, suggérant que ces indices
archeologiques soient liés a un metissage précoce des groupes neolithiques du sud et de I'est,
du moins au vu des lignées maternelles, et non simplement liés a des échanges a longues
distances entre ces groupes. Plusieurs arguments concordants nous permettent de consolider
notre hypothese. D'une part les premiéres observations réalisées sur le pool mitochondrial de
Gurgy et la confrontation de ce pool aux données disponibles en 2014 (Rivollat et al. 2015)
ont été confirmées par de nouvelles analyses effectuées avec les bases de données de
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comparaison mises a jour : le méme schéma se dessine. Que ce soit en considérant les
fréquences d'haplogroupes ou les distances génétiques basées sur les séquences
mitochondriales HVR-I, le pool mitochondrial de Gurgy se positionne toujours a équidistance
des groupes néolithiques liés aux deux courants de néolithisation. L'insertion du groupe
"Transdanubie", nouveau venu dans le paysage paléogénétique européen (Gamba et al. 2014 ;
Hervella et al. 2015 ; Szécsenyi-Nagy et al. 2015), ne modifie en rien ce schéma. Il s'insere au
contraire parfaitement dans la variabilité du groupe néolithique d'Europe centrale, comme
attendu puisqu'il se situe comme groupe ancestral (chronologiquement et géographiquement)
de celui-ci (Figures 43 et 44). D'autre part les premiéres modélisations que nous avons
appliquées permettant de tester une participation de ces deux groupes & la constitution
mitochondriale de Gurgy nous indiquent qu'il n'est pas possible de rejeter cette contribution. Il
s'agit désormais d'étre plus précis et d'essayer de quantifier I'apport de chacun de ces groupes
dans la constitution du pool génétique de ce site. C'est I'objet des prochaines modélisations
gue nous proposons de tester, toujours avec I'équipe de M. G. Thomas a UCL et en particulier
avec P. Gerbault.

P - -

Figure 52. Synthese des différents éléments d'origine cardiale retrouvés dans le Bassin parisien et en Alsace autour de
5100 cal. BC.
(Sidéra 2010)
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L'obtention de données paléogénétiques sur les individus du site de Loriol-sur-Dréme
aurait pu apporter des informations inédites sur le pool génétique des groupes liés au courant
méditerranéen. Bien que les dates de Loriol soient plus récentes que la principale occupation
de Gurgy de quelques siécles (4 230 - 3960 cal. BC environ), ces données auraient été
précieuses pour documenter le pool génétique du sud de la France, qui demeure a ce jour
inconnu jusqu'a 3000 BC (site des Treilles, Lacan et al. 2011b). Si nous n‘avons
malheureusement pas pu obtenir ces données via l'approche paléogénétique classique, nous
espérons que l'application de I'approche paléogénomique sur ces vestiges précieux permettra
d'identifier les séquences endogénes de ces individus (tout au moins de l'individu A25 ayant
livré des résultats).

2.3. Un métissage des groupes chasseurs-cueilleurs croissant vers I'ouest de I'Europe

Le métissage entre chasseurs-cueilleurs et groupes néolithiques est trés faiblement
percu au Néolithique ancien, du moins au niveau de l'analyse des lignées mitochondriales. Ce
métissage a régulierement été mis en perspective avec la fréquence des lignées U, héritées des
groupes chasseurs-cueilleurs, au sein des groupes de fermiers. Ainsi, seulement 1,8 %
d'haplogroupes U sont décrits chez ces groupes du Neolithique ancien (Brandt et al. 2014b) et
la discontinuité mitochondriale entre ces Néolithiques et les groupes chasseurs-cueilleurs
(présentant 78,3 % de lignées U) est clairement établie (Bramanti et al. 2009). Les données
obtenues sur les différents sites de notre étude tendent a montrer un tableau un peu différent
sur ces regions localisées globalement plus a I'ouest des régions précédemment étudiées. En
considérant uniquement les fréquences des haplogroupes mitochondriaux U4 et U5 (typiques
des chasseurs-cueilleurs, 55 % du pool total, 70,2% des lignées U), dans les groupes
néolithiques antérieurs a 4 000 cal. BC, les groupes néolithiques d'Europe centrale sont
caractérisés par une faible fréquence de 3,3 % et les groupes néolithiques d'Europe du sud une
fréquence de 5,5 %. Si le site d'Obernai présente une fréquence comparable a celles de ces
groupes (5,5 %), les groupes de Gurgy et de Fleury-sur-Orne présentent en revanche des
valeurs beaucoup plus importantes, respectivement 14,5 % et 15,4 %. Il semble donc que le
gradient de métissage croissant de chasseurs-cueilleurs vers I'ouest, percu via I'analyse du
pool de Gurgy (cf. I11.3), soit confirmé au niveau des données de Fleury-sur-Orne, se
traduisant par une forte présence de lignées maternelles descendant des chasseurs-cueilleurs.

La séquence U5 observée a Obernai est unique (16189C_16270T_16298C), mais
dérivée d'une mutation (16298C) d'une séquence largement observée (16189C 16270T) chez
les chasseurs-cueilleurs a travers toute I'Europe (Bramanti et al. 2009 ; Sanchez-Quinto et al.
2012 ; Fu et al. 2013) ainsi que chez les groupes néolithiques d'Europe centrale (Brandt et al.
2013). Elle ne peut donc pas étre rattachée de fagon évidente a l'un ou a l'autre groupe
(héritage direct ou indirect des groupes chasseurs-cueilleurs). Le groupe de Gurgy inclut sept
individus d'haplogroupe U5 et un individu d'haplogroupe U4 (identifiés grace au typage des
SNPs), mais seules cing séquences HVR-1 U5 ont pu étre caracterisées. Toutes ces séquences
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apparaissent uniques, n'ayant jamais été décrites dans les groupes anciens étudiés a ce jour. Le
groupe de Fleury-sur-Orne, enfin, inclut deux individus porteurs de séquences U5 qui sont
également uniques dans le paysage génétique européen, que ce soit chez les chasseurs-
cueilleurs ou dans les groupes néolithiques, et les séquences dont elles dérivent sont
retrouvées dans chacun de ces groupes. Si nous ne pouvons tirer de conclusions quant a
l'origine directe des individus porteurs de ces haplogroupes, a Fleury ou a Gurgy, nous
pouvons cependant pointer que de telles proportions de lignées caractéristiques des chasseurs-
cueilleurs sont tout a fait remarquables. Le network construit pour I'étude du pool
mitochondrial d'Obernai, basé sur les séquences HVR-I antérieures a 4 300 cal. BC, montre
bien la présence importante des individus francais au sein de I'haplogroupe U, directement
groupés avec de nombreux individus chasseurs-cueilleurs d'origines et de dates diversifiées
(111.2-2). A l'opposé, dans le network proposé pour I'analyse du pool de Fleury, qui considére
les séquences HVR-I disponibles jusqu'a 3600 cal. BC (111.4-3), nous pouvons noter
l'augmentation du nombre d'individus fermiers, originaires de diverses régions européennes,
dont nos fermiers des sites francais, dans le macro-haplogroupe U. Ces observations
s'accordent en tous points avec la résurgence des lignées mitochondriales de chasseurs-
cueilleurs observée par G. Brandt et collegues (2014b) au Néolithique moyen en Europe
centrale, et confirmée par les données paléogénomiques récemment publiées (Skoglund et al.
2012 ; Lazaridis et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a ; Haak et al. 2015). Cette résurgence a été
interprétée comme résultant de l'assimilation de descendants chasseurs-cueilleurs dans les
groupes fermiers, et ce, apres un temps parfois conséquent de cohabitation. Dans ce contexte
européen, nos données démontrent que cette assimilation d'individus porteurs de lignées
maternelles héritées des chasseurs-cueilleurs européens aurait été plus précoce et peut-étre
plus rapide, des l'arrivée des groupes fermiers sur le territoire francais.

Ainsi, nous proposons un gradient est-ouest, caractérisé par une dilution progressive
des lignées mitochondriales néolithiques et une participation croissante des lignées de
chasseurs-cueilleurs dans la constitution des groupes de fermiers (Figure 53). Ce scénario
s'accorde avec le modéle publié par R. Rasteiro et L. Chikhi (2013), basé sur la modélisation
de la mise en place graduelle du pool mitochondrial européen et proposant un métissage
croissant des groupes de chasseurs-cueilleurs avec les fermiers Néolithiques au fur et a
mesure de I'éloignement du point de départ des groupes néolithiques au Proche-Orient. Les
premieres modélisations par coalescence réalisées dans notre étude, vont également dans ce
sens, dans la mesure ou elles ne permettant pas de rejeter une continuité mitochondriale entre
les groupes de chasseurs-cueilleurs et le groupe de Gurgy et donc de rejeter leur implication
dans la constitution du pool de Gurgy. La poursuite de simulations impliquant de nouveaux
modeles plus complexes et plus réalistes vise a tester plus précisément, voire a quantifier la
participation de ce groupe chasseur-cueilleur dans la constitution de Gurgy.
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Figure 53. Fréquences d'haplogroupes U4 et U5 au sein des populations néolithiques antérieures a 4 000 cal. BC

Nos observations impliquent des modalités d'interactions entre groupes chasseurs-
cueilleurs et fermiers au niveau du territoire francais différentes de ce qui avait pu étre
proposé jusqu'a présent pour I'Europe centrale et du sud, c'est-a-dire un temps de cohabitation
souvent long des deux groupes avant métissage. Que ce soit a Gurgy ou a Fleury, les
descendants des chasseurs-cueilleurs semblent avoir fait partie intégrante du groupe installant
et utilisant ces différents espaces funéraires. Or, les analyses menées sur ces deux sites ont
montré qu'aucune différence ne peut étre mise en avant quant au traitement funéraire des
individus porteurs de ces lignées maternelles descendant des chasseurs-cueilleurs, si I'on met
de cote la disposition légérement excentrée de ces individus a Gurgy par rapport & l'ensemble
de la nécropole. Cela semble indiquer une totale intégration sociale en amont de ces individus
a lignées chasseurs-cueilleurs dans les communautés néolithiques. Cette configuration peut
faire écho a ce qui a été décrit a plusieurs reprises dans des populations subactuelles ou
actuelles, c'est a dire le cas de groupes de fermiers vivant en bon voisinage avec des groupes
de chasseurs-cueilleurs, intégrant des femmes issues des groupes chasseurs-cueilleurs par
mariage aux homme fermiers, en échange d'autres types de service. Ce systéeme implique donc
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des flux de genes a sens unique, et une incorporation progressive de lignées maternelles
d'origine chasseurs-cueilleurs au sein du pool du groupe fermier. Cette situation a notamment
été décrite chez les groupes pygmées Efe et leurs voisins Balese (Terashima 1987 ; Quintana-
Murci et al. 2008), mais on en trouve aussi d'autres exemple en Afrique ou aux Philippines
(Peterson 1978).

Il nous faut cependant nuancer notre propos, car toutes ces observations ne sont basées
que sur le marqueur uni-parental mitochondrial, qui ne peut évidemment pas permettre
d'apprécier I'ensemble des flux de genes entre les groupes considérés. De facon évidente,
I'obtention de données génomiques sur nos vestiges permettrait une caractérisation plus fine
de I'ensemble (et peut-&tre de la variabilité régionale) des processus d'interactions entre
groupes chasseurs-cueilleurs et fermiers. 1l apparait donc a ce jour indispensable d'appliquer
I'approche paléogénomique sur nos vestiges neolithiques francais afin de préciser les
modalités de métissage entre ces groupes aux modes de vie différents.

L'ensemble des données obtenues dans notre étude, inédites a I'échelle de la France,
nous a donc conduits a un certains nombre de propositions concernant les processus de
néolithisation de I'ouest de I'Europe : (i) une implication directe des (descendants des) groupes
néolithiques d'Europe centrale dans la mise en place des groupes fermiers de la moitié nord de
la France (et jusqu'au Centre Ouest), (ii) le métissage de fermiers issus des deux courants de
néolithisation dans le Bassin parisien et (iii) un métissage croissant des chasseurs-cueilleurs
au fur et a mesure de l'avancée des groupes fermiers a I'ouest du continent européen.

3. La patrilocalité, hypothese d'un mode matrimonial et d'interaction entre les
groupes

La diversité mitochondriale importante et récurrente mesurée pour les trois groupes
d'Obernai, de Gurgy "Les Noisats" et de Fleury-sur-Orne, nous a poussés a proposer
I'nypothese d'un systéme patrilocal pour ces communautés. Il s'agit d'un systéme exogamique
ou les hommes structurent le groupe de générations en générations et ou les femmes,
originaires de groupes différents, viennent intégrer la communauté du mari. Ce systéme
implique une faible diversité génétique des marqueurs du chromosome Y et au contraire une
importante diversité génétique mitochondriale. Si de fait, nous n'avons pu tester la faible
diversité au niveau des lignées paternelles, I'importante diversité mitochondriale caractérisée
sur les groupes de notre étude est tout a fait cohérente avec cette hypothése. Encore une fois,
I'obtention de données sur le génome nucléaire (dont le chromosome Y), via l'application de
I'approche paléogénomique, compléterait de fagon cruciale cette proposition.

Les données issues de differentes disciplines ont régulierement proposé des élements
concordants vis-a-vis de ce systeme patrilocal durant le Néolithique. Les données isotopiques
ont ainsi permis de montrer des schémas précis, tel le cas d'école concernant des sites
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d'Allemagne et de République tchéque, avec des taux de 'Sr/*°Sr plus diversifiés parmi les
femmes et moins diversifiés parmi les hommes enterrés avec une hache (Bentley et al. 2012).
Les auteurs interpretent les haches comme des marqueurs locaux et de fait les individus
enterrés sans ces haches, en particulier des femmes, sont considérés comme exogeénes. Des
paralleles avec les données actuelles ou subactuelles ethnographiques ont été proposés pour
appuyer ces interprétations. Marlowe (2004 ; p. 283) explique que "Male philopatry tends to
be favored among nonforagers because a sedentary existence promotes territorial defense and
control of resources. Once wealth exists, male inheritance makes sense, and when land is
inherited virilocal residence should become much more likely."” Des études ont méme
démontré I'existence de groupes matrilinéaires devenant patrilinéaires® en adoptant I'élevage
du beeuf (groupes de langue Bantu en Afrique sub-saharienne ; Holden et Mace 2003). La
linguistique a également permis de proposer des schémas de résidence maritale dans les
sociétés néolithiques, considérées comme moyens de diffusion des langues en Europe, qui
seraient donc patrilocales pour les Proto-Indo-Européens (Fortunato et Jordan 2010). Par
ailleurs, de nombreuses publications ont exploré le phénoméne de la patrilocalité d'un point de
vue génétique dans les populations humaines, en particulier sur I'histoire des groupes anciens
(Cavalli-Sforza et Minch 1997 ; Wilkins et Marlowe 2006 ; Langergraber et al. 2007 ;
Rasteiro et Chikhi 2013).

Le schéma patrilocal est donc classiquement admis pour les groupes néolithiques et de
rares données paléogénétiques vont également dans ce sens. Outre les données issues des sites
de ce travail, l'autre site francais daté du Néolithique récent, Les Treilles en Aveyron, présente
le méme schéma avec une diversité extrémement faible du chromosome Y et importante de
I'ADN mitochondrial (Lacan et al. 2011b). Pour le reste de I'Europe, méme si le nombre de
données disponibles par site est souvent trop faible pour faire ce type d'observations, la
patrilocalité est proposée pour les groupes du Néolithique ancien en Transdanubie (Szécsényi-
Nagy et al. 2015) et pour des groupes plus récents comme a Eulau en Allemagne (Haak et al.
2008).

L'aspect novateur de notre étude est donc la part notable d'intégration de femmes
chasseurs-cueilleurs, ou descendantes de chasseurs-cueilleurs, visible dans les groupes du
nord de la France, a des périodes anciennes du Néolithique. Nous l'avons vu, la fréquence
relativement élevée d'haplogroupes U dans les communautés de Gurgy et de Fleury implique
que des femmes chasseurs-cueilleurs ont été rapidement intégrées dans les groupes fermiers,
s'adaptant a leur schéma patrilocal et exogamique. Cette situation a été décrite pour des
périodes plus récentes du Néolithique, notamment a Blatterhdhle en Allemagne (environ
4 000 - 3 000 cal. BC), ou le mariage intergroupe a été propose (Bollongino et al. 2013). Pour

" "La phylopatrie masculine a tendance a étre favorisée chez les agriculteurs parce qu'une existence sédentaire
encourage la défense du territoire et le controle des ressources. Une fois que la richesse existe, la succession
masculine prend tout son sens, et quand la terre devient un héritage la résidence virilocale doit devenir beaucoup
plus probable.”

® patrilinéaire = systéme ou la parenté, la succession et le pouvoir fonctionnent en fonction des lignées
masculines.
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les périodes plus anciennes, de tels cas semblent plus rares. Un cas particulier est a noter dans
la culture Kords en Hongrie, pour l'individu fermier KO1 publié par C. Gamba et collégues
(2014) dont les données génomiques tombent dans la variabilité chasseurs-cueilleurs, et dont
I'naplogroupe Y (l2a) correspond aux rares haplogroupes décrits parmi les groupes
mésolithiques (Lazaridis et al. 2014 ; Skoglund et al. 2014a). Cela implique donc également
de rares cas d'hommes chasseurs-cueilleurs intégrés dans les groupes fermiers néolithiques.
Cependant, cet exemple semble anecdotique d'aprés l'ensemble des données anciennes
disponibles (ADN mitochondrial et chromosome Y).

4. L'implication des lignées maternelles au niveau de la structuration des
espaces funéraires

L'analyse de sites funéraires présentant différents types d'organisation nous a permis
de tester I'implication des lignées maternelles des individus (et donc l'origine ou les relations
de parenté maternelles) au niveau de l'organisation de ces espaces.

Si deux nécropoles sans monuments ont été ciblées dans notre étude, ces deux sites
présentent des structurations des sépultures clairement différentes. La nécropole d'Obernai est
constituée de trois groupes de sépultures liés a trois phases spatiales et chronologiques
distinctes. Cette distinction spatiale des sépultures trouve une résonance particuliére dans les
données genétiques obtenues, puisqu'une différenciation genétique (maternelle) a pu étre
proposée entre les deux groupes Grossgartach/Planig-Friedberg d'une part et le groupe Planig-
Friedberg/Roessen d'autre part. Nous avons donc pu proposer une certaine discontinuité
génétique entre les groupes ayant successivement utilisé cet espace funéraire. Cette utilisation
par des groupes distincts peut donc étre corrélée a l'installation de groupes de sépultures
spatialement distincts. De plus, nous avons pu montrer la forte probabilité de structuration
familiale pour le groupe 3 Planig-Friedberg/Roessen, suggérant I'implication de relations de
parenté dans la structuration des communautés. A Obernai, nous pouvons donc considérer que
la distinction de groupes biologiquement différenciés est directement lisible au niveau de la
structuration de I'espace funéraire.

Ceci n'est pas du tout le cas pour la nécropole de Gurgy, la plus grande nécropole de
notre corpus, également sans monument, mais qui reste énigmatique quant a son organisation.
Sur le site de Gurgy, aucun groupement particulier de sépultures n'a pu étre démontré
(approche SIG, Le Roy 2015), si ce n'est le regroupement privilégié de sépultures d'hommes
avec des sépultures d'individus immatures. Les sépultures sont réparties sur l'ensemble de
I'emprise de la nécropole sans regroupement ou organisation détectable. Cette absence de
structuration est frappante lorsque nous la mettons en perspective avec les données
mitochondriales obtenues. En effet, nos données demontrent clairement la présence a Gurgy
de sepultures d'individus aux ancestralités diverses (descendants de chasseurs-cueilleurs, de
fermiers de I'est ou du sud). Aucune corrélation entre ces ancestralités et la localisation des
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sépultures au sein de la nécropole n'a pu étre détectée. Le seul élément qui ait retenu notre
attention est la situation légérement excentrée des individus porteurs d'une lignée descendant
des chasseurs-cueilleurs, mais cela n'aide en rien la compréhension du site dans son ensemble.
De plus, aucune corrélation n'a pu étre mise en évidence entre les différentes pratiques
funéraires (type de tombes, positions, mobilier...) et les lignées maternelles caractérisées. Il
semble donc qu'a Gurgy, aucun lien ne puisse étre proposé entre les lignées maternelles des
individus et le fonctionnement ou l'organisation spatiale de la nécropole. Nous pouvons donc
considérer que la distinction de groupes biologiquement différenciés (en termes d'ancestralité
ou d'origines) est indétectable au niveau de la structuration de I'espace funéraire.

