
Ces  dynamiques  socioculturelles  ont  

contribué  à  éviter  la  

consanguinité.  Certains  individus  

chasseurscueilleurs  se  sont  chevauchés  
dans  le  temps  avec  l'arrivée  du  Néolithique

de  Téviec  et  Hoedic  en  Bretagne,  

représentant  quelquesuns  des  

derniers  chasseurscueilleurs  

d'Europe  occidentale.  Les  données  montrent  

que  ces  derniers  chasseurs

cueilleurs  faisaient  partie  d'un  

réseau  de  personnes  qui  entretenaient  des  pratiques  exogamiques.

Depuis  le  début  de  l'Holocène,  

l'Europe  occidentale  et  centrale  était  

habitée  par  un  groupe  génétiquement  

distinct  de  chasseurscueilleurs.  Nous  

avons  généré  différents  types  de  

données  biomoléculaires,  notamment  

le  séquençage  complet  du  génome  à  

couverture  profonde,  à  partir  de  restes  
squelettiques  humains  enterrés  dans  les  sites  emblématiques

Cependant,  nous  n’avons  trouvé  

aucune  ascendance  associée  aux  

agriculteurs  chez  les  chasseurscueilleurs  

analysés  et  les  réseaux  d’échange  de  

partenaires  semblent  être  exclusifs  au  

groupe  des  chasseurscueilleurs.

agriculteurs  vers  les  régions  voisines.

et  une  couverture  génomique  de  8  fois.  L'analyse  des  données  génomiques,  chronologiques  et  alimentaires  
a  révélé  que  les  populations  du  Mésolithique  tardif  de  Bretagne  maintenaient  des  unités  sociales  distinctes  
au  sein  d'un  réseau  d'échange  de  partenaires.  Cela  a  entraîné  une  faible  parenté  biologique  intragroupe  
qui  a  empêché  l'accouplement  consanguin,  malgré  la  petite  taille  de  la  population  des  groupes  du  
Mésolithique  tardif.  Nous  n'avons  trouvé  aucune  ascendance  génétique  d'agriculteurs  néolithiques  chez  les  
chasseurscueilleurs  analysés ,  même  si  certains  d'entre  eux  ont  pu  coexister  avec  les  premiers  groupes  
agricoles  des  régions  voisines.  Ainsi,  contrairement  aux  conclusions  précédentes  basées  sur  des  données  
isotopiques  stables  des  mêmes  sites,  la  communauté  de  chasseurscueilleurs  du  Mésolithique  tardif  était  
limitée  dans  l'échange  de  partenaires  aux  groupes  de  chasseurscueilleurs  voisins,  à  l'exclusion  des  
agriculteurs  néolithiques.

Pendant  plusieurs  millénaires,  les  WHG  ont  été  le  groupe  le  plus  répandu  dans  la  majeure  partie  de  
l’Europe,  jusqu’à  l’arrivée  des  agriculteurs  néolithiques  (6–8).  La  période  de  coexistence  des  WHG  et  des  
agriculteurs  néolithiques  est  étroite  en  Europe  occidentale  et  les  interactions  entre  les  chasseurscueilleurs  
(HG)  et  les  populations  agricoles  entrantes  ont  été  difficiles  à  déchiffrer,  en  partie  parce  que  la  chronologie  
précise  des  derniers  HG  a  été  difficile  (11–13).  Dans  le  sud  de  la  Bretagne,  le  mode  de  vie  mésolithique  
semble  avoir  pris  fin  vers  6  750  cal  BP  (14,  15),  les  premiers  sites  néolithiques  en  Bretagne  datant  d’entre  
6  950  et  6  650  cal  BP  (16).

Importance
Depuis  le  début  de  l'Holocène,  l'Europe  occidentale  et  centrale  était  habitée  par  un  groupe  génétiquement  
distinct  de  chasseurscueilleurs  occidentaux  (WHGs).  Ce  groupe  a  finalement  été  remplacé  et  assimilé  par  
les  agriculteurs  néolithiques  arrivants.  La  façade  ouestatlantique  abritait  certains  des  derniers  sites  
mésolithiques  d'Europe  continentale,  représentés  par  les  sites  emblématiques  de  plein  air  d'Hoedic  et  de  
Téviec  dans  le  sud  de  la  Bretagne,  en  France.  Ces  sites  sont  connus  pour  leurs  sépultures  exceptionnellement  
bien  préservées  et  riches.  Les  études  génomiques  des  chasseurscueilleurs  mésolithiques  européens  se  
sont  limitées  à  un  ou  quelques  individus  par  site  et  notre  compréhension  de  la  dynamique  sociale  des  
derniers  chasseurscueilleurs  mésolithiques  d'Europe  et  de  leurs  interactions  avec  les  agriculteurs  arrivants  
est  limitée.  Nous  avons  séquencé  et  analysé  les  génomes  complets  de  10  individus  des  sites  mésolithiques  
tardifs  d'Hoedic,  Téviec  et  Champigny,  en  France,  dont  quatre  séquencés  entre  23  et

Français  Le  début  de  l'Holocène,  il  y  a  environ  11  700  ans  (1),  a  apporté  des  conditions  climatiques  
favorables  qui  ont  eu  un  impact  sur  les  chasseurscueilleurs  de  cette  époque  en  Europe.  Cette  période  est  
caractérisée  par  des  changements  importants  dans  les  pratiques  socioculturelles,  comme  en  témoignent  
les  nouveaux  modes  d'établissement,  la  technologie,  la  subsistance,  les  pratiques  mortuaires  et  les  visions  
du  monde,  qui  définissent  la  transition  du  Paléolithique  au  Mésolithique  en  termes  archéologiques  (2).  Des  
études  paléogénomiques  d'anciens  restes  humains  ont  montré  que  plusieurs  groupes  génétiquement  
distincts  existaient  à  travers  l'Europe  pendant  le  Paléolithique  (3,  4).  En  Europe  occidentale,  un  groupe  
ancestral  associé  à  la  culture  magdalénienne  du  Paléolithique  supérieur  (environ  20  000  à  14  000  cal  BP,  
par  exemple  représenté  par  l'individu  Goyet  Q2  (3,  5),  et  appelé  le  groupe  ancestral  « magdalénien »)  était  
prédominant  pendant  le  Dernier  Maximum  Glaciaire.  Ce  groupe  a  été  largement  remplacé  par  le  groupe  
ancestral  dit  des  « chasseurscueilleurs  d’Europe  occidentale »  (WHG)  (4,  6–8),  au  début  de  l’Holocène,  
sauf  dans  la  péninsule  ibérique  et  dans  une  certaine  mesure  dans  le  sudouest  de  la  France  (4,  5,  9,  10).

La  néolithisation  du  nord  de  la  Bretagne  a  commencé  vers  6  850  av.  J.C.  (17),  soit  environ  200  ans  plus  
tard  que  dans  d'autres  régions  de  France,  comme  en  Normandie  voisine  ou  dans  le  Bassin  parisien  (18).

