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Homo sapiens et ses contemporains : les
populations humaines du Pléistocene
moyen et supérieur
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Derniére représentante de la sous-tribu des hominines, notre espéce, Homo sapiens, est I’objet de
nombreux débats touchant a son origine, sa définition, sa diversité et ses relations avec les autres
taxons d’hominines plus anciens ou contemporains. A travers la revue des données
paléoanthropologiques et génétiques dont nous disposons actuellement, il est possible de discuter
du degré de parenté et d’interaction durant le Pléistocéne moyen et supérieur entre les différents
représentants de notre espéce et leurs contemporains eurasiatiques dont font partie, entre autres,
les Néandertaliens et les Dénisoviens.

1. Données paléoanthropologiques

Les débats sur 'origine d’Homo sapiens, sa diversité passée et ses niveaux d’interaction avec ses contemporains durant
le Pléistocéne moyen (781 - 126 ka) et supérieur (126 - 11 ka) pourraient se résumer en une question : quel était le
degré d’isolement entre les différentes populations d’hominines[1] fossiles depuis la premiéere sortie d’Afrique connue,
aux alentours de 1,8 Ma [1-2], jusqu’a I'apparition des premiers représentants de notre espece ? En d’autres termes,
existait-il un flux génétique constant entre les premiers représentants du genre Homo ou étaient-ils assez isolés
géographiquement pour que ces groupes humains soient sujets a des phénomeénes de spéciation ?

A la fin du Pléistocéne inférieur (c’est-a-dire vers 800 ka), une grande partie du monde, & I’exception des Amériques et
de I'Océanie, est peuplée de groupes humains associés a des espéces paléontologiques différentes. Il y a notamment
Homo erectus en Asie [3-4], Homo antecessor en Europe [5], ou encore Homo ergaster en Afrique [6-7]. La distinction
entre ces taxons est basée sur des criteres géographiques et morphologiques, comme I'expression de certains traits
dérivés - par exemple la créte sagittale chez Homo erectus ou la rétention d’'une morphologie juvénile de la face chez
Homo antecessor [4]. Les fossiles africains primitifs ne présentant aucune des autapomorphies des H. erectus
asiatiques sont quant a eux définis comme appartenant a I'espéce H. ergaster. Cependant, certains auteurs considérent
que ces deux taxons africains et asiatiques ne présentent pas assez de différences pour étre considérés comme des
especes distinctes et utilisent des lors le terme Homo erectus sensu lato pour les regrouper (Figure 1) [9].
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Figure 1 - Périodes d’existence des
différentes espéeces du genre Homo
depuis le Pléistocene inférieur

Seules les espéces mentionnées dans
I'article sont figurées. D'autres espéces du
genre Homo ont existé, notamment a des
périodes plus anciennes (H. rudolfensis, H.
habilis...). Les données utilisées
proviennent d'une figure de Sandrine Prat,
a laquelle ont été ajoutées les especes H.
rhodesiensis et H. luzonensis.

Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel
Licence : CC-BY-SA

Figure 2 - Quelques sites associés a
des représentants du genre Homo
datés entre le Pléistocéne moyen et
I’Holocéne

Les sites présentés correspondent a ceux
évoqués dans le texte et ne correspondent
bien entendu pas a une cartographie
exhaustive des sites associés a des
fossiles du genre Homo. Le fond de carte
provient du site Khartis.

Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel
Licence : CC-BY-SA

La pauvreté du registre fossile durant une grande partie du Pléistocéne moyen (781 - 126 ka), et la diversité
phénotypique caractérisant les spécimens de cette période sont a I'origine de I'introduction de nouveaux taxons dont

les relations avec les espéces plus anciennes ou postérieures sont sujettes a débat, comme en témoigne la diversité

des hypothéses exprimées dans la Figure 3 [10].
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Figure 3 - Différentes relations
envisagées par les paléontologues
entre les hominines du Pléistocéne
moyen, les Néandertaliens et les
Homo sapiens

Les barres pleines représentent la durée
d'existence estimée pour chaque taxon
(date de premiere et derniére apparition).
Les lignes tiretées indiquent les liens
probables des ancétres avec les
descendants (voir a ce sujet I'encadré
Définition et classification des espéces
fossiles).

