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Résumé

L'empreinte génétique et les analyses de I'ADN mitochondrial n'ont pas été utilisées en
combinaison pour étudier la parenté dans les populations naturelles. Nous présentons une
approche qui consiste a définir la moyenne des similitudes d'empreintes digitales entre des
individus considérés comme non apparentés parce qu'ils ont des génotypes d'ADNmt
différents. Deux classes d'individus apparentés sont identifiées par leur distance en erreurs
standard au-dessus de cette valeur moyenne. Le nombre d'erreurs standard est déterminé par
l'analyse de I'association entre la similitude des empreintes digitales et la parenté dans une
population dont la généalogie est connue. Nous appliquons cette approche aux meutes de
loups gris du Minnesota, de I'Alaska et des Territoires du Nord-Ouest. Nos résultats
montrent que : (1) les meutes de loups sont principalement composées d'individus
étroitement liés génétiquement, mais certaines meutes contiennent des individus non
apparentés et non reproducteurs ; (2) la dispersion entre meutes au sein d'une méme zone
est fréquente ; et (3) la dispersion a courte distance semble plus fréquente pour les loups
femelles que pour les loups males. Les deux premieres observations basées sur la génétique
sont cohérentes avec les données comportementales sur la structure des meutes et la
dispersion chez les loups, alors que le biais apparent du sexe dans la dispersion n'était pas
attendu.

INTRODUCTION

L'utilisation de sondes minisatellites hypervariables, qui détectent la variabilité au niveau de
loci a nombre variable de répétitions en tandem (VN'TR) et produisent des « empreintes
génétiques », a permis de tester avec précision la paternité dans les populations animales et
a donné lieu a une floraison d'études récentes qui ont remis en question certaines conclusions
fondées sur des observations comportementales (examinées dans Bruke, 1989). Cependant,
des incertitudes subsistent quant a l'utilité des analyses d'empreintes génétiques pour déduire
des schémas de parenté entre des individus vivant dans la méme zone ou dans un méme
groupe social (Lynch 1988). Méme une évaluation de la paternité nécessite une connaissance
détaillée de la population étudiée et des échantillons d'ADN des parents et de leur éventuelle
progéniture (cf. Wetton et al. 1987).
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Néanmoins, les données établissant une corrélation entre la parenté génétique des individus
et le comportement dans les populations sont essentielles pour tester les hypothéses sur
l'aptitude a l'intégration (Hamilton 1964), et les empreintes génétiques permettent aux
chercheurs d'évaluer le degré de partage d'un grand nombre d'alléles trés variables au sein
d'une population d'étude. Par exemple, Packer et al. (1991) ont décrit des modeles de
similarité basés sur des profils d'empreintes génétiques dans des troupes de lions et ont
montré que les empreintes génétiques pouvaient étre utilisées pour définir des groupes
d'individus apparentés au niveau des freres et sceurs ou des parents et de la progéniture.
Cependant, Packer et al. (1991) avaient besoin de pedigrees précis des populations étudiées
ainsi que de l'histoire de chaque troupe de lions échantillonnée pour évaluer le degré de
parenté de partage des bandes entre les fréres et sceurs et les descendants des parents. Ces
parameétres sont rarement connus dans les populations étudiées, il serait donc souhaitable de
déduire les liens de parenté en se basant principalement sur des données génétiques

moléculaires.

Dans ce rapport, nous utilisons la combinaison des empreintes digitales et des données de
I'ADN mitochondrial (ADNmt) pour classer les individus comme non apparentés,
moyennement apparentés ou étroitement apparentés au niveau des fréres et sceurs ou des
parents et de la progéniture. Notre méthode ne nécessite pas de connaissances détaillées sur
les populations étudiées, mais repose plutdt sur un étalonnage extrinseque de la parenté.
Nous appliquons cette approche a trois groupes de meutes de loups gris (Canis lupus) et
testons les hypotheses suivantes, basées sur des observations du comportement social : (1)
les meutes de loups sont généralement composées d'un male et d'une femelle non apparentés
et de leur progéniture ; (2) la dispersion entre meutes proches est courante et ; (3) la
dispersion n'est pas influencée par le sexe.

