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La vallée de la Seine : un espace génétiquement
structurant a la fin de la Protohistoire

Claire-Elise Fischer, Marie-Hélene Pemonge, Stéphane Rottier,

La période protohistorique constitue le décor de profondes
transformations  biologiques et culturelles des populations
d'Europe de I'Ouest. Le Ill® millénaire av. n. &. est ainsi marqué
par la diffusion de deux entités culturelles majeures : la culture
de la céramique cordée, a I'est, et le Campaniforme, a I'ouest.
Ces changements culturels sont accompagnés de migrations
importantes de groupes humains porteurs d’'une ascendance
dite "Yamnaya', i.e. des pasteurs venus des steppes pontiques et
caspiennes (Olalde et al. 2018). Ce renouvellement de populations
se manifeste de facon claire au niveau des marqueurs génétiques
uniparentaux (a savoir I'’ADN mitochondrial pour les lignées
maternelles, et le chromosome Y pour les lignées paternelles),
via I'émergence de nouvelles lignées mitochondriales (Brandt et
al. 2013) et un remplacement drastique des lignées paternelles
en Europe de I'Ouest (Allentoft et al. 2015 ; Haak et al. 2015).
La période qui fait suite a ces changements, I'dge du Bronze, se
caractérise par la mise en place de nombreux réseaux d'échanges,
a la fois biologiques et culturels (Patterson et al. 2022). Du point
de vue de l'archéologie, plusieurs complexes régionaux sont
ainsi identifiés, tel celui de I'Atlantique sur la fagade ouest de
I'Europe, et semblent perdurer jusqu’au Second age du Fer.
Plusieurs groupes culturels sont définis pour le Premier age du
Fer comme, par exemple, le Hallstatt en Europe centrale, parfois
considéré comme point d'émergence de ce Premier age du Fer,
ou le complexe médio-Atlantique, a I'ouest, qui semble s’inscrire
dans la continuité de celui de I'age du Bronze. Le Second age
du Fer, autrefois considéré comme une entité unique qui aurait
émergée en Europe centrale et en Bohéme avant de se diffuser
sur une large partie de I'Europe (de la Hongrie a la facade
Atlantique), est désormais considéré comme pluriel. Ces deux
facons d’appréhender I'Europe a I'age du Fer posent ainsi de
nombreuses questions, a commencer par |'origine des individus.
En effet, bien que les récentes études mettent en évidence une
diversité claire des cultures de I'age du Fer (voir Pierrevelcin et
al. 2020), cette diversité semble accompagnée d'une certaine

Mélanie Pruvost et Marie-France Deguilloux

unité sous-jacente, notamment artistique avec, comme exemple
le plus manifeste, le theme des dragons affrontés (voir Ginoux
2007). Ce dualisme pousse a s’interroger sur les mécanismes
biologiques et culturels potentiellement responsables de ces
convergence/partages et divergences culturelles : en d'autres
termes, quelle est I'implication respective des phénomeénes de
migration, de contacts et d'acculturation dans ces observations ?
Il est intéressant de noter que si les réseaux d'échanges sont bien
documentés au niveau archéologique, ils ne le sont pas encore,
ou trés peu, au niveau biologique.

L'étude présentée ici ambitionne d’apporter un regard inédit
sur la diversité biologique de groupes datés de I'age du Fer, au
travers de |'approche archéogénétique, au sein d'un espace
géographique défini : la vallée de la Seine et ses marges (fig. 1).
Pour représenter cette région, trois nécropoles du Second age du
Fer ont été ciblées : Barbuise - Les Gréves de Frecul (GDF), Gurgy
- Les Noisats (GLN) et Urville-Nacqueville - Les Dunes (UN).

Basse vallée de la Seine

Haute vallée de la Seine

Fig. 1. Localisation des sites et définition de I'espace géographique.
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Une géographie culturelle en regard de la
géographie physique

La Seine est un axe fluvial majeur, qui oriente les flux de
communication depuis I'ensemble du Bassin parisien vers la
Manche et les iles Britanniques ; puis, en retour, des provinces
Atlantiques vers les Pays du Rhin supérieur et du Val de Sadne,
permettant ainsi une ouverture vers la Méditerranée. Le bassin
de la Seine, structuré par ce réseau fluvial, est non seulement un
croisement des voies de communication mais aussi, et surtout,
un carrefour pour les différents complexes culturels. Dés I'age du
Bronze ancien (entre 2300 et 1600 av. n. &.), on observe l'influence
des cultures d’origines atlantiques avec la diffusion de marqueurs
culturels tels que des poignards ou des haches en bronze ou
encore |'élaboration de tumulus qui atteignent la Haute-Seine,
en aval de la ville de Troyes. Plus a I'est, les marqueurs présentent
des affinités avec ceux de la vallée de la Sadne ainsi qu'au niveau
du plateau suisse et du bassin du Rhéne. Au cours du xive siecle
av. n. &, I'Aube et I'Yonne vont étre marqués par I'arrivée de
nouvelles influences culturelles issues du Rhin supérieur ce qui
se traduit par un renouvellement des traits culturels (céramique,
pratiques funéraires...) potentiellement en lien avec I'arrivée de
nouvelles populations (résumé par Mordant et al. 2018). Enfin,
a la fin de I'age du Bronze, une bipartition du bassin de la Seine
est observée : |I'est semble soumis a une influence orientale alors
que le long de la basse vallée de la Seine, ce sont les influences
atlantiques qui prédominent (fig. 2).