Il  est  évident  dans  les  archives  archéologiques  que  l'arrivée  des  populations  néolithiques  a  changé  les  
pratiques  socioculturelles  des  HG  établies  de  longue  date  dans  toute  l'Europe.  En  termes  génétiques,  il  est  
maintenant  clair  que  les  populations  néolithiques  ont  assimilé  les  HG  dans  une  certaine  mesure  (10,  1921).  
On  ne  sait  pas  comment  ce  processus  s'est  produit,  en  partie  parce  que  les  données  génétiques  de  certains  
des  sites  clés  du  Mésolithique  tardif  manquent  encore.  Il  existe  de  plus  en  plus  de  preuves  de  nuances  
régionales  ou  même  locales  de  contact  et  de  mélange  (2123).  Par  exemple,  en  Sicile,  à  Grotta  dell'Uzzo,  il  y  a

Cet  article  en  libre  accès  est  distribué  sous  licence  Creative  Commons  
Attribution    Pas  d’Utilisation  Commerciale    Pas  de  Modification  4.0  
(CC  BYNCND).
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Avec  les  sites  funéraires  du  Mésolithique  tardif  du  Portugal  et  du  sud  de  la  
Scandinavie  (28,  29),  Hoedic  et  Téviec  apportent  des  témoignages  importants  
sur  la  vie  et  la  mort  des  derniers  chasseurscueilleurs  d'  Europe  occidentale  
jusqu'à  la  transition  néolithique  (11).  Pour  étudier  les  ancêtres  génétiques  et  la  
dynamique  sociale  de  certains  des  derniers  HG  mésolithiques  d'Europe  
occidentale,  nous  avons  séquencé  et  analysé  les  génomes  de  10  individus  du  
Mésolithique  tardif  de  Téviec  et  Hoedic  dans  le  nordouest  de  la  France  et  du  
Mont  SaintPierre,  Champigny  dans  le  nordest  (Fig.  1),  et  avons  intégré  les  
nouvelles  preuves  génomiques  aux  données  alimentaires  précédemment  
publiées  et  à  une  nouvelle  analyse  chronologique  à  haute  résolution.

La  chronologie  révisée  de  l'activité  funéraire  à  Téviec  et  Hoedic  (Annexe  SI,  
Fig.  S8  et  S9)  est  conforme  à  ce  qui  était  déjà  connu  (11,  15)  mais  démontre  
en  outre  que  les  phases  ultérieures  de  l'activité  funéraire  à  Hoedic  [par  exemple,  
J(11)hoe005,  J(7)hoe004,  C2(2)

Bien  qu'il  n'y  ait  pas  de  biais  chronologique  ou  d'âge  et  de  sexe  apparents  en  
ce  qui  concerne  les  sources  de  protéines  consommées,  nous  observons  une  
certaine  variation  intrasite.  Notamment,  à  Hoedic,  la  femme  et  la  fillette  de  4  à  
7  ans  enterrées  ensemble  dans  la  tombe  J  (hoe004  et  hoe005)  présentent  une  
consommation  plus  équilibrée  d'aliments  marins  et  terrestres  (environ  56  ±  9  
%)  contrairement  aux  régimes  à  prédominance  marine  d'autres  individus  
enterrés  sur  le  site,  y  compris  ceux  enterrés  à  la  même  période  dans  la  tombe  
C  (hoe001  et  hoe002,  environ  69  ±  9  %).

Les  tombes  à  sépultures  multiples  sont  relativement  fréquentes  à  Téviec  et  
Hoedic.  Les  trois  individus  de  Téviec  analysés  génomiquement  ont  été  enterrés  
dans  la  même  tombe  (K)  à  différentes  profondeurs  (Annexe  SI,  Note  
complémentaire  1).  À  Hoedic,  nous  avons  étudié  la  tombe  J  qui  contenait  un  
adulte  et  un  enfant  [J(7)hoe004,  J(11)hoe005],  ainsi  que  la  tombe  C  avec  les  
restes  de  plusieurs  enfants  (dont  C3hoe002)  et  un  adulte  [C2(2)hoe001].

Résultats

Les  données  au  radiocarbone  et  les  relations  stratigraphiques  de  chaque  
tombe  indiquent  que  les  individus  enterrés  dans  la  même  tombe  ont  coexisté  
dans  le  temps  ou  sont  issus  de  générations  consécutives  (annexe  SI,  notes  
supplémentaires  1  et  2).

Il  existe  des  indices  d'interactions  entre  les  agriculteurs  et  les  HG  en  fonction  

des  habitudes  alimentaires  (24).  Cependant,  il  n'est  pas  certain  que  le  flux  
génétique  se  soit  également  produit  des  agriculteurs  vers  les  populations  
actuelles  du  Mésolithique  tardif  (ce  qui  n'a  pas  encore  été  signalé),  une  question  
à  laquelle  on  ne  peut  répondre  qu'en  étudiant  les  génomes  des  HG  vivant  à  la  
même  époque  que  les  agriculteurs.

Français  Les  individus  enterrés  à  Téviec  montrent  également  une  forte  
consommation  d'aliments  marins  (38  ±  9  %  à  60  ±  13  %)  mais  avec  une  
consommation  de  protéines  d'origine  terrestre  considérablement  plus  élevée  
par  rapport  à  Hoedic.  Les  mesures  disponibles  des  valeurs  isotopiques  du  
carbone  varient  entre  −16,6  ‰  et  −14,6  ‰  (−15,5  ±  0,6  ‰,  n  =  8),  et  11,7  à  15,2  

‰  (13,4  ±  1,8  ‰,  n  =  3)  pour  l'azote,  indiquant  la  consommation  d'un  mélange  
d'aliments  marins  et  terrestres  à  Téviec.

Français  Les  estimations  de  contamination  mitochondriale  et  du  chromosome  

X  étaient  systématiquement  très  faibles  (<  3  %,  tableau  1).  La  préservation  de  
l'ADN  était  exceptionnelle  pour  la  plupart  des  individus,  permettant  une  
profondeur  de  séquençage  génomique  moyenne  (sur  10  individus)  de  8,25×  
(allant  de  0,03×  à  22,88×,  tableau  1).  Nous  avons  comparé  les  séquences  
génomiques  générées  avec  les  données  génétiques  précédemment  publiées  
provenant  d'individus  anciens  pertinents  (Dataset  S5)  ainsi  que  des  populations  
actuelles  d'Eurasie  occidentale  (du  Simons  Genome  Diversity  Project,  SGDP)  
(31)  et  du  panel  Human  Origins  (32).

Sur  les  deux  sites,  les  valeurs  de  δ13C  (Fig.  2)  et  δ15N  fluctuent  dans  le  
temps  et  ne  suivent  aucune  tendance  particulière  (Dataset  (S1).