L'approche

Nous commengons par documenter la relation entre la similarité des empreintes digitales
(partage des bandes) et le coefficient de parenté () dans deux groupes d'individus en
captivité. Nous calculons la distance (D) en erreurs standard au-dessus de la moyenne de
similarité des individus non apparentés jusqu'a la limite inférieure de 'intervalle de confiance
a 95% couvrant les valeurs de similarité entre freres et sceurs ou entre parents et descendants.
Une deuxie¢me valeur D, plus stricte, est calculée par rapport a la limite inférieure de similarité
qui n'inclut que les individus apparentés en tant que freres et sceurs ou parents et descendants.
Ces deux valeurs permettent de classer les individus dont les liens de parenté sont inconnus
si I'on connait la similitude moyenne entre les individus non apparentés pour chaque
population.

Pour déterminer la similitude moyenne des empreintes digitales entre des individus non
apparentés dans les populations sauvages, nous évaluons la similitude entre un groupe
d'individus qui, sur la base de données génétiques indépendantes, sont susceptibles de ne pas
étre apparentés. Pour ce faire, nous recherchons dans la population les variations de 'ADN
mitochondrial (ADNmt) et définissons des génotypes distincts. Nous calculons ensuite la
similitude moyenne entre les individus de différentes meutes ayant des génotypes d'ADNmt
distincts. En raison de I'héritage maternel et clonal strict de 'ADNmt des mammiferes, ces
comparaisons par paires doivent étre effectuées entre des individus ayant des meres
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différentes et ces individus ne peuvent pas étre plus étroitement liés que des demi-sceurs (r
= 0,25), a moins qu'il ne s'agisse d'une paire de peres et de progénitures. Chez le loup gris, la
reproduction est principalement assurée par un seul couple male-femelle (Mech 1970). II est
donc peu probable que des individus n'appartenant pas a la méme meute et ayant des
génotypes d'ADNmt différents soient étroitement apparentés, et la similitude moyenne des
empreintes digitales entre ces individus peut servir de référence a partir de laquelle les valeurs
D peuvent étre calculées. Nous classons ensuite les paires d'individus capturés dans la nature
comme non apparentés (r < 0,1), moyennement apparentés (apparentés au niveau ou proche
du niveau des cousins germains, 0,5 > > 0,1875), ou étroitement apparentés (apparentés au
niveau des freres et sceurs ou des parents descendants, r = 0,5) sur la base des valeurs D

générées par les comparaisons.

Le systéme expérimental

Les loups gris forment généralement des couples monogames dont la progéniture peut rester
dans la meute pendant quelques années et contribuer a I'élevage de la future progéniture
(Mech 1970 ; Kleiman et Eisenberg 1973 ; Macdonald et Moehlman 1982 ; mais pour les
exceptions, voir Harrington et al. 1982). Les meutes de loups de 2-30 individus développent
et défendent des territoires contre I'invasion par d'autres individus ou meutes (Mech 1973 ;
Peterson 1977). Les individus qui choisissent de se disperser peuvent parcourir de longues
distances, des centaines de kilomeétres dans certains cas, de nombreux loups des régions
méridionales se dispersant sur 50 km ou plus (Mech 1987 ; Gese et Mech 1991). Cependant,
les loups qui se dispersent colonisent souvent des zones proches des territoires de leur meute
natale (Fritts et Mech 1981 ; Gese et Mech 1991). Il semble peu probable que la progéniture
se disperse dans d'autres meutes car les agressions entre meutes peuvent étre séveres (Mech
1970 ; Van Ballenberghe 1983). On ne pense pas que la tendance a la dispersion soit biaisée
en fonction du sexe (Mech 1987 ; Gese et Mech 1991) etles études sur les loups du Minnesota
n'ont pas réussi a détecter un biais sexuel cohérent dans la distance moyenne de dispersion
(Mech 1987 ; Fuller 1989 ; Gese et Mech 1991).

