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Evidences géneétiques
du peuplement
de I’Asie orientale

Alicia SANCHEZ-MAZAS!'

Ms. recu le 6 janvier 2008, accepté le 20 mars 2008

I Abstract

Genetic evidence on the peopling of East Asia. — This article is a current synthesis on the main genetic hypotheses
related to human peopling history of East Asia, based on the analysis of different genetic systems and their comparison to
archaeological and linguistic data. The general introduction (chapter 1) explains how genetics uses different approaches to
analyze human diversity and interpret the results in relation to peopling history. Chapter 2 gives an overview of the results
related to the first human settlements of this continent, with an explanation on how our ideas evolved since the first pop-
ulation genetics analyses until today. Chapter 3 describes the principal theories on more recent human migrations (like the
Neolithic period) founded on the confrontation of genetic data and linguistic information.

Keywords: population genetics, linguistics, archaeology, prehistory, human peopling history, human evolution

IRésumé

Cet article est une synthése actuelle des principales hypotheses génétiques sur I'histoire du peuplement humain en Asie
orientale, basées sur I'analyse de plusieurs systemes génétiques et leur confrontation aux données de I'archéologie préhis-
torique et de la linguistique historique. L'introduction générale (chapitre 1) explique les différentes approches par lesquelles
la génétique est capable d’'analyser la diversité humaine et d'interpréter les résultats dans le contexte du peuplement
humain. Le chapitre 2 décrit les résultats relatifs aux tout premiers peuplements préhistoriques de ce continent, en expli-
quant comment nos idées ont évolué depuis les premiéres analyses génétiques de populations jusqu’a nos jours. Le chapi-
tre 3 expose les théories sur les migrations humaines plus récentes (comme la période néolithique) émanant de la confron-
tation de la génétique avec des hypothéses linquistiques.

Mots clefs: génétique des populations, linguistique, archéologie, préhistoire, histoire du peuplement humain, évolution
humaine.

I 1. Introduction: contribution de la
génétique a lI'histoire du peuplement
humain

Nos connaissances sur I'histoire du peuplement du
monde par les humains modernes (Homo sapiens)
se sont enrichies, depuis quelques décennies, grace
aux résultats obtenus dans le domaine de la géné-
tique. Du fait que 'ADN, la molécule de la vie qui
porte nos genes, se transmet continuellement de pa-
rents a enfants au cours des générations successives
depuis l'origine de notre espece, tous les humains ac-
tuels détiennent au fond de leurs cellules une infor-

mation biologique susceptible de raconter I'histoire
de leurs ancétres. A plus large échelle, les popula-
tions actuelles de tous les continents portent aussi
les traces biologiques de leur passé: elles sont, géné-
tiquement, plus ou moins distinctes les unes des au-
tres, et cette diversité génétique est le résultat de dif-
férenciations qu’elles ont subies au cours de leur his-
toire et de leurs migrations géographiques plané-
taires depuis I'émergence de la toute premiere popu-
lation humaine moderne. Liétude des variations
génétiques aujourd’hui observées dans les popula-
tions est donc des plus utiles pour reconstituer I'his-
toire du peuplement des continents.

' Laboratoire d'anthropologie, génétique et peuplements (AGP), Département d’anthropologie et d’écologie, Université de Genéve,
12, rue Gustave-Revilliod, CH-1211 Genéve 4 - alicia.sanchez-mazas@unige.ch — http://agp.unige.ch
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1.1. Approche populationnelle

La génétique aborde en fait les reconstitutions de
notre passé selon deux approches tres différentes. La
premiere approche, de type «populationnel», se base
sur les proportions — ou fréquences — de diverses
variantes de genes observées dans les populations
actuelles. De nombreux genes, comme ceux qui
codent pour les groupes sanguins ABO, présentent
en effet des variations entre individus sans que cela
n‘affecte (sauf dans des cas particuliers) la survie ou
les facultés de procréation. De tels genes sont appe-
1és des polymorphismes génétiques, et il est possi-
ble, an analysant le sang ou, plus directement, '’ ADN
d’'un ensemble d’individus d'une population donnée,
de déterminer les fréquences des diverses variantes
de chaque polymorphisme dans la population en
question. Des «distances génétiques» entre popula-
tions peuvent ensuite étre calculées a partir de ces
fréquences et interprétées a la lumiere d’autres
connaissances.

Cette approche populationnelle consiste un peu a
reconstruire des généalogies de populations, I'his-
toire ayant conduit celles-ci a se différencier généti-
quement les unes des autres a partir dune population
ancestrale commune. Les fréquences des variantes
géniques varient en effet au cours des générations
sous l'effet du hasard, de telle sorte que la distance
génétique entre deux populations ayant divergé a
partir de la méme population initiale peut devenir
trés grande au bout d’un certain temps. Mais le temps
n’est pas le seul facteur qui intervient dans ces diffé-
renciations; la démographie joue aussi un role impor-
tant. Les changements de fréquences géniques sont,
en effet, particulierement rapides dans les petites
populations, surtout si celles-ci ont peu d’échanges
avec le monde extérieur. Le cas de milieux physique-
ment isolés, comme nous le verrons pour lile de
Taiwan, illustre bien ce phénomene de dérive géneé-
ttque. 11 conduit en général a ce quune population
perde de la diversité génétique, car les variantes
géniques les plus rares ont plus de chances de dispa-
raitre. Mais I'isolement d’une population n’est pas for-
cément di a une barriere géographique comme un
bras de mer (cas de Taiwan), une zone désertique ou
une montagne. Il peut aussi avoir une cause cultu-
relle: des différences de comportement socio-cultu-
rel entre populations peuvent représenter des obsta-
cles aux contacts et aux unions, et, par la-méme, aux
échanges de genes. Pour mieux comprendre I'his-
toire des populations, il est alors intéressant d’étu-
dier en parallele leurs degrés de ressemblance ou de
différence aux niveaux génétique et culturel. Or, un
critere tres utilisé aujourd’hui pour estimer I’éloigne-
ment culturel plus ou moins important entre popula-
tions est leur apparentement, plus ou moins grand,
au niveau linguistique. Siles langues parlées par deux
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populations appartiennent a la méme famille (comme
la famille sino-tibétaine, a laquelle appartient le chi-
nois), l'histoire des différenciations de cette famille
et I'étude de ses relations avec d’autres familles lin-
guistiques peuvent servir a reconstituer I'histoire des
différenciations des  populations concernées.
Aujourd’hui, généticiens et linguistes s’associent
ainsi fréquemment pour tenter d’évaluer I'impact d’é-
ventuelles barriéres culturelles sur les patrimoines
génétiques des populations, ou, a I'inverse, de tester
diverses hypotheses alternatives de reconstruction
des familles de langues a T'aide des résultats de la
génétique.

Opposé al'idée de barriere, un autre mécanisme évo-
lutif qu’il convient d’invoquer est le flux génique, ou
échanges génétiques entre populations, conduisant,
cette fois, a ce que des populations génétiquement
différentes se ressemblent davantage. Plusieurs
populations géographiquement voisines, si les échan-
ges génétiques se font librement entre elles, seront
d’autant plus semblables génétiquement qu’elles
seront plus proches géographiquement, et d’autant
plus différentes qu’elles seront plus éloignées. Le
mécanisme en jeu est appelé isolement par la dis-
tance géographique, ou, plus simplement, 2sole-
ment par la distance. Il est fréquent, en outre, et
nous le verrons dans le cas de I’Asie orientale, d’ob-
server des variations génétiques progressives (ou
continues) le long d'un axe géographique unique-
ment (par exemple selon la latitude). Cela sera géné-
ralement interprété par des échanges (inter-migra-
ttons) ou des déplacements (expansions géogra-
phiques) de populations le long de cet axe.

Les phénomenes évolutifs mentionnés ci-dessus ont
été étudiés sur le plan théorique des la premiere moi-
tié du XXe¢ siecle par des généticiens de populations
tels que Sewall Wright, aux Etats-Unis, et Gustave
Malécot, en France. Ces développements ont trouvé
des applications a I'histoire du peuplement humain
des les années 1960-1970 grace a I'étude des syste-
mes génétiques «classiques» comme les groupes san-
guins ABO, Rhésus et MNSs (parmi d’autres), et les
enzymes et protéines, pour lesquels de trés nombreu-
ses données se sont accumulées pendant toute la
seconde moitié du XXe¢ siecle.