A. Scénario identifiant Homo
heidelbergensis comme descendant d’
Homo erectus. Aprés s’étre largement
répandu en Afrique et en Eurasie
occidentale au début du Pléistocéne
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moyen, Homo heidelbergensis serait
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des Homo sapiens.
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B. Interprétation selon laquelle Homo

Pidstocene
I

i e antecessor serait le descendant d’Homo
il , erectus. A son tour, Homo antecessor
aurait évolué en Homo heidelbergensis en

Ll Europe pour ensuite donner Néandertal, et
en Homo rhodesiensis en Afrique, ancétre
d’Homo sapiens. Cette hypothese souffre
cependant du fait que les seuls fossiles d’
Homo antecessor connus a ce jour sont
européens.

C. Hypothese dans laquelle Homo
rhodesiensis serait I'espece a partir de
laquelle tous les hominines ultérieurs
auraient évolué. En Europe, une lignée de
Néandertal pourrait étre reconnue au
début du Pléistocéne moyen, alors qu’en
Afrique, Homo rhodesiensis serait
I'ancétre des Homo sapiens.

Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel,
d'apres Rightmire 2008 Licence : CC-BY-SA
Source : Evolutionary Anthropology

Définition et classification des espéces fossiles

Les paléoanthropologues travaillent notamment a partir de restes fossiles, souvent fragmentaires (pour certains
spécimens, seul un crane, une mandibule ou une dent sont retrouvés...) et ayant des ages variés. Une des questions qui
se pose est de savoir comment assigner ces restes fossiles a une espéce donnée. La réponse est délicate car une
espece fossile est définie sur un certain intervalle de temps, au cours duquel de nombreux caractéres des populations
formant cette espéce évoluent, non pas de maniere discrete, mais de facon continue. Les bornes fixées pour définir
telle ou telle espece contiennent donc nécessairement une part d’arbitraire. Ainsi, certains scientifiques différencieront
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deux especes la ol d’autres n’en verront qu’une. C'est parce que tous les paléoanthropologues ne s’accordent pas sur
la définition des espéces fossiles que différents scénarios, incluant un nombre variable d’espéces, sont présentés sur la
figure 3.

Une seconde difficulté consiste a établir les relations de parenté entre espéces fossiles. Alors que la cladistique ne
permet que de répondre a la question « qui est plus proche de qui ? », il est courant en paléoanthropologie de fournir
des représentations oU une espéce fossile est I'ancétre d’'une ou plusieurs autres especes (voir figure 3). Si de telles
relations d’ancétres a descendants sont en réalité inaccessibles par des analyses phylogénétiques, elles constituent des
hypotheses de travail fréquemment employées en paléoanthropologie.
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Les taxons du Pléistocene moyen se différencient des fossiles plus anciens par I'augmentation de leur capacité
cranienne et de la longueur de la face (splanchnocrane, voir Figure 4), ainsi que par la diminution de I'angulation de
I'occipital, c’est-a-dire de I’'angle formé par les deux parties de cet os que sont le plan occipital et le plan nuchal [9].
Nommés Homo heidelbergensis en Europe ou Homo rhodesiensis en Afrique, ou considérés par certains comme un seul
taxon afro-européen[2] [11], ces spécimens possedent tous un torus supraorbitaire (ou bourrelet susorbitaire) continu,
un os frontal plat et fuyant et une face longue et massive projetée antérieurement par rapport au neurocrane [10].
Parmi ces fossiles, certains comme ceux de Sima de los Huesos en Espagne (datés d’environ 430 ka, [12]) pourraient
déja appartenir a la lignée menant aux Néandertaliens vu la présence de certains traits dérivés propres a ces derniers
(par exemple I'espace rétromolaire[3] sur les mandibules ; [12]) ; quand d’'autres, comme le crane d’Aroeira 3 au
Portugal, daté de la méme période (entre 436 et 390 ka), ne présentent aucun de ces traits dérivés [14]. Enfin, en
Afrique du Sud, une derniére espéce fossile, Homo naledi, est documentée entre environ 335 et 236 ka dans la grotte
de Rising Star. Les milliers de restes humains découverts a cet endroit présentent des traits ancestraux qui les
rapprochent des premiers représentants du genre Homo, voire des Australopithéques, ce qui contraste avec leur age
géologique [15-16]. La diversité phénotypique des hominines du Pléistocéene moyen, dont la variation inter et
intrataxons est difficile a cerner a travers les archives fossiles disparates dont nous disposons, pourrait témoigner de
dynamiques de peuplement complexes incluant des remplacements, des isolements et/ou des mélanges de populations
diverses [14].