Cette partition culturelle va persister et les régions de la Basse-
Seine et de la Haute-Seine vont évoluer distinctement, rythmées
par les différentes dynamiques culturelles. Cependant, il n’existe
pas de barriére géographique entre ces régions et les échanges
entre les sphéres occidentales et orientales restent possibles via
la Seine.

Néanmoins, ce constat invite a considérer la haute Seine et
la basse Seine comme deux espaces géographiques et culturels
distincts, c'est pourquoi ils seront traités en deux parties. En effet,

au Premier age du Fer la haute vallée de la Seine, va s'inscrire
dans le domaine culturel hallstattien occidental alors que la basse
vallée de la Seine et la plupart des départements cotiers le long
de la Manche vont faire partie intégrante du complexe médio-
atlantique.

La haute vallée de la Seine

Le site de Barbuise (GDF, Aube), est localisé sur la rive droite de
la Seine alors que Gurgy (GLN, Yonne) est sur |"Yonne (principal
affluent gauche de la Seine). Ce positionnement géographique
revét une certaine importance, plagant les deux sites dans des
réseaux d'échanges en partie différents, orientés respectivement
vers le Rhin et vers la Méditerranée. La haute vallée de la Seine
fait partie, au Premier dge du Fer, du domaine hallstattien
occidental (fig. 2). Les limites géographiques de ce complexe
culturel sont vastes et correspondent au domaine Nord-Alpin, de
la Bohéme jusqu'a I'Est de la France en passant par la Suisse
occidentale et le Sud de I'Allemagne (fig. 2). Le phénoméne
le plus emblématique de ce complexe est celui des tombes
princieres. Parmi les plus connues de la région, celle de Vix,
découverte en 1953 (Joffroy 1953), et celle de Lavau, (Dubuis
et al. 2015) ont confirmé I'importance des réseaux d'échanges
a cette époque, avec la présence, au sein de la tombe de la «
Princesse de Vix », d'un cratére en bronze d’origine italique de
Grande Gréece et de récipients étrusques. La tombe de Lavau (v¢
siecle av. n. €.) représente, a bien des égards, la transition entre le
premier et le Second age du Fer. En effet, de par son architecture,
cette tombe fait partie des derniéres sépultures princieres de
tradition hallstattienne, alors que certains éléments mobiliers et
immobiliers sont porteurs de nouveautés (Dubuis 2018 ; Garcia
2018 ; Verger 2018). Ainsi, certains spécialistes n'hésitent pas a
dire de la sépulture de Lavau que « [...] c'est ‘encore’ le Premier
age du Fer et 'déja’ le Second age du Fer » (Dubuis 2018, p. 243).
Au Second age du Fer, la haute vallée de la Seine fait donc partie
intégrante du « monde celtique » (Buchsenschutz 2010).
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Fig. 2. L'Europe a I'dge du Fer. L'Europe a I'age du Fer. Ici, I'Europe celtique est definie a partir des langues celtiques.
D'apres “CELTES - Encyclopaedia Universalis”, n.d. ; Cunliffe, Koch 2010 ; Milcent, 2006.



La basse vallée de la Seine

Des I'age du Bronze, cette région est imprégnée des cultures
atlantiques. Outre cette composante « atlantique », il est
important de noter qu'il existe des liens trés forts avec I’ Angleterre,
en particulier le sud-est, qui ont conduit certains chercheurs a
proposer un complexe Manche-Mer du Nord (fig. 2) (Marcigny,
Talon 2009). Ces connexions culturelles perdurent tout au long
des ages du Fer, comme en témoignent de nombreux marqueurs,
tels que les objets métalliques, les céramiques, les habitats
circulaires ou encore les pratiques funéraires (Godard 2013).
Les régions cotieres le long de I'Atlantique et de la Manche sont
dailleurs, au Premier age du Fer, englobées dans un complexe dit
médio-atlantique (Milcent 2006).

Au Second age du Fer, la basse vallée de la Seine, de méme
que la majorité de I'Europe, est associée aux cultures dites
celtiques. Comme pour la haute vallée de la Seine, des disparités
existent et mettent en avant la variabilité des groupes observés.
Les pratiques funéraires constituent, a bien des égards, un
aspect révélateur des différences entre des groupes régionaux
contemporains et peuvent renseigner non seulement sur les
choix culturels mais aussi sur |'organisation sociale du groupe.

Diversité culturelle et diversité biologique

Si une documentation variée et abondante existe concernant la
diversité culturelle des groupes celtiques du Second age du Fer
en Europe (voir par exemple Pierrevelcin et al. 2020), force est de
constater que jusqu’a tres recemment, leur identité biologique
(génétique) était méconnue. Le vaste domaine géographique
considéeré fait que la documentation accessible reste inégale
entre les régions. Cela est vrai pour les données génomiques
récemment acquises, qui ont majoritairement concerné des
groupes de Grande-Bretagne (Patterson et al. 2022) et d’Espagne
(Olalde et al. 2019). En ce qui concerne le territoire de la Gaule
ainsi que ses habitants, des données ont nouvellement été
acquises (Brunel et al. 2020 ; Fischer et al. 2022 ; Patterson et
al. 2022).
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Matériel et Méthodes
Matériel

Les trois sites ayant fait I'objet d’analyses paléogénétiques et
paléogénomiques sont : Barbuise - Les Gréves de Frécul et Gurgy
- Les Noisats, situés dans la haute vallée de la Seine et de I'Yonne,
et Urville-Nacqueville - Les Dunes, localisé dans le prolongement
de la basse vallée de la Seine (fig. 3). La présentation des sites
proposée ici est inégale mais révele la disparité des données
disponibles. Ainsi, pour les sites de Barbuise et de Gurgy seuls les
rapports de fouilles disponibles ont pu étre exploités.