Parmi ces systeémes «classiques», nous parlerons
abondamment, dans ce chapitre, des systémes GM et
HLA qui se sont révélés particulierement informatifs
pour reconstruire I'histoire du peuplement humain.
Le systeme GM consiste en des variations molécu-
laires situées au niveau des molécules d’anticorps cir-
culant dans le sang des individus, et résultant de va-
riations, au niveau de 'ADN, que I'on appelle les «ha-
plotypes GM». Au niveau des populations, les fré-
quences de ces haplotypes sont variables et semblent
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en effet refléter I'histoire de leurs différenciations
passées. Le systeme HLA est un autre systeme de
type «immunitaire», comme GM, mais ses variations
sont situées, cette fois, au niveau de molécules atta-
chées a presque toutes les cellules de 'organisme, et
qui ont pour rdle de reconnaitre des virus ou autres
pathogenes que lorganisme souhaite éliminer. La
plus grande part des variations de fréquences des va-
riantes génétiques HLA observées entre populations
est due, 1a aussi, a I'histoire des différenciations hu-
maines.

1.2. Approche phylogéographique

La deuxieme approche est populairement connue
sous le nom de «phylogéographie», ou géographie
des lignages. Elle a un rapport étroit avec une appro-
che de type généalogique (ou phylogénétique), mais
appliquée aux genes. Son principe consiste a recons-
truire I'arbre généalogique le plus probable de toutes
les variantes d'un gene (ou fragment d’ADN) obser-
vées chez des individus. Liage de cette généalogie —
c’est-a-dire le temps nécessaire pour que toutes les
variantes observées aient pu dériver par mutation a
partir d'un gene ancestral commun — peut alors étre
estimé, moyennant des hypotheses préliminaires sur
la vitesse d’évolution de ces molécules. En outre, en
tenant compte de 'abondance de chaque lzgrnage (ou
ensemble des variantes moléculaires généalogique-
ment rattachées) dans les populations humaines
actuelles, il est possible de proposer des lieux d’ori-
gine de chaque branche de la généalogie et ses éven-
tuels «parcours» géographiques dans d’autres
régions du monde; par exemple, si quelques variantes
d’un lignage A sont observées en Afrique alors que le
lignage A dans son ensemble est particulierement
fréquent en Asie, 'on peut supposer que l'origine de
ce lignage se situe en Asie et que les variantes trou-
vées en Afrique en ont dérivé. Combiné a une estima-
tion de I'age du lignage en question, ce «parcours»
moléculaire d’Asie en Afrique est alors également
daté, et éventuellement attribué a une migration de
population particuliére; ainsi, si I'on déduit, des ana-
lyses moléculaires, qu'un lignage B a eu sa source en
Anatolie aux alentours de 10000 ans et s’est propagé
en Europe, I'on sera tenté d’associer cet événement
aux migrations des premiers agriculteurs venus du
Proche-Orient tel que I'atteste I'archéologie.

Cette approche est intéressante mais elle a, bien
entendu, ses défauts et ses limites: les dges des ligna-
ges sont souvent estimés avec de grandes erreurs, et
l'attribution d’'une origine géographique a un lignage
donné est souvent tres hypothétique. De plus, la
construction d’arbres phylogénétiques ne s’applique
pas aussi facilement a n'importe quel fragment
d’ADN étudié. Il existe en effet diverses catégories de
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«marqueurs» génétiques, selon leur type de trans-
mission de parents a enfants: les marqueurs a trans-
mission monoparentale, et les marqueurs a trans-
mission biparentale. LADN mitochondrial, petite
molécule d’ADN présente dans les mitochondries des
cellules (et non dans leur noyau comme la presque
totalité de ’ADN), n’est transmis que des meres aux
enfants, les mitochondries paternelles ne pénétrant
pas I'ovule au moment de la fécondation. Le chromo-
some Y, quant a lui, responsable du sexe génétique
masculin, n’est transmis que de pére en fils. Tout
gene ou fragment d’ADN présent sur 'ADN mito-
chondrial ou le chromosome Y n’étant transmis, d'une
génération a l'autre, que par I'un des deux parents,
les généalogies de ces molécules sont assez facile-
ment reconstituées. En revanche, les genes présents
dans le noyau de la cellule et non localisés sur le
chromosome Y (comme, par exemple, les genes de
I'hémoglobine), sont transmis, eux, par les deux
parents a la fois. Dans ce cas, les généalogies devien-
nent tres compliquées car le matériel génétique des
deux parents se recombine a chaque génération, de
telle sorte que l'on est incapable de distinguer préci-
sément ce qui provient du lignage paternel de ce qui
provient du lignage maternel au cours des généra-
tions.

Cette approche «phylogéographique», appliquée par
certains généticiens pour reconstruire I'histoire
génétique de notre espece, est donc surtout appli-
quée a I'analyse des marqueurs a transmission mono-
parentale. Mais, méme dans ce cas, il faut rester pru-
dent sur les interprétations. En effet, les arbres phy-
logénétiques que I'on étudie sont des généalogies de
molécules d’ADN qui ne coincident pas forcément
avec des généalogies de populations. Une phylogénie
basée sur 'ADN mitochondrial n’a d’ailleurs aucune
raison de coincider avec une phylogénie du chromo-
some Y, les deux types de molécules étant transmises
de maniére indépendante d'une génération a l'autre.
Par conséquent, lorsque des relations sont établies,
par certains chercheurs, entre des migrations de
lignages moléculaires et des migrations de popula-
tions diffusant une certaine langue ou une certaine
technologie, il s’agit, dans tous les cas, d’hypothéses
tres spéculatives.

12. Premiers peuplements de I'Asie
orientale par les humains modernes

2.1. Contexte paléontologique

La question des premiers peuplements de I'Asie
orientale par des humains modernes est a rattacher
aux hypotheses d’émergence de notre espece, Homo

sapiens, que les vestiges paléontologiques, suite aux
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nouvelles datations des fossiles d’'Omo Kibbish, en
Ethiopie, situent aujourd’hui aux alentours de195000
ans (McDougall et al. 2005). Presque tous les paléon-
tologues, tout comme les généticiens, s’accordent
aujourd’hui pour considérer un événement de spécia-
tion unique des humains modernes a partir de types
humains antérieurs, dont les représentants classi-
quement reconnus sont des Homo erectus africains
anciens parfois appelés Homo ergaster. Hormis la
date tres ancienne retenue pour I'Ethiopie, les pre-
mieres dates attestées, de l'ordre de 100000 ans,
concernent des vestiges retrouvés a la fois en Afrique
de T'est, en Afrique du sud et au Proche-Orient. Cette
derniere région a notamment livré les restes specta-
culaires de Skuhl et de Qafzeh, et figure ainsi parmi
les toutes premieres régions du monde a avoir
accueilli des humains modernes.

En revanche, I'’Asie orientale n’a livré que peu de
témoignages fossiles des premiers peuplements
d’Homo sapiens: en Inde, a Narmada, a été exhumé
un fossile a4gé d’environ 50000 ans, mais mal caracté-
risé du point de vue anatomique (Kennedy et al.
1991). La date trés ancienne de 68000 ans attribuée
au fossile Homo sapiens découvert a Liujiang, dans
le Guangxi, en Chine (Shen et al. 2002), reste contro-
versée du fait que la couche sédimentaire dans
laquelle il aurait été retrouvé est incertaine. La grotte
de Tianyuan, a Zhoukoudian, également en Chine, a
livré des restes de 42000 a 39000 ans (Shang et al.
2007), mais dont la morphologie est tres archaique.
Sur la base des documents paléontologiques, on est
donc contraint, pour le moment, d’inférer les dates
des tout premiers peuplements de I’Asie orientale
continentale par les humains modernes a partir des
vestiges retrouvés en Asie orientale insulaire, qui
témoignent de maniere fiable des premiéres occupa-
tions par Homo sapiens vers 45000-40000 ans, par
exemple a Bornéo (Barker et al. 2007).