Des lors, la transition vers les premiers représentants d’Homo sapiens en Afrique et la caractérisation des populations
eurasiatiques de la fin du Pléistocéne moyen (~300 a 126 ka) restent assez floues. Cet état de fait est a I'origine du
développement de deux modeles distincts pour expliquer I'origine d’Homo sapiens : la théorie de remplacement « Out-
of-Africa » et la théorie de continuité « multirégionale » [17-18]. Ces modeéles se déclinent selon différentes variantes en
fonction du niveau d'isolement ou de flux génique supposés entre les taxons (Figure 5) [19].
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Figure 5 - Modeles d’évolution
humaine « Out-of-Africa »
(remplacement) et « multirégional »
(assimilation) et leurs variantes

A. Modele de I'origine africaine récente
(également appelé Out of Africa ou
remplacement). Les fleches oranges
tiretées indiquent un flux génétique putatif
entre les populations d’Homo erectus de
différents continents, dont I'effet aurait
été effacé par le remplacement de ces
populations archaiques par Homo sapiens
lors de sa derniere sortie d’Afrique. Les
fleches oranges pleines indiquent un flux
génétique continu entre les continents. La
taille des fleches menant a I’'Europe et a
I’Asie est volontairement plus petite pour
indiquer un ou des goulots d’étranglement
potentiels au moment de quitter I’Afrique.
B. Modele de I'évolution multirégionale
(assimilation). Dans ce modele, les pools
génétiques africains, européens et
asiatiques auraient divergé au Pléistocéne
moyen mais seraient restés connectés par
un flux génétique continu entre les
populations des différents continents. Ce
modele s’oppose a I'hypothése d’'un
remplacement complet des descendants
eurasiatiques de H. erectus par Homo
sapiens.

C. Représentation schématique de
I’hypothése d’Alan Templeton de
I’évolution humaine qui comprend une
série de grandes migrations hors
d’Afrique, une importante migration
récente vers |'Afrique depuis I’Asie et un
flux génétique continu mais restreint entre
les continents. Les fléches tiretées sont
des échanges génétiques hypothétiques
entre les continents qui se seraient
produits avant les derniéres grandes
migrations hors d’Afrique. Bien que cette
hypothése rejette également I'idée d’un
remplacement complet des descendants
eurasiatiques de H. erectus par H. sapiens,
elle souligne I'importance des récentes
grandes migrations hors d’Afrique.

D. Le modele d’origine africaine récente
avec subdivision de la population a
I'intérieur des continents et taux
d’expansion variable. Dans cette
hypothese, les Homo sapiens auraient
émergé de I'une des subdivisions existant
en Afrique, et se seraient répandus en
Asie apres un goulot d’étranglement.
L'Europe aurait été colonisée plus tard
depuis I’Asie occidentale. La subdivision
des fleches marrons représente celle des
populations en sous-populations au sein
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Ces débats taxonomiques et phylogénétiques sont également liés au fait qu'il n’existe pas d’holotype[4] pour définir
I'espece Homo sapiens [20]. La premiére définition anatomique est associée a la description des fossiles d’Omo Kibish
(découverts en 1967 en Ethiopie), dont un des individus, Omo Kibish 1, était considéré a cette époque comme le plus
ancien représentant de notre espéce [21]. Les criteres morphologiques principaux pour définir Homo sapiens sont la
présence d’'un menton, I'absence de torus supraorbitaire continu, et une série de caractéristiques craniométriques
associées a un neurocrane plus globuleux (Figure 4). Cet inventaire de traits a ensuite été intégré a la définition des
deux autapomorphies caractérisant les différences de conformations craniennes entre les représentants d’Homo
sapiens actuels et anciens, et les spécimens archaiques, a savoir la sphéricité du neurocrane et la rétraction faciale,
c’est-a-dire le recul de la face en direction du neurocrane [22]. Ces traits semblent apparaitre de facon tres précoce
durant I'ontogeneése et seraient liés a un changement combiné de I'angle de la base du crane, des dimensions et de
I'orientation des fosses craniennes antérieure et moyenne (Figure 6), et de la longueur de la face [9, 23-24].