Ces caractéristiques sociales ont des implications sur le modele attendu de parenté génétique
dans les populations. Au sein de la plupart des meutes, les individus devraient étre apparentés
en tant que parents descendants ou freres et sceurs a l'exception du couple reproducteut.
Ainsi, pour les comparaisons au sein d'une meute, seule une valeur de similarité de partage
de bandes VNTR intra meute devrait étre inférieure a un nombre seuil d'erreurs standard au-
dessus de la similarité moyenne d'individus non apparentés, et ces faibles valeurs ne devraient
pas étre entre les membres du méme sexe (Tableau 1). Deuxiéemement, a l'intérieur des
meutes, un maximum de deux génotypes d'ADNmt doit étre trouvé, les femelles ne doivent
pas avoir de génotypes différents et deux males ne doivent pas partager le méme génotype
s'il est différent de celui trouvé chez les femelles de la meute (Tableau 1). Les comparaisons
entre meutes ne devraient en général pas montrer des valeurs élevées de similarité si la
progéniture se disperse le plus souvent en dehors de la zone néonatale. De plus, les similarités
entre les meutes ne devraient pas montrer un biais sexuel significatif si les deux sexes sont
également susceptibles de se disperser sur une longue distance et de se reproduire de la méme
maniére. Dans cette étude, nous testons ces prédictions en utilisant 'ADNmt et des analyses
d'empreintes génétiques de loups gris provenant de 13 meutes du nord du Minnesota, de 13
meutes du parc national de Denali, en Alaska, et de 9 meutes d'une zone proche d'Inuvik,
dans les Territoires du Nord-Ouest.
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Tableau 1. Hypothéses comportementales testées par les données génétiques

Hypothesis Evidence for rejection
nmtDNA

1. Packs composed of a. Third genotype in pack

an unrelated breeding b. Two or more females with

pair and their offspring different genotypes

¢. Two or more males with
genotypes not found in females

Genetic Fingerprinting

d. High similarity between
putative breeding pair

e. Low similarity between
same sexed wolves or between
more than one pairs of wolves

Genetic Fingerprinting

2. Dispersal uncommon a. High similarity (D>2.29)
between neighboring among wolves [Tom neighboring
or overlapping packs or overlapping packs

Genetic Fingerprinting
3. Long-range dispersal a. Non-random distribution of
not sex biased male and female connections
between packs (D >1.52)
b. Male-male and female-female
inter-pack average similarities
unequal

METHODE

Echantillons. Les individus utilisés dans cette étude proviennent de trois groupes de meutes
de loups sauvages (Fig. 1) et de deux colonies de loups captifs. Des informations sommaires
sur les groupes de meutes sauvages sont fournies dans le Tableau 2. Il est important de
souligner que nous n'avons le plus souvent analysé que quelques individus au sein de chaque
meute sauvage. Un autre objectif de notre étude est de démontrer que des informations utiles

sur la structure de la population peuvent étre glanées méme a partir d'un échantillon limité

d'individus.
Tableau 2. Informations générales sur les meutes de loups sauvages
Pack Total # of Total # of Total geographic 4# of wolves Territorial
cluster packs sampled individuals range of packs (km?) {# of packs) on overlap
sampled which VNTR
data were collected
Minnesota 13 42 2,200 28 (13) none
Denali 13 22 17,000 19 (10) moderate
Inuvik 9 46 150,000 37(9) exlensive

Les meutes du Minnesota. Les 42 loups de cette région appartiennent a 13 meutes
distinctes regroupées dans une zone couvrant environ 2200 km* dans la forét nationale
Supérieur dans la partie nord-est du Minnesota. Le territoire de chaque meute est bien défini,
avec peu ou pas de chevauchement (Fig. 1). Ces meutes sont étudiées par L.D.M. depuis 22
ans. La taille des meutes fluctue d'une année a l'autre, mais elle était en moyenne de 52 6
loups pendant la période d'étude. Un a six individus par meute ont été inclus dans notre
analyse. Dans les meutes de Birch, Ely, Emerald, Isabella Lake et Sawbill, un des adultes
reproducteurs putatifs a été échantillonné, et dans la meute de Pike Lake, les deux adultes
reproducteurs putatifs ont été échantillonnés.
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Fig. 1. Carte montrant les emplacements des groupes de meutes et les relations spatiales des meutes en 1989-1990.
Les meutes sont identifiées par leur numéro comme suit. Groupe de meutes du Minnesota : 1, Emerald ; 2, Kawishiwi ;
3, Isabella Lake ; 4, Sawbill ; 5, Pike ; 6, Little Gabbro ; 7, Nip Creek ; 8, Birch ; 9, Ely ; 10, Winton ; 11, Perch Lake ;
12, Bear Island ; 13, Tower. Ensemble de la meute de Denali: |, Chedotlothna ; 2, MclLeod Lake ; 3, Highpower ; 4,
Foraker ; 5, McKinley River ; 6, Birch Creek ; 7, Chitsia ; 8, Stampede ; 9, Ewe Creek ; 10, Little Bear ; li, Clearwater ;
12, East Fork ; 13, Windy Creek. Groupement d'Inuvik : 1, Rat River ; 2, Island ; 3, Williams Lake ; 4, Wolverine ; 5,
Iroquois ; 6, Ridge ; 7, Charlotte's ; 8, Rendezvous ; 9, Anderson River