2.2. Théorie génétique du «first split»

Face a ces lacunes de connaissances dans le domaine
de la paléontologie, les généticiens ont cherché a pro-
poser des scénarios pour les premiers peuplements
humains. Ainsi, sur la base d’analyses utilisant des
distances génétiques entre populations, et prenant
en compte plusieurs systémes génétiques «clas-
siques» (plus particulierement plusieurs types de
groupes sanguins), I'équipe de Luca Cavalli-Sforza, a
Stanford, et la nétre, a Geneve, ont proposé, dans les
années 1970-1980, que l'espece humaine s’était
initialement différenciée en deux groupes, un groupe
«occidental» et un groupe «oriental», puis que cha-
cun de ces deux groupes s’était ultérieurement
scindé pour donner naissance aux populations ances-
trales des Européens, Proche-Orientaux et Africains,
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d’'une part (a partir du groupe occidental), et des
Asiatiques, Océaniens et Amérindiens, d’autre part
(a partir du groupe oriental). Selon cette these, I'ori-
gine géographique de 'humanité se situait quelque
part entre ces deux grands groupes, c’est-a-dire dans
une zone géographique comprenant le Proche-
Orient, I'Inde et I'Afrique de I'est. Cela correspondait
bien au fait que les populations de ces trois régions
présentaient les plus hauts degrés de diversité géné-
tique observés a I'échelle mondiale; ainsi, les profils
génétiques des populations d’Afrique sub-saha-
rienne, d’Europe et d’Asie orientale s’expliquaient
facilement, par simple dérive génétique, a partir de
ce «pool génétique» commun (Sanchez-Mazas et
Langaney 1988).

Le patrimoine génétique de I'ensemble des popula-
tions d’Asie orientale apparaissait donc comme tres
similaire a4 celui des populations d’Océanie et
d’Amérique, et un scénario de peuplement progressif
d’ouest en est depuis I'Inde ou le Proche-Orient en
était 'explication la plus simple. Ces résultats se sont
néanmoins révélés contradictoires avec ceux éma-
nant de I'étude d’autres systemes génétiques «clas-
siques» — des protéines et des enzymes — par I'équipe
de Matasho Nei et collaborateurs (Nei et
Roychoudhury 1993). Ces chercheurs trouvaient en
effet que I'espece humaine se structurait d’abord,
génétiquement, en un groupe «africain» et un groupe
«non-africain», puis que le groupe «non-africain»
donnait naissance aussi bien aux Européens qu’'aux
populations d’Asie orientale, d’Amérique et
d’Océanie. Dans ce scenario, I'Europe semblait res-
sembler davantage a I’Asie orientale qua I’Afrique.

Outre le fait que différents systemes génétiques
subissent des modes d’évolution distincts et ne don-
nent pas forcément les mémes résultats, 'une des
principales causes de cette apparente contradiction
est de nature méthodologique: en effet, non seule-
ment les populations comparées n’étaient pas les
meémes et ne représentaient méme pas des régions
géographiques semblables, mais les représentations
des relations génétiques entre populations sous
forme d’arbres dont les embranchements sont dicho-
tomiques (méthode utilisée dans les travaux de Nei
et collaborateurs) sont inappropriées, car elles ne
peuvent pas refléter les liens génétiques complexes
entre populations (contrairement a des especes dif-
férentes, les populations d'une méme espece, comme
Homo sapiens, peuvent continuer a échanger des
genes apres leur différenciation). 11 a donc fallu
explorer d’autres approches pour se rendre compte
que le schéma global des différenciations génétiques
humaines ressemblait plus a un réseau superposable
a la géographie qu’a un arbre, ce qui suggérait que
I'humanité s’était différenciée selon un modele d’iso-
lement par la distance (da a des différenciations géo-
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graphiques avec des inter-migrations entre popula-
tions voisines) a I'’échelle mondiale. Dans un tel
réseau, l'origine géographique de la premiere popula-
tion humaine est impossible a déterminer. Seule la
paléontologie pouvait étre prise comme référence
pour supposer que l'origine se trouvait vers I’Afrique
de T'est ou le Proche-Orient. Fait intéressant, ces
régions étaient celles dans lesquelles les populations
présentaient le degré le plus élevé de diversité géné-
tique, ce qui s’accordait tres bien avec I'idée qu’elles
renfermaient le pool génétique le plus ancien de I'hu-
manité.

2.3. Théorie génétique «out-of-Africa»

Comme nous 'avons dit plus haut, I'analyse directe
de I'ADN des individus a conduit ensuite a aborder
I'étude de la diversité génétique humaine selon une
approche tres différente, la construction de phylogé-
nies moléculaires. Dans la fin des années 1980, la
publication du premier travail sur TADN mitochon-
drial, basé sur la comparaison de fragments d’ADN de
longueurs variables selon les individus, révélait une
phylogénie montrant une séparation initiale de types
d’ADN observés uniquement chez des Africains
(Cann et al. 1987). A partir de cette étude, I'idée que
la génétique avait démontré l'origine africaine des
humains modernes s’est imposée. Liage d’environ
200000 ans calculé pour cette phylogénie semblait
d’ailleurs confirmer les résultats de la paléontologie
pour les premiers humains modernes. Pourtant, nom-
breuses ont été les critiques vis-a-vis de cette analyse
qui s’est méme avérée inadéquate sur le plan métho-
dologique. Au niveau des interprétations, les auteurs
ont pris un raccourci scientifiquement incorrect: rap-
pelons que la généalogie des lignages moléculaires ne
refléte pas la généalogie des populations, et que I'age
des molécules n’a aucune raison de correspondre a
l'age des différenciations humaines. D’autres études
du méme genre ont néanmoins suivi, basées, non plus
sur des fragments de longueur variable, mais sur les
séquences partielles ou complétes de 'ADN mito-
chondrial ainsi que sur des variantes du chromosome
Y. Si tous ces travaux ont confirmé I'ancienneté de
quelques lignages moléculaires observés seulement
chez certains individus africains, ils restent erronés
dans l'affirmation que ces résultats apportent les évi-
dences génétiques de lorigine africaine d’Homo
sapiens.

Bien que les phylogénies moléculaires ne démontrent
pas l'origine africaine de ’homme moderne, et soient
inaptes a la dater, d’autres arguments permettent en
revanche de supposer que I'Afrique de I'Est a joué un
role important dans la diversification du pool géné-
tique humain. En effet, le taux de diversité génétique
actuel y est généralement supérieur a celui que 'on
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mesure dans d’autres régions du monde. Ceci peut
s’expliquer soit par une plus grande ancienneté des
populations, soit par un plus grand nombre d’indivi-
dus ayant accumulé cette diversité. De plus, la géné-
tique des populations permet de dire si les popula-
tions ont subi une (ou plusieurs) expansion(s) démo-
graphique(s) par le passé — et, le cas échéant, d’en
estimer la période — ou si elles sont restées démogra-
phiquement stationnaires. Or, des analyses ont
conclu que les populations est-africaines ont subi les
plus anciennes expansions démographiques de la pla-
nete aux alentours de 100000 ans (Excoffier et
Schneider 1999).

2.4. Théorie génétique des routes nord et /ou sud
empruntées vers I'Asie

Lhypothése «out-of-Africa» étant finalement prise,
malgré toutes les mises en garde, comme modele de
base par la plupart des généticiens, la multiplication
des données sur ’ADN mitochondrial et le chromo-
some Y a conduit, ces dernieres années, a discuter de
la route empruntée par les premieres populations
sorties d’Afrique pour atteindre 'autre extrémité de
I’Ancien Monde, soit ’Australie, en passant par I’Asie
orientale du sud. Deux scénarios ont été envisagés:

une migration depuis I’Afrique de I'est vers le Si-
nai le long de la Vallée du Nil et le passage du Si-
nail au Levant, suivi de migrations vers I'Inde
puis I'Asie du sud-est et I’Australie («route
nord»);

une migration depuis I’Afrique de I'est directe-
ment vers I’Arabie par le Détroit de Bab-el-Man-
deb, puis le long des cotes de 'Océan Indien
vers I'Asie du sud-est et I’Australie («route sud»
ou «cotiere»).