ssecinienne - Figure 6 - Les fosses craniennes
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Ces définitions sont basées sur des référentiels actuels et quelques individus fossiles du Pléistocéne supérieur, mais leur
application au registre fossile plus ancien, souvent fragmentaire, ne permet cependant pas toujours une identification
claire des plus anciens représentants de notre espéce. Parmi ceux-ci, les fossiles de Jebel Irhoud (~315 ka) retrouvés au
Maroc présentent une combinaison de traits archaiques et dérivés (la face est décrite comme courte et rétractée sous le
neurocrane, alors que ce dernier conserve une conformation allongée plutét que globulaire) qui documenteraient les
premiers stades du clade Homo sapiens (Figure 7) [25]. Si I'identification des plus anciens représentants de notre
espece reste un défi, leur origine africaine fait peu débat [26].

Figure 7 - Reconstruction d'un crane
humain de Jebel Irhoud

Reconstruction d'un crane a partir de
plusieurs fragments fossiles datés a
environ 315 ka et retrouvés a Jebel Irhoud
(Maroc). Ce crane présente a la fois des
caractéristiques modernes (face courte et
rétractée sous le neurocrane) et
archaiques (neurocrane allongé plutét que
globulaire).

Auteur(s)/Autrice(s) : Philipp Gunz, MPI
EVA Leipzig Licence : CC-BY-SA Source :
Max Planck Gesellschaft

Ensuite, vers 200 ka la présence d’Homo sapiens est attestée aux abords du continent africain dans la grotte de Misliya
en Israél [27]. Cette découverte suggere que des dispersions anciennes d’Homo sapiens hors d’Afrique ont pu avoir lieu
avant la plus récente et la mieux documentée située entre 80 et 50 ka [28-32]. A cette époque I'Eurasie est peuplée
d'autres groupes humains dits « archaiques », c’est-a-dire ne présentant pas les autapomorphies d’"Homo sapiens. |l
s'agit des Néandertaliens en Eurasie [33], de populations d’hominines archaiques dits « tardifs[5] » en Asie [34-36], d’
Homo floresiensis en Indonésie [37] et, découvert plus récemment, d’Homo luzonensis aux Philippines (Figures 1 et 2)
[38]. Les Néandertaliens, s’ils conservent une conformation cranienne plésiomorphe (par exemple une volte crénienne
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longue et basse, une absence de menton, etc.), présentent également une série de traits dérivés au niveau du crane,
des dents et du squelette appendiculaire qui les distinguent a la fois des spécimens archaiques asiatiques
contemporains et des Homo sapiens (Figure 8) [9, 39-42]. A cet égard, leur identification en tant qu’espéce

paléontologique distincte au sein du genre Homo, Homo neanderthalensis, se justifie [43].
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Le degré d'interaction des populations d’Homo sapiens arrivant en Europe et en Asie au milieu du Pléistocéne supérieur
avec les populations archaiques autochtones est difficile a appréhender a partir du registre fossile. Mettre au jour un
individu hybride de premiére génération reléverait d’un incroyable coup de chance mais constituerait une découverte
riche en enseignements. En effet, nous n'avons actuellement aucune donnée nous permettant d’'anticiper la polarité
d’expression des caracteres morphologiques sur un hybride, si tant est qu’un squelette complet ait pu étre préservé
pour cette période charniére. Si I'hypothése d’un croisement avec Néandertal a été avancée pour expliquer la
morphologie de la mandibule de Pestera cu Oase 1 (= ~40 ka, Roumanie, [44]), ce sont maintenant les données
génétiques qui permettent de confirmer cette hypothése [45] et qui apportent a plus large échelle les informations
nécessaires a la discussion des relations phylogénétiques entre ces groupes humains.