Les meutes de Denali. Les 22 individus de 13 meutes de loups proviennent du parc national
et de la réserve de Denali au centre de 1'Alaska et sont étudiés par L.D.M. et T.].M. depuis
1986. La taille des meutes était en moyenne de 8 a 9 loups pendant la période d'étude. Entre
un et trois individus de ces meutes, qui s'étendent sur environ 17 000 km?, ont été inclus dans
notre analyse. Des portions de nombreux territoires de meutes se chevauchent, et la
séparation des meutes est moins nette que dans le groupe de meutes du Minnesota (Fig. 1).
Dans les meutes de Chitsia, East Fork, Ewe Creek, Foraker, McKinley, Stampede et Windy
Creek, un des adultes reproducteurs putatifs a été échantillonné, et dans la meute de
Clearwater, les deux adultes reproducteurs putatifs ont été échantillonnés.

Les meutes d'Invuik. Les 46 loups de cette zone proviennent de neuf meutes étudiées par
P.C. depuis 1987 et se répattissent sur environ 150 000 km®. Ces meutes de loups proviennent
d'une vaste étendue de toundra/forét a proximité de la communauté d'Inuvik, dans le nord-
ouest des Territoires du Nord-Ouest, au Canada. A l'exception des meutes de Rat River et
de Williams Iake, les aires de répartition de toutes les meutes se sont largement
chevauchées entre 1987 et 1990 (Fig. 1). La taille des meutes était en moyenne de 6 a 8
loups pendant la période d'étude. Entre deux et huit individus par meute ont été inclus dans
notre analyse ; pour les meutes de Charlotte, Iroquois, Rat River, Rendez-vous, Williams
Lake et Wolverine, tous les loups appattenant a la meute au moment de I'échantillonnage ont
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été inclus. Dans chaque meute, au moins un des adultes reproducteurs présumés a été
échantillonné et dans cinq meutes, Island, Rat River, Rendez-vous, Williams Lake et
Wolverine, le male et la femelle reproducteurs présumés ont été échantillonnés.

La meute Julian. Cette famille de loups captifs se trouve a Julian, en Californie, sous la
responsabilité de P. Kinnis. Nous avons obtenu des échantillons de chaque membre d'un
couple reproducteur et de 15 de leurs descendants afin d'évaluer les similitudes alléliques
entre les individus avec un coefficient de parenté connu de = 0,5.

La colonie de Forest Lake. Ce groupe de loups captifs est situé pres de Forest Lake, au
Minnesota, sous la responsabilité¢ de T.]. Kreeger. La colonie comprend des individus issus
d'un grand pedigree de loups (Packard et al. 1983) avec des relations allant de freres et sceurs
issus d'accouplements entre fréres et sceurs a des cousins germains et a des individus non
apparentés. Comme toutes les relations entre les individus sont connues avec un haut degré
de certitude grace a une observation minutieuse (les loups ont été appariés dans des enclos
pour l'accouplement) et que beaucoup d'entre elles impliquent des accouplements
consanguins, les 19 individus choisis pour l'analyse permettent d'évaluer les similitudes
almiques entre les individus avec des niveaux variables de 7, allant essentiellement de 0 a 0,75.

Six classes distinctes de comparaisons de valeurs 7 étaient possibles (Fig. 2).

Préparation de I'ADN. L'analyse génétique a été réalisée sur de 'ADN extrait d'échantillons
de sang prélevés sur des individus vivants. Des loups ont été capturés entre 1988 et 1990 et
environ 5-10 ml de sang hépariné ont été prélevés par ponction veineuse sur des individus
anesthésiés. Les globules blancs ont été séparés des autres composants sanguins en
laboratoire et congelés jusqu'a ce que l'on en ait besoin. L'ADN a été extrait des globules
blancs par des méthodes standard (Maniatis et al. 1982).

Analyse de 'ADN mitochondrial. Pour identifier les polymorphismes de restriction,
I'ADN génomique a été digéré avec une enzyme de restriction et les fragments résultants ont
¢été séparés par électrophorese sur gel d'agarose et transférés sur des membranes de nylon.
Apres hybridation avec une sonde radioactivement marquée du génome entier de I'ADNmt
cloné a partir d'un chien domestique, les fragments ont été visualisés par autoradiographie
(Lehman et al. 1991). Les mode¢les de fragments produits par une batterie de 21 enzymes de
restriction ont permis d'identifier des génotypes composites pour chaque individu qui
pouvaient étre comparés a l'intérieur et entre les groupes de meutes ainsi qu'aux génotypes
de loups gris connus dans le monde entier (Lehman et al. 1991).