Sil'on s’en tient aux données de la paléontologie, la
route nord est favorisée du fait que le Proche-Orient
a clairement livré des fossiles d’humains modernes
agés de 10000 ans, soit les plus anciens apres ceux
d’Afrique de l'est, alors qu'aucun fossile ancien n’a
été retrouvé sur la «route sud». Ce scénario est éga-
lement compatible avec les résultats des approches
populationnelles, comme décrit plus haut. Néan-
moins, certains généticiens (Macaulay et al. 2005;
Thangaraj et al. 2005) ont favorisé la route sud. En
effet, des lignages moléculaires tres anciens et
uniques de I’ADN mitochondrial (les lignages M31 et
M32) observés dans les iles Andaman situées dans
le Golfe de Bengale, seraient directement issus du
lignage «fondateur» M prédominant en Eurasie et
dont I'age est estimé a 63 000 ans (M serait lui-méme
dérivé de I'haplogroupe L3 originaire d’Afrique de
Iest, dont 'age est estimé a 84000 ans). Dans ce
scénario, le peuplement des iles Andaman daterait
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d’au moins 45000 ans, ce qui s’expliquerait par une
migration rapide d’ouest en est le long de la route
sud. Du point de vue du polymorphisme du chromo-
some Y, les lignages moléculaires observés en Asie
orientale proviennent d’'un ancétre commun unique
M168, ultérieurement subdivisé en 3 lignages YAP,
M130 et M89 (Underhill 2005). YAP (dérivé ensuite
en M174 en Asie orientale) aurait eu son origine en
Afrique et serait représentatif des premiers arri-
vants en Asie orientale par la «route sud». En effet,
selon les auteurs, le fait de le trouver a hautes fré-
quences aux iles Andaman (voir aussi Chandrasekar
(2007)) ainsi qu'au Tibet et au Japon indiquerait
qu’il aurait été «poussé» dans les régions périphé-
riques sous l'arrivée plus récente de migrants por-
tant d’autres lignages. Le lignage M130 est supposé
d’origine asiatique tres ancienne et présenterait
aussi une distribution compatible avec une route
cotiere.

Cependant, l'interprétation des résultats de ’ADN
mitochondrial en faveur d'une «route sud» a récem-
ment été contestée. Lanalyse moléculaire de 'ADN
mitochondrial de nombreuses populations indiennes
a en effet révélé qu’elles partageaient une partie de
ces lignages avec les Andamanais et que 'origine de
ces lignages daterait, tout au plus, de 24000 ans.
Lage des variants observés uniquement aux iles
Andaman serait, quant a lui, inférieur a 12000 ans
(Barik et al. 2008). Selon d’autres auteurs encore
(Abu-Amero et al. 2008), la diversité de '’ADN mito-
chondrial dans la Péninsule arabique ne porte pas de
traces de cette expansion (absence de lignages M et
N autochtones). Enfin, 'archéologie ne livre aucun
témoignage d’occupation humaine des iles Andaman
avant le 3¢ millénaire avant notre ére.

Ces exemples nous montrent déja (et nous le verrons
plus loin sous un autre angle) qu’'aucun scénario de
peuplement initial de I’Asie orientale par les humains
modernes n’est a ce jour définitivement démontré. Ils
nous conduisent également a nous défaire de certains
préjugés profondément ancrés dans les représenta-
tions collectives depuis pres de deux siecles (et
influencant parfois les interprétations de la géné-
tique), a savoir que des populations de phénotype
particulier — peau foncée, petite stature —, comme les
Andamanais, les «Negritos» de Malaisie et des
Philippines ou les Aborigénes Australiens, tous situés
sur la «route sud», seraient automatiquement des
représentantes de populations «primitives». Ces
interprétations sont infondées sur le plan scienti-
fique. Rappelons, ici, que les caractéres phénoty-
piques évoluent tres vite sous l'effet de pressions
adaptatives, et que les convergences sont fréquentes
entre populations géographiquement éloignées
vivant dans des environnements relativement sem-
blables, comme les foréts tropicales.
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2.5. Origine et diffusion du pool génétique asiatique

Dans les scenarios décrits ci-dessus, il n’est question
que de migrations anciennes des humains modernes
de I’Afrique vers I'Asie du sud-est, I’Asie du nord-est
n’étant pas mentionnée. Or, les chercheurs ont aussi
beaucoup discuté des contributions génétiques pos-
sibles d’ouest en est, par I’Asie centrale, vers le nord-
est.

Initialement, cette question a été abordée grace a des
résultats obtenus sous forme de projections bidimen-
sionnelles de populations. Le probleme des représen-
tations en arbres de données populationnelles, que
nous avons discuté plus haut, a en effet conduit la
plupart des généticiens a choisir d’autres types de
représentations des relations génétiques entre popu-
lations, notamment sous forme de projections cons-
truites d’apres les distances génétiques calculées
(analyses d’échelonnement multidimensionnel, ana-
lyses en composantes principales, etc). Or, dans de
tels schémas appliqués aux systemes génétiques
classiques a I'échelle mondiale, la projection des
populations rappelle presque systématiquement la
localisation géographique de celles-ci dans les diffé-
rents continents. Par exemple, la position génétique
de I'Asie orientale coincide bien avec sa position géo-
graphique intermédiaire entre le Proche-Orient,
d’une part, et les continents océanien et amérindien,
d’autre part. De plus, ces analyses ont révélé un autre
résultat particulierement intéressant concernant les
populations est-asiatiques: celles-ci se différencient
selon un axe nord-sud: les populations d’Asie du
nord-est, comme les Sibériens, Japonais, Coréens et
Chinois du nord, se ressemblent génétiquement
entre elles. D’un autre coté, les Chinois du sud et les
populations d’Asie du sud-est sont génétiquement
tres semblables. Soulignons cependant que ces ana-
lyses ne révelent pas de séparation nette entre les
populations du nord et du sud de I’Asie, mais mont-
rent plutét une continuité génétique entre popula-
tions selon la latitude.

Du point de vue des marqueurs «classiques», le peu-
plement de I'Asie orientale peut ainsi s’expliquer par
des migrations depuis I’Asie de I'ouest de part et d’au-
tre de la chaine himalayenne, c’est-a-dire d'une part,
par I'Asie centrale, et, d’autre part par le sud de I’Asie
orientale (Sanchez-Mazas 1990; Cavalli-Sforza et al.
1994). UHimalaya aurait donc constitué une barriere
géographique au flux génique, suffisamment impor-
tante pour conduire a la différenciation des popula-
tions d’Asie orientale en deux groupes, nord et sud.
Des inter-migrations auraient, par la suite, recréé une
continuité génétique entre les populations du nord et
du sud de I’Asie orientale. Ce scénario a été repris
sous le nom de modele de la «pince», et considere
également un plus grand apport génétique vers I'Asie
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du nord-est que vers I’Asie du sud-est depuis 'Asie
centrale. En effet, les populations d’Asie du nord-est
présentent un taux plus élevé de diversité génétique
que les populations d’Asie du sud-est. Ainsi, le pool
génétique asiatique aurait, non pas une seule, mais
deux sources occidentales. Bien entendu, ces
apports n’auraient pas forcément été simultanés.

Ce modele d’origine multiple du pool génétique asia-
tique a également été défendu sur la base d'une étude
du chromosome Y (Karafet et al. 2001) dont les résul-
tats ont contredit les travaux précédents sur le méme
systéme, mais basés sur un nombre plus restreint de
populations (Su et al. 1999). D’apres Karafet et colla-
borateurs, il existe une relation génétique étroite
entre les populations d’Asie centrale et celles d’Asie
du nord-est. Dans ce sens, I'idée que I'Himalaya a
constitué une barriere au flux génique entre le nord
et le sud est soutenue par le fait que les populations
du plateau tibétain n’ont pratiquement pas recu de
contribution génétique (tout au moins pour le
chromosome Y) des populations indiennes situées un
peu plus au sud, dans la plaine (Gayden et al. 2007).
De plus, les populations du nord-est seraient plus
diversifiées que celles du sud-est du point de vue
moléculaire, et leurs profils génétiques ne dérive-
raient donc pas directement d'un pool génétique sud-
est asiatique (Karafet et al. 2001). Lexamen détaillé
des haplogroupes n’exclut cependant pas que des
migrations bidirectionnelles se soient produites en
Asie orientale: par exemple, M175 pourrait avoir dif-
fusé vers le nord a partir d'une origine méridionale,
alors que des haplogroupes partagés entre les popu-
lations d’Asie centrale et d’Asie du Nord-Est auraient
diffusé du nord au sud (Karafet et al. 2001). Le débat
a ce sujet est resté polémique (Shi et al. 2005).