2. Diversité génétique actuelle

Que ce soit a travers |I'étude de I’ADN mitochondrial, du chromosome Y ou du génome nucléaire complet des individus,
les études génétiques menées sur les populations actuelles ont permis de montrer que la diversité génétique était plus
grande en Afrique que dans le reste du monde, et qu’elle avait une origine récente sur ce méme continent, soutenant
des lors le modele « Out-of-Africa » [46-47]. Cette origine commune se situerait en Afrique entre 350 et 250 ka. |l
s’ensuivit une premiere phase de diversification durant la fin du Pléistocéne moyen et le début du Pléistocéne supérieur
au sein du continent africain avant que les ancétres des populations actuelles d’Homo sapiens ne migrent sur les autres
continents[6] [47]. Au sein des populations africaines actuelles, les Khoisans d’Afrique du Sud présentent la plus grande
diversité génétique. lls sont les représentants des lignées les plus divergentes par rapport aux autres populations
actuelles dont ils se sont séparés il y a pres de 200 ka, ce qui suggere une sous-structuration ancienne des populations
d’Homo sapiens au sein du continent africain (Figure 9) [48-49]. En outre, les données génétiques actuelles témoignent
d’'une réduction de la diversité génétique des populations passées a partir de 100 ka, peut-étre en lien avec les
changements climatiques de la derniere période glaciaire [49]. Cette réduction de la diversité est surtout marquée au
sein des populations humaines actuelles non-africaines. L'origine de ce goulot d'étranglement daté a partir d’environ 80
a 70 ka serait en lien avec la derniére sortie d’Afrique d’Homo sapiens a |'origine de la diversité des populations
humaines actuelles non-africaines [50-52].
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3. Données paléogénétiques

Les données génétiques actuelles nous offrent une lecture biaisée de I'histoire évolutive de notre espece car elles ne
nous informent que sur les lignées d’individus qui se sont perpétuées jusqu’a aujourd’hui. Par contre, elles ne donnent
aucun renseignement sur les lignées éteintes. Les récentes avancées méthodologiques dans I'analyse de I’ADN ancien
des fossiles européens, asiatiques et africains permettent une vision plus complete de I'histoire évolutive de notre
espece et de ses interactions avec les populations archaiques contemporaines. C'est grace a ces avancées qu’en 2010
une ébauche du génome néandertalien a pu étre proposée a partir de l'analyse de trois individus européens
(Neanderthal (Feldhofer 2), El Sidron & Vindija ; environ 40-49 ka) et d’'un individu eurasiatique (Mezmaiskaya 1 ;
environ 60-70 ka) [53], révélant I'existence d’un flux génique des Néandertaliens vers les populations Homo sapiens
non africaines (Figure 10). Ces événements de métissages auraient eu lieu entre 80 et 50 ka, au moment de la derniére
sortie d'Afrique d’Homo sapiens et seraient responsables de la présence, chez tous les non-Africains, d’'une proportion
d’ancestralité néandertalienne comprise entre environ 1 et 3 %[7] [50, 53-55]. Ce flux génique ancien qui s’est sans
doute produit en Asie du Sud-Ouest avant la dispersion des Homo sapiens en Europe et en Asie n’est pas un
phénomeéne isolé.

En effet, d’autres introgressions génétiques[8] provenant de populations archaiques ont été détectées grace au

séquencage du génome dénisovien. Actuellement représentés par trois dents, un fragment de phalange de main et une
mandibule, les Dénisoviens, cousins des Néandertaliens d’Eurasie, se seraient séparés de la lignée menant a Homo
sapiens il y a prés de 700 ka, et de celle des Néandertaliens vers 400 ka [54, 59]. De I'ADN dénisovien a été extrait de
quelques fossiles de la grotte de Denisova en Sibérie, et plus récemment dans des sédiments du site archéologique de
Baishiya sur le plateau tibétain [56-58]. L'étude de cet ADN a montré que les Dénisoviens auraient contribué a la
diversité génétique actuelle de certaines populations chinoises et mélanésiennes[9] a hauteur de 1 a 4 % [50,57]. La
présence des Dénisoviens en Sibérie et sur les plateaux tibétains est attestée depuis le Pléistocéne moyen (~160 ka) et
pourrait &tre aussi récente que 45 ka [58,60]. A I'heure actuelle, I'identification des Dénisoviens au sein du registre
paléoanthropologique asiatique repose uniquement sur ces criteres génétiques. En effet, a ce jour, les rares fossiles
identifiés, en plus d’étre fragmentaires, ne semblent pas présenter de caracteres dérivés propres, et ne partagent pas
nécessairement ceux des Néandertaliens [60-61]. La mandibule dénisovienne de Xiahe (Grotte de Baishiya, environ
160 ka) posséde notamment une morphologie plésiomorphe caractéristique des hominines du Pléistocéne moyen [60].
Des similarités morphologiques existent entre les restes dénisoviens connus jusqu’ici et les fossiles chinois de Xujiayao
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et Xuchang, dont certains montrent des affinités avec les Néandertaliens sans pour autant présenter la suite de traits
dérivés caractéristiques de ces derniers [35,62]. Dans |'attente de confirmation génétique, il est des lors fort a parier
que les fossiles de Xujiayao et Xuchang puissent étre attribués aux Dénisoviens et que ces populations soient en fait
déja bien représentées dans le registre fossile chinois du Pléistocene moyen et supérieur [35,60,62].