Les données préliminaires obtenues sur le groupe de Fleury-sur-Orne représentent la
premiere documentation génetique d'individus déposés au sein de monuments de type Passy.
Nous avons pu démontrer, dans ce contexte extraordinaire, I'absence de liens maternels entre
individus déposés au sein d'un méme monument ou dans différents monuments du méme
type. En I'état actuel des données, nous pouvons donc proposer que la sélection des individus
déposés dans ces structures ne soit aucunement liée a leurs lignages maternels. En revanche,
les dépots particuliers de mobilier a forte évocation du domaine de la chasse/guerre
(armatures de fleches) font écho aux observations effectuées dans les STP du Bassin parisien,
tres bien documentés depuis quelques années (Duhamel et al. 1997 ; Mordant 1997 ;
Chambon 2003). En effet, on trouve également dans ces monuments des sépultures avec du
matériel de chasseur (fleches, parfois regroupées comme si elles étaient disposées en
carquois), associé spécifiguement aux hommes qui présentent de facon significative des traits
morphologiques et pathologiques d'archers (Thomas 2014). Un autre type de matériel est
systématiquement associé a des sépultures masculines, il s'agit des spatules "tour Eiffel”, dont
la fonction n'a toujours pas été éclaircie. Certains ont proposé pour ces objets un réle de
figures anthropomorphes (Mordant 1989), d'armes de point (Sidéra 2000) ou encore
d'armatures de projectile lourd (Chambon et Pétillon 2009). Quoi qu'il en soit, leur présence
en contexte funéraire exclusivement, uniquement aupres d'individus masculins, leur préte une
forte valeur symbolique (Thomas 2011). De plus, les objets en matiére dure animale dans les
sépultures proviennent majoritairement d'animaux males adultes, renforcant leur signification
symbolique (Sidéra 1997), a une période (Cerny) ou la chasse augmente par rapport aux
sociétés de la fin du Néolithique ancien (Tresset 1997). L'ensemble de ces observations du
Bassin parisien, ainsi que la configuration toute particuliére du site de Fleury-sur-Orne et de
ses inhumés nous a mené a proposer un fonctionnement patriarcal et patrilocal pour ce
groupe, centré sur la figure masculine, ici spécifiguement autour de certains individus
chasseurs/guerriers. Cela est du moins visible sur la portion d'individus sélectionnés présents
dans cette nécropole, qui ne représentent bien évidemment pas I'ensemble de la société Cerny
régionale.

L'existence de ces chasseurs est bien identifiée dans la société Cerny, dans le domaine
funéraire de fagon évidente (“"chasseur posthume™ ; Chambon et Pétillon 2009) autant que du
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vivant de ces individus (Thomas 2014). Cependant, ainsi que le note A. Thomas (2011 ;
p. 636), la chasse reste "marginale et indépendante d'une préoccupation alimentaire” dans
cette société fonctionnant fortement sur I'élevage des bovins (Tresset 1997). La chasse perd
donc I'importance économique et sociale qu'elle avait dans les sociétés de chasseurs-cueilleurs
et en gagne dans le domaine de I'idéel, ou elle serait un "faire-valoir social discriminant”
(Sidéra 2000 ; p. 161). Une hypothése a été proposée par I. Sidéra (2000) pour expliquer
I'importance que prend la chasse spécifiquement au Cerny dans le Bassin parisien. Selon elle,
des groupes mésolithiques acculturés depuis l'arrivée des colons néolithiques vivraient en
interaction directe avec eux, intégrés dans leur structure sociale (habitat). Le Cerny verrait les
"derniers soubresauts des traditions mésolithiques vivaces" (p. 167) dans ces manifestations
de la chasse. Il ne s'agit pas de considérer les chasseurs inhumes dans les STP comme les
descendants des Mésolithiques, mais plutét qu'une "appropriation du caractere emblématique
de la chasse par les éleveurs” a eu lieu (p. 167). Ainsi, "il s'ensuit une manifestation,
particulierement importante, de la culture matérielle mésolithique, car elle est
vraisemblablement en partie adoptée par les néolithiques, étant due a un mélange plus
important de populations a l'origine distinctes" (p. 168). Cette théorie trouve une certaine
résonance dans les données paléogenétiques de Fleury-sur-Orne, ou la part de lignées
maternelles descendantes des chasseurs-cueilleurs est compatible avec une cohabitation des
deux groupes, finissant par l'intégration des chasseurs-cueilleurs dans les populations
néolithiques. Les données mitochondriales de Gurgy font écho a celles de Fleury-sur-Orne, et
bien que le contexte culturel ne puisse étre précisé, la période d'utilisation de la nécropole
contemporaine au Cerny rend I'hnypothese également plausible pour le groupe inhumé a
Gurgy.

Si I'on en revient au fonctionnement de la nécropole de Fleury-sur-Orne, bien qu'aucun
lien maternel n'ait pu étre établi au sein des STP ou entre eux, il faut en revanche noter, de
facon trés intéressante, que des paires d'individus partageant le méme haplotype sont
retrouves dans différents types de monuments correspondant a différentes périodes (fourchette
chronologique étendue de 4 700 a 3 600 cal. BC). Nous pouvons donc proposer une utilisation
de la nécropole sur le temps long, par des groupes présentant des affinités maternelles. Cela
implique d'une part que le site est resté visible pendant des siecles, voire des millénaires
(jusqu'a I'Age du Bronze, sépulture 26-6), ainsi que le suggérent les archéologues du site en le
qualifiant de "nécropole de guerriers du passe". Cela implique d'autre part que ce sont les
mémes groupes, biologiquement liés, qui ont continué a utiliser ce lieu qui conserve ainsi une
mémoire a la fois de la tradition locale et du groupe social et biologique. Si I'on considére une
date antérieure & 4 000 cal. BC pour le dolmen 40, tel que le propose E. Ghesquiére (comm.
pers.), les deux individus partageant le méme haplotype, I'un dans le dolmen (n°247), l'autre
dans un STP (26-5), deviennent a peu pres contemporains. Cela ouvre I'hypothése d'un groupe
biologiquement cohérent qui utiliserait différents types de monuments funéraires
simultanément. La question de la différenciation sociale se pose alors en termes de structure
individuelle monumentale vs dolmen collectif, qui pourraient refléter différents niveaux
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sociaux. Les nouvelles dates attendues pour le monument 40 permettront sans doute
d'alimenter cette discussion.

Malgré les différences culturelles et funéraires majeures existant entre ces régions, un
point commun est & noter: on ne peut trouver d'organisation des sépultures dépendant
directement des lignées maternelles dans les systéemes funéraires de ces groupes. Méme si la
nécropole d'Obernai présente une structuration de groupes qui montrent des différences
maternelles, aucun de nos sites n'est structuré en fonction des lignées maternelles, de quelque
facon que ce soit. Ces remarques rejoignent les précédentes sur le fonctionnement patrilocal
de ces groupes : des femmes d'autres groupes aux origines différentes sont intégrées dans les
groupes néolithiques, véhiculant ainsi une importante diversité mitochondriale. En revanche,
les sites funéraires des groupes sont centrés surtout sur la figure masculine et structurés autour
delle : visible a Fleury-sur-Orne, cette assertion ne peut étre que supposée a Obernai et a
Gurgy. De fait la structuration sociale de ces groupes, avec la prudence requise, peut étre
également considérée comme patriarcale et patrilocale. Encore une fois, la nécessité d'accéder
aux données nucléaires se fait sentir. Celles-ci permettraient une vision globale de la
constitution génétique des groupes et pourraient éclaircir de nombreuses questions qui restent
actuellement sans réponse.

De fagon générale, les données nucléaires, et en particulier celles du chromosome Y,
pourraient apporter beaucoup d'informations supplémentaires et permettre d'approfondir la
discussion sur de nombreux points quant a I'organisation spatiale, sociale et familiale de ces
groupes et des nécropoles. Ici encore, nous mettons de grandes attentes dans l'approche
paléogénomique qui pourra permettre de nombreux approfondissements dans la lecture de ces
sites et du fonctionnement des communautés associées. Ceci étant dit, les données
mitochondriales nous ont permis d'apporter un grand nombre d'éléments nouveaux, ainsi que
nous venons de le détailler. Nous avons pris le parti de mobiliser de nombreux moyens
d'analyse (analyses statistiques classiques, modélisation par coalescence, SIG) afin d'extraire
un maximum du potentiel de ces données. Le résultat est probant : de nombreux éléments de
discussion ont été fournis sur les groupes, leurs origines, leur organisation, leur
fonctionnement. Ils permettent d'accéder a des éléments biologiques indétectables par d'autres
moyens, méme s'ils rendent parfois la lecture des sites plus complexe qu'elle ne I'est déja,
comme a Fleury-sur-Orne ou la continuité repérée entre les différents types de monuments
n'‘éclaircit pas pour autant le fonctionnement du site. L'accés a de nouvelles séries de vestiges
néolithiques pourrait augmenter la connaissance de cette diversité culturelle et I'organisation
des différents groupes du point de vue genétique, et mérite évidemment d'étre poursuivi.
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: DISCUSSION

: e Obtention de 88 haplogroupes et 63 haplotypes mitochondriaux (séquence HVR-I)

Taux de succes lié a I'anticipation des analyses paléogénétiques (conditions de prélévement)

e Continuité maternelle claire entre les groupes du courant danubien et ceux du nord de la
France — diffusion jusqu'a l'ouest de I'Europe (Centre Ouest ?) du pool néolithique

e Métissage des fermiers dérivant des deux courants de Néolithisation dans le Bassin parisien
e Meétissage croissant des chasseurs-cueilleurs et des groupes néolithiques vers l'ouest de

: I'Europe :
e Hypothese d'un mode matrimonial patrilocal pour tous les groupes considérés — écho aux
données archéologiques, isotopiques, ethnologiques
e Fonctionnement différent pour les deux nécropoles sans monument :
- Obernai — structuration génétique perceptible au niveau archéologique
- Gurgy — structuration génétique imperceptible au niveau archéologique

e Rdle majeur de la figure du chasseur/guerrier dans la structuration de la nécropole Cerny de  :
Fleury-sur-Orne — indépendant des lignées maternelles / part visible de l'acculturation des
Meésolithiques ?
e Grandes attentes dans I'analyse paléogénomique de nos vestiges

: DISCUSSION

e 88 mitochondrial haplogroups and 63 haplotypes (HVR-I sequence) were obtained

Success rate linked to the anticipation of paleogenetic analyses (sampling conditions)

e Clear maternal continuity between Danubian groups and groups in northern France —
diffusion as far as western Europe (west-central France ?) of the Neolithic gene pool

e Admixture of farmers from both Neolithisation waves in the Paris Basin

e Increasing admixture of hunter-gatherer and farmer groups towards western Europe

e Hypothesis of a patrilocal system for all analyzed groups — similar to archaeological,
isotopic, ethnological data

e Necropolises without monuments functioned differently:
: - Obernai — genetic structure perceptible archaeologically
- Gurgy — genetic structure imperceptible archaeologically

e Major role of the hunter/warrior figure in the structure of the Cerny necropolis at Fleury- :
sur-Ome — independent of maternal lineages / visible contribution from acculturated
: Mesolithic individuals?
e High expectations for future paleogenomic analyses
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Conclusion et perspectives

L'objectif principal de notre travail était d'apporter les premieres données
paléogénétiques concernant les groupes néolithiques du territoire francais, susceptibles de
documenter les processus de néolithisation dans les différentes régions ciblées et au sein de
différents groupes culturels. Cet objectif est pleinement rempli concernant les lignées
mitochondriales avec I'obtention de 88 haplogroupes et de 63 séquences HVR-1 complétes
pour trois sites, Obernai, Gurgy "Les Noisats" et Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne", ainsi
que d'une séquence partielle pour Germignac.

Nous voulions définir l'origine génétique des groupes considérés dans cette étude,
issus de différentes cultures néolithiques francaises, par rapport aux deux courants de
Néolithisation européens. Nous voulions également documenter les interactions entre les
Néolithiques et les groupes de chasseurs-cueilleurs. Grace a nos données et a la comparaison
de celles-ci avec la base de données compilée de séquences mitochondriales anciennes, nous
avons pu aboutir a différentes conclusions : (i) tout d'abord, le courant danubien, venu de I'est
de I'Europe et influencant les cultures néolithiques du nord de la France, est également a
I'origine du pool mitochondrial des groupes de ces régions. De I'Alsace (Obernai) au Centre
Ouest (Germignac "Le Bois du Bourg"), en passant par le Bassin parisien (Gurgy "Les
Noisats") et la Normandie (Fleury-sur-Orne "Les Hauts de 1'Orne"), la continuité maternelle
entre groupes d'Europe centrale et nos groupes frangais s'observe de facon décroissante. (ii)
Les deux courants de Neéolithisation, venus l'un par I'Europe centrale, l'autre par les cotes
méditerranéennes, se rejoignent selon les données archéologiques sur le territoire francais. Les
données mitochondriales obtenues pour les individus inhumés a Gurgy ont pointé un pool
mitochondrial équidistant des pools de chacun de ces groupes de fermiers, suggérant par la
méme une constitution du pool de Gurgy mixte, issue d'une participation génétique
équivalente des groupes dérivés des deux courants de Néolithisation. Les simulations par
coalescence ont par ailleurs confirmé cette double participation génétique. (iii) Les données
mitochondriales des trois sites regroupant un nombre de séquences suffisantes (Obernai,
Gurgy et Fleury-sur-Orne) montrent un métissage croissant des fermiers et des chasseurs-
cueilleurs vers l'ouest, alors que ce métissage est quasiment inexistant pour les périodes
anciennes en Europe. La encore, les simulations par coalescence confirment la participation
des chasseurs-cueilleurs au pool génétique de Gurgy. Il semble que l'intégration des
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chasseurs-cueilleurs, du moins des femmes, ait été plus précoce et peut-étre plus rapide que
plus a I'est sur le continent.

A I'échelle des sites, I'obtention d'un nombre conséquent de données a permis l'analyse
des nécropoles avec un nouveau regard croisant données génétiques, biologiques et
archeologiques. Ainsi a Obernai (Alsace), la configuration du site en trois zones distinctes
trouve une resonance non seulement dans les données chronologiques et culturelles
(Grossgartach  vs  Planig-Friedberg/Roessen), mais également dans les données
mitochondriales puisqu'une discontinuité est perceptible entre les individus inhumés dans les
différentes zones, confirmant I'utilisation du site par différents groupes biologiques. Leurs
différences s'observent également dans la taille et la constitution du groupe, puisque les
individus de I'ensemble Planig-Friedberg/Roessen présentent une plus forte structuration
familiale. A Gurgy "Les Noisats", aucune corrélation n'a pu étre mise en évidence quant a
I'organisation de la nécropole entre données mitochondriales et archéologiques, alors que des
origines diverses ont été démontrées au niveau des lignées maternelles : Néolithiques
d'Europe centrale et d'Europe du sud et chasseurs-cueilleurs en des proportions relativement
importantes. A Gurgy, les différentes ancestralités maternelles des individus sont donc
indétectables au niveau de l'identité funéraire. A Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne",
unique nécropole & monuments de notre étude, nous avons pu mettre en évidence une absence
de liens maternels entre les individus inhumés dans les STP, ce qui n'est pas surprenant dans
une société qui dédie d'immenses monuments a des hommes au statut de chasseurs/guerriers.
Nous avons proposé un systeme patriarcal et patrilocal pour ce groupe. En revanche, nous
avons pu démontrer une continuité maternelle entre individus de différents monuments (STP
vs dolmen), sur le temps long (mille ans), ce qui implique que des groupes biologiquement
liés aient utilisé ces différents monuments, avec sans doute des statuts sociaux différents
impliquant des pratiques funéraires différentes a des périodes pourtant en partie
contemporaines.

Une remarque générale s'est dégagée de nos conclusions, aucune organisation des
sépultures ne dépend directement des lignées maternelles dans les systémes funéraires de ces
groupes. Nous avons proposé de facon globale pour l'ensemble de nos sites un
fonctionnement social patrilocal, intégrant des femmes de groupes différents aux origines
diverses, ce qui expliquerait I'importante diversité mitochondriale observée sur tous nos sites
et les origines diverses des haplogroupes caractérisés. Cela s'observe notamment pour les
chasseurs-cueilleurs qui sont visiblement intégres de facon importante au sein des groupes
néolithiques les plus a l'ouest. Cela fait également écho aux observations archéologiques,
notamment a Fleury-sur-Orne ou la figure masculine est particulierement valorisée.

L'importante quantité de données obtenues dans ce travail est notoire. Il est indéniable
que la mise en place en amont des projets a largement permis de tels résultats. De plus, le
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cadre interdisciplinaire dans lequel nous avons travaillé a contribué a la bonne mise en ceuvre
de compétences variées et a leur participation dans I'aboutissement de notre étude. Une telle
synergie demande a étre poursuivie, pour toutes les collaborations que nous avons menées.

Différents prolongements de ce travail sont envisagés. En effet, les sites étudies n'ont
pas encore livré tous leurs secrets.

Tout d'abord, I'approche interdisciplinaire appliquée a la nécropole de Gurgy "Les
Noisats", a l'origine dans le cadre du projet DHP ("Diversité biologique et culturelle de
I'Homme de la fin de la Préhistoire a la Protohistoire”, 2012-2014) dirigé par S. Rottier, est
poursuivie par ses différents acteurs. Les analyses sont toujours en cours concernant les
isotopes (mobilité et alimentation), ainsi que sur divers éléments archéologiques (parure...). A
terme, le croisement de toutes les données obtenues dans les différents domaines (génétique,
isotopes, microarchitecture dentaire, archéologie, anthropologie) permettra peut-étre
d'éclaircir enfin l'organisation et le fonctionnement de la nécropole, a I'image des études
interdisciplinaires menées sur des sépultures du Néolithique récent en Allemagne (Haak et al.
2008) ou tres récemment en Espagne (Alt et al. 2016).

Les analyses de modélisations par coalescence sont par ailleurs toujours en cours sur
les données de Gurgy, avec I'équipe de M. Thomas et en particulier avec P. Gerbault (UCL).
Dans le présent travail, nous avons mis en évidence qu'une continuité génétique était visible
entre groupes fermiers des deux courants de Néolithisation européens et groupes de
chasseurs-cueilleurs d'une part et Gurgy de l'autre. Nous cherchons désormais a quantifier
plus précisément, par les nouvelles analyses en cours, la participation effective de chacun de
ces groupes dans le pool mitochondrial de Gurgy (N=39 haplotypes). Ainsi, nous proposons
de modéliser I'histoire démographique de I'Europe entre 40 000 ans cal. BP et 5 900 cal. BP
(de méme que dans les tests de continuité précédents) pour les trois groupes fondateurs de
Gurgy : les chasseurs-cueilleurs, les Néolithiques d'Europe centrale et les Néolithiques
d'Europe du sud. Pour cela, nous avons conservé les sous-groupes échantillonnés des modéles
précédents, augmentés par les données des derniéeres publications. Nous proposons ensuite de
simuler différents taux de participation de chacun de ces groupes a la constitution du pool de
Gurgy afin de déterminer quels taux engendrent le pool mitochondrial le plus proche de celui
observé (Figure 54). Les simulations sont donc actuellement en cours d'exécution et devraient
prochainement nous fournir des résultats potentiellement propices a de nouvelles
interprétations.
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Figure 54. Schéma des modélisations par coalescence pour quantifier la participation de chaque groupe a la
constitution du pool mitochondrial de Gurgy : chasseurs-cueilleurs (HG), Néolithique d'Europe centrale (CF) et
d'Europe du sud (SF).

Ne = taille effective de population, T = temps, p = proportion, ANC = population ancestrale, EXP = expansion, bot = goulot
d'étranglement, Neo = Néolithique, ct = contact, NE = Proche-Orient, Eu = Europe

La poursuite de I'étude de la nécropole de Fleury-sur-Orne "Les Hauts de I'Orne" est
également prévue dans la mesure ou la portion encore non excaveée du site doit étre fouillée en
2016, livrant tres probablement de nouvelles sépultures. Les vestiges osseux des fouilles
anciennes (Desloges, années 1990 et 2000) devraient également nous parvenir dans le courant
de lI'année 2016. L'analyse de ces nouveaux échantillons permettra d'augmenter les données
disponibles pour la nécropole et donnera peut-étre de nouveaux éléments de réflexion quant a
I'organisation et la relation des sépultures. Elle permettra peut-étre également de préciser les
questions de continuité génétique entre les différents types de monuments, ainsi que les
relations chronologiques. Lorsque toutes les analyses paléogénétiques auront été menées sur
le site de Fleury-sur-Orne, les résultats inédits obtenus pour ces sites funéraires exceptionnels
pourront enfin étre publiés.