Analyse de I'ADN hypervariable. Les échantillons d'ADN ont été digérés avec un exces
d'enzyme de restriction Hinfl et électrophorisés sur des gels d'agarose a 1%. L'ADN a ensuite
été transféré sur des membranes en nylon par capillarité dans 10X SSC pendant 48 heures
pour affecter le transfert de fragments plus grands que des paires d'environ 1 kb. Les
membranes ont ensuite été sondées avec la sonde « minisatellite » 33,6 décrite a l'origine par
Jeffreys et al. (1985). Pour plus de détails sur le processus d'hybridation, voir Gilbert et al.
(1990).

Pour chaque gel, nous avons utilisé un peigne de 20 fentes en 1-mm qui permettait d'obtenir
19 échantillons différents, la premicre et la dernicre voie étant toujours dupliquées. Les ordres
de chargement des gels pour chacun des trois groupes de meutes sauvages ont été choisis
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pour représenter les meutes de la maniere la plus efficace, soit en incluant autant de meutes
que possible sur un seul gel, soit en incluant autant d'individus d'une méme meute que
possible sur un seul gel. Cela a facilité le calcul de la similarité entre les individus qui, sur la
base de I'analyse de ' ADNmt, étaient susceptibles de ne pas étre apparentés et nous a permis
d'examiner les similarités au sein des meutes et entre les meutes sans comparaisons croisées

entre les différents gels.

Etant donné que différentes enzymes de restriction peuvent révéler différents fragments dans
l'intervalle explorable, nous pouvions potentiellement échantillonner un plus grand nombre
de loci VNTR en utilisant deux enzymes de restriction. Ainsi, la plupart des échantillons ont
été analysés avec les enzymes de restriction Hinfl et Haelll afin d'augmenter le nombre de
loci étudiés et d'améliorer la puissance des tests statistiques appliqués aux données VNTR.
Comme il n'était possible d'analyser que 19 individus par gel, plus d'un gel a été analysé par
enzyme pour les groupes de meutes du Minnesota et d'Inuvik. Au total, neuf gels analysables
ont été produits pour les populations sauvages (Tableau 3).

Les « empreintes » d'ADN qui en résultent ont été évaluées visuellement en placant les
autoradiogrammes produits apres I'hybridation sur un négatoscope et en utilisant une regle
transparente pour déterminer la présence ou I'absence, dans chaque voie, de fragments d'une
distance de migration donnée. Ia regle a été maintenue exactement perpendiculaire a la
direction de migration par alignement avec les fragments co-migrant dans les voies #1 et
#20. Les fragments d'une taille comprise entre 1 et 12 kb ont été notés. Le résultat est une
matrice de présence et d'absence de fragments pour des groupes de paquets simples digérés
avec une seule enzyme. Aucune tentative n'a été faite pour comparer les fragments entre les
gels. Cependant, lorsque deux enzymes de restriction ont été utilisées pour analyser les
mémes ensembles d'individus, une matrice de présence-absence a pu étre générée en
combinant les fragments notés sur les deux gels (Tableau 3).

La détermination empirique de la parenté peut étre faite en calculant les valeurs de similarité
de partage de bandes entre les individus. La valeur de similarité, §, entre deux individus a été
calculée comme suit :

S = 2n/(n, + ny),

ou 7, est le nombre de fragments partagés entre les individus x et y, et #, et #, sont les
nombres totaux de fragments possédés par les individus x et y, respectivement. Les autres
statistiques utilisées sont S, la similarité moyenne entre un groupe d'individus, et 7, le
nombre moyen de fragments notés par individu et par gel.

La statistique S\ est un estimateur biaisé des similarités car elle posséde des composantes qui
ne sont pas indépendantes. La statistique Sy est un estimateur biaisé des similarités car elle
possede des composantes qui ne sont pas indépendantes. Par conséquent, nous avons utilisé
une statistique pour la variance de S donnée par Lynch (1990) qui résulte en une estimation
non biaisée de la variance réelle de la similarité entre les individus :

Var(S,) = 25,(1-Sx) (2-S/n(4-5,)

L'etreur type pour les valeurs S est alors calculée comme 4/ [Var(Sx]. Dans notre analyse,

toutes les valeurs S et SE ont été multipliées par 1000 pour faciliter la présentation.