Similarités  génétiques  avec  les  groupes  contemporains.  Les  HG  du  Mésolithique  
tardif  de  la  France  actuelle  étaient  génétiquement  très  similaires  aux  autres  
WHG  (Fig.  3A  et  4),  suggérant  une  population  à  long  terme  et  géographiquement  
stable.  Les  haplogroupes  mitochondriaux  et  du  chromosome  Y  sont  
respectivement  U5  et  I2a1  (Tableau  1),  qui  sont  typiques  des  WHG  du  
Mésolithique  tardif  (8,  11,  12).  De  plus,  les  individus  enterrés  à  Téviec  et  Hoedic  
se  situent  à  l'extrémité  nord  du  cline  de  deux  lignées  du  Pléistocène  tardif    

l'ascendance  associée  au  Magdalénien  et  l'ascendance  liée  au  WHG  Villabruna  
  précédemment  observées  pour  d'autres  HG  du  Mésolithique  de  l'Europe  de  
l'Ouest  atlantique  (Annexe  SI,  Note  supplémentaire)  4).  Bien  qu'ils  soient  
contemporains  des  premiers  agriculteurs  du  nordouest  de  la  France,  aucun  
des  individus  de  Téviec  et  Hoedic  ne  présente  de  signe  de  mélange  avec  des  
groupes  néolithiques  (Fig.  3A  et  annexe  SI,  note  complémentaire  5).  Les  

individus  de  Téviec  et  Hoedic  présentent  une  plus  grande  similarité  génétique  
entre  eux  par  rapport  aux  autres  WHG  de  la  France  actuelle,  comme  Champigny  
(stp001,  Fig.  4).

Protéines  marines  dans  l'alimentation.  Les  personnes  enterrées  à  Hoedic  et  à  
Téviec  montrent  une  consommation  importante  de  fruits  de  mer.  La  majeure  
partie  de  leur  apport  en  protéines  provenait  d'aliments  marins  à  haut  niveau  
trophique,  comme  les  gros  poissons,  par  rapport  à  des  aliments  à  faible  niveau  
trophique,  comme  les  crustacés  (annexe  SI,  note  complémentaire  2).  Plus  
précisément,  des  données  nouvelles  et  déjà  publiées  de  Hoedic  montrent  que  
les  échantillons  de  collagène  humain  présentent  des  valeurs  isotopiques  stables  
comprises  entre  −15,1  ‰  et  −13,0  ‰  (−13,9  ±  0,7  ‰,  moyenne  ±  écart  type,  n  

=  10)  pour  le  carbone  et  13,9  à  15,5  ‰  (14,6  ±  0,5  ‰,  n  =  7)  pour  l'azote.

[hoe001,  C3hoe002,  B(1)],  vers  7  200/7  100  à  6  650  cal  BP,  a  pu  chevaucher  

dans  le  temps  les  agriculteurs  du  Néolithique  ancien  qui  se  sont  installés  dans  
les  régions  voisines,  et  peutêtre  en  Bretagne  (Fig.  1  et  Annexe  SI,  Fig.  S9).

Ces  valeurs  indiquent  que  les  individus  enterrés  à  Hoedic  ont  obtenu  une  

proportion  exceptionnellement  élevée  de  leurs  protéines  à  partir  d'aliments  
marins  pêchés  (57  ±  9  %  à  78  ±  9  %),  supérieure  à  la  plupart  des  niveaux  
trophiques  rapportés  pour  les  HG  enregistrés  historiquement/préhistoriques  (30).

Données  d'ADN  ancien.  Nous  avons  généré  des  données  de  séquençage  du  
génome  entier  à  partir  de  bibliothèques  traitées  à  l'uracileADN  glycosylase  
(UDG)  pour  10  individus  provenant  de  trois  sites  du  Mésolithique  tardif  de  la  
France  actuelle  (Fig.  1,  Tableau  1  et  Annexe  SI,  Tableau  S1),  après  une  
enquête  initiale  sur  les  dommages  postmortem  sur  les  bibliothèques  non  
traitées  par  UDG  et  la  fragmentation  typique  de  l'ADN  ancien  (aADN).

Chronologie  de  l'activité  funéraire.  Nous  avons  obtenu  des  données  fiables  sur  
le  radiocarbone  ( 14C)  et  les  isotopes  stables  du  carbone  (13C)  et  de  l'azote  
(15N)  pour  quatre  des  individus  séquencés  de  Hoedic  (hoe002,  004006)  et  
avons  utilisé  des  mesures  publiées  précédemment  pour  Téviec  (tev001,  003),  
Hoedic  (hoe001)  et  Champigny  (spt001)  (Tableau  1  et  ensemble  de  données  
S1).  Deux  individus  séquencés  (tev002,  hoe003)  ne  sont  pas  datés  en  raison  
de  difficultés  à  obtenir  du  collagène  bien  préservé  (annexe  SI,  note  
complémentaire  2  et  ensembles  de  données  S1  et  S2).  Pour  une  analyse  
chronologique  complète,  nous  avons  intégré  les  individus  datés  de  l'ensemble  
de  données  de  séquence  (tableau  1)  avec  toutes  les  datations  au  radiocarbone  
publiées  d'individus  non  échantillonnés  pour  les  analyses  génétiques.

Les  études  génomiques  des  HG  anciens  se  sont  principalement  concentrées  
sur  les  processus  démographiques  qui  ont  façonné  leurs  modèles  de  diversité  
génétique  (par  exemple,  références  47  et  10).  Seules  quelques  études  ont  
généré  des  ensembles  de  données  génomiques  de  groupes  sociaux  HG,  pour  
lesquels  plusieurs  individus  avec  une  coexistence  chronologique  et  spatiale  
confirmée  sont  analysés.  De  tels  ensembles  de  données  offrent  des  opportunités  
uniques  pour  étudier  la  dynamique  sociale  des  sociétés  HG  (25).  Les  amas  
coquilliers  de  Hoedic  et  Téviec  dans  le  sud  de  la  Bretagne,  en  France,  sur  la  
façade  atlantique  de  l'Europe,  sont  parmi  les  sites  mésolithiques  les  plus  
importants  de  France,  en  raison  du  grand  nombre  de  sépultures  humaines  
riches  et  exceptionnellement  bien  préservées  qui  restent  sans  équivalent  dans  la  région  (26,  27).