Avec l'augmentation du nombre d’individus néandertaliens et dénisoviens séquencés depuis 2010, les relations
phylogénétiques entre ces groupes humains se sont précisées, et ont révélé une certaine complexité (Figure 10). En
effet, ces travaux ont notamment mis en évidence |'existence de plusieurs populations néandertaliennes divergentes
[55,63-64], de flux géniques anciens entre Néandertaliens et Dénisoviens[10] [65] et du remplacement total de I’ADN
mitochondrial et du chromosome Y des Néandertaliens par ceux de populations ancestrales a Homo sapiens, entre
environ 430 et 270 ka [48,55,59,64]. Ces résultats ont par ailleurs permis de préciser la position phylogénétique de la
collection de Sima de los Huesos (Espagne, voir Figure 2), confirmant son statut transitionnel. En effet, I’ADN
mitochondrial de ces individus est plus proche des Dénisoviens que des Néandertaliens plus tardifs séquencés a ce jour,
alors que leur ADN nucléaire est plus proche des Néandertaliens. Cette population fait donc bien partie des premiers
représentants de ce groupe humain, avant que leur ADN mitochondrial n’ait été remplacé [48].

Enfin, les études paléogénomiques ont révélé des flux géniques insoupconnés avec des populations dites « fantémes »
dont nous n’avons pas d’autres traces que celles laissées dans les génomes dénisoviens, néandertaliens et Homo
sapiens actuels. Tout d’abord, I'ADN nucléaire dénisovien porte en lui les traces d’'un mélange génétique avec une
population d’hominines archaiques non identifiée [50,54]. Ensuite, un individu néandertalien de I’Altai conserve la trace
d’un flux génique entre ses ancétres et une branche d’Homo sapiens qui n'est pas a l'origine des populations actuelles
[50]. Ces Homo sapiens auraient divergé de la lignée menant aux populations actuelles et contribué au patrimoine
génétique des ancétres de ce Néandertalien sibérien vers 100 ka [50]. Cette découverte implique que des populations
d’Homo sapiens étaient présentes hors d’Afrique avant 80 ka comme le suggére la découverte a Misliya. Ces derniers
n'ont cependant pas contribué a la diversité génétique actuelle. Enfin, I’hypothése de la contribution d’une population
fantdme d’hominines archaiques au génome de certaines populations africaines sub-sahariennes est confirmée par
I'analyse génomique de quatre enfants fossiles du site de Shum Laka au Cameroun (datés entre 8 et 3 ka ; [66-67]). Ce
flux génique se serait produit vers la fin du Pléistocene supérieur (~35 ka) avec une population qui aurait divergé de la
lignée menant a Homo sapiens aux alentours de 700 ka [66].