Tableau 3. Statistiques des gels VNTR sur les loups capturés dans la nature

Lehman et al. 1992 7 Traduction Deepl & RP — 03/12/2023



Gels Enzyme Pack Number of  Packs Within-pack Between-pack Unrelated

used cluster individuals  included statistics statistics between-pack
scored (S,+SE) (S, +SE) statistics
(Sunreea +SE)
#1 Hinfl Minnesota 19 Perch Lake, Tower, Nip, 609.74103.3 381.3+£1074 367.61+108.51
Little Gabbro, Sawhbill
42 Hinfl Minnesota 19 Emerald, Pike, Sawbill, 47404811 390.0+80.5 363.4+1294

Kawishiwi, Birch, Ely,
Bear Island, Isabella Lake

#3 Haelll Minnesota 19 Emerald, Pike, Ely, 461.24 80,7 401.2 +80.5 426.4+117.5
Kawishiwi, Birch,
Bear Island, Isabella Lake
Perch Lake, Winton,

Little Gabbro
#2 Hinfl Minnesota 15 Emerald, Pike, Ely, 468.8+80.7 392.8 +80.5 378.6+80.7
plus plus Kawishiwi, Birch,
$#3 Haelll Bear Island, Isabella Lake

Perch Lake, Winton,
Little Gabbro, Sawbill

#+4 Hinfl Denali 19 Stampede, East Fork, Foraker, 62744804 4921 +854 48794853
plus plus Little Bear, Birch Creek,
#5 Haelll McKinley, Chitsia, Clearwater,
McLeod Lake, Highpower
#6 Hinfl Inuvik 18 Rat River, Rendezvous 708.34£1053 534.24119.9 554.2+118.2

Ridge, Charlotte’s, [roquois
Anderson River, Wolverine

#7 Hinfl Inuvik 19 Rat River, Island, TI9B+91.58 443.6+110.4 H18.3+£109.7
Anderson River,
Williams Lake

#8 Hinfl Inuvik 17 Ridge, Anderson River, 631.9476.5 494.0481.5 487.6+80.8
plus plus Rendezvous, Wolverine,
#9 Haelll Island

L'analyse du génotype de 'ADNmt fournit une méthode de détermination des relations
génétiques qui est completement indépendante des données VNTR parce que les loci
nucléaires ne sont pas liés génétiquement aux loci cytoplasmiques. Pour chaque gel
d'empreinte, la valeur moyenne de toutes les similitudes par paire entre des individus qui
n'ont pas le méme génotype d'ADNmMt (Sypeiea) 2 pu étre calculée comme base de référence
empirique de la similitude entre individus non apparentés. Les comparaisons a l'intérieur
d'une meute ont été exclues de ces calculs car elles auraient tendance a fausser a la hausse les
estimations de la similitude entre individus non apparentés si la plupart des meutes sont
composées d'individus tres apparentés, y compris des paires pere-fils qui peuvent avoir des
génotypes d'ADNmt divergents. La statistique D pourrait alors étre définie comme le
nombre d'erreurs standard au-dessus de Suneaea pour un gel donné que la valeur § entre une
bre d' tandard au-d de S, p gel d que la valeur § ent

paire particuliere de loups diminue.

Pour évaluer 'importance de la différence entre les similitudes moyennes au sein des meutes
et les similitudes moyennes entre les meutes, nous avons utilisé un test de permutation
approprié pour les données de similitude (Dietz 1983 ; Wayne et al. 1991). Chaque gel
d'empreinte a généré une matrice triangulaire de valeurs de similarité par paire. En regle
générale, les matrices contiennent 171 entrées, car 19 individus peuvent étre comparés sur
un seul gel. Pour chaque matrice, nous avons sous-échantillonné aléatoirement les données
sur ordinateur 10 000 fois, en répartissant a chaque fois les valeurs de similarité par paire en
deux groupes. Un groupe contenait le nombre de comparaisons a l'intérieur du paquet que
le gel fournissait (par exemple 10), et l'autre groupe contenait le nombre de comparaisons
entre les paquets que le gel fournissait (par exemple 171-10 = 161). Nous avons ensuite
calculé la différence de similarité moyenne entre les deux groupes de comparaisons et nous
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avons comparé cette valeur a la différence observée entre les valeurs de similarité a l'intérieur
du paquet et entre les paquets pour chaque gel.