Étant  donné  le  niveau  trophique  élevé  des  individus  étudiés,  indiquant  une  
consommation  substantielle  de  fruits  de  mer,  nous  avons  corrigé  les  datations  
C14  pour  un  effet  de  réservoir  marin  (Annexe  SI,  Note  complémentaire  2.1).
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TÉVIEC  CAPUCHE

Structure  sociale  et  parenté  biologique.  Pour  mieux  comprendre  les  tailles  de  
population  effectives  et  les  niveaux  de  consanguinité,  nous  avons  calculé  des  
séries  d'homozygotie  (RoH)  pour  les  quatre  HG  du  Mésolithique  tardif  à  
couverture  plus  élevée  (stp001,  hoe003,  hoe005  et  tev003)  et  un  panel  d'individus  
comparatifs  anciens  et  modernes.  Nous  observons

Du  point  de  vue  phénotypique,  nous  trouvons  une  certaine  diversité  au  cours  
du  Mésolithique  tardif  en  France.  Nous  observons  que  si  la  plupart  des  individus  
portent  la  peau  foncée  et  les  yeux  bleus  caractéristiques  des  WHG,  D(4)hoe003  
et  J(11)hoe005  avaient  probablement  une  pigmentation  cutanée  pâle  à  
intermédiaire  (annexe  SI,  tableau  S11).
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Fig.  1.  Localisation  des  individus  et  des  sépultures  évoqués  dans  le  texte.  (A)  Carte  indiquant  la  localisation  des  sites  paléolithiques  et  mésolithiques  utilisés  pour  l'analyse  génétique  
comparative,  mettant  en  évidence  la  localisation  des  sites  étudiés  dans  cette  étude  et  l'occupation  néolithique,  pour  laquelle  il  n'existe  pas  de  données  génétiques  disponibles.  (B)  
Représentation  schématique  des  sépultures  fouillées  dans  les  amas  coquilliers  de  Téviec  et  Hoedic  d'après  la  carte  de  terrain  de  M.  Péquart  et  S.J.  Péquart  (26,  27).
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Étant  donné  leur  large  contemporanéité  (Annexe  SI,  Fig.  S8  et  S9),  
nous  avons  étudié  le  degré  de  parenté  biologique  entre  les  individus  
Téviec  et  Hoedic,  avec  des  méthodes  qui  permettent  l'inférence  de  
relation  jusqu'au  deuxième  et  au  quatrième  degré  pour  les  données  d'ADNa  (34–36).

Fig.  2.  Estimation  des  protéines  marines  basée  sur  tout  le  collagène  δ13C  disponible  mesuré  sur  des  échantillons  d'os  humains  de  Hoedic  et  Téviec,  modélisé  à  l'aide  de  FRUITS  v.  3.1.
Les  individus  sont  classés  chronologiquement  au  sein  de  chaque  site  (les  plus  anciens  sont  à  gauche).  Les  échantillons  contenant  des  données  génomiques  produits  dans  cette  étude  sont  ombrés  
en  bleu  (Hoedic)  et  en  vert  (Téviec).  Les  autres  individus  n'ont  pas  été  échantillonnés  pour  l'analyse  génétique,  mais  leurs  isotopes  précédemment  publiés  sont  utilisés  ici  à  des  fins  de  comparaison  (30).

Note  complémentaire  6).  À  Téviec,  où  tous  les  individus  analysés  proviennent  de  la  

même  tombe,  deux  paires  d'individus  (tev001tev003  et  tev002tev003)  ont  été  déduites  

comme  étant  des  parents  au  deuxième  ou  au  troisième  degré  (Fig.  5  et  annexe  SI,  

note  supplémentaire  6).  Ces  liens  de  parenté  se  manifestent  également  dans  le  

regroupement  génétique  plus  serré  au  sein  du  site  de  Téviec  (Fig.  4).  Tous  les  autres  

couples  d'individus  ont  des  liens  de  parenté  au  troisième  degré  ou  plus,  même  ceux  

enterrés  ensemble.

Il  est  à  noter  que  la  femelle  adulte  (hoe004)  et  la  fillette  de  4  à  7  ans  (hoe005)  enterrées  

ensemble  dans  la  tombe  J  n'étaient  pas  biologiquement  apparentées,  conformément  
aux  différentes  apparences  phénotypiques.

Les  individus  de  la  Bretagne  mésolithique  sont  majoritairement  non  apparentés,  et  

aucune  parenté  au  premier  degré  n'a  été  identifiée  (Fig.  5  et  Annexe  SI,

Les  HG  et  stp001  de  Bretagne  présentent  des  RoH  longs  et  fréquents,  ce  qui  est  
cohérent  avec  une  petite  taille  de  population  effective.  Contrairement  à  ce  que  l'on  

pourrait  attendre  de  leur  isolement  géographique  et  temporel,  les  HG  français  du  

Mésolithique  tardif  présentent  des  RoH  similaires,  mais  légèrement  inférieurs,  à  ceux  

observés  dans  d'autres  génomes  à  couverture  élevée  des  WHG,  tels  que  Loschbour  

[ca.  8  000  ans,  Luxembourg  (6)]  et  SRA62  [ca.  8  000  ans,  Irlande  (33)].  Il  est  

intéressant  de  noter  que  nous  ne  trouvons  aucune  preuve  de  consanguinité  en  

Bretagne  mésolithique  [comme  un  excès  de  longs  fragments  de  RoH  au  lieu  d'une  

augmentation  proportionnelle  de  la  longueur  totale  de  la  somme  des  RoH  et  du  nombre  

de  segments  de  RoH  (Fig.  3B)].

Discussion

La  dynamique  des  interactions  sociales  entre  les  populations  HG  passées  est  peu  

étudiée  génétiquement,  en  partie  à  cause  de  la  rareté  des  restes  humains  et,  par  
conséquent,  des  données  de  séquences  d'ADN.  Pour  remédier  à  cela,
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Des  échantillons  ont  été  prélevés  sur  les  restes  osseux  de  10  individus  provenant  de  trois  sites  archéologiques  en  France.  Voir  l'annexe  SI  pour  des  informations  détaillées  sur  chaque  échantillon  et  mesures.
Les  abréviations  suivantes  sont  utilisées  dans  le  tableau :  Années  (y),  mitochondries  (mt),  chromosome  (chr.),  biologique  (biol.).

Tableau  1.  Individu  mésolithique  séquencés  dans  cette  étude
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Fig.  3.  (A)  Analyse  en  composantes  principales  (ACP)  des  Eurasiens  occidentaux  actuels  génotypés  sur  l'ensemble  de  données  Human  Origins  (points  gris),  et  des  anciens  chasseurs
cueilleurs  du  Paléolithique  supérieur  et  du  Mésolithique  et  des  populations  néolithiques  (ensemble  de  données  S5)  (B)  Séries  d'homozygotie  pour  13  individus  anciens  à  couverture  
élevée,  dont  quatre  chasseurscueilleurs  mésolithiques  nouvellement  signalés  en  France  et  un  total  de  neuf  chasseurscueilleurs  mésolithiques  européens,  ainsi  que  des  populations  
modernes  du  panel  génomique  1000 .