La sépulture de Germignac va également faire I'objet de nouvelles analyses. En effet,
un séquencage Shotgun est prévu dans le courant de I'année 2016 sur I'individu de Germignac.
Il devrait permettre d'une part de tester l'authenticité de I'ADN humain extrait de cet
échantillon, et si la conservation s'avére suffisante, de confirmer sa séquence mitochondriale
et d'accéder peut-&tre a des fragments du génome nucléaire.
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Nous avons souligné tout au long de ce travail la nécessité d'accéder a I'ADN nucléaire
pour compléter ou préciser nos résultats. C'est un projet désormais en construction. Il
consisterait en l'acquisition de données paléogénomiques sur des échantillons datés du
Mésolithique au Néolithique moyen et recouvrant l'aire la plus large possible du territoire
francais. La méthode visée est celle utilisée dans les publications récentes de W. Haak et
collegues (2015) ou I. Mathieson et collegues (2015). Dans ces travaux, en l'espace de
quelques mois, le nombre de SNPs ciblés et capturés est passé d'environ 400 000 a plus de
1 200 000. Nous pourrions donc accéder a une information paléogénomique majeure sur un
échantillon de vestiges humains archéologiques n'ayant encore jamais bénéficié de tels
moyens. Le présent travail a déja démontré la trés bonne conservation de I'ADN ancien dans
de nombreuses régions. Nous aimerions élargir cette approche a des aires géographiques
encore non documentées, notamment la moitié sud de la France, qui montre cependant des
indices d'une moins bonne conservation (cas de Loriol-sur-Dréme), sans doute due en partie a
un climat plus sec/chaud. L'objectif du projet est double. Dans un premier temps il devrait
documenter de facon inédite le pool génétique des chasseurs-cueilleurs francais. Nous
pourrions ainsi €largir les connaissances sur ces groupes et leurs interactions a I'échelle
européenne, mais également préciser la part d'héritage de ces groupes au sein des
communautés de fermiers s'installant sur le territoire francais. Dans un second temps,
I'objectif serait de documenter la diversité genétique néolithique d'Europe de I'ouest a trois
niveaux : individuel, local et régional. Au niveau individuel, les données paléogénomiques
devraient permettre de discuter de I'origine et de I'histoire de chaque individu (par rapport aux
données déja disponibles a I'échelle européenne), ainsi que de ses caractéristiques biologiques
(sexe, phenotype). Au niveau local, la caractérisation des lignées paternelles et des potentiels
liens de parenté entre défunts devrait apporter un regard neuf sur la constitution et le
fonctionnement des sites funéraires et des communautés associees. Au niveau régional, enfin,
I'acquisition des premieres données paléogénomiques pour l'ouest de I'Europe devraient
participer de facon majeure aux discussions concernant les déplacements de groupes
néolithiques et leurs interactions avec les chasseurs-cueilleurs, et ce, en fonction des différents
marqueurs (ADN mitochondrial, chromosome Y, marqueurs autosomaux).

Nous espérons ainsi que toutes les hypotheses d'ordre social proposées dans ce travail,
a savoir les groupes au fonctionnement social patrilocal, une organisation des nécropoles
selon un schéma patriarcal, l'intégration plus importante a l'ouest de I'Europe des femmes
chasseurs-cueilleurs, pourront étre discutées au regard de données inédites et de nombreux
nouveux arguments.
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A. Protocole d'extraction des échantillons anciens selon le kit "*"Nucleospin® Gel "'

La veille
1- Préparer le tampon de base (volume final 50mL) :
e 93gEDTA O,5M
e 1,69 NaOH (pH=8)
e (Qsp eau ultra-pure
2- Préparer le tampon de lyse (10mL/échantillon) dans un tube Falcon 15mL
e Tampon de base 10mL
e N-Lauryl Sarcosyl 10% 500pL
e Protéinase K (1mL dans 25mg de poudre) 100uL
3- Ajouter 0,5-1g de poudre d'échantillon broyé
4- Incuber une nuit a 55°C, sous agitation (a I’abri des UV)

Le jour J
1- Centrifuger les tubes Falcon 10min a 10000rpm
2- Préparer xX3 tubes Falcon 50mL contenant 10mL de Buffer NTI chacun
3- Transférer le surnageant dans les tubes Falcon contenant le Buffer NTI, homogeénéiser le tout
doucement. Si la solution est verte ou bleue (pH trop élevé), corriger le pH avec 4 pL d’acétate
de sodium
4- Placer 600 pL de la préparation dans un tube collecteur (centricon) de 2 mL
5- Centrifuger les tubes 10-15min & 11500rpm
6- Répéter les étapes 4 et 5 deux fois en jetant le résidu
7- Ajouter 600 pL de Buffer NT3 dans le tube collecteur pour nettoyer
8- Centrifuger 1-2 min a 11500rpm. Vider le tube collecteur et recentrifuger 2 min a 11500rpm
9- Placer la solution dans la colonne amicon de 1,5 mL, ajouter 15-30 pL de Buffer NE et
attendre 2 minutes a température ambiante
10- Centrifuger 3min a 11000rpm
11- Récuperer les éluats dans des tubes Eppendorfs
12- Conserver au congélateur -20°C
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B. Protocole d'extraction au phénol-chloroforme

La veille
1- Préparer le tampon de base (volume final 50mL) :
e 9,3g EDTA O,5M
e 1,69 NaOH (pH=8)
e (sp eau ultra-pure
2- Préparer le tampon de lyse (10mL/échantillon) dans un tube Falcon 15mL
e Tampon de base 10mL
e N-Lauryl Sarcosyl 10% 500pL
e Protéinase K (1ImL dans 25mg de poudre) 100uL
3- Ajouter 0,5-1g de poudre d'échantillon broyé
4- Incuber une nuit a 55°C, sous agitation (a I’abri des UV)

Le jour J
1- Centrifuger les tubes Falcon 10min & 800rpm
2- Préparer xX3 tubes Falcon 50mL contenant 10mL de Phénol-Chlo-1AA chacun
3- Transférer le surnageant dans les tubes Falcon contenant le phénol-chlo, fermer avec du
parafilm et homogénéiser le tout doucement
4- Centrifuger les tubes 10-15min a 1200rpm
5- Répéter les étapes 2 a 4 deux fois
6- Transférer environ 2mL du surnageant final sur les centricons (colonnes sur grands tubes
fournis) et fermer a moitié avec du parafilm
7- Centrifuger 2 a 5h a 3000rpm
8- Jeter 1’¢éluat, retourner la colonne sur les petits tubes fournis et ajouter 100pL d’eau sur la
colonne
9- Centrifuger 10min a 3000rpm
10- Récupérer les éluats dans des tubes Eppendorfs
11- Conserver au congélateur -20°C
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C. Protocole d'extraction des échantillons modernes selon le kit ** DNeasy Tissue"'

Avant de commencer
- Si un précipité est présent dans les tampons ATL et AL, les incuber & 55°C jusqu'a disparition
du précipité
- Ajouter la quantite requise d'éthanol (96-100%) dans les tampons AW1 et AW?2
- Préchauffer I'étuve a 70°C

Commencer au numéro 2 si les échantillons ont été préleves a I'avance
1- Placer les brosses dans des tubes Eppendorfs 1,5mL et ajouter 180uL de tampon ATL
2- Ajouter 20pL de protéinase K et 200uL de tampon AL. Vortexer immédiatement pour obtenir
une solution homogéne, et mettre au bain-marie a 70°C pendant 10min.
4- Ajouter 200uL d'éthanol (96-100%) et bien vortexer.
5- Pipeter le mélange de la phase 4 (avec précipités éventuels) sur une colonne DNeasy Mini
Spin Column, placée sur un tube collecteur de 2mL. Centrifuger 1min a 6000g (8000rpm).
6- Jeter I'éluat et le tube, et placer la colonne sur un nouveau tube collecteur de 2mL.
7- Ajouter 500uL de tampon AW1 et centrifuger 1min a 6000g (8000rpm)
8- Jeter I'éluat et le tube, et placer la colonne sur un nouveau tube collecteur de 2mL.
9- Ajouter 500pL de tampon AW?2 et centrifuger 3min a 20000g (14000rpm). La membrane doit
étre bien séche.
10- Jeter I'éluat et le tube, et placer la colonne sur un eppendorf 1,5mL.
11- Pipeter 100uL de tampon AE sur la membrane et laisser incuber 1min a température
ambiante. Centrifuger 1min a 6000g (8000rpm).
12- Une deuxiéme élution avec 100 de tampon AE peut étre realisée (dans un nouvel eppendorf).
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D. Table de références des sites ayant livré du matériel paléogénétigue mitochondrial,

support a la figure 32

N° carte Site

Date (selon la publication)

Référence

1

O 0 N O U1 B~ W N

W W WwwWwwWwNNNNNRNRNRNNNIRERRRRRPB B B B
5 W NP O WOWO®®NOUPB_WNIPRPRO®OOOWNOWL_WNRL O

35

Chasseurs-cueilleurs

La Brafia_Espagne
La Pasiega_Espagne
La Chora_Espagne
El Miron_Espagne
Erralla_Espagne
Aizpea_Espagne
Paglicci_ltalie

Vela Spila_Croatie
Villabruna_Alpes
Bichon_Suisse

Hohler Fels_Allemagne

Hohlenstein-Stadel_Allemagne
Falkensteiner Hohle_Allemagne

Reuland-Loschbour_Luxembourg

Oberkassel_Allemagne
Blatterhéhle_Allemagne
Bad Durrenberg_Allemagne

Ostorf_Allemagne

Dolni Vestonice_République tcheque

Drestwo_Pologne
Dudka_Pologne
Spiginas_Lithuanie
Donkalnis_Lithuanie
Kretuonas_Lithuanie
Gotland_Suede
Stora Forvar_Suede
Motala_Suede

Uznyi Oleni Ostrov_Russie
Popovo_Russie
Kostenki_Russie
Chekalino_Russie
Lebyazhinka_Russie
Samara_Russie
Satsurblia_Géorgie

Kotias_Géorgie

7000 BP

n.d.

n.d.

n.d.

12310 BP

6600 + 65 BP
28000-23000 + 350 cal BP
6200-6000 cal BC
14267-13831 cal BP
13770-13560 cal. BP
13400 cal BC

6700 cal BC

7220 +120 BC
6220-5890 cal BC
14020-13430 cal BP
9210-8340 cal BC
6850 cal BC
3200-2950 cal BC
31155 £ 85 cal BP
2250 BC

4000-3000 cal BC
6350 cal BC

n.d.

5500-4450 cal BC
5300-4400 BC/3300-2500 BC
7500-7250 cal BP
6361-5516 cal BC
7500-7000 BP
7500-7000 BP
37985 £ 685 cal BP
7800 cal BC
8000-7000 cal BC
5600-5555 cal BC
13380-13132 cal.BP
9895-9529 cal. BP

Sanchez-Quinto etal. 2012, Olalde etal. 2014
Hervella etal. 2012

Hervella etal. 2012

dela Rua etal. 2015

Hervella etal. 2012

Hervella etal. 2012

Caramelli et al. 2003, Caramelli et al. 2008, Fu etal. 2013
Szécsényi-Nagy et al. 2014

Di Benedetto et al. 2000

Jones etal. 2015

Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Delsate etal. 2009, Fu etal. 2013
Fuetal.2013

Bollongino etal. 2013

Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Fuetal. 2013

Bramanti et al. 2009, Burger et al. 2007
Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Burger et al. 2007, Bramanti et al. 2009
Malmstrom et al. 2009, Skoglund et al. 2012
Skoglund et al. 2014

Lazaridis etal. 2014

Der Sarkissian etal. 2013

Der Sarkissian etal. 2013

Krauseetal. 2010, Fuetal. 2013
Bramanti et al. 2009

Bramanti et al. 2009

Haak etal. 2015

Jones etal. 2015

Jones etal. 2015

36
37
38
39

Proche-Orient/Anatolie

Tell Halula_Syrie
Tell Ramad_Syrie
Barcin_Turquie

Mentese_Turquie

8600-5700 cal. BC
8600-5700 cal. BC
6500-6200 calBCE
6400-5600 calBCE

Fernandez etal. 2014
Fernandez et al. 2014
Mathieson et al. 2015
Mathieson et al. 2015

40
41
42
43
44
45
46
47
43
49
50

Transdanubie

Varasti_Roumanie
Curatesti_Roumanie
Sultana-Valea_Roumanie
Sultana-Malu_Roumanie
Carcea_Roumanie
Negrilesti_Roumanie
GuraBaciului_Roumanie
DeceaMuresului_Roumanie
Iclod_Roumanie
Vinkovci_Croatie

Vukovar_Croatie

5500-4500 BC
5500-4500 BC
5500-4500 BC
5500-4500 BC
6500-5500 BC
6500-5500 BC
6500-5500 BC
4500-3800 BC
5500-4500 BC
6000-5400 cal BC
6000-5400 cal BC

Hervella etal. 2015
Hervella et al. 2015
Hervella etal. 2015
Hervella et al. 2015
Hervella etal. 2015
Hervella et al. 2015
Hervella etal. 2015
Hervella etal. 2015
Hervella etal. 2015
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
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51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69

Alsonyék-Bataszék_Hongrie
Lanycsok_Hongrie
Szemely-Hegyes_Hongrie
Bolcske-Gylrlsvolgy_Hongrie
Harta-Gatérhaz_Hongrie

Tolna-Mézs_Hongrie

Balatonszarszo-Kis-erdei-dil6_Hongrie

Balatonszemes-Bagédomb_Hongrie

Szarvas_Hongrie

Ecsegfalva_Hongrie

Berettydujfalu-Morotva-liget_Hongrie

Debrecen Técépart Erddalja_Hongrie

Polgér_Hongrie
Garadna_Hongrie
Tiszasz6l6s-Domahaza_Hongrie
Kompolt-Kigydsér_Hongrie
Kény_Hongrie
Apc-Berekalja_|_Hongrie

Budakeszi_Hongrie

6000-5400 cal BC
6000-5400 cal BC
5210-4940 BC
5500-4900 BC
5500-4900 BC
5310-5000 BC
5500-4900 BC
5500-4900 BC
5840-5630 BC
5500-5000 BC
5710-5570 cal BC
5290-5070 cal BC
5290-5050 cal BC
5210-5010 cal BC
5780-5650 cal BC
5210-4990 cal BC
5500-4830 BC
5300-4360 cal BC
5500-4900 BC

Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Burger et al. 2007

Haak et al. 2005

Gamba etal. 2014

Gamba etal. 2014

Gamba etal. 2014

Gamba etal. 2014

Gamba etal. 2014

Gamba etal. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014
Gamba etal. 2014
Szécsényi-Nagy et al. 2014

16
25
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
91
92
93
94
95
96
97
98
99
100

Europe centrale

Blatterhohle_Allemagne
Gokhem_Suede
Vedrovice_République tcheque
Asparn Scheltz_Autriche
Konary_Pologne
Oslonki_Pologne
Esperstedt_Allemagne
Seehausen_Allemagne
Salzmiinde_Allemagne
Halle-Queis_Allemagne
Rothenschirmbach_Allemagne
Alberstedt_Allemagne
Karsdorf_Allemagne
Eulau_Allemagne
Naumburg_Allemagne
Kromsdorf_Allemagne
Schwetzingen_Allemagne
Vaihingen an der Enz_Allemagne
Stuttgart-Milhausen_Allemagne
Bruchsal Aue_Allemagne
Flomborn_Allemagne
Calden_Allemagne
Odagsen_Allemagne
Halberstadt_Allemagne
Quedlinburg_Allemagne
Derenburg_Allemagne
Wittmar_Allemagne
Oberwiederstedt_Allemagne
Eilsleben_Allemagne
Osterwieck_Allemagne
Benzingerode_Allemagne
Panker_Allemagne

Damsbo_Danemark

3950-3400 cal BC
3300-2500 BC
5300 BC
5500-5000 BC
4700-4000 cal BC
4700-4000 cal BC
4626-2200 cal BC
5500-5000 BC
4100-3025 cal BC
3950-3400 cal BC

2500-2200/2050 BC
2500-2200/2050 BC

5500-2050 cal BC
3950-2000 cal BC
5500-4775 cal BC
2600-2500 cal BC
5500-5000 BC
5500-5000 BC
5500-4800 BC
4000-3700 cal BC
7500-7000 BP
3400-3000 cal BC
3400-3000 cal BC
5500-4250 cal BC
3950-2050 cal BC
5500-4900 BC
4500-4200 cal BC
5500-2200 cal BC
5500-5000 BC
4850-4081 cal BC
3100-2050 cal BC
3100-2800 cal BC
4200 BP

Bollongino et al. 2013

Malmstrém et al. 2009

Bramanti et al. 2008

Haak et al. 2005

Lorkiewicz et al. 2015

Lorkiewicz et al. 2015

Brandtet al. 2013, Brotherton et al. 2013, Haak et al. 2015
Haak et al. 2005

Brandt et al. 2013, Brotherton etal. 2013

Brandtet al. 2013, Brotherton etal. 2013

Brandtet al. 2013, Brotherton etal. 2013

Brandt et al. 2013, Brotherton etal. 2013

Brandtet al. 2013, Brotherton et al. 2013, Haak et al. 2015
Haak et al. 2008, Brandt et al. 2013

Brandtetal.2013

Lee etal. 2012

Haak et al. 2005

Haak et al. 2005

Lazaridis etal.2014, Haak et al. 2015

Keller 2015

Haak et al. 2005

Leeetal.2012b

Leeetal. 2012b

Haak et al. 2005, Brandt et al. 2013, Brotherton et al. 2013
Brandtet al. 2013, Brotherton et al. 2013, Haak et al. 2015
Haak et al. 2005, Haak et al. 2010

Lee etal. 2013

Haak et al. 2005, Brandt et al. 2013, Brotherton et al. 2013
Haak et al. 2005

Brandtetal.2013

Brandt et al. 2013, Brotherton et al. 2013, Haak et al. 2015
Leeetal. 2012b

Melchior etal. 2010
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Europe du sud
101  Otzi_Autriche_ltalie
102  Mezzocorona_Alpes
103  Borgo Nuovo_Alpes
104 LesTreilles_France
105 Prissé-la-Charriére_France
106 Avellaner_Espagne
107 SantPaudelCamp_Espagne
108 Granollers_Espagne
109 CanSadurni_Espagne
110 CovaBonica_Espagne
111 Segudet_Andorre
112  Els Trocs_Espagne
113 Chaves_Espagne
114 Marizulo_Espagne
115 Paternanbidea_Espagne
116 Los Cascajos_Espagne
117 Fuetal.ente_Hoz_Espagne
118 Atapuerca_Espagne
119 El Mirador_Espagne
120 La Mina_Espagne
121 Covadel'Or_Espagne
122 CovadelaSarsa_Espagne
123  AlmondaCave_Portugal

5350-5100 BP
4444-4326 BC
4240-3930 BC
3000 BC
4500-4000 BC
1st part of fifth mill. BC
4250-3700 cal BC
3500-3000 cal BC
5475-5305 cal BC
5470-5360 cal BC
5350 +40 BP
5300-5000 cal BC
5329-4999 cal BC
5285 BP
6090-5960 BP
6185-5185 BP
5240-5160 BP
5500-4000 cal BP
4760-4200 cal BP
3900-3600 BC
5310-5220 cal BC
5360-5310 cal BC
5330-5220 cal BC

Ermini et al. 2008

Di Benedetto et al. 2000
Di Benedetto et al. 2000
Lacan etal.2011a
Deguilloux etal. 2010
Lacanetal.2011b
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mitochondrial DNA from the Middle Neolithic necropolis of
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Figure S1. Location of the sites anterior to 4,300 cal. BC. PRE_HG (pink): 1) La Brafia, 2)
La Pasiega, 3) La Chora, 4) El Miron, 5) Erralla, 6) Aizpea, 7) Blatterhthle, 8) Oberkassel, 9)
Reuland-Loschbour, 10) Bad Durrenberg, 11) Falkensteiner, 12) Hohlenstein, 13) Hohler
Fels, 14) Villabruna, 15) Paglicci, 16) Vela Spila, 17) Dolni Vestonice, 18) Motala, 19)
Gotland, 20) Spiginas, 21) Donkalnis, 22) Kretuonas, 23) Uznyi Oleni Ostrov, 24) Popovo,
25) Kostenki, 26) Chekalino, 27) Lebyazhinka, 28) Samara. PRE_TR (dark green): 29)
Vinkovci, 30) Vukovar, 31) Alsonyék, 32) Lanycsok, 33) Szemely, 34) Bolcske, 35) Harta,
36) Tolna, 37) Balatonszarszd, 38) Balatonszemes, 39) Szarvas, 40) Ecsegfalva, 41)
Berettyoujfalu, 42) Debrecen, 43) Polgéar, 44) Garadna, 45) Tiszasz0lds, 46) Kompolt, 47)
Kony, 48) Apc-Berekalja, 49) Budakeszi. PRE_Central_F (light green): 50) Vedrovice, 51)
Asparn Scheltz, 52) Konary, 53) Oslonki, 54) Esperstedt, 55) Seehausen, 56)
Oberwiederstedt, 57) Eilsleben, 58) Osterwieck, 59) Wittmar, 60) Derenburg, 61) Halberstadt,
62) Naumburg, 63) Karsdorf, 64) Schwetzingen, 65) Vaihingen en der Enz, 66) Stuttgart-
Milhausen, 67) Flomborn. PRE_FR (red): 68) Gurgy, 69) Prissé. PRE_South_F (blue): 70)
Mezzocorona, 71) Avellaner, 72) Can Sadurni, 73) Els Trocs, 74) Chaves. References in
Table S3A and S3B.

4
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Table S1. Obernai aDNA and biological results.