Barbuise - Les Gréves de Frecul

Le site de Barbuise (Aube), sur la rive droite de la Seine, a été
occupé entre le v¢ et le nie siecle av. n. e. Cette nécropole est
un grand ensemble funéraire, composé de plusieurs enclos
regroupés par trois ou quatre, ces groupes étant eux-méme
espacés de plusieurs centaines de métres, a intervalles réguliers
parallélement a la rive droite du cours actuel de la Seine. Les
ensembles qui nous intéressent ici ont livré plus d'une centaine
de sépultures. Ces ensembles funéraires se développent par
ailleurs en limite nord du complexe funéraire du Bronze final de
Barbuise et La Saulsotte (Rottier et al. 2012).

Gurgy - Les Noisats

Cette nécropole, occupée entre le 111¢ et le I* s. av. n. ., se situe
dans le département de I'Yonne (89), sur la rive droite de la riviére.
Il s'agit d'un tumulus d’environ 700 m? qui a livré 40 individus
répartis au sein de 35 sépultures. Notons que le tumulus a été
arasé et qu'il ne reste que les sépultures les plus profondes et les
plus tardives (Mordant, Rottier 2004) ; les individus découverts et
analysés ne représentent donc vraisemblablement pas le groupe
dans son ensemble.
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Fig. 3. Localisation des sites
et temps d’occupation.
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Urville-Nacqueville - Les Dunes

Le site, occupé entre 120 et 80 av. n. &., se situe en Basse-
Normandie, dans le département de la Manche (50) a une dizaine
de kilometres a I'ouest de la ville de Cherbourg. Contrairement
aux autres ensembles funéraires de la région, regroupant
généralement moins de 40 sépultures par ensemble (Chanson
et al. 2011), la nécropole d'Urville-Nacqueville a livré 111
sépultures pour une surface d'environ 1 000 m?2. Elle présente
par ailleurs la particularité de combiner deux types de traitement
du corps : la crémation et I'inhumation (Lefort et al. 2015). Au
vu des premieres analyses, il semble que la crémation soit plutét
réservée a des individus adultes alors que I'inhumation concerne
plutoét les immatures méme si on note quelques exceptions.
Certains adultes jeunes ([16-30] ans) présentent une flexion plus
ou moins marquée des membres inférieurs, qui rappelle une
position que |'on observe outre-Manche, et plus particulierement
dans le Dorset, pour les sépultures dites « durotriges » (Fitzpatrick
2011). Ceci est un élément supplémentaire a la documentation
des relations qui existent entre Urville-Nacqueville et les lles
Britanniques.

Méthodes
Approche paléogénétique : marqueurs uni-parentaux

Cette méthode cible les marqueurs uni-parentaux, a savoir I'’ADN
mitochondrial, d'une part, permettant de retracer I'histoire des
lignées maternelles et le chromosome Y, d’autre part, retracant
Ihistoire des lignées paternelles.

Nous avons ainsi ciblé 18 Single Nucleotide Polymorphism
(SNPs) sur I'’ADN mitochondrial et 10 SNPs sur le chromosome
Y (Rivollat et al. 2015 ; Fischer et al. 2019). Ces SNPs sont
des variations d'un seul nucléotide sur la séquence ADN qui
permettent de caractériser des lignées ou haplogroupes. Nous
avons aussi séquencé la région HVR-1 de I'’ADN mitochondrial,
permettant ainsi de définir les différents haplotypes.

Pour cette analyse, nous avons sélectionné un grand nombre
d’individus dans chacune des nécropoles, afin de caractériser le
pool génétique des communautés et par la-méme documenter
certains aspects de leur fonctionnement social. Un total de 136
individus a ainsi été ciblé : 46 pour Barbuise, 40 pour Gurgy et 50
pour Urville-Nacqueville.

Approche paléogénomique : Génomes faible couverture

Depuis maintenant plus d'une décennie, la recherche en
paléogénétique bénéficiant des avancées en séquencage a
haut débit, a fait un spectaculaire bond en avant, permettant
désormais d'avoir accés a des génomes entiers, partiels ou «
genome-wide » (Shendure et al. 2017). Pour cette étude, nous
avons choisi de travailler sur des génomes a faible couverture.
Nous avons selectionné 73 individus au sein des sites de
Barbuise (N=28), Gurgy (N=18) et Urville-Nacqueville (N=27),
en nous basant, entre autres, sur les résultats obtenus sur
les marqueurs uni-parentaux qui sont de bons indices de la

conservation de I'ADN. Ces génomes partiels ont été couplés
a ceux obtenus par M. Pruvost et S. Brunel qui couvrent le
Néolithique, I'age du Bronze et I'age du Fer pour trois grandes
régions francaises, a savoir le Nord, I'Est et le Sud (Brunel et al.
2020 ; Fischer et al. 2022).