Fig.  4.  Carte  thermique  des  distances  génétiques  entre  les  individus  HG  mésolithiques  de  la  France  actuelle  rapportés  ici  (axe  Y )  et  les  HG  européens  du  Mésolithique/Paléolithique  
supérieur  inférieur  ( axe  X,  >  20  000  SNP),  mesurées  par  des  statistiques  f3outgroup  de  la  forme  f3(France  HG  1,  Eurasian  HG  2 ;  Mbuti).  Veuillez  consulter  l'annexe  SI,  note  
complémentaire  3  pour  plus  d'informations  sur  les  individus  comparatifs.  Les  couleurs  plus  chaudes  correspondent  à  des  valeurs  f3  plus  élevées  et  indiquent  une  dérive  génétique  
partagée  plus  élevée  entre  des  paires  d'individus  anciens.
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Bien  que  notre  analyse  génétique  confirme  que  les  personnes  enterrées  à  
Téviec  et  Hoedic  étaient  génétiquement  plus  apparentées  entre  elles  qu'avec  
d'autres  WHG,  les  isotopes  stables  montrent  des  stratégies  de  subsistance  
relativement  distinctes  sur  chaque  site  [Fig.  2,  (11)].  La  forte  consommation  de  
fruits  de  mer  sur  les  deux  sites  indique  que  les  deux  groupes  dépendaient  fortement  de

Français  sur  l'exploitation  des  ressources  marines.  Cela  n'est  pas  surprenant  
étant  donné  que  les  deux  sites  sont  situés  dans  une  petite  région  sur  la  côte  et  
que  les  régimes  alimentaires  des  HG  sont  systématiquement  liés  aux  conditions  
environnementales  (30),  qui  étaient  comparables  à  Téviec  et  Hoedic,  impliquant  
une  disponibilité  des  ressources  alimentaires  similaire  (14).  Cependant,  chaque  
groupe  avait  des  préférences  différentes  en  matière  d'exploitation  des  ressources.  
Au  Mésolithique  tardif,  le  niveau  de  la  mer  était  de  5  à  15  m  plus  bas  qu'aujourd'hui,  
et  alors  que  l'île  actuelle  d'Hoedic  est  le  résultat  de  la  division  d'une  île  plus  
grande,  Téviec  était  au  bord  de  la  mer  (37,  38).  Cela  a  peutêtre  permis  un  accès  
plus  facile  aux  aliments  terrestres  aux  chasseurscueilleurs  de  Téviec.

Nous  avons  généré  des  données  génomiques  complètes  sur  les  HG  du  
Mésolithique  tardif  et  confirmé,  grâce  à  de  nouvelles  datations  au  radiocarbone  

calibrées  sur  du  collagène  osseux  humain,  que  les  individus  enterrés  à  Téviec  et  
Hoedic  étaient  non  seulement  à  proximité  spatiale,  mais  étaient  également  
largement  contemporains,  formant  une  population  biologique,  éventuellement  
sousstructurée  en  différents  groupes  ou  clans.  Cela  a  fourni  une  opportunité  
sans  précédent  d'étudier  la  structure  démographique  et  la  dynamique  
socioculturelle  des  HG  du  Mésolithique,  en  intégrant  les  données  génomiques,  le  
radiocarbone,  les  isotopes  stables  et  archéologiques,  même  si  nous  tenons  
compte  des  biais  de  préservation  archéologique  et  de  la  sélection  possible  des  
individus  pour  l'inhumation. Les  données  alimentaires  sur  les  populations  de  HG  enregistrées  historiquement  

indiquent  que  très  peu  de  groupes  dans  le  monde  dépendent  des  ressources  
marines  pour  plus  de  50  %  de  leur  alimentation  (par  exemple,  Alsea,  Haida,  
Makah  et  Inuit),  peutêtre  en  raison  du  coût  technologique  initial  associé  à  
l'utilisation  intensive  des  ressources  aquatiques,  notamment  les  bateaux,  les  
filets,  les  pièges,  les  hameçons  et  les  lignes  (30).  L'apport  extrêmement  élevé  de  ressources  marines
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Fig.  5.  Résultats  de  l'analyse  de  parenté  biologique  à  l'aide  de  READ  (34).  Les  individus  enterrés  dans  la  même  tombe  ou  à  proximité  immédiate  sont  surlignés  en  rouge  (tous  
les  individus  échantillonnés  à  Téviec  ont  été  enterrés  dans  la  même  tombe ;  hoe004  et  hoe005  correspondent  à  l'enterrement  simultané  d'une  femme  adulte  et  d'un  enfant  
placé  sur  l'adulte).
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LIRE  les  estimations  de  parenté

Ce  schéma  est  conforme  aux  populations  HG  enregistrées  historiquement,  pour  
lesquelles  les  groupes  résidentiels  ont  moins  de  10%  de  parents  primaires  (39,  
40).  Il  est  intéressant  de  noter  que,  contrairement  à  ce  qui  était  attendu,  les  
individus  enterrés  ensemble  n'avaient  pas  de  liens  de  parenté  biologique  étroits.  
Une  exception  à  ce  schéma  est  l'individu  enterré  au  fond  de  la  tombe  K  à  Téviec  
[K6(16)tev003],  qui  avait  des  liens  de  parenté  biologique  plus  étroits  avec  au  
moins  deux  (échantillonnés  sur  un  total  de  cinq)  des  individus  enterrés  audessus  
de  lui,  alors  que  ceuxci  n'étaient  pas  étroitement  liés  entre  eux.  Cette  découverte  

corrobore  l'importance  et  la  singularité  que  K6(16)tev003  aurait  pu  avoir  en  
fonction  de  la  disposition  de  la  tombe  et  du  matériel  archéologique  associé.  De  
plus,  l'analyse  ostéologique  a  révélé  deux  armatures  microlithiques,  probablement  
issues  d'une  arme  à  projectile,  perforées  dans  les  sixième  et  onzième  vertèbres  
dorsales,  dont  la  première  a  pu  entraîner  une  mort  immédiate  en  sectionnant  
l'aorte  (1).  Son  mandibule  portait  également  une  ancienne  fracture  bien  cicatrisée,  
ce  qui  a  été  suggéré  comme  preuve  d'un  mode  de  vie  marqué  par  une  certaine  
violence  (26).

L'homosexualité  est  une  pratique  courante  dans  certaines  régions  d'Asie  de  
l'Ouest  et  du  Sud,  mais  elle  est  aussi  le  résultat  d'une  faible  population  et  de  
l'endogamie,  même  si  les  accouplements  sont  aléatoires  (41).  Les  habitants  de  
Téviec  et  d'Hoedic  semblent  avoir  mis  en  œuvre  des  stratégies  pour  éviter  les  
accouplements  consanguins,  comme  les  échanges  entre  groupes.  Le  paysage  
mésolithique  plus  vaste  de  Bretagne  pourrait  avoir  facilité  la  mobilité,  le  contact  
et  l'échange  de  partenaires  entre  les  petits  groupes  HG.