Individual Group Sex Age (years) B;adiocarbon (::IteBC Lab code HgHVS-1  HVS-I sequence SNPHg SNPs Manipulators/Archaeologist]
0B 1321 | 15-19 H1 rCRS H1 2706A  3010A  12705C 14766C M1, M2, M3, M4, A2
OB 4001 3 | >40 K 16224C  16311C K 10550G  11467G  12705C M1, M2, M3, M4, A1
OB 4003 3 empty

OB 4008 3 F >30 5809 + 33 4766-4550 OxA-30277 U5 16192T 16270T  16298C U5 11467G  12705C  13617C M1, M2, M3, M4, A5
0B 4009 3 | >15 M1, M2, M3, M4, Al
0B 4010 3 5-14 H1 H1 2706A  3010A  12705C 14766C M1, M2, M3, M4, A4
OB 4015 3 F 20-29 5743+30 4688-4505 SUERC-52378 HV rCRS HV 14766C M1, M2, M3, M4, A3
OB 4016 3 | 15-19 5697 + 32 4651-4456 SUERC-52377 J1 16069T 16126C J1 3010A 12612G 12705C M1, M2, M3, M4, A3
0B 4017 3 F >30 \ 16298C \ 4580A  12705C  14766C M1, M2, M3, M4, A7
0B 4018 3 5-14 Kla 16093C  16224C  16311C K 10550G  11467G  12705C M1, M2, M3, M4, A5
OB 4021 3 empty

0B 4022 3 F 20-49 5744 33 4689-4504 OxA-30278 Kladale 16093C  16224C K 10550G  11467G  12705C M1, M2, M3, M4, A4, A6
OB 4028 3 1-4 J1 16069T 16126C  16234T J1 3010A  12612G  12705C M1, M2, M3, M4, A3
0B 4035 3 1-9 M1, M2, M3, M4, A3
OB 4088 3 | >20 Kla 16093C  16224C  16311C K 10550G  11467G  12705C M1, M2, M3, M4, A6
OB 4089 3 | >15 HV (rCRS) HV 12705C 14766C M1, M2, M3, M4, A7
OB 4090 3 | 20-29 \ 16298C \ 4580A  12705C  14766C M1, M2, M3, M4, A3
OB 4106 3 0-4 H rCRS H 2706A  12705C  14766C M1, M2, M3, M4, A3
0B 4663 2 | >15 M1, M2, M3, M4, Al
OB 4664 2 | 15-24 M1, M2, M3, V4, A4
OB 4698 1 0-4 Nlalala 16147A 16172C 16223T 16248T 162917 16320T 16355T Nila 10873T 13780G M1, M2, M3, M4, A3
OB 4699 1

0B 4719 1 >15 HV 12705C 14766C M1, M2, M3, M4, A7
OB 4730 2 | 20-49 Nlalala 16147A 16172C 162237 162487 16320T 16355T Nla 10873T 13780G M1, M2, M3, M4, A1
OB 4756 1 M 30-59 X 16189C  16223T 16278T X 6371T  10873T M1, M2, M3, M4, A3
OB 4801 1 | >20 J1 J1 3010A  12612G_ 12705C M1, M2, M3, M4, A3
OB 9996 (diag) 1 F >20 5750 + 40 4701-4501 Poz-71067

OB 9997 (diag) 1 >20

0B 9998 (diag) 2 2-3,5

I =Indeterminate
F=Female
M =Male

no result

no DNA analysis
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Table S2. Population references - the ancient dataset for haplotype and haplogroup data. The

data are described according to publications.

Code Site Culture :z:;cgaiia::))rdmg tothe N ht N hg Ref

PRE_HG 53 58
Kostenki_Russia Aurignacian 37985 +685 cal BP 1 1 Krauseetal. 2010, Fu etal. 2013
Dolni Vestonice_Czech Republic Pavlovian 31155 £85 cal BP 3 3 Fuetal.2013
Paglicci cave_ltaly Gravettian 28000 - 23000 +350 cal BP 3 3 Caramelli etal. 2003,Caramelli et al. 2008
Hohler Fels_Germany Magdalenian 13400 cal BC 1 2 Bramanti etal. 2009
Villabruna_Alps Magdalenian 14267 - 13831 cal BP 1 1 Di Benedetto et al. 2000
Oberkassel_Germany Magdalenian 14020 - 13430 cal BP 2 1 Fuetal.2013
Paglicci cave_ltaly Upper Paleolithic n.d. 1 1 Fuetal.2013
Erralla_Gipuzkoa_Spain Magdalenian 12310 BP 1 1 Hervella etal. 2012
La Pasiega_Cantabria_Spain Magdalenian nd. 1 1 Hervella etal. 2012
La Chora_Cantabria_Spain Magdalenian nd. 1 1 Hervella etal. 2012
El Miron_Spain Magdalenian n.d. 1 1 dela Rua etal. 2015
Blatterhohle_Germany Early Mesolithic 9210 - 8652 cal BC 4 4 Bollongino etal. 2013
Chekalino Iva_Russia Yelshanskaya 7800 cal BC 1 1 Bramanti etal. 2009
Lebyazhinka IV_Russia Yelshanskaya 8000 - 7000 cal BC 1 1 Bramanti etal. 2009
Falkensteiner Hohle_Germany Mesolithic 7220 +£120BC 1 1 Bramanti etal. 2009
Bad Durrenberg_Germany Mesolithic 6850 cal BC 1 1 Bramanti etal. 2009
Hohlenstein-Stadel_Germany Beuronien 6700 cal BC 2 2 Bramanti etal. 2009
Spiginas_Lithuania Kunda 6350 cal BC 1 1 Bramanti etal. 2009
Donkalnis_Lithuania Kunda nd. 1 1 Bramanti et al. 2009
Motala_Ostergotiand_Sweden Mesolithic 6361 -5516 cal BC 7 7 Lazaridis etal. 2014
Reuland-Loschbour_Luxembourg Mesolithic 6220 -5890 cal BC 1 1 Delsate etal. 2009, Fu etal. 2013
Vela Spila_Island Koréula_Croatia Mesolithic 6200-6000 cal BC 1 1 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Samara_Russia 5600 - 5555 cal BC 1 1 Haak etal. 2015
Uznyi Oleni Ostrov_Karelia_Russia Veretye 7500-7000 BP 9 9 Der Sarkissian etal. 2013
Popovo_Russia Veretye 7500-7000 BP 2 2 Der Sarkissian etal. 2013
La Brafia_Arintero_Spain Mesolithic 7000 BP 2 2 Sanchez-Quinto etal. 2012
Aizpea_Navarre_Spain Mesolithic 6600 +65 BP 1 1 Hervella etal. 2012
Gotland_Sweden PWC 5300 - 4400 BC - 3 Skoglund et al. 2012
Kretuonas_Lithuania Narva 4450 cal BC 1 3 Bramanti etal. 2009

PRE_TR 93 107
Vinkovci Nama_Croatia Starcevo 6000 - 5400 cal BC 4 6 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Vinkovci Jugobanka_Croatia Staréevo 6000 - 5400 cal BC 4 4 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Vukovar_Croatia Staréevo 6000 - 5400 cal BC 3 3 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Alsonyék-Bataszék, Mérnoki telep_Hungary Starevo 6000 - 5400 cal BC 26 26 Szécsényi-Nagy etal.2014
Lanycsok, Csata-alja_Hungary Starcevo 6000 - 5400 cal BC 3 3 Szécsényi-Nagy et al. 2014
Lanycsdk, Gata-Csotola_Hungary Starc¢evo 6000 - 5400 cal BC 4 4 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Szarvas_Hungary Koros 5840 - 5630 BC - 1 Burger etal. 2007
Tiszaszol6s-Domahaza_Hungary Koéros 5780 - 5650 cal BC 1 1 Gamba etal.2014
Berettyoujfalu-Morotva-liget_Hungary Koros 5710 - 5570 cal BC 1 1 Gamba etal. 2014
Ecsegfalva_Hungary AVK 5500 - 5000 BC 1 1 Haak et al. 2005
Balatonszarszo-Kis-erdei-d(il6_Hungary LBKT 5500 - 4900 BC 5 16  Szécsényi-Nagy etal. 2014
Balatonszemes-Bagédomb_Hungary LBKT 5500 - 4900 BC 4 4 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Bélcske-Gyiiriisvélgy_Hungary LBKT 5500 - 4900 BC 5 5 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Budakeszi 4/8 Sz8l6skert-Tangazdasag_Hungary LBKT 5500 - 4900 BC 12 12  Szécsényi-Nagy etal. 2014
Harta-Gatérhaz_Hungary LBKT 5500 - 4900 BC 5 5 Szécsényi-Nagy et al. 2014
Kény Il. Proletar-diil6 85_Hungary LBKT 5500 - 4830 BC 4 4 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Szemely-Hegyes_Hungary LBKT 5210 - 4940 BC 2 2 Szécsényi-Nagy etal. 2014
Tolna-Mézs_Hungary LBKT 5310 - 5000 BC 2 2 Szécsényi-Nagy et al. 2014
Polgar-Ferenci-hat_Hungary ALP 5310 - 5070 cal BC 1 1 Gamba etal. 2014
Debrecen Técépart Erddalja_Hungary ALP-Esztar 5290 -5070 cal BC 1 1 Gamba etal.2014
Garadna_Hungary Biikk 5210-5010cal BC 1 1 Gamba etal.2014
Polgar-Ferenci-hat_Hungary Tiszadob-Biikk 5290 - 5050 cal BC 1 1 Gamba etal.2014
Kompolt-Kigyosér_Hugary ALP 5210 - 4990 cal BC 1 1 Gamba etal. 2014
Apc-Berekalja_I_Hungary LBK 5300 - 4950 cal BC 1 1 Gamba etal. 2014
Apc-Berekalja_I_Hungary Lengyel 4490 - 4360 cal BC 1 1 Gamba etal. 2014

PRE_NEO_C 115 147
Flomborn_Germany LBK 7500 - 7000 BP 1 5 Haak etal. 2005
Unterwiederstedt_Germany LBK 7500 - 7000 BP 1 2 Haak et al. 2005
Derenburg_Meerenstieg_|I_Germany LBK 5500 - 4900 BC 22 25 Haaketal.2005, Haak etal. 2010
Asparn Scheltz_Austria LBK 5500 - 5000 BC - 1 Haak et al. 2005
Eilsleben_Germany LBK 5500 - 5000 BC - 1 Haak et al. 2005
Seehausen_Germany LBK 5500 - 5000 BC - 1 Haak etal. 2005
Vaihingen an der Enz_Germany LBK 5500 - 5000 BC - 1 Haak et al. 2005
Schwetzingen_Germany LBK 5500 - 5000 BC 4 Haak et al. 2005
Stuttgart-Milhausen_Germany LBK 5500 - 4800 BC 4 4 Lazaridis etal. 2014, Haak et al. 2015
Halberstadt_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 31 31 Haaketal.2005,Brandtetal. 2013, Brotherton etal. 2013
Karsdorf_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 23 23 Brandtetal.2013, Brotherton etal. 2013
Naumburg_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 4 5 Brandtetal.2013
Oberwiederstedt 1_Unterwiederstedt_Germany  LBK 5500 - 4775 cal BC 6 6 Brandtetal.2013
Vedrovice_Czech Republic LBK 5300 BC 6 6 Bramanti et al. 2008
Konary_Poland BKG - Lengyel culture 4700 - 4000 cal BC - 2 Lorkiewicz etal. 2015
Oslonki_Poland BKG - Lengyel culture 4700 - 4000 cal BC - 9 Lorkiewicz etal. 2015
Esperstedt_Germany Rossen 4626 - 4250 cal BC 1 1 Brandtetal. 2013
Oberwiederstedt 3_Schrammhoehe_Germany Rossen 4626 - 4250 cal BC 8 8 Brandtetal. 2013, Brotherton et al. 2013
Oberwiederstedt 4_Arschkerbe Ost_Germany Réssen 4625 - 4250 cal BC 1 2 Brandtetal.2013
Halberstadt-Sonntagsfeld_Germany Rossen 4625 - 4250 cal BC 1 1 Brandtetal.2013
Wittmar_Germany Réssen 4500 - 4200 cal BC 6 6 Leeetal. 2013
Osterwieck_Germany Réssen 4850 - 4370 cal BC - 3 Brandtetal.2013
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PRE_FR 39 58
Gurgy_France 5000 - 4000 cal BC 39 55 Rivollatetal.2015
Prissé-la-Charriére_France NMO 4500 - 4000 BC 3 Deguilloux et al. 2010

PRE_NEO_S 13 23
Avellaner_Spain Epicardial 1st part of fifth mill. BC 7 7 lacanetal.2011a
CanSadurni_Barcelona_Spain Cardial 5475 - 5305 cal BC - 7 Gamba etal. 2012
Chaves_Huesca_Spain Cardial 5329 -4999 cal BC - 3 Gamba etal. 2012
Els Trocs_Spain Cardial 5300 - 5000 cal BC 5 5 Haak etal. 2015
Mezzocorona_Alps Early Neolithic 4444 - 4326 BC 1 1 Di Benedetto et al. 2000

POST_HG 31 31
Kretuonas_Lithuania Narva 4200 cal BC 1 1 Bramanti etal.2009
Dudka_Poland Zedmar 4000 - 3000 cal BC 2 2 Bramanti et al. 2009
Ostorf_Germany Funnel Beaker 3200 - 2950 cal BC 7 7 Bramanti et al. 2009
Gotland_Sweden PWC 3300 - 2500 BC 19 19 Malmstrémetal. 2009
Drestwo_Poland Kunda 2250 BC 2 2 Bramanti et al. 2009, Burger et al. 2007

POST_NEO_C 212 242
Osterwieck_Germany Rossen 4323 -4081 cal BC - 1 Brandtetal. 2013
Salzmiinde-Schiebzig_Germany Schéningen 4100 - 3950 cal BC 33 33 Brandtetal.2013, Brotherton etal. 2013
Bruchsal Aue_Germany Michelsberg 4000 - 3700 cal BC - 9 Keller etal. 2015
Esperstedt_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 1 1 Brandt etal. 2013, Brotherton et al. 2013
Eulau_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC - 2 Brandtetal.2013
Halle-Queis_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 3 3 Brandt etal. 2013, Brotherton et al. 2013
Karsdorf_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 2 3 Brandtetal. 2013, Haak etal. 2015
Quedlinburg_VII_2_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 8 9 Brandtetal.2013
Quedlinburg_IX_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 6 8 Brandtetal. 2013, Haak etal. 2015
Salzmiinde_Schiebzig_Germany Baalberge 3950 - 3400 cal BC 1 1 Brandtetal.2013
Blatterhohle_Germany Late Neolithic 3950 - 3400 cal BC 14 18 Bollongino etal. 2013
Gokhem_Sweden TRB 3300 - 2500 BC 3 3 Malmstrom et al. 2009
Calden_Germany TRB 3400 - 3000 cal BC 4 4 Leeetal.2012a
Odagsen_Germany TRB 3400 - 3000 cal BC 3 3 Leeetal.2012a
Panker_Germany TRB 3100 - 2800 cal BC 1 1 Leeetal.2012a
Esperstedt_Germany Salzmiinde 3360 - 3086 cal BC 1 1 Brandtetal. 2013, Haak etal. 2015
Salzmiinde_Schiebzig_Germany Salzmiinde 3400 - 3100/3025 cal BC 28 28 Brandtetal.2013, Brotherton etal. 2013
Benzingerode_|_Germany Bernburg 3100 - 2650 cal BC 17 17 Brandt etal.2013
Esperstedt_Germany cwce 2800 - 2200 BC 12 17 Brandtetal.2013, Brotherton etal. 2013, Haak et al. 2015
Benzingerode_Heimburg_Germany CcwWcC 2800 - 2200 BC 1 1 Brandt etal. 2013, Brotherton et al. 2013
Karsdorf_Germany cwc 2800 - 2200 BC 13 13 Brandtetal.2013
Oberwiederstedt_2_Germany cwc 2800 - 2200 BC 4 4 Brandtetal.2013
Quedlinburg_VIl_2_Germany CcwWcC 2800 - 2200 BC 1 1 Brandtetal. 2013
Quedlinburg_XIl_Germany CcwcC 2800 - 2200 BC 1 1 Brandtetal. 2013, Brotherton et al. 2013
Eulau_Germany CcwcC 2700 - 2000 cal BC 12 16 Haaketal.2008, Brandtetal.2013
Kromsdorf_Germany Bell Beaker 2600 - 2500 cal BC 6 6 Leeetal.2012b
Benzingerode-Heimburg_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 6 6 Brandtetal. 2013, Brotherton etal. 2013, Haak et al. 2015
Alberstedt_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 2 2 Brandtetal. 2013, Brotherton etal. 2013
Eulau_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 3 3 Brandtetal.2013
Karsdorf_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 3 3 Brandtetal.2013
Quedlinburg_VII_2_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 7 7 Brandtetal. 2013, Brotherton et al. 2013
Rothenschirmbach_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 6 7 Brandt etal. 2013, Brotherton et al. 2013
Quedlinburg_XII_Germany Bell Beaker 2500-2200/2050 BC 4 4 Brandtetal. 2013, Brotherton et al. 2013, Haak et al. 2015
Damsbo_Denmark Neolithic 4200 BP 2 2 Melchior etal. 2010

POST_NEO_S 91 93
SantPaudelCamp_Barcelona_Spain Epicardial 4250 -3700 cal BC - 3 Gamba etal. 2012
Borgo Nuovo_Alps Early Neolithic 4240 -3930 BC 1 1 Di Benedetto et al. 2000
Los Cascajos_Navarre_Spain Neolithic 6185 - 5185 BP 27 27 Hervella etal.2012
Paternanbidea_Navarre_Spain Neolithic 6090 - 4960 BP 9 9 Hervella etal. 2012
La Mina_Spain Early Neolithic 3900 - 3600 BC 5 5 Haak et al. 2015
Granollers_Spain Neolithic 3500 - 3000 cal BC 11 11  Sampietro etal. 2007
Otzi_Austria_ltaly Neolithic - Copper Age transition 5350 - 5100 BP 1 1 Ermini etal. 2008
Segudet_Ordino_Andorra Epicardial 5350 +40 BP 1 1 Diazetal.2004
Marizulo_Spain Neolithic 5285 BP 1 1 Hervella etal. 2012
Fuente_Hoz_Spain Neolithic 5240 - 5160 BP 6 6 Hervella etal. 2012
LesTreilles_France Late Neolithic 3000 BC 29 29 lacanetal.2011b
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Table S3. Manipulators genetic data.

Name

Manipulator 1
Manipulator 2
Manipulator 3
Manipulator 4
Archaeologist 1
Archaeologist 2
Archaeologist 3
Archaeologist 4
Archaeologist 5
Archaeologist 6
Archaeologist 7

Code HVS-I haplotype

M1
M2
M3

16093C, 16189T, 16270T, 16274A
16189C, 16234T

16069T, 16126C, 16145A
16093C, 16224C, 16311C, 16319A
16270T

16288C, 16362C

16189TC

CRS

CRS

CRS

16093C, 16229A, 16298C

SNP

3010A, 10873T, 12612G, 12705C

2706GA, 3010GA, 10873CT, 12705TC, 14766TC

2706GA, 3010GA, 10873CT, 12705TC, 14766TC
2706GA, 6776TC, 10873CT, 12705TC, 14766TC
2706GA, 3010GA, 10873CT, 12705TC, 14766TC
2706GA, 3010GA, 10873CT, 12705TC, 14766TC
10873CT, 12705TC, 14766TC

Haplogroup
SNP

1
H1

H1
H3
H1
H1
HV

Haplogroup

us

H
JAc*
Klbla
Hlba
H8
H1
H3
H1
H1
HV
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Annexe 3. Sl article : Rivollat et al. - 2015 - When the waves
of European Neolithization met: first paleogenetic evidence
from early farmers in the southern Paris Basin. PLoS ONE.
10(4): e0125521. doi:10.1371/journal.pone.0125521
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S1 Fig. Simplified map of Neolithic cultures expansion in France concerning the Paris basin
during the end of the Early Neolithic period (5800-4600 BC).
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S2 Fig. Simplified map of Neolithic cultures expansion in France concerning the Paris basin
during the beginning of the Middle Neolithic period (4700-4300 BC).
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S3 Fig. Map of Gurgy necropolis with characterized haplogroups and haplotypes.
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S4 Fig. Multidimensional Scaling Analysis (MDS). Modern dataset (S5 Table).
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S6 Fig. Shared informative haplotypes. Map featuring the frequency distribution of
informative haplotypes shared between Gurgy and modern populations (S5 Table).
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S7 Fig. Median-joining Network. Performed using the HVS-I sequences (nps 16,056-16,380)
available for hunter-gatherers and farmers anterior to 4,000 BC (S4 Table).
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S1 File. Material and Methods.