Meéthodes statistiques
« Marqueurs uni-parentaux

Afin de discuter des affinités génétiques des groupes d'Urville-
Nacqueville (UN), Gurgy (GLN) et Barbuise (GDF) entre eux mais
aussi avec les populations anciennes d’Europe, nous avons réalisé
plusieurs analyses descriptives en utilisant les données publiées
(Fischer et al. 2019) que nous avons actualisées. La base de
données est composée de 2562 séquences mitochondriales
datées du Paléolithique a I'age du Fer (42 500 — 80 cal. BQ).
Nous avons sélectionné 1531 individus avec une séquence HVRI
exploitable, divisés en 32 groupes chronologiques, géographiques
et culturels. Les proportions d’haplotypes (ADNmt) partagés ainsi
que les distances génétiques entre populations (Fst) ont été
calculées grace au logiciel Arlequin (v.3.5.1.2 ; Excoffier, Lischer
2010). Des analyses en composantes principales (ACP) basées sur
les fréquences d'haplogroupes mitochondriaux ont été réalisées
en prenant en compte les principaux haplogroupes identifiés
chez les populations européennes anciennes : H, H1, HV, |, J,
K, N1a, N*, T, U4, U5a, U5b, U8, U*, VW, X et « autres ». Les
ACP ont été calculées grace au logiciel R (v. 3.5.3) et au package
FactoMineR (Lé et al. 2008).

+ Génomes faible couverture

Les génomes partiels obtenus nous ont permis de conduire
différents types d’analyses analyses en composantes
principales permettant de visualiser des proximités génétiques
entre individus, mais également analyses de type f-statistiques
permettant de mesurer le métissage et les ancestralités partagées
entre les populations/individus d'intérét a partir des fréquences
alléliques (Patterson et al. 2012).

Nous avons séparé les analyses et utilisé deux jeux de données
différents en fonction des questions. Pour les analyses réalisées
avec les populations actuelles (ACP, 3), qui permettent de tester
notamment la continuité entre les populations de I'age du Fer et
les populations modernes, nous avons utilisé la base de données
« Human Origins », typée sur 600 000 SNPs. Pour les analyses
réalisées avec les populations anciennes (f3, f4, qpAdm), nous
permettant d'adresser les questions de métissage, nous avons
utilisé la base de données mise en ligne par D. Reich'.

1 https://reich.hms.harvard.edu/downloadable-genotypes-present-day-
and-ancient-dna-data-compiled-published-papers



Résultats et discussions
Marqueurs uni-parentaux
Diversité maternelle et paternelle

Concernant le site d’Urville-Nacqueville, une forte diversité
mitochondriale a été mise en évidence. Sur les 51 individus
analysés, 43 haplogroupes ont pu étre déterminés et ont révélés
une grande variabilité incluant H, H1, H2, H3, H5, H6/8, H11,
U4, U5a, U5b, I, K1, T1, T2, V et W. Les séquences HVR-1 (ou
haplotypes) ont pu étre déterminées pour 27 individus. Au
total, 16 haplogroupes et 27 haplotypes distincts ont pu étre
mis en évidence (Fischer et al., 2019). Concernant la diversité
du chromosome Y, les 17 hommes identifiés appartiennent a
la lignée R* ou R1b (M343) (Fischer et al. 2019). Cependant, la
résolution des SNPs ciblés pour le chromosome Y ne nous permet
pas d'explorer plus en détails la phylogénie du chromosome Y,
notamment d’affiner la phylogénie de la lignée R1b, qui est la
lignée prédominante en Europe a partir de 4500 BP (Haak et al.
2015).

A Gurgy, sur les 40 individus analysés, 28 ont livré des
résultats exploitables. Un total de neuf haplogroupes (incluant
H, H1, H3, HV, J1, J2, K, U5a et T2) et de treize haplotypes a pu
étre déterminé. La diversité mitochondriale est plus faible que
celle observée a Urville-Nacqueville, mais cela peut étre expliqué
par le fait que ces deux nécropoles accueillent des communautés
distinctes, a savoir une communauté cosmopolite a Urville-
Nacqueville et une communauté plus locale et moins diversifiée
a Gurgy (Fischer et al. 2019 ; Fischer et al. 2020). Comme pour
le groupe d’Urville-Nacqueville, tous les hommes identifiés
appartiennent aux lignées paternelles R* ou R1b (Fischer et al.
2019).

Enfin, pour Barbuise, sur les 46 individus analysés, 34
haplogroupes et 20 haplotypes ont pu étre identifiés. Parmi ces
haplogroupes, nous observons les lignées H, H1, I, N1a, U4, X.
C'est, a notre connaissance, la premiére fois que I'haplogroupe
N1a, typique des groupes néolithiques issus du courant danubien,
est observé au sein de groupes postérieurs au Néolithique. La
lignée paternelle a pu étre spécifiée pour 10 des individus et,
comme pour Urville-Nacqueville et Gurgy, tous les individus
appartiennent aux lignées paternelles R* ou R1b. L'ensemble
de ces données constitue a ce jour la documentation la plus
complete de lignées maternelles et paternelles de communautés
datées de I'dge du Fer.