Temps

t

Figure 10 - Relations phylogénétiques
entre Néandertaliens, Dénisoviens et
Homo sapiens

Représentation des relations de parenté
entre différents groupes humains du
Pléistocene moyen et supérieur. Les
fleches pointillées représentent des flux
géniques entre populations. Sont
documentés ici, le flux de génes d’un
groupe archaique inconnu vers les
Dénisoviens (fleche bleue), les flux de
genes entre Dénisoviens et Homo sapiens
dont la trace se trouve actuellement au
sein des populations chinoises et
mélanésiennes (fleches noires), le flux de
genes entre les Néandertaliens et les
ancétres non-africains des populations
actuelles (fleche noire). En outre, un flux

" génétique d’une population liée aux Homo

sapiens vers une population ancestrale
aux Néandertaliens de I’Altai a pu étre
identifiée (fleche rouge). Il semble
provenir d’'une population distincte des
ancétres des populations africaines
actuelles. D'aprés Dannemann et Racimo,
2018 et Choin et coll., 2021.

Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel
Licence : CC-BY-SA

Figure 11 - Modéle métapopulationnel
utilisé pour expliquer la diversité
génétique et phénotypique actuelles
et fossiles en Afrique

Les temps t et t; représentent des
tranches de temps dans le passé et le
présent, respectivement. Ce modéle
illustre la dynamique d’une
métapopulation, qui comprend les fissions
de populations, leur fusion, des flux
génétiques (fleches oranges) et
I’extinction de certaines branches.

Auteur(s)/Autrice(s) : Pascal Combemorel,
d'apres Scerri et coll., 2019 Licence : CC-
BY-SA Source : Nature Ecology &
Evolution

Les travaux sur le site de Shum Laka ont confirmé la sous-structuration tres forte des

populations d’Homo sapiens en Afrique dés 250-200 ka qui aménent maintenant la

communauté scientifique a privilégier un modele évolutif métapopulationnel pour expliquer
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I'origine et la diversité de notre espéce en Afrique (Figure 11) [68-69]. Ce modele intégre les
notions de fission, de fusion, de flux génique et d’extinction de populations, qui s'accordent au
mieux avec les données génétiques et paléoanthropologiques africaines actuelles.

4. Conclusion

L'ensemble des données paléoanthropologiques, génétiques et paléogénétiques permettent de discuter la définition et
I'origine d’Homo sapiens, ainsi que sa diversité et ses relations avec les autres taxons d’hominines dont il a été
contemporain. Homo sapiens se distingue des autres especes du genre Homo par la présence d’'un menton, I’'absence
de torus supraorbitaire continu, un neurocrane globuleux et une face rétractée. Le plus ancien fossile connu présentant
I’ensemble de ces caractéres est celui d’'Omo Kibish 1, retrouvé en Ethiopie et daté & 195 ka. Cependant, des fossiles
plus anciens peuvent présenter certains des caracteres dérivés propres a Homo sapiens, en combinaison avec d'autres
caractéres a l'état ancestral. C'est par exemple le cas de ceux de Jebel Irhoud (Maroc), datés a 315 ka qui
documenteraient les premiers représentants du clade Homo sapiens selon certains paléoanthropologues, ou les
populations a I'origine de notre espéce pour d’autres. Cet exemple illustre la difficulté que rencontrent régulierement
les paléontologues pour attribuer des fossiles a des espéces précises, ce qui souligne les limites du concept d’espéce.

Quoi qu'il en soit, les données paléontologiques concordent avec les données génétiques pour estimer I'émergence de
notre espéece a une période comprise entre 350 et 250 ka. Cette émergence a eu lieu en Afrique, comme |'attestent la
localisation des fossiles des premiers Homo sapiens connus, ainsi que la forte diversité génétique des populations
africaines actuelles, comparée a celle des populations non africaines.

Concernant la sortie d’Afrique d’Homo sapiens, les données paléontologiques montrent qu’une premiere sortie s’est
déroulée vers 200 ka. D'autres données indirectes, en lien avec des introgressions génétiques présentes chez certains
néandertaliens de I'Altai, suggérent la présence de populations d’Homo sapiens en Asie vers 100 ka. Cependant, les
données génétiques indiquent que ces populations n'ont pas laissé de descendants jusqu’a nos jours, a l'inverse de
celles sorties plus tardivement, entre 80 et 50 ka. Ces populations d’Homo sapiens sorties plus tardivement d’Afrique se
sont hybridées avec les Néandertaliens, comme I'attestent les 1 a 3 % d’ADN néandertalien contenu dans le génome
des toutes les populations non africaines actuelles. En plus de cet héritage néandertalien, les populations d’Asie du Sud-
Est et de Mélanésie portent en elles la trace du métissage de leurs ancétres sapiens avec des populations
dénisoviennes. Les relations entretenues entre Homo sapiens et deux autres especes qu'il aurait pu rencontrer, H.
floresiensis et H. luzonensis demeurent inconnues pour le moment, en particulier car les tentatives d’extraction d’ADN
de ces deux espéces ont échoué jusqu’ici.