Supporting Information

Material and Methods

Archaeological site

The archaeological site of Gurgy 'Les Noisats' is located in the department of Yonne, in the
southern part of the Paris Basin, France (Rottier et al. 2005) (S1 Figure and S2 Figure). This
area is characterized by an abundance of archaeological sites, particularly from prehistoric
periods. Gurgy 'Les Noisats' is a necropolis excavated from 2004 to 2007. We performed **C
dating on 28 human remains, showing that the necropolis was used from 5,000 to 4,000 cal.
BC, with a more intense occupation from 4,900 to 4,500 cal. BC (i.e., during French
Early/Middle Neolithic transition). From 134 thickly distributed pits, we excavated 128
human skeletons. The skeletons were mainly laid on the left side with limbs hyper-flexed,
and in most cases, these remains were oriented North-South.

Archaeological context (S1 Figure and S2 Figure)

To understand the specific cultural features of Gurgy 'les Noisats', it is essential to describe
archaeological cultures spatially connected and older and more recent to the Gurgy site,
starting with the beginning of the Neolithic period in this region. Mesolithic hunter-gatherers
occupied the region currently known as France when Early Neolithic settlers, associated with
the Impressa ceramic culture, moved to the Mediterranean coast around 5,800 BC (Whittle
1996; Sénépart 2007). This period marks the emergence of the new subsistence strategy in
western Europe and corresponds to the beginning of the Cardial pottery culture in this
geographic region (i.e., France). Autochthonous groups from the easternmost French
regions, which adopted ceramic traditions from southern France, are described as (i) La
Hoguette in Northern Switzerland and southwestern Germany and (ii) Limbourg in Belgium,
northeastern France and the Paris Basin (Manen, Mazurie De Keroualin 2003; Demoule
2007). Around 5,200 BC, Early Neolithic Linearbandkeramik culture (LBK) from Central
Europe arrived in the Paris Basin with cultural specificities (Jeunesse 1997). From 5,100 BC,
an LBK-derived culture, called Rubané Récent du Bassin Parisien or RRBP (Constantin, llett
1997; Dubouloz 2003), appeared in this region. Although the RRBP presents many
characteristics similar to the LBK culture (with rectangular houses, standard simple burials
with bodies in contracted position), some instances of more complex burial structures with a
step and an alcove (kind of shelter) have been observed in Aisne valley (Thevenet 2004). The
end of the Early Neolithic period in the Paris Basin, around 4,900 BC, is characterized by the
development of a new culture called Villeneuve-Saint-Germain (VSG) (Constantin, llett
1998). VSG funerary aspects were clearly in the continuity of Early Neolithic tradition with
bodies observed in pits, lying on the left side in a contracted position with the head facing
eastward (Jeunesse 1995b).

Around 4,700 BC monumental funerary structures appeared in the Paris Basin, concomitant
with the Cerny culture, resulting in two major types of monuments. The first type of
monument is called Structures de Type Passy (STP), associated with long monuments with an
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axial symmetry in an east-west orientation (Duhamel, Mordant 1997; Chambon 2003).
Between two and ten burials per monument were observed, where the burial pits were
situated on an axis or in a peripheral position, and the bodies were laid on their backs in a
coffin. The other main funerary tendency observed during this period was Malesherbes
burials, comprising individual burials sealed with a megalithic slab on the ground level
(Simonin et al. 1997). The bodies were buried in a contracted position with the head facing
eastward. Despite differences between these two types of burials, these monuments
partially overlapped spatially (STP being more frequent in the East of the Paris Basin, while
Malesherbes is more frequent in the West). The without-monument necropolis is a third and
more inconspicuous type of funerary profile observed in the Paris Basin, without monument
and any structuring of funerary space (Thomas 2011).

In the southern part of France, the first Impressa settlements gave way to Cardial culture
around 5,500 BC (Sénépart 2007). These groups were not associated with previous
communities and are characterized by a different pottery style with shell-made decorations
(cardium). The wide area of the Cardial culture distribution ranges from Italy to southern
Spain along Mediterranean coasts. From 4,900 BC, the Chasséen culture showed an
important regional diversity and occupied a large part of Southern France (Demoule,
Dubouloz, Manolakakis 2007).

Gurgy 'Les Noisats' occupation was initiated at the end of Early Neolithic period and ended
during the Middle Neolithic period, in the culturally rich and complex area described above.
Despite the cultural diversity of this region, the site practices are rather homogeneous.
Gurgy is a necropolis, without any monumental structure, with single (most frequent) and
double pits (rarer), where decay in a void was observed. Wooden coffins are noteworthy for
a number of burials (Rottier 2007), and could be compared to the Chamblandes cists in
western Switzerland (Chambon 2007). Some burials showed alcove features similar to those
observed during the RRBP (Thevenet 2004; Rottier et al. 2005). Few grave goods were
observed in Gurgy burials, such as fauna (bones, teeth, shells), flint, ochre and rare pottery.

Sampling

We sampled the teeth or bones from the best 102 well-preserved individuals. Because the
paleogenetic project of Gurgy 'Les Noisats' was set up during the second year of the site
excavation, the burials discovered during the first year were excavated without any specific
aDNA care (N=31). Stored in an archaeological warehouse since discovery, the burials were
subsequently sampled in 2012 using gloves and masks, and benefited from the specific
processing of decontamination (see details below). The other samples (N=71) were collected
with all precautions to avoid contamination. Complete or fragmented mandibles, isolated
teeth or bone fragments were sampled using gloves and masks and directly deposited in
sterile plastic bags, without washing or examination. The samples were immediately stored
at -20°C. Excavators in contact with the samples were genotyped (S2 Table), and
manipulation traceability was used to trace potential contamination for each sample (S1
Table).

Ancient DNA (aDNA) laboratory conditions

All the genetic analyses were performed in the ancient DNA facilities of the Laboratory of
Past Human Populations, UMR PACEA (Université de Bordeaux, Bordeaux, France) in a
laboratory dedicated to analyses of aDNA. Pre-PCR procedures were conducted under sterile
conditions in an aDNA room (characterized by a high-pressure system, filtered incoming air,
UV light irradiation, bleach cleaning of every surface, and laminar flow hood), and the
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laboratory equipment and reagents were DNA-free. The workers systematically wore clean-
room suits, shoe protection, facemasks, and gloves. DNA isolation, PCR reagent preparation
and mixing and DNA extraction were conducted in three distinct rooms of the aDNA-
dedicated laboratory. These rooms were spatially distant from the main laboratory, where
PCR amplification and subsequent procedures are conducted (at opposite ends of the same
building) to avoid contamination from amplified DNA.

Sample preparation and DNA extraction

The teeth were isolated from the mandible in a sterile laminar flow hood. The 31 samples
excavated without specific aDNA care were first scraped, cleaned with bleach and
subsequently exposed to UV radiation for 20 minutes on each side. The 71 additional
remains (supposed non-contaminated) were exposed to UV radiation for 20 minutes on each
side. The DNA was extracted using the 'NucleoSpin® Extract Il kit' (Macherey-Nagel, Diren,
Germany) as previously described (2011), except for the lysis buffer. Each sample was
preliminarily reduced to powder and incubated in a lysis buffer (0.5 M EDTA, pH 8, 25 mg/mL
proteinase K, and 0.5% N-Lauryl sarkosyl) overnight at 55°C. The DNA extraction was
performed according to the manufacturer's instructions, and 80 pL was concentrated in
Amicon® columns and stored at -20°C.

SNP multiplex design

We performed a multiplex SNP typing designed using MassArray assay design software
(version 4.0) to assess DNA conservation for every sample. A total of 28 mitochondrial SNPs
and 10 Y chromosome SNPs were targeted. These SNPs facilitated the characterization of the
occurrence of specific mutations for given haplogroups. The synthetic primers used for these
experiments are listed in S3 Table. We used iPLEXTM Gold technology (Sequenom Inc., San
Diego, CA, USA) according to the manufacturer’s instructions to conduct MALDI-TOF MS-
based SNP genotyping as previously described (Mendisco et al. 2011).

HVS-I analysis

We amplified four overlapping fragments of the mtDNA HVS-lI control region. These
fragments ranged from 93 to 130 bp, and the following primer pairs were used for PCR
amplification: L15,989 and H16,158; L16,112 and H16,258; L16,190 and H16,322; and
L16,268 and H16,420 (Kalmar et al. 2000; Gabriel et al. 2001; Adachi et al. 2009). This
combination of primers yielded a 392 bp fragment of the HVS-I region (nps 16,009-16,400).
The mutations were established according to the revised Cambridge Reference Sequence
(rCRS) (Anderson et al. 1981; Andrews et al. 1999). The PCR amplifications were performed
in a 25 pL reaction volume containing 6.5 uM MgCl2, 0.4 uM dNTPs, 0.66 mg/mL BSA, 1 uM
each primer, 2.5 uL GeneAmp 10X PCR Buffer, 3 uL DNA extract, and 1.25 U AmpliTaq
GoldTM. The PCR reactions were run for 40 cycles at 94°C for 45 s, 56°C for 45 s, and 72°C
for 45 s. The PCR products were sequenced using Sanger techniques.

Authentication criteria

Endogenous ancient human DNA is difficult to authenticate, mainly due to contamination
with modern DNA (Cooper, Poinar 2000). We consequently took all possible precautions to
avoid contamination throughout the various steps. From the excavation site to the
laboratory, sampling, storing and within laboratory procedures were performed under DNA-
free conditions (except for the 31 samples from the first excavation year, see details above).
We gathered two to four extracts from at least two distinct samples per human remains for
comparison and further analysis. All sequences reported were confirmed using two to three
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different DNA extracts for each individual. HVS-I ambiguities were resolved after analyzing
multiple sequences originating from at least two amplifications per DNA extract.
Consequently, all authentic sequences were deduced from the “consensus” among several
sequences from multiple amplification products and extracts. Each individual consensus SNP
typing (S8 Table) was deduced from two replicates per extract. Moreover, we systematically
assessed whether HVS-I sequences and SNP typing specific to given haplogroups were
consistent. All personnel in direct or indirect contact with the remains were genotyped to
specifically trace eventual contamination (S2 Table). This contamination traceability and the
occurrence of deamination in the sequences confirmed the authenticity of the sequences
obtained. Furthermore, Gurgy genetic diversity is similar to other published Neolithic gene
pools, with 11 haplotypes (over a total of 27) that have never been described to date in
modern European populations.

Additional population samples used in this study

We collected sequences from all published ancient DNA data dating from the Paleolithic to
the Late Neolithic periods. We divided these data into two groups: samples anterior and
contemporaneous to Gurgy, with an upper-time boundary of 4,000 BC (Fig. 2), and samples
posterior to Gurgy (groups referred to as ‘PRE’ and ‘POST’ prefixes, respectively, hereafter
and throughout the main text). We fixed the limit of 4000 BC to observe admixture effects
on Gurgy and (dis)continuity from Gurgy to later populations. We further defined three
subsets within each group: hunter-gatherers, Neolithic farmers from Central Europe and
Neolithic farmers from Southern Europe (‘HG’, ‘Central F' and ‘South_F suffixes,
respectively, S4 Table). In summary, the following abbreviations were used in the text:
PRE_HG (N=41), PRE_Central_F (N=147), PRE_South_F (N=56) (Fig. 2), POST_HG (N=30),
POST_Central_F (N=28) and POST_South_F (N=49). Table S4 shows the dates published for
the samples used either in BC or BP. We did not use the three individuals from Prissé-la-
Charriere (Deguilloux et al. 2010) because the attribution of these individuals to one group
or another was not clear. In addition, we considered six ancient populations whose sample
sizes were at least 20 sequences (for statistical purposes): Derenburg (N=22 (Haak et al.
2005; Haak et al. 2010)), Halberstadt (N=31 (Haak et al. 2005; Brandt et al. 2013; Brotherton
et al. 2013)), Karsdorf (N=23 (Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013)), Salzmiinde (N=32
(Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013)), Los Cascajos (N=27 (Hervella et al. 2012)) and
Les Treilles (N=29 (Lacan et al. 2011a)). Moreover, we gathered a database of 20,535
mitochondrial sequences from 78 modern European and Near East populations (S5 Table).
Only available sequences spanning nps 16,024 - 16,380 were retained. The populations were
distinguished according to ethnicity, language, culture and geography.

Fsr and Multidimensional Scaling (MDS) Analyses

Population-specific pairwise genetic distances (FST) were calculated with Arlequin software
version 3.5.1.2 (Excoffier, Laval, Schneider 2005) using a Kimura 2 parameter model (Kimura
1980) and a gamma distribution of 0.205 (Ho, Endicott 2008) (S10 Table). We used the
software R version 3.1.2 (Pumpkin Helmet) to perform two-dimensional MDS to display FST
values between Gurgy and the ancient dataset on one hand (Fig. 2) and the modern dataset
on the other hand (S4 Figure).

Principal Component Analysis (PCA)

We performed classical PCAs from haplogroup frequencies using R version 3.1.2 (Pumpkin
Helmet). Because haplogroup frequencies were not available for every modern population,
we constituted a specific database of 14,304 individuals from 58 modern populations (S5
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Table). We also used the six ancient groups and the seven ancient populations cited above.
We considered the major European and Near Eastern haplogroups, i.e., H, HV, V, J, T, K, N*,
Nia, X, I, W, U2, U4, U5a, U5b, and other U. We also considered East Asian (A, B, C,D, F, G
and Z) and African haplogroups (L and M1) and an additional group containing all other rare
haplogroups (Fig. 1, S5 Figure).

Median-joining network

A median-joining network was constructed using the mitochondrial sequences anterior to
4,000 BC for nps 16,056-16,380 with NETWORK 4.6.1.3. (2004-2015 Fluxus Technology Ltd.).
Sequences of short lengths (noted with ** on S4 Table) were removed.

Shared Haplotype Analysis

We built a new modern database to calculate the percentage of shared haplotypes between
Gurgy and modern European populations. We created 31 groups ranging from 400 to 800
samples, with a mean of 622 (S7 Table). Because Bulgarian (Karachanak et al. 2012) and
Scottish (Helgason et al. 2001) population samples were too large compared with the other
samples, we randomly selected 1/3 and 1/4 of the sequences, respectively (marked with an
asterisk on the S11 Table). These sets were distinguished according to ethnicity, language,
culture and geography. The percentage of shared informative haplotype was calculated, and
a map was generated using Surfer® 12 software (Golden Software, Inc.).
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S1 Table. Gurgy aDNA results.

Sampled with cal. BC dating 14C
Individual Sex Age Excavation date :;::::Ion Manipulators / Archaeologists (ref Table S2) Z:Itliz 14¢ z;zo\::;n:::):ltij;]\;er Laboratory code ::sa:g::;zar:

contamination (eds) Intcal 2004 mt SNP ** SNP Hg |HVS-I sequence HVS-1 Hg
GLN 201 Male Adult 2004 No Al, A5, Al15, A19, A28, M2, M3, M4, M6 6070 £45 5199-4845 Lyon-5872(SacA-14820) RMy, RM, 10550G 11467G 12705C K
GLN 202 Male Adult 2004 No Al, A5, A6, A8, A15, A28, A29, M2, M3, M4 5610 +40 4520-4355 Lyon-4447(SacA-8630) LM? 2706A 3010A 12705C 14766C H1 16291T H1
GLN 204 Non-adult 2004 No Al, A3, Al15, A25, A28, A29, M2, M3, M4 Rdm2, Ldm? 2706A 12705C 14766C H 16209C H
GLN 206 Non-adult 2004 No Ldm?
GLN 207A Male Adult 2004 No 5335+35 4317-4046 Lyon-4674(SacA-9826) RMZ, RV
GLN 207B Female  Adult 2004 No Lm?, RM?
GLN 208 Non-adult 2004 No Rdm,, Ldm,
GLN 209 Male Adult 2004 No 5675 +40 4597-4449 Lyon-6372(SacA-17082) RM3
GLN 210 Non-adult 2004 No Al, A3, A15, A24, A28, M2, M3, M4 RM?, LM* 11467G 12705C 13617C Us |16183C 16189C 16270T us
GLN 211A Non-adult 2004 No Rdm2, Ldm?
GLN 211B Non-adult 2004 No Rly, LIy, LMy
GLN 212 Female Adult 2005 Yes A24, M2, M3, M4 LM, 2705A 3010A 7028C 11719G 12705C 14766C H1
GLN 213 Female 15-19 2005 Yes 5955 +40 4795-4616 Lyon-6373(SacA-17083) ¢!, Lm*
GLN 214 9-10? 2005 Yes A8, A24, A30, M2, M3, M4 RMl, RM? 2706A 6776C 7028C 11719G 12705C 14766C H3 16235G H3
GLN 215A 10-12? 2005 Yes LMt
GLN 215B Non-adult 2006 Yes Al19, A24, M2, M3, M4 LP, 3010A 12612G 12705C J1 16069T 16126C J
GLN 216 Male Adult 2005 Yes 5870 +40 4829-4623 Lyon-5873(SacA-14821) |p!
GLN 220 Male Adult 2006 Yes A24, M2, M3, M4 5635 +35 4539-4367 Lyon-4680(SacA-9832) RM,, RM3 10238C 13780G Nla |J16129A 16172C 16223T 16320T 16355T 16391A Nla
GLN 221B Male Adult 2005 Yes 5910 £50 4906-4689 Lyon-4445(SacA-8628) LMy
GLN 223 Non-adult 8-10 2004 No Al, A3, Al15, A18, A20, A24, A28, M2, M3, M4 5795 +45 4765-4540 Lyon-5875(SacA-14823) LM, 11467G 12705C 13617C U5
GLN 224 Male Adult 2004 No Lm?, Lm?
GLN 225 Female  Adult 2005 Yes A18, A20, A24, M2, M3, M4 LM, 4580A 11719G 12705C 14766C Y 16298C Y
GLN 226 inf1? 2007 Yes Ldm,, Rdm,
GLN 227 Non-adult 2006 Yes A24, M2, M3, M4 Ldm;,, Ldm;, 2706A 6776C 7028C 11719G 12705C 14766C H3 CRS H3
GLN 229 Non-adult 2004 No Al, A3, A4, A15, A23, A28, M2, M3, M4 RM;, RM, 10550G 11467G 12705C K 16224C 16311C K
GLN 231A Male Adult 2007 Yes Al13, A24, M2, M3, M4 LPZ, Lm* 12612G 12705C J 16069T 16071T 16126C 16193T 16278T J
GLN 231B Non-adult 2007 Yes A13, M2, M3, M4 Rdm?, Rdm? 11332T 11467G 12705C ua
GLN 232B Female  Adult 2007 Yes A24, A26, M2, M3, M4 5765 +40 4713-4504 Lyon-6376(SacA-17086) Lm? 2706A 7028C 11719G 12705C 14766C H
GLN 232C infl? 2007 Yes A24, A26, M2, M3, M4 Ldml, Ldm? 10550G 11467G 12705C
GLN 236A Female  Adult 2006 Yes RP?
GLN 236B Non-adult 2006 Yes A24, M2, M3, M4 Ldm, Ldm? 1888A 12705C T
GLN 237A indet. Adult 2006 Yes 5915 +45 4899-4706 Lyon-5879(SacA-14827) LM,
GLN 237B Non-adult 2006 Yes Ldm;y, Ldm;,
GLN 240 Male Adult 2005 Yes 5820+40  4781-4551 Lyon-5878(SacA-14826) LM, LM,
GLN 241 Male Adult 2005 Yes A24, M2, M3, M4 RIZ, RC', RM* 10238C Nla []16172C 16223T 16320T 16355T 16382T Nla
GLN 242 Male Adult 2005 Yes A6, A24, M2, M3, M4 5640 45 4546-4362 Lyon-5877(SacA-14825) LM,, LM, 10550G 11467G 12705C K
GLN 243A Male Adult 2005 Yes A21, A24, M1, M2, M3, M4, M5 5870+ 40 4829-4623 Lyon-4444(SacA-8627) LM;, LM, 3010A 7028C 10873T 12705C 14766C H1 CRS H1
GLN 243B Female Adult 2005 Yes A21, A24, M1, M2, M3, M4, M5 5855 +40 4795-4616 Lyon-4446(SacA-8629) LM, LM, 6371T 16189C 16223T 16278T X2b
GLN 244 Non-adult 2004 No Al, A3, A8, A15, A28, A29, M2, M3, M4, M6 Rdm; 10550G 11467G 12705C 16224C K
GLN 245A infl 2005 Yes A24, M2, M3, M4 Ldc,, Ldm;, Ldm; 10550G 11467G 12705C 16224C K
GLN 245B Male Adult 2005 Yes A24, M2, M3, M4 LM,, LM3 10550G 11467G 12705C 16224C K
GLN 246 Female Adult 2005 Yes Al7, A24, M2, M3, M4 LM3, LM3 2706A 6776C 7028C 11719G 12705C 14766C H3 CRS H3
GLN 248 indet. Adult 2004 No Al, A5, Al4, Al15, A17, A28, M2, M3, M4, M6 5303 £49 4316-3984 Ly-12933 RMl, LM, 11467G 12705C U 16093C 16189C 16270T USb
GLN 249 indet. Old adult 2005 Yes A24, M2, M3, M4 RM, 11467G 12705C U 16224C 16256T 16270T us
GLN 250 Male Old adult 2005 Yes 6020 £45 5025-4794 Lyon-5876(SacA-14824) RM?
GLN 251 Female Adult 2004 No Al, A5, Al15, A19, A28, A29, M2, M3, M4 femur fragment 12612G 12705C J 16069T 16193T 16362C J2
GLN 253 Male Adult 2004 No 5280 +40 4235-3984 Lyon-4673(SacA-9825) LM, RMy
GLN 254 Non-adult 2004 No Al, A3, A6, A15, Al6, A28, M2, M3, M4, M6 Rdm, 6371T X 16093C 16189C 16278T X
GLN 255 Male Adult 2006 Yes Al19, A24, M2, M3, M4 5775 £ 40 4718-4532 Lyon-6375(SacA-17085) RPy, RP; 2706A 3010A 7028C 11719G 12705C 14766C H1 CRS H1
GLN 256 indet. Old adult 2005 Yes A24, M2, M3, M4 LMl, Lm? 2706A 3010A 7028C 11719G 12705C 14766C H1 CRS H1
GLN 257 Male Adult 2005 Yes 5855 +55  4826-4609 Lyon-5881(SacA-14829) Lm?, Lm?
GLN 258 inf1/2? 2005 Yes A6, A24, M2, M3, M4 Ldm,, Ldm?, LM* 10550G 11467G 12705C K
GLN 260 indet. Adult 2005 Yes A27, M2, M3, M4 Lv?® 10238C 13780G Nla ]16172C 16223T 16234T 16248T 16320T Nla
GLN 261 Male Adult 2005 Yes LC,, LP,
GLN 262 inf2? 2005 Yes Ldm?, Rdm?
GLN 263 Female Adult 2005 Yes 6060 £ 50 5199-4838 Lyon-5880(SacA-14828) LM;
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GLN 264
GLN 265
GLN 266
GLN 268A
GLN 268B
GLN 269
GLN 270A
GLN 276
GLN 277
GLN 279
GLN 280
GLN 282
GLN 283
GLN 284
GLN 285A
GLN 285B
GLN 286
GLN 287
GLN 288
GLN 289B
GLN 291
GLN 292
GLN 294
GLN 296
GLN 297
GLN 298
GLN 299
GLN 300
GLN 301
GLN 302
GLN 304
GLN 305
GLN 306
GLN 307
GLN 308
GLN 310B
GLN 311
GLN 312
GLN 313
GLN 315
GLN 317
GLN 319
GLN 320
GLN 322
GLN 325
GLN 326

Female
Male
Male

Female
indet.
Male
indet.