Héritage maternel des groupes de I'dge du Fer en France

Pour I'analyse en composante principale (ACP ; fig. 4), nous avons
compilé les fréquences d"haplogroupes observés au sein des trois
sites avec les fréquences observées pour les groupes anciens
européens. LACP construite avec les PC 1 (20,19 %) et PC 3
(11,20 %) permet de les séparer de facon chronologique (fig. 4b).
La plus grande part de variation de fréquences des haplogroupes
mitochondriaux permet de distinguer les chasseurs-cueilleurs
européens du Paléolithique et Mésolithique (HG ; en bleu), les
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groupes du Néolithique (EN, MN, LN, Cardial, Epicardial ; en noir)
et de I'age du Bronze (en orange). Ces derniers se distinguent
respectivement par la présence d'haplogroupes particuliers, tel
N1a (une lignée spécifique du courant Danubien), ou les lignées
U4, | et U5a caractéristiques des populations de I'age du Bronze
et heritées des pasteurs Yamnaya venus des steppes pontiques
et caspiennes (Allentoft et al. 2015 ; Haak et al. 2015). Les
populations de I'dge du Fer (en rose pour |'Europe, en rouge
pour la France) forment un ensemble mitochondrial cohérent et
semblent proches de ceux de I'dge du Bronze, a I'exception des
groupes d'Allemagne (N=11) et des Scythes (N=19).

La position relative des groupes de I'age du Fer est fortement
influencée par les proportions de H, H1 et J1 (respectivement
39,53 %, 0 % et 6,97 % pour Urville-Nacqueville ; 32,14 %, 25 %
et 10, 71 % pour Gurgy et 37,14 %, 5,71 % et 0 % pour Barbuise).
La position d'Urville-Nacqueville et de Barbuise, plus proche
des groupes de I'age du Bronze, s'explique par les proportions
d’haplogroupes U4 (4,65 % et 14,28 % respectivement) et |
(4,65% et 14,28 % respectivement) qui ne sont pas retrouves
a Gurgy. Par ailleurs, Barbuise présente une particularité par
rapport a Urville-Nacqueville et Gurgy, puisqu’aucun individu
n’est porteur de I'haplogroupe U5a.

L'ACP construite avec les PC 1 (20,19 %) et PC 2 (13,26 %)
permet de séparer les groupes en fonction de leur répartition
chronologique mais également géographique (fig. 4a). On
remarque ainsi que les groupes du Sud-Ouest de |'Europe
(Espagne, Portugal ou péninsule Ibérique) ont tendance a se
rapprocher, quelle que soit la période chronologique, confirmant
une forte continuité maternelle dans cette région (Szécsényi-
Nagy et al. 2017).

De facon intéressante, les individus inhumés a Gurgy se
situent proche des groupes de la péninsule Ibérique, suggérant
ainsi de potentiels liens avec cette région, liens qui ont déja été
mis en évidence pour le Néolithique (Rivollat et al. 2015) et pour
les périodes plus récentes (Fischer et al. 2019). Urville-Nacqueville
semble occuper une position intermédiaire entre les groupes du
Néolithique d’Allemagne et ceux du Campaniforme (notamment
ceux d'Allemagne et de Grande- Bretagne) et de I'age du Bronze,
position influencée par la proportion de H (39,53 %) mais
aussi de U4 (4,65 %) et de U5a (6,97 %). Enfin, la position de
Barbuise, elle aussi intermédiaire entre les groupes européens
du Néolithique ancien et de I'dage du Bronze, s'explique par la
présence de N1a (5,7 %), qui, comme nous |'avons préciseé, est
caractéristique des populations du Néolithique, notamment du
courant LBK, mais aussi par les proportions de U4 (14,28 %)
et de | (14,28 %). Les trois nécropoles de I'dge du Fer francais
occupent ainsi des positions diverses au sein de I'ACP, mettant en
évidence des compositions génétiques maternelles différentes et
des affinités géographiques particulieres.

La MDS basée sur les distances génétiques entre populations
(Fst), permet de préciser les affinités entre groupes chrono-
culturels (fig. 5). Ainsi, une continuité génétique mitochondriale
plus importante (i.e. des distances génétiques faibles) est percue
entre les groupes néolithiques du Bassin parisien et d'Urville-
Nacqueville et Gurgy qu’avec le groupe de Barbuise. De la méme
facon, la continuité mitochondriale semble plus importante
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entre les populations néolithiques du Sud-Ouest de |'Europe,
notamment |'Espagne, et les populations d’Urville-Nacqueville
et de Gurgy par rapport a Barbuise. Par ailleurs, une continuité
mitochondriale plus importante est observée entre les groupes
néolithiques d'Europe Centrale (majoritairement représentée par
I'’Allemagne) et les groupes d'Urville-Nacqueville et de Gurgy par
rapport a Barbuise, et ce malgré la présence de I'haplogroupe
N1a a Barbuise. Les résultats mettent aussi en avant un fort
impact des populations porteuses de I'ancestralité ‘Yamnaya' a
Urville-Nacqueville et a Gurgy et plutdt faible a Barbuise. Enfin,
les résultats confirment une proximité génétiqgue maternelle
entre Urville-Nacqueville et la Grande-Bretagne et ce des les
périodes anciennes, notamment le Néolithique, confirmant ainsi
I'existence de liens biologiques et culturels forts de part et d'autre
de la Manche, et ce, sur le temps long. De facon intéressante,
les données acquises confirment en paralléle une forte proximité
maternelle entre Urville-Nacqueville et I'Espagne qui semble se
mettre en place dés le Néolithique et qui confirme les liens mis
en évidence le long de la cte Atlantique.