Létude de '’ADN mitochondrial met également en
évidence des différences génétiques entre les popu-
lations du nord et celles du sud de I’Asie orientale: au
nord, les haplogroupes les plus fréquents sont sur-
tout du lignage M (M8, M9, D et ), alors qu’au sud, la
plupart des haplogroupes fréquents sont du lignage N
(R, B, RY, F), sauf quelques exceptions (M7, du
lignage M, est plus fréquent au sud, et A, du lignage
N, plus fréquent au nord). L'examen plus approfondi
de ces variations révele néanmoins des résultats
contradictoires. En effet, certains auteurs conside-
rent que les différenciations sont continues du nord
au sud; en effet, des gradients de fréquences sont
observés pour certains haplogroupes, comme F1, B
et D4 (Yao et al. 2002). D’autres auteurs (sur la base
de plusieurs systemes génétiques indépendants)
suggerent un simple modele d’isolement par la dis-
tance dans lequel les populations sont d’autant plus
éloignées, génétiquement, qu’elles sont plus éloi-
gnées, géographiquement (Ding et al. 2000). Ces
deux premiers modeles sont d'ailleurs compatibles
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I'un avec l'autre. Enfin, certains chercheurs soutien-
nent en revanche qu’il existe une ou plusieurs dis-
continuité(s), ou «barriere(s) génétique(s)», entre le
nord et le sud (Xue et al. 2008). Mais, alors que pour
I’ADN mitochondrial, la discontinuité génétique la
plus importante se situerait le long de la riviere Huai
dans les montagnes Qin, au nord du fleuve Yangtse,
pour les systemes «classiques», elle se situerait le
long du Yangtse (Xue et al. 2008). De plus, aucune
barriere significative n’a pu étre mise en évidence
pour les marqueurs du chromosome Y (Xue et al.
2008). Ces différences peuvent éventuellement étre
expliquées par des histoires démographiques distinc-
tes entre les hommes (laissant une signature sur la
diversité du chromosome Y) et les femmes (laissant
une signature sur la diversité de 'ADN mitochon-
drial). Rappelons néanmoins que les résultats sont
tres dépendants de I’échantillonnage considéré et
des méthodes d’analyse utilisées pour détecter des
continuités ou discontinuités génétiques.

Il existe donc, globalement, une variation génétique
marquée suivant la latitude en Asie orientale, avec
des irrégularités dans certaines régions ou pour cer-
taines populations particulieres. Deux exemples
illustrent bien ce dernier cas: les populations du
Yunnan se distinguent par une fréquence élevée de
I'haplogroupe mitochondrial M7b1 (pres de 14%), et
celles du Zhanjiang se différencient beaucoup de cel-
les du Guangzhou malgré la proximité géographique
de ces deux régions (Yao et al. 2002).

Cette variation géographique des systemes molécu-
laires étant mise en évidence, les chercheurs se ques-
tionnent aussi, comme pour les systéemes classiques,
sur l'origine géographique, au nord ou au sud, de I'en-
semble des populations d’Asie orientale. Lage de la
plupart des lignages moléculaires de I'ADN mito-
chondrial observés en Asie orientale a été estimé a
plus de 50000 ans, les plus anciens (R9 et B, de
81000 ans et 75000 ans, respectivement) étant preé-
dominants dans le Sud (Yao et al. 2002). Bien que I'on
ne puisse pas transposer directement ces ages a ceux
des populations, I'hypothese majoritaire reste que
toutes les populations asiatiques ont leur origine
dans le sud du fait que I'on y observerait aujourd’hui
une plus grande diversité génétique que dans le nord,
et que les profils génétiques des populations du nord
dériveraient de ceux du sud. Mais ce résultat, rappe-
lons-le, est opposé a celui que révelent les marqueurs
classiques et ceux du chromosome Y. Par consé-
quent, si 'on admet une origine premiere des popula-
tions est-asiatiques en Asie du sud, suivie de migra-
tions du sud au nord (avec réduction de la diversité
par dérive génétique), il faut alors obligatoirement
considérer des apports génétiques ultérieurs impor-
tants au nord, par exemple depuis I’Asie centrale:
pour pouvoir expliquer la diversité élevée observée
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au niveau des lignages paternels du chromosome Y,
et, dans une moindre mesure, des systemes a trans-
mission biparentale, ce flux génique aurait da étre
majoritairement masculin.

En fait, les populations d’Asie centrale présentent un
degré particulierement élevé de diversité génétique
pour le chromosome Y, qui peut étre expliqueé par
une origine tres ancienne de populations (Wells et al.
2001). Mais, la aussi, plusieurs interprétations sont
possibles: soit '’ Asie centrale a constitué un réservoir
ancien de variabilité a partir duquel des expansions se
seraient produites a la fois vers I'est, 'ouest et le sud,
comme le soutiennent ces auteurs, soit des popula-
tions de diverses origines ont migré conjointement
dans cette région, créant un pool diversifié par la mise
en commun de profils génétiques distincts (Comas et
al. 1998; Comas et al. 2004). Plus récemment, un scé-
nario intermédiaire a aussi été proposé sur la base de
simulations par ordinateur de processus évolutifs
appliqués aux marqueurs de '’ADN mitochondrial et
du chromosome Y (Chaix et al. 2008): des migrations
de populations auraient eu lieu d’est en ouest a 1'é-
poque paléolithique, d’abord de I'Asie orientale vers
I'Asie centrale, puis de I’Asie centrale a 'Europe, ce
qui expliquerait les dates d’expansions démogra-
phiques estimées, plus anciennes a 'est qu’a I'ouest.
LAsie centrale aurait donc été a la fois une région
d’accueil et d’expansion de populations, ces migra-
tions d’est en ouest étant éventuellement liées a des
innovations technologiques, telles que la diffusion de
la culture aurignacienne.

13. Différenciations génétiques des
populations d’Asie orientale

3.1. Contexte linguistique

Au cours de la derniere décennie, de nombreuses col-
laborations ont vu le jour entre généticiens et linguis-
tes pour tacher de reconstruire I'histoire du peuple-
ment humain. En effet, la linguistique historique pro-
pose des hypotheses dapparentement entre les
langues humaines en familles et super-familles (ou
phyla) dont elle essaie de déduire I'histoire des diffé-
renciations en parallele avec les expansions géogra-
phiques et/ou démographiques des populations. Les
scénarios de peuplement énoncés par la génétique
sont donc tres utiles aux linguistes, et inversement.
Comme de telles approches ont fait I'objet d’études
récentes sur I’Asie, nous rappellerons d’abord, ici,
brievement, les classifications majeures des langues
est-asiatiques.

L’Asie orientale compte une multitude de populations
culturellement distinctes et dont les langues appar-
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tiennent a plusieurs grands phyla (voir [’Ethmno-
logue, pour des classifications détaillées). Le phylum
altaique compte 66 langues réparties dans les
familles mongole, toungouze et turque et occupant
une aire géographique tres vaste en Eurasie du nord,
de la Turquie a la Sibérie orientale. Le japonais, le
coréen et I'ainou constituent trois familles ou isolats a
part entiere, parfois associés dans un méme phylum,
ou encore affiliés aux langues altaiques, selon les
auteurs. Le sino-tibétain inclut quelques 365 langues
dont le chinois (et ses dialectes), le tibétain et le bir-
man. Son extension géographique inclut la Chine (y
compris le Tibet), le Laos, la Birmanie, I'Inde, le
Népal et le Bhutan. Laustro-asiatique compte 168
langues dont le khmer, le mon et le vietnamien, en
Asie du sud-est, ainsi que le munda et le khasi, au
nord-est de I'Inde. Le tai-kadai, ou daique, avec ses
70 langues, est parlé en Chine, en Thailande, au Laos,
en Birmanie et au Vietnam. Le hmong-mien, ou miao-
yao, est un petit phylum de 32 langues constituant de
petites enclaves linguistiques en Chine du sud ainsi
qu’au Laos, en Thailande et au Vietnam. Enfin, I'aus-
tronésien est un phylum particulierement important
a la fois du point de vue du nombre de langues qu'’il
inclut (1262) que de son extension géographique,
puisqu’il couvre l'ensemble du Pacifique depuis
Taiwan (a I'exception de la Nouvelle-Guinée dans sa
presque totalité, d'un certain nombre d’iles mélané-
siennes, et de I'Australie), ainsi qu'une partie du
Vietnam du sud, et Madagascar. Les hypotheses d’ap-
parentement entre ces grandes familles sont encore
ardemment débattues par les linguistes (voir Sagart
et al. 2005), pour un résumé des diverses hypotheses
sur les phyla du sud).