Forest Lake Wolf Colony:
VNTR Bandsharing vs. Relatedness
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Fig. 2. Relation empirique entre les niveaux observés de partage de bandes VNTR (nombre variable de répétitions en
tandem) et la parenté génétique dans la colonie de loups captifs de Forest Lake. Les loups qui ne sont probablement
pas apparentés possédent un niveau de partage des bandes VNTR qui se situe & 2,29 erreurs standard en dessous de
la gamme des valeurs de similarité générées par les comparaisons entre fréres et sceurs ou entre parents et descendants.
Les loups non apparentés se situent également & au moins 1,52 erreur standard en dessous des valeurs de similarité
présentées par les cousins, et & 1,52 erreur standard en dessous de l'intervalle de confiance de 95% entourant toutes
les comparaisons entre fréres et soeurs complets. Ces deux seuils peuvent étre appliqués & des paires de loups sauvages
de généalogie inconnue pour estimer leur niveau général de parenté (voir texte). Les erreurs standard dans le partage
des bandes VNTR sont déterminées par la méthode de Lynch (1990). Il est & noter que cette méthode génére des erreurs
standard qui sont indépendantes de la taille de I'échantillon et dépendent principalement du nombre moyen de
fragments VNTR marqués par individu. Les statistiques pour les six classes de valeurs r sont les suivantes (valeur r, nombre
de comparaisons effectuées, gamme de valeurs S, valeur S moyenne = Sx et erreur standard en Sx) : r = 0,222, 405-
641,532,71.4,;r=0,1875,12,521-713,640,8, 67.5 ; r = 0,25, 5,617-682, 649,6, 67,3 ; r = 0,375, 1,694, 694,
71,4 ; r=0,5,21, 595-894, 753,9, 58,1 ; r = 0,75, 9, 741-860, 787,2, 55.8. L'erreur standard délimitée dans le
graphique est la plus importante de toutes les classes (71,4) ; ceci est fait pour générer les seuils les plus conservateurs
& utiliser dans les comparaisons entre les loups sauvages

RESULTATS

Calibration des valeurs de similarité

Pour déterminer le niveau de parenté entre des individus inconnus, nous avons d'abord
analysé des loups dont les relations génétiques étaient connues dans les deux populations de
loups en captivité. Dans la population de Julian, toutes les comparaisons se font entre parents
et descendants ou entre freres et sceurs, al'exception de la comparaison entre les deux adultes
reproducteurs, qui ne sont vraisemblablement pas apparentés. En effet, alors que les 104
comparaisons r = 0,5 se situent entre 700 et 889 (55 = 785,3, SE = 50), les deux parents sont
mesurés a § = 642. Pour la colonie de Forest Lake, les valeurs de » comprises entre environ
0 et 0,75 générent des valeurs de § comprises entre 405 et 894 (Fig. 2). Cette gamme de
valeurs S est similaire aux gammes trouvées parmi les loups capturés dans la nature (Fig. 3),
démontrant que la diversité allélique VNTR de la colonie de Forest Lake est comparable a
celle des populations naturelles.

En utilisant les relations de similarité et de 7 dans la colonie de Forest Lake, nous avons défini

deux niveaux de parenté. Le premier est défini par la limite inférieure d'un intervalle de
confiance de 95% pour toutes les comparaisons entre fréres et sceurs. Cette limite tombe a
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une valeur de 108,5 points au-dessus de la moyenne pour les individus non apparentés (Fig.
2). En utilisant la valeur SE maximale de toutes les classes (SE = 71,4, Fig. 2), cette valeur
est de 1,52 erreur standard au-dessus de la similarité moyenne des loups non apparentés.
Ainsi, toutes les valeurs de similarité observées parmi les individus capturés dans la nature
qui sont supérieures de plus de 1,52 erreur standard a la valeur moyenne des individus non
apparentés sur ce gel particulier (D > 1,52) représentent des paires de loups qui sont
potentiellement apparentés. Un niveau plus strict a été défini comme la limite inférieure de
1 SE par rapport a la moyenne des individus apparentés en tant que fréres et sceurs. Cette
valeur est de 2,29 erreurs standard au-dessus de la similarité moyenne pour les loups non
apparentés et délimite une classe de loups qui comprend uniquement des individus
apparentés aussi étroitement que des freres et sceurs ou des parents et descendants (Fig. 2).