Au niveau du territoire frangais, pour I'age du Fer, il est
intéressant de noter que la plus importante distance génétique
est mesurée entre Gurgy et Barbuise qui sont pourtant issus de la
méme zone géographique. Les résultats attestent que ces deux
sites sontintégrés a des réseaux d’échanges biologiques différents.
Le groupe de Barbuise ne semble pas entretenir d'échanges
avec le Sud, contrairement a Gurgy - Les Noisats (Rivollat et al.
2015 ; Fischer et al. 2019). Ces données témoignent d’une forte
hétérogénéité des pools mitochondriaux entre communautés a
I'échelle intra-régionale, ce qui invite a réfléchir a la composition
des groupes funéraires analysés, I'origine de ses individus, les
modes de recrutement... avant d'intégrer les données acquises
dans des études a plus vaste echelle.

Données génomiques

Parmi les 73 individus sélectionnés, seuls douze présentaient
suffisamment d’ADN endogene (i.e. = 15 %) pour obtenir des
génomes a faible couverture. Les données obtenues, couplées a
celles générées par I'ANR Ancestra, nous permettent d’obtenir
un pool génomique composé de 41 individus de I'age du Fer,
répartis au sein de cing espaces géographiques : I'Alsace, le
Bassin parisien, le Nord, la Normandie et I'Occitanie (fig. 6).
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Fig. 6. Localisation des sites : cette étude et ceux
publiés par Brunel et al. 2020.
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Comparaison avec les populations modernes

L'ACP regroupant les individus avec les populations modernes
d’Europe et du Proche-Orient, permet de confirmer que les
génomes anciens caractérisés pour les groupes de I'age du Fer
européen s'intégrent dans la variabilité génétique des populations
modernes européennes (fig. 7). Ce constat indique une certaine
continuité génétique entre les populations de I'age du Fer et les
populations actuelles, comme cela a déja été discuté dans le cas
de la nécropole d'Urville- Nacqueville (Fischer et al. 2018) et pour
d’autres régions, comme I'Angleterre (Schiffels et al. 2016) et la
péninsule Ibérique (Olalde et al. 2019). En effet, la répartition des
individus de I'age du Fer semble corrélée a celle observée pour
les populations modernes de la méme aire géographique (fig. 7).

Les 41 individus de l'age du Fer échantillonnés sur le
territoire actuel frangais se répartissent au sein de I'ACP de la
méme facon que la population frangaise moderne. Cependant,
il est important de noter que la variabilit¢ de la population
francaise actuelle est assez mal caractérisée et que les données
sont, pour l'instant, peu nombreuses (N=61). De plus, I'absence
d’information précise concernant |'origine géographique des
individus francais modernes de ['échantillon, ne permet pas
de discuter de potentielles continuités génétiques régionales
(mieux connue pour les lignées maternelles ; Dubut et al. 2004 ;
Richard et al. 2007). Or, cette donnée semble indispensable

lorsque I'on considére la taille du territoire francais et sa situation
géographique qui la place comme une zone carrefour en Europe
de I'Ouest. Ce statut de carrefour est d'ailleurs illustré sur I'ACP
par une large répartition des individus francais, entre ceux
d’Angleterre et d'Espagne. De surcroit, la géographie physique
a un impact important sur la géographie culturelle, les espaces
géographiques et culturels étant souvent fortement liés (via les
réseaux d’échange ; fig. 2). L'influence de la géographie physique
et culturelle est d"ailleurs détectable pour les individus de I'age
du Fer, les individus de la moitié nord de la France étant plutot
proches des populations anglaises alors que ceux de la moitié sud
ont des affinités particulieres avec les populations de la péninsule
ibérique.

Comparaison avec les populations anciennes
européennes

L'ACP regroupant les populations anciennes caractérisées
au niveau génomique (fig. 8) permet de distinguer de facon
notable les populations néolithiques de France (astérisques
bleus) et campaniformes de la péninsule Ibérique (n"ayant pas
recu l'influence des pasteurs des steppes) des individus Yamnaya
(porteurs de la composante des steppes ; étoiles roses). Les
individus campaniformes d’'Angleterre, d'Europe de ['Est et
d’Europe centrale (losanges) et ceux de I'age du Bronze francais
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(étoiles bleues) ainsi que de I'age du Fer occupent une position
intermédiaire entre les individus porteurs de cette ancestralité des
Steppes et ceux qui en sont dépourvus. Les individus de I'age du
Fer du sud de la France (en mauve) sont proches de ceux de I'age
du Bronze de la méme région et renforcent donc l'idée d'une
continuité génétique des groupes de la région, entre les deux
périodes. Ce résultat, conforté a la fois par I'étude des marqueurs
uni-parentaux et des génomes faible couverture plaide en faveur
d’une transition culturelle liée a des changements économiques
locaux progressifs plutdt qu'a un afflux massif des groupes
allochtones (Fischer et al. 2022).

Cette ACP met aussi en évidence le gradient Nord-Sud lié a la
composante Yamnaya (diminuant progressivement vers le Sud ;
Olalde et al. 2018). Si ce gradient est connu pour les populations
du Campaniforme et de la Culture Cordée (Juras et al. 2018 ;
Olalde et al. 2018), c’est la premiere fois qu'il est mis en évidence
pour les populations de I'age du Fer (Fischer et al. 2022). En
effet, les individus de I'dge du Fer d’Angleterre et de Normandie
sont plus proches des groupes campaniformes ayant une forte
proportion d'ancestralité Yamnaya alors que ceux du Sud de la
France sont plus proches de ceux de la péninsule Ibérique (fig. 8),

région ou I'impact des pasteurs des Steppes est moins important
(Olalde et al. 2018, Olalde et al. 2019).