Male

Female
Female
Male

indet.
indet.
Female
Male
Female
Male
Male

indet.
indet.
Male

Male

indet.
indet.

indet.
indet.
indet.

Female
Male
Male
Male

Female

Adult
Adult
Adult
Non-adult
Non-adult
Adult
Adult
Adult
Non-adult
Non-adult
Adult
inf2?
Adult
Adult

infl
Non-adult
Non-adult
Adult size
Adult
Adult
Adult
Adult
Adult
Adult
Non-adult
Adult
Adult size
Adult
"0-14
Adult
Adult size
Adult
inf2?
inf1?
"0-14
Adult
Adult
Adult
inf2?
Adult
Adult
Adult
Adult
inf1?
Adult

infl

2004
2006
2006
2004
2004
2006
2006
2006
2004
2006
2006
2005

2004
2004
2004
2004
2005
2005
2004
2006
2006
2005
2004
2006
2006
2006
2006
2005
2007
2004
2005
2005
2005
2005
2005
2005
2005
2005
2006
2006
2007
2007
2007
2007
2007

No
Yes
Yes
No
No
Yes
Yes
Yes
No
Yes
Yes
Yes
No
No
No
No
No
Yes
Yes
No
Yes
Yes
Yes
No
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
No
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes

Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes
Yes

A1, A4, AS, A8, A10, A15, A28, M2, M3, M4, M6

A24, M2, M3, M4

All, A18, M2, M3, M4

A24, M2, M3, M4

Al, A3, A15, A19, A28, M2, M3, M4

Al12,A24, M2, M3, M4
Al18, A24, M2, M3, M4

Al, A3, A8, Al15, A28, A29, M2, M3, M4
Al, A3, A8, A15, A28, A29, M2, M3, M5
Al, A3, A4, A15, A28, M2, M3, M4
Al7,A24, M2, M3, M4

Al, A5, A8, Al15, A19, A28, M2, M3, M4

A24, M2, M3, M4
A24,A27, M2, M3, M4

A8, A24, M2, M3, M4

A22, M2, M3, M4

A2, A24, M2, M3, M4

A2, A7, A24, M2, M3, M4

A7, A27, M2, M3, M4

A9, A24, M2, M3, M4

A18, A24, M1, M2, M3, M4, M5

Al7,A21, A24, M2, M3, M4

5773 £58

5449 +47

5790 +40

5945 +50
5815 +45
5610 +40

6030 45

4772-4462

4357-4170

4722-4542

4943-4715
4784-4546
4520-4355

5041-4800

ly-12934

Ly-12935

Lyon-4448(SacA-8631)

Lyon-5874(SacA-14822)
Lyon-4449(SacA-8632)
Lyon-4926(SacA-10414)

Lyon-5883(SacA-14831)

Lm?, RV3
bone fragment
LPy, LP,
Rdm,, Ldm,
LM

LM, LM,
LMy, RM;
RMj, RP,
RM?Y, LM?
Ldmz, Rdm?
LP!, LP?
Ldmy, LM,
RM?

LMY, Rm?
LM, RV
Ldi®, Rdm?
Ldm,, Ldm?
LC,, LM,
RPY, LM,
RM,, LM,
LM, LM,
LC', LP;
LM5, LM3
RM,

Ldc,, Ldmy, Ldm;,
Ly, LC,
LMy, LM,
Lm?, Lm?
Lm?

LP?, LP,
LM,, LM3
LC,

2 c

Ldi?, ut, u?, Lc'
Lc', Lpt
LM,, LM3
LM, LM,
LC,

RIZ

LM;

LP,

LPy, LP,
monoradicular tooth
Ldmgy, Ldm,
LP,

Ldm,, LM?

3010A 12612G 12705C

2706A 6776C 7028C 11719G 12705C 14766C

11467G 12705C 13617C
10550G 11467G 12705C
12612G 12705C

2706A 7028C 11719G 12705C 14766C
2706A 3010A 7028C 11719G 12705C 14766C

10550G 11467G 12705C
12705C 14766C
1888A 12705C
11467G 12705C

10550G 11467G 12705C

2706A 7028C 11719G 12705C 14766C

11467G 12705C 13617C

3010A 12612G 12705C

12612G 12705C

11467G 12705C 13617C

2706A 7028C 11719G 12705C 14766C
2706A 7028C 11719G 12705C 14766C
2706A 3010A 7028C 11719G 12705C 14766C
2706A 7028C 10873T 11719G 12705C 14766C

2706A 3010A 12705C 14766C

H1

H3
us

H1

cC 4 < =

H1
us

us

H1

H1

CRS

16129A 16183C 16189C 16270T 16362C

16093C

16093C
16291T
16126C
16183C

16093C

CRS

16069T

16069T

16183C
CRS
16234T
CRS

16224C 16234T

16224C
16298C

16189C 16234T

16224C

16126C

16126C 16261T

16189C

H1

U5b2bla
K

c 4 < =

H1

us

H1
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shown because they are present on each individual

as an ancestral lineage (see Table S8)




S2 Table. Manipulators genetic data.

Haplogrou

Name Code HVS-1 Haplotype SNP p SNP Haplogroup
Manipulator 1 M1 16209C H
Manipulator 2 M2 16093C, 16189T, 16270T, 16274A us
Manipulator 3 M3 16189C, 16234T H
Manipulator 4 M4 16069T, 16126C, 16145A 3010A, 10873T, 12612G, 12705C J1 J1c*
Manipulator 5 M5 CRS H/U
Manipulator 6 M6 16256T, 16270T U5a
Archaeologist 1 Al 16051G, 16092C, 16129C, 16183C, 16189C, 16362C 10873T, 11467G, 12705C V] U2e
Archaeologist 2 A2 16189C, 16292T, 16356C H(1b?)
Archaeologist 3 A3 16356C 10873T, 11332T, 11467G, 12705C U4 U4
Archaeologist 4 Ad 16126C, 16261T, 16294T, 16296T 1888A, 10873T, 12705C T T2
Archaeologist 5 A5 16354T 2706A, 10873T, 12705C, 14766C H H2al
Archaeologist 6 A6 16114A, 16183C, 16189C, 16270T us
Archaeologist 7 A7 16051G, 16092C, 16129C, 16189C, 16270T, 16311C, 16336A  10873T, 11467G, 12705C u u2
Archaeologist 8 A8 16063C, 16069T, 16126C 3010A, 10873T, 12612G, 12705C J1 J1c3f
Archaeologist 9 A9 16189C, 16270T, 16311C, 16336A 10873T, 11467G, 12705C, 13617C V53 USb*
Archaeologist 10 A10 16189C H/U
Archaeologist 11 All 16278T, 16311C HV*
Archaeologist 12 A12 16256T, 16270T, 16399G, 16411T USal
Archaeologist 13 A13 16180G, 16411G, 16412T H?
Archaeologist 14 Al4 16111T, 16304C H5
Archaeologist 15 A15 16224C, 16311C, 16319A Klbla
Archaeologist 16 Al6 16224C, 16249C, 16311C 10550G, 10873T,11467G, 12705C K K
Archaeologist 17 Al17 16172C, 16298C 11719G, 12705C, 14766C HV \
Archaeologist 18 A18 16189C, 16270T, 16362C 10873T, 11467G, 12705C, 13617C V53 V53
Archaeologist 19 A19 16069T, 16126C, 16301T J1*
Archaeologist 20 A20 16136C H
Archaeologist 21 A21  CRS H/U
Archaeologist 22 A22 16192T, 16256T, 16270T 10873T, 11467G, 12705C, 13617C V53 USa
Archaeologist 23 A23 16129A, 16157C, 16223T 10034C, 10873T, 13780G | |
Archaeologist 24 A24 16069T, 16126C, 16193T, 16278G 12612G, 12705C J 12b
Archaeologist 25 A25  CRS H/U
Archaeologist 26 A26 16093C, 16224C, 16311C 10550G, 10873T,11467G, 12705C K K1
Archaeologist 27 A27 16126C, 16294T, 16296T, 16304C T2b
Archaeologist 28 A28 16291T 3010A, 10873T, 14766C H1 H
Archaeologist 29 A29 CRS 2706A, 10873T, 12705C, 14766C H H
Archaeologist 30 A30 16126T, 16294T, 16296T, 16304C T2b
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S3 Table. SNP primers.

SNP Second PCR primer First PCR primer ;::;I';cgjnp) SBE unextended primer (UEP) UEP direction
Mitochondrial SNPs
A_4248 acgttggatgyACCACTCACCCTAGCATTAC  acgttggatgCAGACATATTTCTTAGGTTTG 108 TACCCATTACAATCTCCAGCAT F
B 8280 acgttggatgGTATTTACCCTATAGCACCC  acgttggatgCTGTAAAGAGGTGTTGGTTC 119 ACCCTATAGCACCCCCTCTA F
C_13263 acgttggatgATCGTAGCCTTCTCCACTTC  acgttggatgAGGAATGCTAGGTGTGGTTG 100 CGCCTTCTCCACTTCAAGTCA F
D_5178 acgttggatgTTAAACTCCAGCACCACGAC  acgttggatgGGTGGATGGAATTAAGGGTG 101 AGGGTGTTAGTCATGTTA F
D_5178 acgttggatgTTAAACTCCAGCACCACGAC  acgttggatgGGTGGATGGAATTAAGGGTG 101 TACTACTATCTCGCACCTGAAACAAG F
H_2706 acgttggatgCATAGGGTCTTCTCGTCTTG acgttggatg AGGGTTCAGCTGTCTCTTAC 109 GTCTTCTCGTCTTGCTGTGT R
H_7028 acgttggatgGACATCGTACTACACGACAC  acgttggatgATGATGGCAAATACAGCTCC 100 GACACGTACTACGTTGTAGC F
H1_3010 acgttggatgCGAACCTTTAATAGCGGCTG  acgttggatg TAGGGTTTACGACCTCGATG 84 TTTAATAGCGGCTGCACCAT R
H3_6776 acgttggatgGCTTCCTAGGGTTTATCGTG acgttggatgGGAGGTGAAATATGCTCGTG 100 TTATCGTGTGAGCACACCA F
HV_14766 acgttggatgACAAGAACACCAATGACCCC  acgttggatgGGGAGGTCGATGAATGAGTG 97 ACCCCAATACGCAAAA F
1_10034 acgttggatyAATAGTACCGTTAACTTCC  acgttggatgGTAAGGCTAGGAGGGTGTTG 120 CCGTTAACTTCCAATTAACTAG F
1_10034 acgttggatyAATAGTACCGTTAACTTCC  acgttggatgGTAAGGCTAGGAGGGTGTTG 120 TACCGTTAACTTCCAATTAACTAG F
J_12612 acgttggatgGCTCTCCCTAAGCTTCAAAC  acgttggatgCTATGATGGACCATGTAACG 100 cTCTCCATAATATTCATCCCTGT F
K_10550 acgttggatygGGAATACTAGTATATCGCTC  acgttggatg TTGAGGGTTATGAGAGTAGC 118 gggcTCGCTCACACCTCAT F
L2_2885 acgttggatgAGACTTCACCAGTCAAAGCG  acgttggatgTCCCTAGGGTAACTTGTTCC 97 CTTCACCAGTCAAAGCGAACTAC F
L3 3594 acgttggatg TTCTACTATGAACCCCCCTC  acgttggatgAGTAAACGGCTAGGCTAGAG 116 CCCCCTCCCCATACCCAACCCCCTGGT F
M_10400 acgttggatg TCTGGCCTATGAGTGACTAC  acgttggatgGAGTCGAAATCATTCGTTTTG 101 ACAAAAAGGATTAGACTGAAC F
N_10873 acgttggatgGGGAACAGCTAAATAGGTTG  acgttggatgATCAACACAACCACCCACAG 108 TGTTGATTTGGTTAAAAAATAGTAG R
N1_10238 acgttggatgGGTAAAAGGAGGGCAATTTC  acgttggatgCGCGTCCCTTTCTCCATAAA 100 TTCTAGATCAAATAATAAGAAGGT R
N1la_13780 acgttggatgAACAACATTTCCCCCGCATC  acgttggatgAGTCCTAGGAAAGTGACAGC 106 CCCCTTCCAAACAACA F
R_12705 acgttggatg CAGACCCAAACATTAATCAG acgttggatgGGTTGTTAGCGGTAACTAAG 101 TCAGTTCTTCAAATATCTACTCAT F
R_12705 acgttggatgCAGACCCAAACATTAATCAG acgttggatgGGTTGTTAGCGGTAACTAAG 101 AACTAAGATTAGTATGGTAATTAGGAA R
RO_11719 acgttggatgCGCAGTCATTCTCATAATCG  acgttggatgGAGTGCGTTCGTAGTTTGAG 100 gecgCATAATCGCCCACGG F
RO_11719 acgttggatgGAGTGCGTTCGTAGTTTGAG  acgttggatgCGCAGTCATTCTCATAATCG 100 GGCAGAATAGTAATGAGGATGTAAG R
R9_13928 acgttggatgGGTTTTGGCTCGTAAGAAGG  acgttggatg TCTCCAACATACTCGGATTC 98 GTGCGGTGTGTGATG R
T_1888 acgttggatg TAGGTAGCTCGTCTGGTTTC acgttggatyCTAACCCCTATACCTTCTGC 113 GGGGGTCTTAGCTTTGG R
U_11467 acgttggatgGGTTGAGAATGAGTGTGAGG  acgttggatgCGCTGGGTCAATAGTACTTG 100 ACCATAGCCGCCTAGTTT R
U4_11332 acgttggatgCTCACTGCCCAAGAACTATC  acgttggatgGGAGTCCGTAAAGAGGTATC 117 CAAGAACTATCAAACTCCTGAGC F
U5_13617 acgttggatgTTACTCTCATCGCTACCTCC acgttggatgAAGCGAGGTTGACCTGTTAG 929 GCGCCTATAGCACTCGAATAAT F
V_4580 acgttggatgACCTGAGTAGGCCTAGAAAT  acgttggatgACTTGATGGCAGCTTCTGTG 111 tAGTAGGCCTAGAAATAAACAT F
W_3505 acgttggaty ACCAAAGAGCCCCTAAAACC  acgttggatg TAGAAGAGCGATGGTGAGAG 104 TAAAACCCGCCACATCT F
W_8994 acgttggatgTCGAAACCATCAGCCTACTC  acgttggatgGTGGCCTGCAGTAATGTTAG 9 gggaATTCAACCAATAGCCCT F
X_6371 acgttggatyCCGTAGACCTAACCATCTTC  acgttggatgGTGATGAAATTGATGGCCCC 93 ACCTAGCAGGTGTCTC F
Y chromosome SNPs
E_L537 acgttggatgTGCTGTCTTTTTGAGAGGAG  acgttggatgACGTGAGCCATTGTAGACAG 110 TTTTGAGAGGAGATTAGGA F
Elblb_M215 acgttggatgATCCAGCACAGAAGCATCAG acgttggatgCATACTTGCTGCATTAAGAC 84 GCTGGAACAGTTAGAAAG R
F_M213 acgttggatg TATTCAGAACTTAAAACATC acgttggatgCAAAACAACCTTTATAACAG 109 TATTCAGAACTTAAAACATCTCGTTAC R
G_M201 acgttggatgCTCAGATCTAATAATCCAG acgttggatg TCCAGCATCCTATCAGCTTC 100 GATCTAATAATCCAGTATCAACTGAGG F
1_M170 acgttggatgGTGAGACACAACCCACACTG  acgttggatgCATATTCTGTGCATTATAC 102 GAGACACAACCCACACTGAAAAAAA R
J_M304 acgttggatgCTTTCAAAACGTCTTATACC  acgttggatg TGTAACAAACAGTATGTGGG 116 TTATACCAAAATATCACCAGTTGT R
K_M9 acgttggatygCTGCAAAGAAACGGCCTAAG  acgttggatg CATTGAACGTTTGAACATGTC 94 GGCCTAAGATGGTTGAAT F
R_M207 acgttggatgGGGCAAATGTAAGTCAAGC  acgttggatg TCACTTCAACCTCTTGTTGG 102 gATGTAAGTCAAGCAAGAAATTTA F
Rla_M511 acgttggatyACCATCAACATTGCCATTGC  acgttggatg CAGAGAAAAGACATTTCAGGG 103 gaagCAACATTGCCATTGCTTTAGT F
R1b_M343 acgttggatg TCTTGCTCTTTCCCCAACAC acgttggatg TATGCAAATGCAGAGTGCCC 111 CCCCCACATATCTCCAGGTGT R
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S4 Table. Population references for the ancient dataset.