3.2. Génes et langues en Asie orientale

Comme nous I'avons vu plus haut, I'analyse de divers
systemes génétiques a I'échelle mondiale et au niveau
des différents continents a montré que les popula-
tions asiatiques présentaient un degré élevé de diver-
sité génétique et qu’elles se structuraient, génétique-
ment, selon une composante géographique. Néan-
moins, cette structure correspond aussi, dans une
certaine mesure, a la structure linguistique des popu-
lations, comme l'indiquent les travaux réalisés sur les
systemes GM (Poloni et al. 2005), HLA (Sanchez-
Mazas et al. 2005), et les marqueurs du chromosome
Y (Karafet et al. 2001). Pour GM, par exemple, les po-
pulations de groupes linguistiques différents se dis-
tinguent globalement beaucoup plus entre elles que
les populations prises a I'intérieur de chaque groupe.

Cependant, lorsque les groupes linguistiques sont
comparés deux a deux de maniere plus précise, ou
qu’on les représente sur des projections bidimension-
nelles (Figs. 1, 2 et 3), des relations complexes appa-
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Fig. 1: Analyse d’échelonnement multidimensionnel («multi-dimensional scaling analysis», ou MDS) de 143 populations
d’Asie orientale testées pour le systeme GM des immunoglobulines. Chaque point représente une population et son symbole la

Sfamille linguistique a laquelle la langue de cette population est affiliée. La disposition des points sur la projection refléte les

distances génétiques entre populations. Les plages de couleur unissent les populations d’une méme famille linguistique. La

valeur de stress (0.1084) indique la fiabilité de la représentation (bonne ici). Source: résultatls personnels et partiellement

publiés (Poloni et al. 2005).

raissent: en effet, les groupes Tai-Kadai, Austro-asia-
tiques et Hmong-Mien du sud de I'Asie se superpo-
sent sur les projections, aussi bien pour le systeme
GM (Fig. 1) que pour 'ADN mitochondrial (Fig. 2),
tandis que les Han du nord se distinguent des Han du
sud de maniéere significative (Wen et al. 2004; Poloni
et al. 2005 et comm. pers.).

La situation est un peu différente pour les marqueurs
du chromosome Y (Fig. 3). D’une part, les groupes
Hmong-Mien, Austro-asiatiques et Tai-Kadai se dis-
tinguent génétiquement les uns des autres de fagcon
plus marquée, et, d’autre part, les Han du nord et du
sud forment ensemble un groupe génétiquement plus
homogene et qui se distingue également mieux des
trois premiers (Wen et al. 2004). Sur la base de ces
résultats, Wen et collaborateurs soutiennent I'hypo-
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these d’'une diffusion démique (autrement dit, avec
déplacement de populations, contrairement & une
diffusion culturelle), des Han du nord vers le sud,
conduite principalement par des hommes, et entrai-
nant une assimilation génétique de femmes des grou-
pes locaux du sud, lors des deux derniers millénaires:
ceci expliquerait que les Han du sud se confondent
avec les groupes locaux pour 'ADN mitochondrial
mais pas, ou peu, pour le chromosome Y.

Cependant, selon nous, il faut aussi tenir compte des
relations existant, au nord, entre les Han et les popu-
lations altaiques: nous avons en effet montré que ces
populations étaient étroitement liées sur le plan
génétique, aussi bien pour les marqueurs classiques
(Fig. 1 et Sanchez-Mazas et al. (2005)) que pour
I’ADN mitochondrial (Poloni, comm. pers.). On sait
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Fig. 2: Analyse en composantes
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principales (PCA) de 52 populations
d’Asie orientale testées pour ’ADN
mitochondrial. Chaque point représente
une population et son symbole la famille
linguistique a laquelle la langue de cette
population est affiliée. La disposition des
points sur la projection reflete les
distances genétiques entre populations
(mazs ici, Uaxe horizontal «PC1» est plus
wnformatif que l'axe vertical «PC2», ces
deux axes représentant 40.1% et 12.9% de
la variabilité genétique totale,
respectivement). Les plages de couleur
umnissent les populations d’une méme
Samille linguistique. Source: Wen et al.
(2004 ), redessiné.
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que les Han du nord ont subi des épisodes répétés de
domination altaique manchoue ou mongole, ce qui
aurait eu des conséquences non négligeables a la fois
au niveau des patrimoines génétiques et au niveau
linguistique, le chinois du nord ayant été «altaicisé»
(Hashimoto 1986). On peut imaginer que de tels épi-
sodes aient eu plus d'impact génétique sur la popula-
tion féminine, ce qui serait une hypothese alternative
a celle de Wen et collaborateurs pour expliquer la dif-
férenciation génétique plus importante, pour '’ADN
mitochondrial que pour le chromosome Y, entre Han
du nord et Han du sud. Mais cela reste bien sir a
démontrer.

% Hmong-Mien - Tai-Kadai ¥ Austro-Asiatique  /\ Han du sud

0.8

0.8 0.9

On constate donc que plusieurs interprétations diffé-
rentes sont a méme d’expliquer la variation génétique
aujourd’hui observée, et qu’il faut rester prudent en
I'absence d’autres types d’évidences. De plus, la pro-
fondeur temporelle n’est pas précisément estimée ici:
les différenciations génétiques observées sont-elles
dues a des événements datant des deux derniers millé-
naires (marqués, par exemple, par I'expansion des
Han vers le sud), ou sont-elles beaucoup plus ancien-
nes? Rappelons que les langues chinoises sont appa-
rentées aux langues tibéto-birmanes dans la famille
sino-tibétaine. Or, la position génétique des popula-
tions tibéto-birmanes est particuliere. En effet, ce

A Han du nord

0.6+

0.4+

0.2

231 %

PC2

-2.04
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Fig. 3: Analyse en composantes
principales (PCA) de 66 populations
d’Asie orientale testées pour le
chromosome Y. Chaque point représente
une population et son symbole la famille
linguistique a laquelle la langue de cette
population est affiliée. La disposition des
points sur la projection reflete les
distances génétiques entre populations
(maas ici, U'axe horizontal «PC1» est plus
wnformatif que U'axe vertical «PC2», ces
deux axes représentant 48.5% et 23.1% de
la variabilité genétique totale,
respectivement). Les plages de couleur
unissent les populations d’une méme

038 0.8 08 08
PC1 = 48.5%
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groupe, qui se répartit géographiquement dans la par-
tie sud-ouest de I’Asie orientale, présente une forte
structure interne. Pour I'ensemble des marqueurs
classiques (Cavalli-Sforza et al. 1994), les Tibéto-
Birmans du nord (Tibet et Bhoutan) montrent des
liens génétiques étroits avec les Chinois du nord, les
Coréens et les Japonais. Pour le systeme GM qui nous
a permis d’inclure un plus grand nombre de popula-
tions (Poloni et al. 2005, Sanchez-Mazas présente
étude), les Tibétains et Bhoutanais sont génétique-
ment proches des Chinois du nord, des Altaiques, des
Japonais et des Coréens, alors que les Tibéto-Birmans
du sud (comme les Kachari, Sonowal, Lahu, Mikir,
Tujia, et Yi) sont génétiquement semblables aux popu-
lations d’Asie du sud-est, tous groupes linguistiques
confondus. Pour '’ADN mitochondrial et le chromo-
some Y, les Tibéto-Birmans du sud se démarquent
aussi génétiquement de ceux du nord et présentent
une diversité inter-populationnelle particuliérement
élevée (Poloni, comm. pers.). Il existe donc, 1a aussi,
une composante géographique assez marquée dans la
diversité du groupe tibéto-birman, en partie corrélée a
la variation géographique du pool génétique Han. Ces
résultats mériteraient un examen plus approfondi. A
I'heure actuelle, aucun consensus n’existe, en effet,
quant a l'origine géographique et a I'ancienneté du
phylum sino-tibétain dans son ensemble: I'Inde, le
Sichuan, le Plateau tibétain, et la Vallée du Fleuve
Jaune ont tour a tour été proposés, mais la génétique
n’a pas encore d’hypothése définitive a ce sujet.