Conformément  à  l'analyse  de  parenté  biologique,  qui  montre  que  les  unités  
sociales  de  Téviec  et  Hoedic  n'étaient  généralement  pas  basées  sur  des  parents  
biologiques  proches,  les  modèles  RoH  montrent  une  parenté  accrue  en  raison  
de  la  petite  taille  des  populations  plutôt  que  de  la  consanguinité  directe  (41,  42).  
Cette  observation  est  similaire  à  celle  d'autres  populations  du  Mésolithique  tardif  
en  Europe  occidentale  et  le  phénomène  semble  être  plus  prononcé  en  Europe  
occidentale  [Fig.  3,  (4)]  qu'en  Europe  orientale,  septentrionale  et  méridionale  
[Fig.  3,  (4,  24,  43)].  Dans  les  populations  actuelles,  la  consanguinité  est  plus  
répandue  dans  les  zones  où  la  consanguinité  est  favorisée  culturellement,  
comme  en

Nous  observons  une  faible  parenté  génétique  intrasite,  suggérant  que  les  
HG  du  Mésolithique  en  Bretagne  avaient  des  systèmes  sociaux  en  place  qui  
éviteraient  la  consanguinité  entre  parents  immédiats,  similaire  à  ce  qui  a  été  
observé  chez  certains  HG  du  Paléolithique  supérieur  tardif  (25).

Des  pratiques  exogamiques  ont  déjà  été  proposées  pour  les  sites  du  
Mésolithique  tardif  en  Bretagne  sur  la  base  d'isotopes  alimentaires.  L'analyse  
isotopique  de  Schulting  et  Richards  (11)  sur  un  grand  nombre  d'individus  a  
indiqué  que  le  régime  alimentaire  des  jeunes  femmes  enterrées  à  Téviec  et  
Hoedic  avait  tendance  à  dépendre  davantage  des  protéines  terrestres  que  la  
moyenne  des  sites,  se  déplaçant  vers  les  valeurs  marinesterrestres  du  groupe  
à  des  âges  plus  avancés  (11).  Ce  changement  de  régime  alimentaire  suggère  
un  comportement  exogamique  patrilocal,  où  des  femmes  d'autres  groupes  plus  
à  l'intérieur  des  terres  ont  migré  vers  ces  communautés  côtières .  Le  
chevauchement  chronologique  possible  entre  ces  dernières  communautés  HG  
et  les  premiers  groupes  néolithiques  des  régions  voisines  a  donné  lieu  à  l'idée  
que  les  jeunes  femmes  de  Hoedic  et  Téviec,  étant  donné  leur  régime  alimentaire  
plus  à  l'intérieur  des  terres,  venaient  des  groupes  d'agriculteurs  néolithiques  (11).  
Nous  confirmons  maintenant  le  chevauchement  chronologique  des  phases  
ultérieures  de  l'activité  funéraire  à  Hoedic  et  montrons  que  ces  femmes  (illustrées  
dans  cette  étude  par  hoe004  et  hoe005)  ne  proviennent  pas  de  populations  
néolithiques,  car  elles  se  situent  dans  la  variation  génétique  HG  et  ne  présentent  
aucune  trace  d'  ascendance  liée  aux  agriculteurs  néolithiques  (Fig.  3  et  4).  Bien  
que  le  profil  alimentaire  de  cette  femme  et  de  son  enfant  enterrés  dans  la  tombe  
J  à  Hoedic  diffère  de  la  moyenne  observée  sur  le  site  et  s'aligne  sur  celui  de  
Téviec,  leur  origine  reste  inconnue,  mais  une  possible  origine  étrangère  commune  
pourrait  expliquer  leur  inhumation  conjointe  sans  lien  de  parenté.

Les  données  ethnographiques  montrent  que  dans  les  sociétés  humaines,  et  en  
particulier  dans  les  communautés  de  cueilleurs,  les  soins  aux  enfants  sont  
souvent  multiples.  La  densité  des  communautés  de  cueilleurs  est  souvent  plus  
élevée  que  dans  celles  des  agriculteurs,  et  plusieurs  membres  du  groupe  
participent  donc  à  l'éducation  des  enfants  (44).  La  nonrelation  biologique  dans  
les  tombes  avec  des  femmes  adultes  et  des  enfants  n'est  pas  rare  dans  d'autres  contextes  et
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Les  protéines  retrouvées  chez  les  inhumés  à  Hoedic  indiquent  que  la  pêche  
était  leur  principale  activité  de  subsistance,  alors  que  les  individus  inhumés  à  
Téviec  passaient  probablement  relativement  plus  de  temps  à  chasser  et  à  
cueillir  des  aliments  terrestres  (11).  Les  habitudes  alimentaires  spécifiques  de  
chaque  site  indiquent  qu'ils  vivaient  en  unités  sociales  distinctes.
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Les  extraits  d'ADN  ont  ensuite  été  convertis  en  bibliothèques  Illumina  double  brin.  Une  partie  du  premier  extrait  

de  chaque  échantillon  a  été  utilisée  pour  construire  des  bibliothèques  de  séquençage  afin  d'observer  la  

désamination  et  la  taille  des  fragments  typiques  des  dommages  postmortem  à  l'ADN  (56).  Les  bibliothèques  

double  brin  suivantes  ont  été  construites  à  l'aide  de  l'enzyme  USER  pour  éliminer  la  désamination.  Les  

bibliothèques  ont  été  amplifiées  avec  une  amorce  indexée  unique  (57).  Après  contrôle  qualité,  les  bibliothèques  

ont  été  regroupées  et  le  génome  entier  a  été  séquencé  en  shotgun  sur  Illumina  HiSeq  X  (échantillons  Téviec  et  

Hoedic)  ou  sur  NovaSeq  6000  sur  la  plateforme  technologique  SNP  &  SEQ  d'Uppsala.

Après  démultiplexage  de  la  séquence,  les  lectures  appariées  avant  et  arrière  ont  été  coupées  et  fusionnées  

lorsqu'un  chevauchement  d'au  moins  11  pb  a  été  trouvé.  Les  lectures  fusionnées  ont  été  cartographiées  par  

rapport  au  génome  humain  de  référence  à  l'aide  de  BWA  aln  0.7.13  (58).

Les  fragments  avec  des  positions  de  début  et  de  fin  identiques  ont  été  regroupés  en  séquences  consensus .  

Toutes  les  lectures  inférieures  à  35  pb,  avec  >  10  %  d'incompatibilités  avec  le  génome  de  référence  ou  une  

qualité  de  cartographie  <  30  ont  été  supprimées.  Pour  chaque  bibliothèque,  nous  avons  fusionné  les  fichiers  

bam  résultant  de  tous  les  cycles  de  reséquençage  à  l'aide  de  samtools  merge  v1.5.

Les  données  de  toutes  les  bibliothèques  traitées  par  USER  ont  été  fusionnées  par  individu.

Nous  avons  utilisé  un  modèle  chronologique  bayésien  implémenté  dans  le  progiciel  OxCal  v.4.4  pour  

estimer  la  durée  de  vie  de  chaque  individu  étudié ,  qui  comprenait  une  correction  alimentaire  pour  l'effet  du  

réservoir  de  radiocarbone  marin  à  l'aide  du  logiciel  FRUITS  (48,  49)  (Annexe  SI,  Note  supplémentaire  2).

Les  âges  calendaires  sont  indiqués  sous  la  forme  « cal  BP »  (BP,  où  Présent  est  1950  CE).  Toutes  les  

plages  calibrées  sont  données  avec  une  probabilité  de  95,4  %  et  arrondies  aux  5  ans  les  plus  proches,  car  les  

résultats  modélisés  varient  d'une  exécution  à  l'autre.