Cette revue des données paléoanthropologiques et génétiques concernant les relations entre les populations d’Homo
sapiens et leurs contemporains montre la difficulté d’'intégrer les résultats touchant a des corpus différents. Si les flux
géniques identifiés peuvent étre utilisés pour suggérer une interfécondité entre populations humaines depuis le
Pléistocene moyen, et par la questionner la taxonomie utilisée en paléoanthropologie, le fait que la plupart des fossiles
présentent un ADN trop dégradé pour étre exploité nous pousse a conserver cette dualité. En effet, les différences
morphologiques entre fossiles justifient I'utilisation de taxons différents et s'il y a bien eu des flux géniques sur
différents continents et a différentes périodes entre des populations génétiquement assez éloignées, leur fréquence et
intensité ne semblent pas satisfaire au modéle multirégional d’évolution humaine, mais plutét a celui d’un Out-of-Africa
récent avec hybridation (voir Figure 5E).
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NOTES

Ce terme fait référence dans la classification phylogénétique a la sous-tribu Hominina qui inclut toutes les espéces du
genre Homo, et des genres fossiles comme Australopithecus et Paranthropus pour lesquels la bipédie est attestée [8].

Cet unique taxon est, selon les auteurs, désigné sous le nom de H. heidelbergensis ou de « populations archaiques du
Pléistocene moyen », mais il n’existe pas de consensus.

L'espace rétromolaire définit la présence, sur une mandibule, d’une séparation nette entre la face distale de la
troisieme molaire et la face antérieure de la branche montante en norma lateralis [13].

L'holotype désigne en systématique le spécimen de référence utilisé lors de la premiere description d’un taxon. Dans
son ceuvre Systema Naturae, Linné (1758) définit Homo sapiens par les termes latins suivants : nosce te ipsum
(connais-toi toi-méme). Aucun holotype ne lui est associé.

Ces hominines archaiques « tardifs » correspondraient a des H. erectus tardifs et a des Dénisoviens, a moins que ces
deux groupes ne forment en fait qu’une seule et méme espéce. L'absence de données fossiles clairement associées a
Denisova, ajoutée a la variabilité du registre asiatique de cette période, invitent a la prudence.

Des sorties plus précoces ont également pu avoir lieu, comme I'attestent par exemple les fossiles d’Homo sapiens
retrouvés a Misliya en Israél (voir section précédente). Cependant, ces premiéres populations a étre sorties d’Afrique
n’ont pas laissé de descendants jusqu’a nos jours.

Le taux d’ADN néandertalien présent dans le génome humain est variable dans les populations non africaines. Par
ailleurs, a cause du brassage génétique, tous les individus actuels ne possedent pas les mémes séquences d’origine
néandertalienne. C'est ainsi que I'étude génétique des populations actuelles a permis de reconstituer pres de 40 % du
génome de Néandertal. Au cours du temps, les segments d’ADN issu de cette espéce soumis a sélection négative
tendent a disparaitre du génome des Homo sapiens. Inversement, les alléles soumis a sélection positive persistent. La
dérive génétique agit également sur I’évolution de la fréquence des alleles d'origine néandertalienne.

L'introgression correspond a I'introduction de genes d'une espéce vers une autre espece proche, par suite d’une
hybridation et du rétrocroisement des hybrides avec des représentants de la population hote.

La Mélanésie correspond (avec la Polynésie et la Micronésie) a I'un des trois grands groupes d’iles de I'océan Pacifique
qui, ensemble, forment I'Océanie. La Mélanésie regroupe les Fidji, la Nouvelle-Calédonie, les iles Salomon, le Vanuatu et
la Nouvelle-Guinée.

En particulier, en 2017, le séquencage d’un fragment d’'os long provenant de la grotte de Denisova a permis de mettre
en évidence un hybride de premiére génération, dont la mere était néandertalienne et le pere dénisovien.