Code Site Culture Dating (a.cco.rding to N Ref

the publication)

PRE_HG PRE_HG 41
Kostenki_Russia Aurignacian 37985 + 685 cal BP 1 [1,2]
Dolni Vestonice_Czech Republic Pavlovian 31155 + 85 cal BP 3 [2]
Paglicci cave_ltaly Gravettian 28000 - 24000 cal BP 3 [3,4]
Hohler Fels_Germany Magdalenian 13400 cal BC 1 [5]
Villabrune_Alpes Magdalenian 14267 - 13831 cal BP 1 [6]
Oberkassel_Germany Magdalenian 14020-13430cal BP 2 [2]
Paglicci cave_ltaly Upper Paleolithic n.d. 2 2]
Erralla_Gipuzkoa_Spain Magdalenian 12310 BP 1 [7]
La Pasiega_Cantabria_Spain Magdalenian n.d. 1 [7]
La Chora_Cantabria_Spain Magdalenian n.d. 1 [7]
Chekalino Iva_Russia Yelshanskaya 7800 cal BC 1 [5]
Lebyazhinka IV_Russia Yelshanskaya 8000 - 7000 cal BC 1 [5]
Bad Durrenberg 2_Germany Mesolithic 6850 cal BC 1 [5]
Hohlenstein-Stadel_Germany Beuronien 6700 cal BC 2 [5]
Spiginas 4_Lithuania Kunda 6350 cal BC 1 [5]
Donkalnis 1_Lithuania Kunda n.d. 1 [5]
Reuland-Loschbour_Luxembourg Mesolithic 6220 - 5890 cal BC 1 [8]
Kretuonas_Lithuania** Narva 5580 + 65 BC 1 [9]
Uznyi Oleni Ostrov_Karelia_Russia Veretye 7500-7000 BP 9 [10]
Popovo_Russia Veretye 7500-7000 BP 2 [10]
La Brafia_Arintero_Spain Mesolithic 7000 BP 2 [11]
Aizpea_Navarre_Spain Mesolithic 6600 + 65 BP 1 [7]
Kretuonas_Lithuania Narva 4450 cal BC 2 [5]

PRE_Central_F PRE_Central_F 147
Szarvas_Hungaria** Kérods 5840 - 5630 BC 3 [9]
Flomborn_Germany LBK 7500 - 7000 BP 1 [12]
Unterwiederstedt_Germany LBK 7500 - 7000 BP 1 [12]
Ecsegfalva_Hungaria AVK 7500 - 7000 BP 1 [12]
Derenburg_Meerenstieg_|l_Germany LBK 5500 - 4900 BC 22 [12,13]
Halberstadt_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 31 [12,14,15]
Karsdorf_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 23 [14,15]
Naumburg_Germany LBK 5500 - 4775 cal BC 4 [14]
Oberwiederstedt 1, Unterwiederstedt_Germany LBK 5500 -4775 cal BC 6 [14]
Vedrovice_Czech Republic LBK 5300 BC 6 [16]
Esperstedt_Germany Réssen 4626 - 4250 cal BC 1 [14]
Oberwiederstedt 3, Schrammhoehe_Germany Rossen 4626 - 4250 cal BC 8 [14,15]
Oberwiederstedt 4, Arschkerbe Ost_Germany  Réssen 4625 - 4250 cal BC 1 [14]
Halberstadt-Sonntagsfeld_Germany Réssen 4625 - 4250 cal BC 1 [14]
Wittmar_Germany Réssen 4500 - 4200 cal BC 6 [17]
Salzmiinde-Schiebzig_Germany Schéningen 4100 - 3950 cal BC 32 [14,15]

PRE_South_F PRE_South_F 56
Avellaner_Spain Epicardial 1st part of fifth mill. BC 7 [18]
CanSadurni_Barcelona_Spain ** Cardial 5475 - 5305 cal BC 7 [19]
Chaves_Huesca_Spain ** Cardial 5329 -4999 cal BC 3 [19]
SantPaudelCamp_Barcelona_Spain** Epicardial 4250 - 3700 cal BC 3 [19]
Los Cascajos_Navarre_Spain Neolithic 6185 - 5185 BP 27 [7]
Paternanbidea_Navarre_Spain Neolithic 6090 - 4960 BP 9 [7]

POST_HG POST_HG 30
Dudka_Poland Zedmar 4000 - 3000 cal BC 2 [5]
Ostorf_Germany Funnel Beaker 3200 - 2950 BC 7 [5]
Gotland_Sweden PWC 3300 - 2500 BC 19 [20]
Drestwo_Poland Kunda 2250 BC 2 [5,9]

POST_Central_F POST_Central_F 28
Gokhem_Sweden TRB 3300 - 2500 BC 3 [20]
Calden_Germany TRB 3400 - 3000 cal BC 4 [21]
Odagsen_Germany TRB 3400 - 3000 cal BC 3 [21]
Panker_Germany TRB 3100 - 2800 cal BC 1 [21]
Eulau_Germany cwc 2700 - 2000 cal BC 9 [23]
Kromsdorf_Germany Bell Beaker 2600 - 2500 cal BC 6 [22]
Damsbo_Danemark Neolithic 4200 BP 2 [24]
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27
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POST_South_F POST_South_F a9

Granollers_Spain Neolithic 3500 - 3000 cal BC 11 [25]
Otzi_Austria_ltaly Neolithic - Copper Age transition 5350 - 5100 BP 1 [26]
Segudet_Ordino_Andorra Epicardial 5350 +40 BP 1 [27]
Marizulo_Spain Neolithic 5285 BP 1 [7]
Fuente_Hoz_Spain Neolithic 5240 -5160 BP 6 [7]
LesTreilles_France Late Neolithic 3000 BC 29 [28]

** removed from the Network because of the sequence lenght (S7 Figure)
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S5 Table. Population references for the modern dataset.

) Total usable
Code Population Ref. N Total Hg data Total Hg data
sequences
IRAN Iran [1] 436 526 506 X 506
2] 78 X
[3] 12 X
N_IRAN Northern Iran [4] 100 159 158 59
[2] 59 X
IRAQ Irag [5] 175 291 280 X 175
(3] 116
E_IRAQ Eastern lraq [5] 144 144 142 X 142
SYR Syria [3] 69 118 118 X 69
(6] 49
JOR Jordan [7] 145 145 145 X 145
" TUR Turkey [8] 29 271 269 165
8 [9] 45
[}
3 s ,
=
2] 50 X
DRUZ Druze population [12] 45 356 356 X 356
[13] 311 X
YEM Yemen [14] 185 300 299 X 185
[15] 115
KURD Kurdish population [16] 29 102 102 X 102
2] 20 X
[3] 53 X
PAL Palestine [3] 117 117 117 X 117
DUB Dubai [17] 249 249 243 X 243
SAU_A Saudi Arabia [18] 120 673 673 X 673
[19] 553 X
ARM Armenia [20] 42 233 233 191
(3] 191 X
GEOR Georgia [21] 48 169 165 64
[16] 45 X
3 [20] 57
§ 2] 19 X
8 |c_Rus Caucasian Russia [20] 213 300 300 87
2] 37 X
[12] 50 X
AZER Azerbaijan [20] 39 87 87 48
(3] 48 X
GRE Greece [22] 25 373 372 X 344
[23] 319 X
[6] 29
CRE Crete [6] 18 204 204
2 [24] 186
§ CYPR Cyprus [23] 91 91 91 X 91
= T Albania [25] 42 84 84 42
g [26] 42 X
S |MAC Macedonia [22] 37 237 230 X 230
E [26] 200 X
3 ROM Romania [22] 105 105 105 X 105
TRANS Transylvania [27] 360 360 337 X 337
BULG Bulgaria [8] 30 885 882 855
[28] 855 X
BOS Bosnia [29] 144 144 137 X 137
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N_ITA Northern Italy [30] 68 258 253 X 253
[31] 190 X
C_ITA Central Italy [32] 166 371 361 X 361
[31] 205 X
& [rusc Tuscany [33] 322 435 435 X 322
.% 134] 61
c [35] 52
E S_ITA Southern Italy [32] 74 74 74 X 74
§ SIC Sicily [36] 106 155 155 X 155
= [37] 49
£ [sArD Sardinia [38] 47 351 351
3 [39] 69
[34] 235
CORS Corsica [34] 53 152 152
[40] 53
[41] 46
BASQ Basque Country [42] 55 211 211 X 211
3] 156 X
SP_CA Spain - Cantabria [43] 128 370 369 X 369
g [44] 242 X
© |N_SP Northern Spain [45] 118 118 111
2 |csp Central Spain [46] 214 362 362 X 214
g [47] 148
ﬁ E_SP Eastern Spain [43] 108 108 107 X 107
E W_SP Western Spain [43] 282 325 325 X 325
‘g [48] 43 X
© |s_sp Southern Spain [49] 108 291 291
[34] 133
[47] 50
PORT Portugual [48] 299 299 299 X 299
SW_FR Southwestern France [50] 72 153 153 X 153
[51] 81 X
FR_BR France - Brittany [50] 61 222 222 X 222
[51] 161 X
2 |NW_FR Northwestern France [51] 290 290 290 X 290
g N_FR Northern France [50] 39 164 164 X 164
o [51] 125 X
o |S_FR Southern France [50] 37 122 122 X 122
7 [51] 85 X
= E_FR Eastern France [51] 46 46 46 X 46
FR France [51] 80 130 130 X 130
[52] 50
SWi Switzerland [53] 154 229 227
[54] 75
£ ENG England [55] 100 100 96
;m'; g IRE Ireland [56] 300 300 298 X 298
E g SCOT Scotland [57] 1339 1339 1339
‘g w lICE Iceland [58] 395 434 430
2 [59] 39
POL Poland [60] 436 436 407 X 407
N_POL Northern Poland [61] 253 253 241 X 241
S_POL Southern Poland [61] 87 87 83 X 83
NE_POL Northeastern Poland [61] 73 73 73 X 73
W_GER Western Germany [62] 50 159 157
[63] 109
N_GER Northern Germany [64] 213 213 209 X 209
S_GER Southern Germany [65] 100 100 96 X 96
GER Germany [66] 67 567 566 300
g [67] 200
° [68] 300 X
@ |Aus Austria [27] 273 374 371 X 273
J [69] 101
§ HUNG Hungary [70] 74 386 377 X 377
[71] 211 X
[72] 101 X
SLOVA Slovakia [73] 370 577 565 X 565
[74] 207 X
SLOVE Slovenia [29] 104 233 231 X 104
[75] 129
CZ_R Czech Republic [76] 174 267 245 X 174
[77] 93
TYR Tyrol [78] 70 333 333
[79] 263
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11
12

1
14

w

15

16

1

~N

18
19

20

21

22

23

24
2

(5]

26

2

~N

FINL Finland [80] 200 603 603 X 603
° [81] 403 X
& |nor Norway [57] 323 397 397 74
3 [82] 74 x
g SAA Saami population [83] 62 199 199
< [84] 22
s [59] 115

SWE Sweden [85] 28 60 60

[86] 32

LATV Latvia [87] 299 299 299 X 299
o LITH Lithuania [88] 180 180 180
g [esto Estonia [59] 28 48 48
3 [86] 20
g E_RUS European Russia [89] 50 50 50 X 50
‘g N_E_RUS  Northern European Russia [61] 157 274 265 X 157
2 [59] 117
‘é S_E_RUS  Southern European Russia [89] 18 219 212 X 212
z [60] 201 M

BEL Belarus [90] 267 267 260 X 260

ITotaI 20786 20535 14140
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S6 Table. Shared haplotype frequencies for the ancient dataset.
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S7 Table. Shared haplotype frequencies for the modern dataset.
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S8 Table. Detailed mitochondrial SNPs obtained for positive Gurgy individuals.
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S9 Table. Genetic diversity indices for the ancient dataset.

Pop

N NHT

sites

Polymorphic

Gene Diversity

Nucleotide diversity

Mean pairwise

PRE_HG 41 21 23 0.9305 +/- 0.0250  0.010527 +/- 0.006019  3.758211 +/- 1.934445
PRE_Central_F 147 52 44 0.9552 +/- 0.0069  0.014945 +/- 0.008029  5.335294 +/- 2.589456
PRE_South_F 56 26 27 0.9026 +/- 0.0308  0.008340 +/- 0.004910  2.977357 +/- 1.580038
POST_HG 30 18 21 0.9494 +/- 0.0225  0.010074 +/- 0.005852  3.596500 +/- 1.877284
POST_Central_F 28 18 33 0.9471 +/- 0.0258  0.014873 +/- 0.008241  5.309556 +/- 2.642344
POST_South_F 49 22 25 0.9005 +/- 0.0299  0.010504 +/- 0.005982  3.749964 +/- 1.924313
Derenburg 22 14 24 0.9567 +/- 0.0238  0.016332+/- 0.009056  5.830588 +/- 2.897613
Halberstadt 31 20 23 0.9613 +/- 0.0178  0.016831+/- 0.009171  6.008585 +/- 2.942937
Karsdorf 23 15 24 0.9249 +/- 0.0422  0.011815+/- 0.006787  4.217799 +/- 2.172447
Salzmunde 32 18 28 0.9516 +/- 0.0191  0.013731+/- 0.007641  4.902062 +/- 2.452255
Los Cascajos 27 12 15 0.8234 +/- 0.0670  0.005805 +/- 0.003733  2.072254 +/- 1.196522
Les Treilles 29 13 17 0.9064 +/- 0.0312  0.010612 +/- 0.006125  3.788420 +/- 1.964636

S10 Table. Matrix of FST values.

PRE_HG
POST_HG
PRE_Central_F
POST_Central_F
PRE_South_F
POST_South_F
Derenburg
Halberstadt
Karsdorf
Salzmiinde
Los_Cascajos
Les_Treilles

0.08016
0.06264
0.03333
0.00965
0.03176
0.01774
0.04634
0.06183
0.02311
0.03173
0.02448
0.01006

0.03547
0.10950
0.05292
0.10421
0.07467
0.12588
0.14415
0.09797
0.12888
0.10937
0.07557

0.07025
0.04661
0.08354
0.05149
0.07564
0.10425
0.04830
0.07829
0.08407
0.05798

0.02367
0.02743
0.02140
-0.02118
-0.00471
-0.00761
-0.00259
0.02248
0.02224

0.00564
0.00722
0.02083
0.03978
0.01244
0.01005
0.00904
0.00589

0.01254
0.04278
0.06884
0.01545
0.01960

-0.01339

0.02804

0.02684
0.06134
-0.00454
0.01844
0.00579
-0.02165

-0.02674
-0.012520.01986
-0.00880/0.01923 -0.01495

0.04164 | 0.06914 | 0.00807 | 0.02031
0.02816 |0.05869 ' 0.00024 | 0.02159 0.01927

Distance method: Kimura 2p (0,205)
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S11 Table. Modern dataset references for the shared haplotype frequencies table (S7 Table).

Set N Pop N References

A YEM 185 [1]
Yemen - Dubai 549 115 [2]
DUB 249 3]
Saudi Arabia 673 SAU_A 120 (4]
553 [5]
SYR 69 [6]
49 [7]
Syria - Jordan - Palestine - Cyprus 471 JOR 145 [8]
PAL 117 [6]
CYPR 91 [9]
N_IRAN 100 (101
58 [11]
Iran-Iraq 593 IRAQ 175 [12]
116 [6]
EIRAQ | 144 [12]
436 [13]
Iran 507 IRAN 59 [11]
12 [6]
ARM 42 [14]
191 [6]
AZER 39 [14]
48 [6]
48 [15]
Caucasus 789 GEOR 45 [16]
57 [14]
19 [11]
213 [14]
C_RUS 37 [11]
50 [17]
29 [18]
45 [19]
TUR 72 [20]
75 [21]
Turkey - Druze - Kurd 729 4512 E;}

DRUZ
311 [22]
29 [16]
KURD 53 [6]
20 [11]
CRE 18 [7]
186 [23]
Crete - Greece 577 25 [24]
GRE 319 [9]
29 [7]
ALB 42 [25]
42 [24]
Albania - Bosnia - Macedonia 465 BOS 144 [26]
MAC 37 [24]
200 [27]

*
Bulgaria - Romania 532 BULG 427 [28]
ROM 105 [24]
TRANS 360 [29]
Hungary - Transylvania 746 74 (301
HUNG 211 [31]
101 [32]
o |05t

Slovenia - Austria 607

273 [29]

AUS
101 [34]
N_ITA 68 [35]
~ 190 [36]
Northern Italy 693 61 [37]
TUSC 52 [38]
322 [39]
CITA 166 [40]
~ 205 [36]
Southern Italy 598 S_ITA 72 [40]
sic 106 [41]
49 [42]
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53 [37]
CORS 47 [43]
Corsica - Sardinia 497 46 (44]
47 [45]
SARD 69 [46]
235 [37]
E_FR 46 [47]
(R 80 [47]
50 [48]
SW_FR 72 [49]
) 81 [47]
Southern France - Northeastern Spain 770

37 [49]

S_FR
- 85 [47]
E_SP 108 [50]
BASQ 55 [51]
156 [6]
Csp 214 [52]
= 148 [53]
South and Central Spain 653 108 [54]
S_Sp 133 [37]
50 [53]
A . W sp 282 [50]
West Iberian Peninsula 624 - 43 [55]
PORT 299 [55]
' P CA 128 [50]
Northern Spain 488 - 242 [56]
N_SP 118 [57]
FR BR 61 [49]
- 161 [47]
Northern and Northwestern France 676 NW_FR 290 [47]
N FR 39 [49]
- 125 [47]
SCOT* 336 [58]
UK - Ireland 730 ENG 100 [59]
IRE 300 [60]
Iceland 434 ICE 395 [61]
39 [62]
VR 70 [63]
263 [64]
Tyrol - Switzerland - Southern Germany 662 S_GER 100 [65]
swi 154 [66]
75 [67]
67 [68]
Germany 567 GER 200 [69]
300 [70]
N_GER 213 [71]
W_GER 50 [72]
Germany - Poland 698 109 [73]
NE_POL 73 [74]
N POL | 253 [74]
POL 436 [75]
Southern Poland - Czech Republic 786 S.PoL 8/ (74]
174 [76]

CZ_R
= 93 771
Slovakia 577 SLOVA 370 (78]
207 [79]
62 [80]
SAA 22 [81]
115 [62]
Sweden - Norway - Saami 656 NOR 323 [58]
74 [82]
SWE 28 [83]
32 [84]
Finland 603 FINL 200 [85]
403 [86]
LATV 299 [87]
LITH 180 [88]
Baltic States - Belarus 794 BEL 267 [89]
ESTO 28 [62]
20 [84]
E_RUS 50 [90]
i N_E_RUS 157 (74]
European Russia 543 - 117 [62]
S_E_RUS 18 [0
- 201 [75]
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S12 Table. Genetic diversity indices for the modern dataset.

Pop N N HT :icty‘ley;morphlc Gene Diversity Nucleotide diversity Mean pairwise
Gurey 39 27 26 0.5447+/- 0.0284 0.010056+/-0.005795 3.590072 +/- 1862162
ALB 8 56 62 0.9676 +/- 0.0127 0.012706 +/-0.006993 0.012706 +/-0.006993
ARM 233 153 113 0.9876 +/- 0.0035 0.016571 +/-0.008784 5.915764 +/-2.834218
AUS 371 177 105 0.9658 +/- 0.0063 0.014045 +/-0.007567 5.013909 +/-2.442237
AZER 8 78 83 0.9971 +/- 0.0024 0.017040 +/-0.009074 6.083224 +/-2.923754
BASQ 211 74 61 0.9323 +/- 0.0121 0.008654 +/-0.004996 3.089454 +/-1.611869
BEL 260 139 98 0.9785 +/- 0.0048 0.014750 +/-0.007912 5.265646 +/-2.553116
BOS 137 76 71 0.9662 +/- 0.0085 0.011916 +/-0.006581 4.254114 +/-2.122374
BULG 882 402 149 0.9825 +/- 0.0023 0.014338 +/-0.007695 5.118660 +/-2.484192
BULG* 427 254 131 0.9842 +/- 0.0031 0.014664 +/-0.007859 5.234928 +/-2.536731
CORS 152 62 64 0.9527 +/- 0.0119 0.011643 +/-0.006445 4.156576 +/-2.078805
CRE 204 94 78 0.9494 +/- 0.0110 0.012148 +/-0.006676 4.336883 +/-2.154006
CYPR 91 60 72 0.9797 +/- 0.0070 0.016857 +/-0.008981 6.018113 +/-2.894331
CZ_R 244 127 101 0.9710+/- 0.0069 0.014999 +/-0.008033 5.354516 +/-2.591963
DRUZ 356 92 77 0.9774 +/- 0.0022 0.016606 +/-0.008788 5.928483 +/-2.836229
DUB 243 152 115 0.9944 +/- 0.0011 0.023171+/-0.011921 8.272070 +/-3.846693
ENG 9% 70 64 0.9796 +/- 0.0081 0.013455 +/-0.007343 4.803455 +/-2.366572
ESTO 48 37 43 0.9876 +/- 0.0074 0.012344 +/-0.006882 4.406977 +/-2.213613
FINL 603 151 99 0.9680+/- 0.0029 0.013609 +/-0.007351 4.858502 +/-2.373217
FR_tot 1127 460 164 0.9674 +/- 0.0035 0.012373 +/-0.006757 4.417283 +/-2.181589
FR 130 95 86 0.9778 +/- 0.0080 0.014069 +/-0.007617 5.022491 +/-2.456048
FR_BR 222 121 79 0.9693 +/- 0.0071 0.012480 +/-0.006833 4.455273 +/-2.204517
E_FR 46 37 48 0.9758 +/- 0.0151 0.013004 +/-0.007210 4.642302 +/-2.318552
N_FR 164 106 79 0.9829 +/- 0.0046 0.013285 +/-0.007229 4.742878 +/-2.331902
NW_FR 290 142 94 0.9554 +/- 0.0088 0.010855 +/-0.006047 3.875194 +/-1.951601
S_FR 122 72 73 0.9569 +/- 0.0125 0.012806 +/-0.007015 4.571841 +/-2.261817
SW_FR 153 71 67 0.9535+/- 0.0112 0.011927 +/-0.006581 4.257939 +/-2.122692
GEOR 164 100 89 0.9808 +/- 0.0055 0.015664 +/-0.008367 5.591988 +/-2.698762
GER_tot 1028 459 144 0.9754 +/- 0.0029 0.012910+/-0.007013 4.608860 +/-2.264339
GER 566 295 125 0.9750 +/- 0.0041 0.012285 +/-0.006721 4.385819 +/-2.169583
N_GER 209 128 93 0.9767 +/- 0.0063 0.014278 +/-0.007694 5.097240 +/-2.482417
S_GER 9% 63 59 0.9816 +/- 0.0056 0.014146 +/-0.007675 5.050112 +/-2.473597
W_GER 157 9% 73 0.9693 +/- 0.0088 0.012623 +/-0.006914 4.506380 +/-2.230050
GRE 372 212 115 0.9864 +/- 0.0028 0.015056 +/-0.008049 5.375141 +/-2.597837
HUNG 377 184 100 0.9799 +/- 0.0036 0.013073 +/-0.007103 4.667012 +/-2.292557
ICE 430 118 76 0.9743 +/- 0.0027 0.014279 +/-0.007676 5.097542 +/-2.477526
IRAN 506 322 143 0.9904 +/- 0.0018 0.017561 +/-0.009234 6.269223 +/-2.980697
N_IRAN 158 119 105 0.9932 +/- 0.0023 0.018845 +/-0.009887 6.727506 +/-3.188913
IRAQ 280 176 115 0.9926 +/- 0.0017 0.019238 +/-0.010046 6.867924 +/-3.242006
E_IRAQ 142 74 90 0.9868 +/- 0.0025 0.020098 +/-0.010492 7.174916 +/-3.383604
IRE 298 151 94 0.9582 +/- 0.0079 0.011898 +/-0.006546 4.247593 +/-2.112656