Radiocarbone  et  isotopes  stables  du  carbone  et  de  l'azote.  Nous  avons  utilisé  des  mesures  précédemment  

publiées  et  nouvellement  produites  du  14C  et  de  l'isotope  stable  du  carbone  (13C)  et  de  l'azote  (15N)  sur  le  

collagène  osseux  humain  et  avons  effectué  une  évaluation  complète  de  toutes  les  mesures  pour  évaluer  la  

fiabilité,  ce  qui  a  abouti  au  rejet  de  plusieurs  mesures  principalement  en  raison  d'une  mauvaise  conservation  

du  collagène  osseux.  Dans  certains  cas,  nous  avons  testé  la  fiabilité  des  mesures  en  traitant  plusieurs  

échantillons  du  même  os  dans  différents  laboratoires  de  radiocarbone  (Uppsala,  Oxford)  (annexe  SI,  note  

supplémentaire  2  et  tableaux  S1  et  (S2).

Matériel  archéologique.  Les  individus  de  Téviec  et  Hoedic  ont  été  
échantillonnés  conformément  à  un  permis  (HDL.EF.2017.201)  délivré  par  
Henry  de  Lumley,  directeur  de  l'Institut  de  Paléontologie  Humaine,  Fondation  
Albert  Ier,  Prince  de  Monaco,  à  Paris.  Le  Mont  SaintPierre,  Champigny  a  été  
échantillonné  en  accord  avec  le  Service  archéologique  de  la  Communauté  
Urbaine  du  Grand  Reims,  autorisé  par  Nicolas  Garmond,  responsable  de  la  
fouille  archéologique  menée  en  2017.

Nous  avons  utilisé  la  méthode  décrite  dans  la  référence  59  pour  la  détermination  biologique  du  sexe.

La  contamination  a  été  estimée  sur  la  base  de  signaux  contradictoires  dans  les  mitochondries  (60)  et,  pour  les  

individus  identifiés  comme  des  hommes,  dans  le  chromosome  X  (61).

Deux  ensembles  de  données  pseudohaploïdes  ont  été  générés  en  tirant  au  hasard  une  lecture  par  SNP  à  

partir  des  données  anciennes  nouvellement  générées  et  d'individus  anciens  précédemment  publiés  issus  de  

populations  pertinentes :  le  panel  de  1  240  k  SNP  (3),  fusionné  avec  les  populations  modernes  du  Simons  

Genome  Diversity  Panel  (31)  et  du  panel  Human  Origins  [HO  (32)].  Pour  les  individus  séquencés  à  couverture  

élevée,  nous  avons  effectué  des  appels  diploïdes  de  sites  de  transversion  enrichis  dans  la  population  Yoruba  

du  panel  de  1  000  génomes  (KGP),  données  de  phase  3.

L'ACP  a  été  réalisée  à  l'aide  de  smartPCA  du  package  EIGENSOFT  v.  7.2.1  (63)  en  projetant  les  individus  

anciens  sur  les  composantes  principales  calculées  sur  les  individus  modernes  d'Eurasie  occidentale  à  partir  de  

l'ensemble  de  données  HO  en  utilisant  « lsqproject ».  Les  statistiques  f  ont  été  réalisées  avec  POPSTATS  (64)  

et  les  SE  ont  été  calculées  avec  un  jack  knife  pondéré  en  blocs.  Nous  avons  exploré  des  modèles  qpAdm  à  

une  et  deux  sources  en  utilisant  Admixtools2,  avec  Loschbour  et  GoyetQ2  comme  sources  et  avec  l'ensemble  

de  référence  suivant :  Mota,  Ust_Ishim,  MA1,  ko1,  GoyetQ116,  MbutiPygmy,  Papuan,  Onge,  Han,  Karitiana,  

Natufian  (et  Anatolia  Neolithic  pour  la  modélisation  des  mélanges  agricoles).  Parenté  génétique

L'haplogroupe  mitochondrial  a  été  attribué  à  l'aide  de  Haplogrep  v.  2.1.16  (62)  et  Phylotree  17.  L'haplogroupe  

du  chromosome  Y  a  été  déterminé  sur  les  positions  SNP  informatives  de  Phylotree  (version  9  mars  2016)  ou  

ISOGG  (v.11,  avril  2016)  avec  samtools  mpileup  v1.3.

PNAS  2024  Vol.  121  N°  10  e2310545121 https://doi.org/10.1073/pnas.2310545121  7  sur  9

ADN  ancien.  Les  données  génomiques  ont  été  générées  dans  des  installations  dédiées  à  l'ADN  

ancien  au  laboratoire  d'évolution  humaine  de  l'université  d'Uppsala,  en  suivant  une  procédure  

similaire  à  celle  de  la  référence  50.  L'ADN  a  été  extrait,  à  l'aide  de  versions  adaptées  des  

références  51  et  52,  de  morceaux  d'os  de  la  partie  interne  de  l'os  pétreux  et  de  racines  dentaires  (5355).

Matériels  et  méthodes

Conclusion

Français  L'absence  d'ascendance  liée  aux  agriculteurs  dans  les  HG  
analysés,  en  particulier  ceux  de  la  phase  tardive  à  Hoedic,  éclaire  la  
dynamique  d'interaction  entre  ces  populations  et,  en  fin  de  compte,  le  destin  
des  populations  HG  mésolithiques.  Dans  toute  l'Europe,  le  flux  génétique  
directionnel  des  HG  vers  les  populations  d'agriculteurs  a  été  démontré  par  
la  découverte  constante  d'ascendance  associée  aux  HG  dans  des  contextes  
agricoles.  En  France,  il  a  été  montré  que  les  agriculteurs  du  Néolithique  
ancien  portaient  des  lignées  de  chasseurscueilleurs  du  Pléistocène  tardif ,  
suggérant  de  multiples  événements  de  mélange,  avant  et  après  l'  arrivée  
des  groupes  néolithiques  en  France  (10,  21).  De  plus,  les  preuves  d'un  
mélange  tardif  HGagriculteur  dans  le  sud  de  la  France,  survenant  seulement  
plusieurs  générations  après  l'arrivée  initiale  de  l'agriculture  en  même  temps  
que  le  développement  des  traditions  potières  locales,  ont  été  interprétées  
comme  une  adoption  locale  d'aspects  du  package  néolithique  par  les  
groupes  HG  (21,  46,  47).  En  Sicile,  un  individu  d'ascendance  HG  a  montré  
un  régime  alimentaire  similaire  à  celui  des  agriculteurs  siciliens  du  Néolithique  
ancien,  ce  qui  soulève  l'idée  d'interactions  entre  groupes  (24).  Cependant,  
les  données  génétiques  des  HG  ayant  coexisté  avec  les  agriculteurs  restent  rares.

périodes  (45)  et  bien  que  ces  problèmes  ne  soient  pas  universels  dans  
toutes  les  sociétés ,  nos  résultats  soutiennent  que  les  liens  sociaux  
(parenté)  ont  été  établis  audelà  de  la  parenté  biologique  et  qu'une  certaine  
signification  sociale  a  été  attribuée  à  ces  liens,  postmortem.