Le cas du phylum altaique n’est pas mieux docu-
menté. Il est néanmoins intéressant de constater que,
pour GM et HLA, les populations de langues
«altaique-propre» se différencient génétiquement de
maniere significative des Japonais et Coréens, en
accord avec les théories linguistiques selon lesquelles
ces groupes ne seraient pas rattachés phylogénéti-
quement entre eux, ou qui les considerent comme
trés éloignés au sein d'un grand phylum macro-
altaique ou «eurasiatique». Considérées a part, les
populations parlant des langues de la famille
«altaique-propre» incluant le turc, le mongol, le man-
chou et le toungouze sont, en fait, tres différenciées
entre elles pour le systeme GM (Fig. 1) et pour le
chromosome Y (Xue et al. 2006; Karafet et al. 2008).
Il semble que la dérive génétique ait joué un role
majeur dans la différenciation de ces populations
réparties, pour un certain nombre d’entre elles, de
maniéere discontinue et avec de faibles densités dans
les vastes régions de Sibérie (Karafet et al. 2008).

En revenant sur les groupes du sud de I'Asie orien-
tale, I'origine des populations de langues austro-asia-
tiques est actuellement tres discutée, étant donné la
distribution particuliere de ce groupe linguistique
entre le nord-est de I'Inde (Munda), I’Asie du Sud-Est
(Mon-Khmer), et plusieurs enclaves géographique-
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ment intermédiaires (Khasi-Khmuique). Si, du point
de vue des linguistes, 'origine du phylum est généra-
lement située en Asie du sud-est ou sa diversité lin-
guistique est maximale (ce qui suppose ensuite sa
diffusion d’est en ouest), les travaux génétiques sont,
eux, contradictoires. Notamment, au contraire d’étu-
des génétiques précédentes sur le méme sujet,
Kumar et al. (2007) soutiennent une origine
indienne, autrement dit a I'ouest, des locuteurs aus-
tro-asiatiques. Leur étude du chromosome Y suggére
que les Munda présentent la fréquence la plus élevée
et la diversité la plus importante des haplotypes de
I’haplogroupe O-M95 également caractéristique des
populations austro-asiatiques d’Asie orientale (Khasi
et Mon-Khmers). Selon leur scenario, les Munda
seraient les descendants des premiers habitants de
I'Inde arrivés par un corridor ouest traversant
I'Himalaya depuis I’Asie centrale au Pleistocéne (sug-
géré par un age estimé de 65000 ans pour O-M95).
Des locuteurs austro-asiatiques auraient ensuite
migré vers I'’Asie du sud-est par un corridor nord-est,
et, de 1a, aux iles Nicobar a une période plus récente.
Etant donné que les résultats de ’ADN mitochondrial
ne révelent, quant a eux, aucune similarité génétique
entre les Munda et les populations austro-asiatiques
d’Asie du sud-est, il est suggéré que ce peuplement
d’ouest en est était principalement conduit par des
hommes. Cependant, cette étude ponctuelle n’a pas
analysé en détail les populations austro-asiatiques
d’Asie du sud-est (mon-khmer) a l'exception des
Nicobarais, alors que ce groupe est génétiquement
trées hétérogéne pour les systemes GM et HLA
(Poloni et al. 2005; Sanchez-Mazas et al. 2005), ainsi
que pour ’ADN mitochondrial (Poloni, comm. pers.).
De plus, les Munda sont génétiquement tres éloignés
des Mon-Khmer aussi bien pour le chromosome Y
(Kumar et al. 2007) que pour 'ADN mitochondrial
(Metspalu et al. 2004) et selon nos résultats sur la
diversité génétique HLA-A, -B et -DRB1 (Riccio
2008). Sil'origine austro-asiatique de certaines popu-
lations d’'Inde du nord-est, et plus particulierement
les Khasi situés plus a l'est que les Munda, dans la
région du Meghalaya, a peut-étre laissé une certaine
signature génétique (Reddy et al. 2007), il est en tout
cas prématuré d’affirmer une quelconque origine
géographique de ce groupe sur une base génétique.

Les autres groupes d’Asie du sud-est — Hmong-Mien et
Tai-Kadai — sont a la fois génétiquement proches entre
eux et proches du groupe austro-asiatique, tous trois
formant ainsi un ensemble de populations globalement
apparentées. Cependant, I'accumulation récente des
données génétiques a révélé une importante diversité
génétique entre populations a l'intérieur de chacun de
ces groupes: la variabilité inter-populationnelle des
Tai-Kadai et des Hmong-Mien est apparemment bien
supérieure a celle observée parmi les Han, d’apres les
données du chromosome Y (Wen et al. 2005), ce qui
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serait aussi vrai pour les Hmong-Mien d’apres les don-
nées de '’ADN mitochondrial (Wen et al. 2005, et
Poloni, comm.pers.) (Fig. 2). Pour les Hmong-Mien, ce
résultat se justifie bien si 'on considere les effets d'une
dérive génétique rapide due a leur morcellement géo-
graphique. Les Tai-Kadai, quant a eux, ressemblent
beaucoup aux Austro-Asiatiques du point de vue de
'ADN mitochondrial (Li et al. 2007, Poloni
comm.pers.), méme s’ils ont la particularité d’'une fré-
quence plus élevée de 'haplogroupe M7. Sur la base de
tels résultats, il est difficile, a I'heure actuelle, d’émet-
tre des hypotheses cohérentes sur l'origine et les diffé-
renciations de ces différents groupes sur une base
purement génétique. Force est de constater que I'Asie
du sud-est représente un véritable foyer de diversité
génétique qui reste a étre exploré.

3.3. Hypothése «Out-of Taiwan»
Une théorie communément admise pour le peuple-

ment de I'’Asie du sud-est insulaire et le Pacifique est
une expansion de populations a partir de Taiwan vers
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la moitié de I'Holocene, soit a partir de 4000 ans envi-

ron. Les bases de cette hypothese sont a la fois de

nature linguistique et de nature archéologique:
d’un point de vue linguistique, le phylum austro-
nésien inclut, d'une part, neuf branches tres dis-
tinctes entre elles et parlées uniquement a Tai-
wan par diverses populations d’aborigénes, et,
d’autre part, une dixieme branche, le malayo-
polynésien, qui s’étend sur toute la région cou-
verte par ce phylum, des Philippines jusqu’a Ma-
dagascar, a 'ouest, et jusqu’a l'lle de Paques, a
l'est. La diversité linguistique de 'austronésien
étant la plus élevée a Taiwan: c’est donc sur cet-
te ile que ce phylum aurait eu son origine.
d’un point de vue archéologique, Taiwan a livré
des vestiges de riz et de millet fossilisés témoi-
gnant d’'une domestication de ces céréalesily a
5000 ans au sud-ouest de I'lle, et associés a un
type de poterie ressemblant, d'une part, a celles
que I'on retrouve en Chine du sud, et, d’autre
part, a celles que I'on retrouve de facon conti-
nue, a partir de 4000 ans, dans les iles Batan,
aux Philippines et en Indonésie. Peter Bellwood

Fig. 4: Analyse d’échelonnement multidimensionnel («multi-dimensional scaling analysis», ou MDS) de 39 populations d’Asie

orientale testées pour le systeme HLA d’histocompatibilité humaine (ict moyenne des loct HLA-A, HLA-B et HLA-DRBI ).