314




ITA_tot 1123 536 161 0.9719 +/- 0.0033 0.013939 +/-0.007503 4.976184 +/-2.422385
C_ITA 361 213 114 0.9657 +/- 0.0068 0.014214 +/-0.007648 5.074542 +/-2.468520
TUSC 435 223 115 0.9744 +/- 0.0048 0.013567 +/-0.007336 4.843293 +/-2.367909
N_ITA 253 154 96 0.9724 +/- 0.0067 0.013428 +/-0.007282 4.793775 +/-2.349754
S_ITA 74 63 75 0.9826 +/- 0.0101 0.016336 +/-0.008754 5.831837 +/-2.819613
JOR 145 98 95 0.9785 +/- 0.0062 0.017438 +/-0.009221 6.225418 +/-2.973929
KURD 102 73 84 0.9777 +/- 0.0088 0.016016 +/-0.008567 5.717836 +/-2.761552
LATV 299 108 67 0.9682 +/- 0.0050 0.012988 +/-0.007068 4.636834 +/-2.280833
LITH 180 99 78 0.9726+/- 0.0071 0.013877 +/-0.007509 4.954133 +/-2.422173
MAC 230 119 87 0.9779 +/- 0.0050 0.013697 +/-0.007413 4.889708 +/-2.391947
NOR 397 182 108 0.9552 +/- 0.0075 0.012701 +/-0.006925 4.534325 +/-2.235045
PAL 117 100 90 0.9944 +/- 0.0031 0.017841+/-0.009429 6.369261 +/-3.040129
POL 407 205 114 0.9631+/- 0.0066 0.013665 +/-0.007384 4.878523 +/-2.383405
NE_POL 73 45 59 0.9730+/- 0.0092 0.014969 +/-0.008097 5.343861 +/-2.608100
N_POL 241 126 88 0.9648 +/- 0.0081 0.012933 +/-0.007047 4.617226 +/-2.273873
S_POL 83 56 53 0.9730+/- 0.0106 0.013462 +/-0.007359 4.806000 +/-2.370900
PORT 299 153 90 0.9483 +/- 0.0103 0.013220 +/-0.007178 4.719539 +/-2.316538
ROM 105 61 64 0.9769 +/- 0.0074 0.013934 +/-0.007566 4.974307 +/-2.438900
E_RUS 50 43 41 0.9910+/- 0.0070 0.013717 +/-0.007543 4.896791 +/-2.426524
N_E_RUS 265 129 93 0.9764 +/- 0.0050 0.013406 +/-0.007270 4.785780 +/-2.345956
S_E_RUS 212 114 86 0.9759 +/- 0.0058 0.013755 +/-0.007444 4.910424 +/-2.401622
C_RUS 300 170 129 0.9777 +/- 0.0048 0.015701 +/-0.008361 5.605261 +/-2.698328
SAA 199 38 37 0.8465 +/- 0.0170 0.013096 +/-0.007131 4.675320 +/-2.300633
SARD 351 149 97 0.9464 +/- 0.0095 0.012675 +/-0.006914 4.524933 +/-2.231596
SAU_A 673 267 134 0.9884 +/- 0.0012 0.022538 +/-0.011590 8.046180 +/-3.741598
SCOT 1339 408 154 0.9714 +/- 0.0027 0.013390+/-0.007241 4.780374 +/-2.337803
SCOT* 336 167 105 0.9722 +/- 0.0054 0.014235 +/-0.007659 5.081747 +/-2.472043
SIC 155 81 68 0.9420+/- 0.0150 0.012258 +/-0.006740 4.376118 +/-2.173769
SLOVA 565 259 118 0.9763 +/- 0.0036 0.013304 +/-0.007207 4.749389 +/-2.326410
SLOVE 231 119 89 0.9699 +/- 0.0065 0.013462 +/-0.007301 4.805898 +/-2.355719
SP_tot 1565 545 175 0.9644 +/- 0.0033 0.013223 +/-0.007160 4.720453 +/-2.311792
SP_CA 369 111 81 0.9672 +/- 0.0044 0.011798 +/-0.006494 4.211982 +/-2.096141
C_SP 362 174 99 0.9453 +/- 0.0097 0.013193 +/-0.007161 4.709730 +/-2.311197
E_SP 107 78 75 0.9670+/- 0.0125 0.013472 +/-0.007343 4.809623 +/-2.367139
N_SP 111 78 59 0.9658 +/- 0.0125 0.013034 +/-0.007130 4.653042 +/-2.298572
S_SP 291 156 106 0.9615 +/- 0.0084 0.014360+/-0.007723 5.126677 +/-2.492352
W_SP 325 174 112 0.9682 +/- 0.0066 0.013598 +/-0.007357 4.854485 +/-2.374252
SWE 60 37 51 0.9520 +/- 0.0189 0.013377 +/-0.007353 4.775556 +/-2.366811
SWI 227 125 91 0.9735+/- 0.0062 0.013059 +/-0.007109 4.662055 +/-2.293726
SYR 118 100 93 0.9944 +/- 0.0031 0.017138 +/-0.009092 6.118100+/-2.931471
TRANS 337 134 93 0.9757 +/- 0.0038 0.015610+/-0.008315 5.572680 +/-2.683490
TUR 269 190 137 0.9729 +/- 0.0069 0.014836 +/-0.007952 5.296378 +/-2.566093
TYR 333 164 121 0.9686 +/- 0.0059 0.014233 +/-0.007659 5.081318 +/-2.471913
YEM 299 162 110 0.9900+/- 0.0016 0.025189 +/-0.012869 8.992440 +/-4.153252
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Annexe 4. Sl article : Rivollat et al. - Soumis - Investigating
mtDNA relationships in Neolithic western Europe through
serial coalescent simulations. Molecular Biology and
Evolution.

Table S1: Details of the ancient mtDNA samples used in the current analysis. Group name
refers to the archaeological/cultural background of the sample (i.e. “Gurgy” refers to the
Gurgy "Les-Noisats" necropolis, “Central-F” to central European Neolithic context, “South-
F” to southern Europe Neolithic context and “HG” to European hunter-gatherer
archaeological context, see main text Figure 1 and Figure 2). The archaeological sites where
the samples have been excavated from are given in the column “Sites” along with the
reference where they have been published first and sequence accession numbers. Group
number refers to the gene genealogy group number (from more recent — Grl — to most ancient

Table S2: Female effective population size values explored for parameters NEfys000 45 000
years ago and NEfsgpo 5 900 years ago. Figure 3 x-axis and y-axis values are NEfsgy and
NEfss000 Values, respectively. 50 000 gene genealogies were generated under each
combination of NEfas000 and NETfso0g VAIUES. . . ..o e, 319
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Table S1

Group Name Group Sarf!ple Sites References Accession numbers
Number | Size
Gurgy Gr5 39  |Gurgy "les Noisats" Rivollat et al. 2015 Genbank database: KP863031-KP863069
Grl 3 San Pau del Camp Gamba et al. 2011 -
66 36 Paternanbidea Hervella et al. 2012 -
Los Cascajos Hervella et al. 2012 -
Gr7 7  |Avellaners Lacan et al. 2011 -
Gr10 10 Chaves 4 Gamba et al. 2011 -
Can Sadurni Gamba et al. 2011 -
Gr2 32 |Salzminde Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013 Genbank database: KF600862-KF600892; KC553993-KC553994
Wittmar Lee etal. 2013 -
Oberwiederstedt 4, Arschkherbe Ost Brandt et al. 2013 Genbank database: KF600861
Grd 17  |Oberwiederstedt 3, Schrammhé&he Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013 Genbank database: KF600857-KF600860; KC553989-KC553992
Esperstedt Brandt et al. 2013 Genbank database: KF600855
Halberstadt Brandt et al. 2013 Genbank database: KF600856
Unterwiederstedt Haak et al. 2005 Genbank database: DQ211978
contrallE Ecsegfalva Haak et al. 2005 Genbank database: DQ211979
- Naumburg Brandt et al. 2013 Genebank database: KF600845-KF600848
ors 28 Karsdorf Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013 Genebank database: KF600825-KF600844 KC553986-KC553988
Halberstadt Haak et al. 2005; Brandt et al. 2013; Brotherton et al. 2013 Genebank database: DQ211976; KF600801-KF600824; KC553980-KC553983
Derenburg Haak et al. 2005; 2010 Genbank database: DQ211974-DQ211975; HM009339-HM009341; HMO009343-HMO009355; HM009358
Flomborn Haak et al. 2005 Genbank database: DQ211977
Oberwiederstedt 1, Unterwiederstedt Brandt et al. 2013 Genebank database: KF600849-KF600854
Gr9 7  Vedrovice Bramanti et al. 2008 -
Grl2 3 Szarvas Burger et al. 2007 -
Gr3 3 Kretuonas Bramanti et al. 2009; Burger et al. 2007 Genbank database: GQ862360; GQ862362
Grll 1 Aizpea Hervella et al. 2012 -
Gr13 2 La Brafia Sanchez-Quinto et al. 2012 Genbank database: JX186998
Gria 1 Uznyi Oleni Ostrov Der Sarkissian et al. 2013 Genbank database: KC414891-KC414899
Popovo Der Sarkissian et al. 2013 Genbank database: KC414900-KC414901
Grl5 1 Reuland-Loschbourg Delsate et al. 2009; Fu et al. 2013 Genbank database: KC521455
66 2 Spiginas Bramanti et al. 2009 Genbank database: GQ862370
Donkalnis Bramanti et al. 2009 Genbank database: GQ862353
Gr17 2 Hohlenstein Bramanti et al. 2009 Genbank database: GQ862357-GQ862358
Gri8 1 Bad Durrenberg Bramanti et al. 2009 Genbank database: GQ862351
r19 2 Chekalino Bramanti et al. 2009 Genbank database: GQ862352
Lebyazhinka Bramanti et al. 2009 Genabnk database: GQ862361
Gr20 2 Oberkassel Fuetal. 2013 Genbank database: KC521457
Gr21 1 |Villabruna Di Benedetto et al. 2000 -
Erralla Hervellaetal. 2012 -
Gr22 3 La Pasiega Hervellaetal. 2012 -
La Chora Hervella et al. 2012 -
Gr23 1 Hohler Fels Bramanti et al. 2009 Genebank database: GQ862359
Gr24 4 Paglicci cave Caramelli et al. 2003; 2008 Genbank database: AY283027-AY283028
Gr25 3 Dolni Vestonice Fuetal. 2013 Genbank database: KC521458-KC521459
Gr26 1 Kostenki Krause et al. 2010; Fu et al. 2013 EBI nucleotide database: FM 600416
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Table S2

Nefss00 Nefasooo
10 1
100 3
200 5
500 10
800 14
1000 18
1250 25
1750 27
2000 30
2250 33
2750 37
3000 40
3250 45
3750 50
4000 55
4250 60
4750 67
5100 74
5750 81
6000 90
6550 100
7250 110
7750 122
8500 134
9500 150
10100 164
11100 180
12250 220
13750 245
14250 270
15100 300
16250 330
17250 365
19250 400
21250 460
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23750
26750
29750
33000
36750
41250
45750
51250
57250
63750
71000
79250
88250
98750
100000

545
600
665
735
850
900
950
1010
1425
2010
2500
3010
3500
4010
5000



Annexe 5. Sl article : Le Roy et al. - Soumis - Distinct
ancestries for similar funerary practices? A GIS analysis that
compares funerary with biological and aDNA data from the
Middle Neolithic necropolis Gurgy “Les Noisats” (Yonne,
France) - Journal of Archaeological Science
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S1_1 - Table dates

ID Lab code Type Age BP Age cal. BC Ancestry group
GLN 201 Lyon-5872(SacA-14820) AMS 6070+/-45 5199 - 4845 Undetermined
GLN 315 Lyon-5874(SacA-14822) AMS 5945+/-50 4943 - 4715 South_F

GLN 243A Lyon-4444(SacA-8627) AMS 5870+/-40 4829 - 4623 South_F

GLN 243B Lyon-4446(SacA-8629) AMS 5855+/-40 4795 - 4616 South_F

GLN 317 Lyon-4449(SacA-8632) AMS 5815+/-45 4784 - 4546 South_F

GLN 223 Lyon-5875(SacA-14823) AMS 5795+/-45 4765 - 4540 HG

GLN 255 Lyon-6375(SacA-17085) AMS 5775+/-40 4718 - 4532 South_F

GLN 289B Ly-12934 classic 5773+/-58 4772 - 4662 Undetermined
GLN 2328B Lyon-6376(SacA-17086) AMS 5765+/-40 4713 - 4504 South_F

GLN 242 Lyon-5877(SacA-14825) AMS 5640+/-45 4546 - 4362 Undetermined
GLN 220 Lyon-4680(SacA-9832) AMS 5635+/-35 4539 - 4367 Central_F

GLN 202 Lyon-4447(SacA-8630) AMS 5610+/-40 4520 - 4355 South_F

GLN 248 Ly-12933 classic 5303+/-49 4316 - 3984 HG

SI_2 - Table ancestries

Groups Haplogroups N
Hunter-Gatherers (HG) U4, U5 8
Central European Farmers (Central_F) J,T,V, Nla 13
Southern European Farmers (South_F) H, X, other U 23
Undetermined K 11
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SI1_3 - PCA from Rivollat et al. 2015
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SI_5 - Fisher exact test_paleogenetics vs bioarchaeology

statistical significance p <0.05

Geneticdata Sex Age Trunk position  Upper limb position Lower limb position Grave goods
X 0.36 0.27 0.26 1 1 1

V 0.36 0.99 0.26 1 1 0.18
U 0.69 0.64 0.67 1 1 0.81
T 1 0.62 1 1 0.2 1
Nla 0.24 0.2 1 1 1 0.5
K 0.46 0.91 0.45 1 0.18 0.45
J 1 0.37 0.6 0.56 0.23 0.83
H 0.08 0.63 0.77 1 0.89 0.98
HG 0.87 0.88 0.67 1 0.7 0.81
Central F 1 0.92 1 0.32 1 0.81
South F 0.2 0.67 1 0.74 0.46 0.98

SI_6 - Fisher exact test_clusters vs archaeology

statistical significance p <0.05

Cluster Contenant Pit Global Right upper limb Left upperlimb Goods Right lower limb Left lowerlimb  Head orientation
Cl.1p/ Total 0.357 0.788 0.305 NA NA 0.743 0.464 0.487 0.989
Cl.2 p/ Total 0.378 0.551 0.67 NA NA 0.932 0.81 0.41 0.913
Cl.3p/ Total 0.13 0 0.962 NA NA 0.718 0.117 0.135 0.374

S1_7 - Genetic diversities - Differentiation test

Genetic diversity

Considered group Genetic diversity Genetic diversity of the rest of the Gurgy group
N N

Total group 39 0.9447 +/- 0.0284

Spatial concentrations 5 1.0000 +/- 0.1265 34 0.9447 +/- 0.0310

Flexed lower limbs 8 0.9643 +/- 0.0772 31 0.9441 +/- 0.0304

Hyper-flexed lower limbs 12 0.9697 +/- 0.0443 27 0.9373 +/- 0.0396

Head toward South 9 0.9722 +/- 0.0640 30 0.9126 +/- 0.0457

Test of differentiation
statistical significance p <0.05

Considered group Exact test of differentiation compared with the rest of the Gurgy group
N

Total group 39

Spatial concentrations 5 0.62315+-0.0268

Flexed lower limbs 8 0.37107+-0.0237

Hyper-flexed lower limbs 12 0.52077+-0.0135

Head toward South 9 0.03167+-0.0050
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Du fonctionnement des sites funéraires aux processus de Néolithisation sur le territoire francais
(Néolithique ancien et moyen) : premiers apports de I’approche paléogénétique

Les cultures néolithiques atteignent le territoire frangais vers 5600-5200 cal. BC. Bien que les données
de I'ADN ancien apportent depuis peu un nouvel éclairage concernant les modalités de diffusion(s) du
Néolithique en Europe, de telles données restaient inexistantes concernant les premiers groupes
fermiers s'implantant sur le territoire francais. Ce travail propose donc l'analyse inédite du pool
génétique des groupes humains de cing sites du Néolithique ancien et moyen (5200-3600 cal. BC),
répartis sur la partie nord du territoire francais et représentatifs de la diversité culturelle de la période,
y compris au niveau des pratiques funéraires. Un total de 88 haplogroupes et 63 haplotypes
mitochondriaux a pu étre caractérisé. A I'échelle régionale, une continuité claire est démontrée entre
les groupes du courant danubien et ceux de la moitié nord de la France. Cependant, les données issues
de la nécropole de Gurgy (Yonne, sud du Bassin parisien) montrent un métissage avec des groupes
néolithiques issus du courant méditerranéen et un métissage précoce avec des descendants des
chasseurs-cueilleurs. Ce dernier, également détecté a Fleury-sur-Orne (Normandie), renforce
I'hypothése d'un métissage croissant entre chasseurs-cueilleurs et fermiers vers l'ouest du continent. A
I'échelle locale, les résultats révelent une frappante diversité des schémas de fonctionnement des
groupes. A Obernai (Alsace) des groupes maternellement et culturellement différenciés semblent
utiliser successivement la nécropole, mais de fagon sectorisée. A Gurgy, aucune corrélation entre
lignées maternelles et organisation de la nécropole ou pratiques funéraires n'a pu étre identifiée,
impliquant une acculturation totale (au niveau funéraire) d'individus aux origines multiples. Enfin, a
Fleury-sur-Orne, une continuité maternelle entre individus déposés au sein de monuments de type
Passy et de dolmens plus tardifs (sépultures collectives) est démontrée, suggérant une évolution
sociale complexe du groupe. Enfin, I'importante diversité mitochondriale observée sur I'ensemble des
sites apparait cohérente avec un systéme matrimonial de type patrilocal, incluant l'intégration de
femmes chasseurs-cueilleurs au sein des groupes fermiers au début du Néolithique.

Mots clés : ADN ancien, ADN mitochondrial, populations humaines, Néolithique ancien et moyen,
migrations, interactions chasseurs-cueilleurs/fermiers, pratiques funéraires, diversité, patrilocalité

From the function of funerary sites to Neolithisation processes in the French Early and Middle
Neolithic: initial insights from a paleogenetic perspectitive

The study of ancient DNA has recently shed new light on the different Neolithic expansion waves into
Europe, however no palaeogenetic data was available for first farmer groups that settled modern day
France from 5600-5200 cal. BC. Here we present the first analysis of the gene pool from five Early
and Middle Neolithic sites (5200-3600 cal. BC) spread across northern France that are representative
of both the period’s cultural diversity and variable funerary practices. A total of 88 mitochondrial
haplogroups and 63 haplotypes could be identified. At the regional scale, a clear continuity is evident
between Danubian populations and the farmer groups that settled the northern half of France.
However, data from the Gurgy necropolis (Yonne) south of the Paris Basin evinces admixture with
Neolithic groups from the Mediterranean expansion wave as well as early admixture with descendants
of hunter-gatherer groups. This latter pattern is also observable at Fleury-sur-Orne (Normandy),
reinforcing the hypothesis of increasing admixture between hunter-gatherers and farmers from eastern
to western Europe. More locally, our data shows a clear diversity in the funerary organization of
farmer groups. At Obernai (Alsace), maternally and culturally differentiated groups seem to have
successively used different sectors to bury their dead. At Gurgy, no correlation between maternal
lineages and necropolis organization or funerary practices could be identified, implying the complete
acculturation of individuals with diverse ancestries, at least in terms of burial practices. Finally, at
Fleury-sur-Orne, a maternal continuity between individuals buried in Passy-type structures and later
dolmens (collective burials) is evident, suggesting a complex social evolution of the group. Finally,
the substantial mitochondrial diversity observed in all sites appears consistent with a patrilocal kinship
system, including the integration of hunter-gatherer females in Early Neolithic farmer groups.

Key words: ancient DNA, mitochondrial DNA, human populations, Early and Middle Neolithic,
migrations, hunter-gatherers/farmers interactions, funerary practices, diversity, patrilocality
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