Pris  ensemble,  ces  résultats  montrent  que  le  flux  génétique  entre  les  
cueilleurs  et  les  agriculteurs  était  généralement  unidirectionnel  et  résultait  
de  l'  adhésion  d'individus  d'ascendance  HG  à  des  groupes  d'agriculteurs  et  
non  l'inverse .  En  échantillonnant  des  groupes  HG  qui  chevauchent  
chronologiquement  les  premiers  agriculteurs  au  lieu  de  groupes  HG  
antérieurs  à  l'arrivée  des  agriculteurs  néolithiques,  nous  excluons  le  biais  
d'échantillonnage  comme  explication  de  l'absence  d'ascendance  mixte  liée  
aux  agriculteurs.  Bien  qu'un  tel  modèle  d'interaction  entre  les  groupes  HG  et  
les  agriculteurs  soit  clair  en  Bretagne,  un  flux  génétique  dans  la  direction  
opposée  aurait  pu  se  produire  dans  d'autres  contextes  et  régions.

Ici,  nous  confirmons  que  certains  des  derniers  événements  funéraires  à  

Hoedic  (Annexe  SI,  Fig.  S9)  sont  contemporaines  des  sites  agricoles  voisins  
de  Bretagne,  tels  que  Pluvignon,  Kervouric  et  Kervouyec  (Annexe  SI,  Note  
complémentaire  5.1).  Nous  observons  que  cette  population  HG  est  restée  
intacte  tout  au  long  d'une  période  temporelle  qui  chevauche  l'arrivée  des  
populations  néolithiques  dans  la  région.  Malgré  le  manque  de  données  
génétiques  sur  les  premiers  agriculteurs  de  Bretagne,  les  agriculteurs  
portaient  une  ascendance  liée  à  HG  dans  d'autres  régions  de  France  (10,  21).

Notre  révision  de  la  chronologie  de  l'activité  funéraire  à  Téviec  et  Hoedic  
fournit  une  interprétation  plus  robuste  de  la  fin  du  Mésolithique  en  Bretagne,  
en  plaçant  Hoedic  comme  le  dernier  site  mésolithique  connu  en  France.  Les  
individus  de  Téviec  et  Hoedic  vivaient  à  la  limite  de  la  distribution  

géographique  et  chronologique  des  groupes  HG  du  Mésolithique  occidental  
européen.  Ces  circonstances  ont  pu  acculer  ces  groupes  à  une  dérive  
génétique  sévère  en  raison  de  la  taille  extrêmement  réduite  de  leur  
population,  ne  laissant  aucune  alternative  à  la  consanguinité  et  à  ses  
conséquences  délétères.  En  intégrant  les  résultats  génétiques,  radiocarbone  
et  isotopes  stables,  nous  observons  que  ces  groupes  ont  mis  en  œuvre  des  
stratégies  pour  éviter  la  consanguinité,  ce  qui  indique  le  maintien  de  réseaux  
de  mariages  mixtes  entre  différents  sousgroupes  HG.  Ces  pratiques  ont  
probablement  été  actives  jusqu'à  la  fin  de  l'existence  de  ces  groupes  HG,  
lorsqu'ils  ont  finalement  été  assimilés  ou  remplacés  par  les  agriculteurs  
néolithiques.  De  telles  stratégies  pourraient  être  ancrées  dans  les  pratiques  
des  chasseurscueilleurs  depuis  le  début  du  Paléolithique  supérieur,  époque  
à  laquelle  l’exogamie  et  les  échanges  réguliers  entre  groupes  semblaient  
avoir  évité  la  consanguinité  (25).  En  combinant  des  analyses  génétiques  et  
alimentaires,  nous  mettons  au  jour  la  complexité  des  systèmes  socioculturels  
des  chasseurscueilleurs,  qui  s’expriment  également  dans  leurs  pratiques  
funéraires.
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Université,  75236  Uppsala,  Suède ;
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Département  d'études  historiques,  Université  de

Section  médicolégale,  Enquête  régionale
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Département  d'entomologie,  Texas

Muséum  
Centre  de  Recherche  en  Archéologie,  

Nantes  Université,  CNRS,  

Archéosciences,  Histoire,  Université  de  Rennes,  Rennes,  CNRS  35065,  France;  national  d’Histoire  
naturelle,  UMR7194,  Université  Perpignan  Via  Domitia,  Department  

INSERM,  l’institut  du  thorax,  F44000  Nantes,  France  

Göteborg,  405  30  Göteborg,  Suède ;

Unité,  Autorité  de  police  suédoise,  753  32  Uppsala,  Suède ;

Université,  351  95  Växjö,  Suède ;

UMR  6298,  ARTEHIS,  Université  j  
Service  de  Bourgogne—CNRS,  Bâtiment  Sciences  Gabriel,  21000  Dijon,  France;  

Uppsala,  le  traitement  des  données  et  les  calculs  ont  été  rendus  possibles  par  les  ressources  

fournies  par  l'infrastructure  suédoise  pour  le  supercalcul,  NAISS  et  SNIC  à  Uppmax,  partiellement  

financées  par  le  Conseil  suédois  de  la  recherche  via  l'accord  de  subvention  n°  202206725.

Disponibilité  des  données,  du  matériel  et  des  logiciels.  Les  données  de  séquence  du  génome  

provenant  de  restes  humains  préhistoriques  ont  été  déposées  dans  l'European  Nucleotide  Archive  

(https://www.ebi.ac.uk/ena/browser/home,  PRJEB71770)  (67).

la  Fondation  Knut  et  Alice  Wallenberg  (MJ),  Vetenskapsrådet  (subventions  201805537  et  

202204642  à  MJ  et  subvention  201705267  à  TG).  Le  séquençage  génétique  a  été  réalisé  à  la  

National  Genomic  Infrastructure  (NGI)

Les  séries  d'homozygotie  ont  été  estimées  pour  un  ensemble  de  données  diploïdes,  pour  

lequel  les  fichiers  VCF  d'échantillons  anciens  ont  été  sousensembles  en  sites  de  transversion  

enrichis  dans  la  population  Yoruba  du  panel  génomique  1000  (KGP),  données  de  phase  3,  avec  

la  commande  homozyg  dans  PLINK  (65).  Les  phénotypes  de  pigmentation  pour  les  échantillons  

anciens  à  couverture  élevée  ont  été  estimés  avec  le  système  HIrisPlexS  (66).  Des  descriptions  

détaillées  des  procédures  de  laboratoire  humide  d'ADN  ancien,  de  bioinformatique  et  d'analyse  

génétique  de  population  sont  disponibles  dans  l'annexe  SI,  note  supplémentaire  3.
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