Chaque point représente une population et son symbole la famille linguistique a laquelle la langue de cette population est

affilice. La disposition des points sur la projection reflete les distances génétiques entre populations. La valewr de stress de

0.10 indique que la fiabilité de la représentation est bonne. Source: Da Di (commumnication personnelle).
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décrit dans le chapitre précédent (et d’autres
références) les évidences archéologiques soute-
nant cette hypothese «Out-of-Taiwan». Lidée
que ce peuplement a été tres rapide a été repri-
se par Diamond sous le nom, devenu populaire,
d’«Express Train to Polynesia». Mais Bellwood
lui-méme n’approuve pas cette appellation: les
Austronésiens auraient passé 1500 ans a Taiwan
avant de peupler le reste de 'Océanie!

Si cette théorie reste la plus connue, d’autres hypo-
theses ont été avancées pour expliquer les profils
génétiques particuliers des populations polynésien-
nes. Selon la théorie «slow boat» (Kayser et al. 2000;
Kayser et al. 2006; Kayser et al. 2008b), des contacts
prolongés auraient eu lieu entre les ancétres des
Polynésiens et des populations mélanésiennes en
particulier au niveau des iles situées au large des
cotes de Nouvelle-Guinée (Kayser et al. 2008a). Un
autre scenario, repris du modele «entangled bank»
énoncé par Terrell (1988) inclut, lui, des interactions
encore plus complexes entre Polynésiens,
Mélanésiens et Asiatiques du sud-est.

Linterprétation des résultats relatifs aux différents
systemes génétiques est, il est vrai, encore difficile a
concilier. Du point de vue des marqueurs classiques,
les populations aborigénes de Taiwan se différencient
considérablement les unes des autres, comme le
montre la Fig. 4 sur le systeme HLA.

Les populations des plaines de la cOte ouest, les
Pazeh et Siraya, sont en général les plus proches,
génétiquement, des populations du continent, alors
que les populations du sud et de 'est de I'lle (Paiwan,
Ami, Puyuma), ainsi que les Yami (ou Tao) de lile
Lan-Yu sont souvent les plus divergentes et présen-
tent un degré de diversité génétique plus réduit.
D’apres les résultats des analyses du systeme GM des
immunoglobulines, le répertoire génétique s’appau-
vrit également du nord-ouest au sud-est de Taiwan
(Sanchez-Mazas et al. 2008). Ces observations s’ac-
cordent avec I'hypotheése linguistique énoncée par
Sagart (2008) a propos des innovations successives
observées du nord au sud et sud-est de Taiwan le long
de la cOte ouest, et suggérant un peuplement pro-
gressif de I'ile selon cet itinéraire. Depuis la cote est,
une population aurait ensuite migré vers les
Philippines, I'Indonésie, la Mélanésie et le Pacifique,
donnant naissance, linguistiquement, a la branche
malayo-polynésienne de l'austronésien. Une migra-
tion aurait également eu lieu de Taiwan vers I’Asie du
sud-est, ol les langues tai-kadai se seraient différen-
ciées a partir de l'austronésien (Sagart 2004, 2005).

Létude de TADN mitochondrial (Trejaut et al. 2005)
confirme le role de Taiwan (ou de 'ensemble de la
région comprenant Taiwan, les Philippines et
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Bornéo) dans I'histoire du peuplement du Pacifique:
les lignages les plus fréquents sont identiques a ceux
que T'on trouve sur le continent et suggerent que
Taiwan a été peuplée depuis la Chine. De plus, 'ori-
gine d’un lignage caractéristique (car tres fréquent)
des Polynésiens — le lignage B4ala portant une délé-
tion de 9 paires de bases, ou «motif polynésien» —
peut étre retracée a Taiwan durant 'Holoceéne. La
grande diversité des profils génétiques observés chez
les aborigenes taiwanais suppose néanmoins une
assez longue période d’isolement et de diversification
dans cette ile, ce qui est en parfait accord avec les
hypotheses archéologiques. Par ailleurs, il n’est pas
exclu que ces populations aient hérité de génes pré-
sents dans les populations établies sur I'lle depuis la
période pléistoceéne, avec lesquelles elles se seraient
mélangées ('Trejaut et al. 2005).

Lhypothese d’origine des Austronésiens a Taiwan est
cependant discutée par certains auteurs: notam-
ment, Hill et al. (2007), tout en reconnaissant, d’a-
prés quelques lignages particuliers (D5, Y2, Fla3,
Fla4, et, de maniere plus controversée, M7clc),
qu’une migration «out-of-Taiwan» vers le sud a pu se
produire au milieu de I'Holocene, soutiennent que
celle-ci n’aurait eu qu'un impact mineur sur les patri-
moines génétiques des populations d’Asie du sud-est
insulaire par rapport a des expansions de populations
qui se seraient produites apres le dernier maximum
glaciaire, soit a une période bien plus reculée, depuis
la région de Bornéo, a la fois vers le nord (jusqua
Taiwan) et vers I'est. Bien entendu, toutes ces inter-
prétations se basent sur I'dge estimé et I'origine géo-
graphique supposée des nombreux lignages molécu-
laires observés dans cette région, et il faut donc les
considérer avec beaucoup de prudence. Il est utile de
relever, ici, que I'analyse multidimensionnelle basée
sur les fréquences des haplogroupes mtDNA des
populations de cette région montre une relation
étroite avec la géographie, tout a fait compatible avec
I'’hypothese «Out-of-Taiwan» (Fig. b).

4. Conclusions

Cet exposé souleve des questionnements plutot que
d’apporter des réponses. On constate que la géné-
tique explore avec acharnement I'histoire du peuple-
ment de I'Asie orientale depuis quelques années,
mais une vision d’ensemble est encore loin d’étre
atteinte. Lacces récent a des données génétiques chi-
noises ou dautres régions asiatiques encore peu
connues, comme le Vietnam, en est en partie la
cause. Une deuxiéme raison, que nous ne pouvons
que déplorer, est 'absence d'un programme scienti-
fique commun qui rassemblerait 'ensemble des infor-
mations relatives aux divers systemes génétiques
connus et qui adopterait des approches similaires.
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Fig. 5: Analyse en composantes
principales (PCA) de 19 populations de
tatwan et d’Asie du sud-est insulaire
(Philippines, Indonésie) testées pour
I’ADN mitochondrial. Chaque point
représente une population. La disposition
des points sur la projection reflete les
distances genétiques entre populations
(maszs ici, Uaxe horizontal «PC1» est
légerement plus informatif que l'axe
vertical «PC2», ces deux axes
représentant 15.9% et 14.1% de la
variabilité genétique totale,
respectivement). Les plages de couleur
unissent les populations d’une méme

i région géographique. Source: Hill et al.

Malgré tout, des progres ont été réalisés dans nos
connaissances. Nous avons en effet appris que I’Asie
orientale présentait une diversité génétique considé-
rable de méme ordre de grandeur que le continent
africain, et que cette diversité était probablement
I'héritage d’'un peuplement tres ancien, dont les tra-
ces paléontologiques n’ont, ma foi, pas été trouvées a
ce jour. Nous savons aussi que le principal facteur
ayant gouverné les différenciations génétiques des
populations asiatiques est la géographie, qui a claire-
ment signé les discontinuités génétiques de part et
d’autre de 'Himalaya et les continuités génétiques a
travers les autres régions, y compris le Pacifique.
Parmi les pistes prometteuses qui se dessinent a pré-
sent, nous voyons que 1'étude conjointe des genes et
des langues peut nous aider a comprendre la com-
plexité des résultats obtenus dans I'un et I'autre des
deux domaines impliqués. De plus, nous avons en
quelque sorte la «chance» d’étre dotés dun patri-
moine génétique complexe qui se transmet par les
deux sexes mais aussi, en partie, par les lignées fémi-
nines et masculines indépendamment. Nous 'avons
vu, la diversité génétique des populations actuelles
ne nous raconte pas forcément la méme histoire pour
tous les marqueurs, et cela ne peut que nous encou-
rager a poursuivre des approches qui tiennent
compte de 'ensemble de cette information.
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