Des f3 statistiques de type f3 (Mbuti ; IAFr, Population
ancienne francaise) ont été réalisées afin de préciser les degrés
de proximité génétique entre groupes anciens a I'échelle du
territoire francais. Les résultats, présentés sous la forme d'une
carte de chaleur (fig. 9), mettent en évidence une proximité
génétique entre les différents groupes du Néolithique, ainsi
gu’une rupture géenétique entre ces groupes et ceux de I'age du
Bronze et de I'dge du Fer. Cependant, nous n’observons pas de
rupture entre les populations de I'dge du Bronze (BA France) et
celles de I'age du Fer en France (IAFr), renforcant ainsi I'idée d’une
continuité génétique entre les groupes (Fischer et al. 2022), tel
que précédemment proposé sur la base des lignées maternelles
(Fischer et al. 2018).

Un ou des groupes de I'age du Fer en France ?

Les observations realisées a partir de I'’ACP (i.e. une structuration
des groupes en lien avec la géographie) semblent étre corrélées
aux données archéologiques qui mettent en évidence des
affinités particuliéres entre régions voisines. Dans le cas
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d’Urville-Nacqueville, les données archéologiques témoignent
d’échanges transmanche (notamment via la présence de
batiments de plan circulaire, I'importation de lignite et la position
pseudo Durotriges de certains défunts : Lefort et al. 2015) qui
sont confirmées par les différents tests réalisés. En effet, les
analyses mettent en avant une forte proximité entre les groupes
de I'age du Fer d’Angleterre et de Normandie, liée a une forte
proportion de composante Yamnaya et confirmant ainsi I'idée
que les échanges culturels documentés archéologiquement de
part et d'autre de la Manche s’accompagnent d’un flux de génes
important (Marcigny 2011 ; Fischer et al. 2018 ; Fischer et al.
2022 ; Patterson et al. 2022). Cependant, ces résultats méritent
d’étre nuancés car obtenus sur des individus qui présentent des
particularités : il s'agit de trois hommes, qui plus est adultes et
inhumés dans une position pseudo Durotriges. Or, nous savons
que sur ce site, cette pratique semble concerner un nombre limité
d’individus (sGrement en lien avec un statut social particulier)
puisque les adultes sont habituellement incinérés. De plus, cette
position tres particuliere du corps, qui atteste vraisemblablement
d’échanges transmanche, pose la question de [Iorigine
géographique de ces individus par rapport aux autres adultes
du site. Ainsi, la proximité trés forte observée avec I'Angleterre
pourrait s'expliquer par les spécificités de ces individus.

A I'échelle de la haute vallée de la Seine (Gurgy et Barbuise),
les données ne permettent pas de différencier les sites en
fonction des composantes ancestrales mais les analyses mettent
en évidence que le Bassin parisien est la région ou la composante
néolithique est la plus importante (fig. 10), ce qui est concordant
avec les données obtenues pour I'’ADN mitochondrial avec,
notamment a Barbuise, la présence de lignées N1a. Cependant,
I'absence de différenciation au niveau génomique entre les sites
de Gurgy et Barbuise peut aussi s'expliquer par un faible nombre
d’individus disponibles par site (N=4 et N=5, respectivement).

Conclusion

Les résultats obtenus a partir des marqueurs uni-parentaux
indiquent que la diversité culturelle observée entre sites (i.e.
nécropole a Urville-Nacqueville, tumulus a Gurgy, nécropole
a enclos a Barbuise) pouvait étre corrélée a une diversité des
pools génetiques, eux-mémes directement impactés par (i) le «
role » joué par le site dans le paysage (e.g. un port pour Urville-
Nacqueville, un tumulus probablement lié a une ferme pour
Gurgy) et (ij) leur intégration au sein de différents complexes
culturels et réseaux d'échanges.

Le site d'Urville-Nacqueville, situé dans les marges de la basse
vallée de la Seine, est un site portuaire tourné vers la Manche
et vers |'Atlantique, ce qui se refléte au niveau génétique par
des affinités plus marquées avec les groupes de ces régions et
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qui, au niveau génomique, se traduit par une forte proximité
de ces individus avec leurs contemporains d'Angleterre.
Cependant, rappelons que ce résultat mérite d’étre nuancé,
étant donné que les données génomiques acquises pour ce site
proviennent uniquement d’hommes adultes inhumés dans une
position pseudo Durotriges. Nous souhaitons dailleurs insister
sur un point qui nous semble essentiel pour discuter de ce
site. Le grand nombre d’individus analysés pour les marqueurs
uniparentaux a permis d'attester que ce groupe correspond a
une population cosmopolite. Cependant, malgré I'important
nombre d'individus, et le fait qu’'on puisse raisonnablement
considérer que les immatures refletent la population globale,
une partie de la population est inaccessible. En effet, les adultes
ont été majoritairement incinérés, et, a ce jour, les analyses ne
permettent pas de travailler sur I’ADN a partir d'ossements br(ilés.

Les sites localisés autour de la haute vallée de la Seine ont
montré, grace aux données populationnelles obtenues sur I’ADN
mitochondrial, des affinités différentes avec les groupes voisins.
Gurgy, situé sur I'Yonne, semble tourné vers les échanges avec le
sud (notamment la péninsule Ibérique, comme cela a déja éte
démontré pour le Néolithique : Rivollat et al. 2015) alors
que Barbuise (Seine), entretient des affinités plus marquées
avec l'est (Allemagne). Si ces différences ne sont actuellement
pas retrouvées au niveau génomique, il faut noter I'échantillon
restreint a disposition (N= 62 ADNmt et N= 9 génomes a
faible couverture pour le Bassin parisien) et des données de
comparaison plus parcellaires (e.g. N=11 ADNmt et N=1 génome
pour I'Allemagne) limitant sans aucun doute les interprétations.

A une échelle plus vaste que la vallée de la Seine et ses marges,
I'obtention d'un nombre important de données génomiques
pour des groupes datés de I'age du Fer et répartis de la pointe du
Cotentin jusqu’au Languedoc, a permis de démontrer |'existence
d'une structuration génétique, en lien avec la structuration
géographique et culturelle des communautés (e.g. complexe
Manche — Mer du Nord et complexe ibero-lanquedocien).

Enfin, si les résultats obtenus pointent tout l'intérét de
mener des analyses populationnelles afin d'avoir acces aux
pools génétiques les plus représentatifs possible des populations
ciblées, il reste primordial de s'inquiéter de I'existence de
modalités de recrutement spécifiques pouvant venir impacter
ces pools génétiques. Plusieurs criteres nous semblent ainsi
essentiels pour discuter de la représentativité du groupe analysé
vis-a-vis de la population dans son ensemble : les données ostéo-
biographiques (4ge au déces, sexe, pathologies...) et le contexte
funéraire général (I'individu est-il traité selon une « norme » ?
Est-il inhumé dans une position particuliere ou avec du mobilier
qui le distingue des autres individus ?). Ce regard pluridisciplinaire
et prudent constitue une condition indispensable a I'étude
des populations anciennes, que ce soit pour discuter de leur
structuration sociale et/ou de leurs dynamiques migratoires.
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Résumé

Les preuves archéologiques d'échanges, que ce soit le long de la cote Atlantique, de part et d'autre de la Manche ou bien encore le long
de fleuves sont nombreuses. Ces dernieres années, le renouvellement des méthodes, notamment en paléogénomique, a livré des données
biologiques permettant de discuter des dynamiques de peuplement. A I'dge du Fer, certains fleuves sont reconnus comme permettant de relier
différents complexes culturels entre eux. C'est, entre autres, le cas de la Seine qui part de Bourgogne et se jette dans la Manche et qui se divise
en deux parties : la haute et la basse vallées de la Seine. Au cours du llle millénaire, une bipartition géographique et culturelle est observée le
long de cet axe. A I'dge du Bronze final, la haute vallée de la Seine est incluse dans le complexe nord-alpin alors que la basse vallée fait partie
intégrante du complexe Manche-Mer du Nord. Cette géographie culturelle perdure au Premier age du Fer, la haute vallée étant associée au
complexe hallstattien occidental et la basse vallée au complexe médio-Atlantique. Cependant, aucune barriere géographique ne permet de
separer ces deux entités et les contacts et échanges sont nombreux, comme l'illustre les données archéologiques. Mais qu’en est-il des contacts
et des potentiels échanges biologiques ? L'obtention de données paléogénomiques pour des nécropoles du Second age du Fer, en amont et en
aval du bassin de la Seine, permet de (re)discuter du rdle des grands cours d'eau dans la structuration et la dynamique des peuplements et des
territoires. Les résultats obtenus mettent en évidence une structuration génétique des groupes inhumés, en fonction de leur localisation le long
de cet axe. En effet, les individus situés en aval partagent plus d'affinités avec les populations contemporaines du Sud de I'Angleterre alors que
les individus localisés en amont sont plus proches des populations de I'Est de la France et occupent une position intermédiaire entre le Nord et
le Sud de la France. Ces résultats, couplés aux données archéologiques, apportent de nouveaux éléments pour discuter de I'influence de la Seine
sur la structuration génétique des populations.

Abstract

Archaeological evidence of interaction, whether along the Atlantic coast, on either side of the English Channel or along rivers, is numerous.
Over the last few years, the development of new methods, particularly in palaeogenomics, has made it possible to obtain biological data that
can be used to discuss settlement dynamics. During the Iron Age, several rivers are known to have linked different cultural complexes together.
This is the case, for example, of the Seine, which flows from Burgundy into the English Channel and is divided into two parts: the upper and
lower Seine valleys. During the 3rd millennium, a geographical and cultural bipartition is observed along this axis. During the Late Bronze Age,
the upper Seine valley was included in the Haguenau culture, while the lower valley was an integral part of the Channel-North Sea complex.
This cultural geography continues into the Early Iron Age, with the upper valley being associated with the Western Hallstattian complex and the
lower valley with the Mid-Atlantic complex. However, no geographical barrier keeps these two entities apart and there were numerous contacts
and exchanges, as illustrated by the archaeological data. But what about contacts and potential biological exchanges? Paleogenomic data for
Late Iron Age cemeteries located along this river allow us to (re)discuss the importance of the major rivers in the formation and dynamics of
settlements and territories. The results obtained highlight a genetic structure of the buried groups, according to their location along this axis.
Indeed, individuals located in the lower Seine valley share more affinities with contemporary populations in the south of England, whereas
individuals located in the upper Seine valley are closer to populations in eastern France and occupy an intermediate position between northern
and southern France. These results, coupled with archaeological data, provide new elements to address the influence of the Seine on the genetic
structure of populations.