Comparaisons a l'intérieur des meutes

Les valeurs moyennes de similarité entre les individus d'une méme meute sont toujours
beaucoup plus élevées que celles entre les loups de meutes différentes (Tableau 3). Les
histogrammes des données de similarité montrent clairement la différence entre les valeurs
de similarité a l'intérieur d'une meute et entre les meutes, ainsi que les comparaisons qui
s'écartent de la tendance attendue (Fig. 3, voir ci-dessous). Bien que les tests de signification
habituels ne puissent pas étre appliqués aux données de similarité par paire en raison de
l'interdépendance des valeurs de similarité (Dietz 1983), les tests de permutation pour nos
données ont produit une division significative entre les valeurs moyennes de similarité a
l'intérieur d'un méme paquet et entre les paquets. Les différences moyennes de similarité
supérieures a celles observées a l'intérieur des emballages sont observées dans moins de 5%
des 10 000 échantillonnages de I'ensemble de données des valeurs de similarité pour chaque
gel, al'exception des gels combinés du Minnesota (#2 plus #3, Tableau 3), qui produisent des
différences supérieures dans 21% des cas.

Cependant, les éléments de similarité et la distribution du génotype de ' ADNmt au sein de
nos meutes suggerent un minimum de neuf cas ou plus de deux individus non apparentés (D
< 1,52) existent au sein d'une meute (Tableau 4). Dans les meutes du Minnesota, le male #75
de la meute de Nip Creek a de faibles valeurs de similarité avec quatre autres compagnons
de meute apparents, dont deux sont du méme sexe. Cette situation viole les conditions
(Tableau 1) d'une structure de meute « standard » car seule une comparaison entre individus
de sexe différent devrait étre aussi faible si les meutes n'étaient composées que de parents
non apparentés et de leur progéniture. La valeur D entre les deux males de la meute
d'Emeraude est inférieure a zéro, ce qui viole également la condition le du Tableau 1 pour

une structure de meute composée d'un couple reproducteur et de sa progéniture.

Les males de la meute d'Isabella Lake #101 et #103 ont un génotype d'ADNmt différent de

celui des trois autres femelles membres putatifs de la meute, ce qui viole la condition i ¢ pour

la structure de la meute (Tableau 1). En outre, #103 a de faibles similitudes VIN'TRs avec les

femelles de la meute (Tableau 4), ce qui enfreint également la condition 1c¢ pour la structure
de la meute (Tableau 1).
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Minnesota Wolves - Gel #1 Denali Wolves - Gel #6 plus Gel #7
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Fig. 3a-c. Histogrammes d'échantillons des valeurs de similarité VNTR réelles dans les trois groupes de meutes de loups
sauvages, a Valeurs d'échantillons dans le groupe de meutes du Minnesota, b Valeurs d'échantillons dans le groupe de
meutes de Denali, ¢ Valeurs d'échantillons dans le groupe de meutes d'Inuvik. Pour les groupes de Denali et d'Inuvik, les
histogrammes représentent les valeurs combinées de similarité de partage de bandes de deux histogrammes, chacun
généré en utilisant des enzymes de restriction différentes sur le méme ensemble d'individus (Tableau 3). Pour les trois
histogrammes, les valeurs S présentées au-dessus des graphiques sont des valeurs moyennes pour toutes les comparaisons
entre les groupes ou & l'intérieur des groupes (c'est-a-dire Sx pour ces ensembles de comparaisons)

Moins de comparaisons a l'intérieur de la meute ont été possibles pour le systéme de meutes
de Denali, mais les écarts par rapport au systeme de meutes avec un seul couple reproducteur
et une progéniture sont observés sous forme de faibles valeurs de similarité parmi les
individus du méme sexe. Dans les meutes de Birch Creek et de McLeod Lake, deux membres
du méme sexe (des femelles dans les deux cas) ont de faibles valeurs de similarité, ce qui
indique qu'il est peu probable qu'ils soient proches parents.

Dans le systeme de meutes d'Inuvik, pour 4 des 5 meutes dans lesquelles les deux adultes
reproducteurs présumés ont été analysés, les comparaisons entre les paires reproductrices
produisent des valeurs D qui sont soit les plus faibles parmi toutes les comparaisons possibles
au sein de la meute, ou qui se situent dans l'intervalle non apparenté. Dans les meutes de
Wolverine et de Williams Lake, les males reproducteurs suspectés ont un génotype ADNmt
qui n'est pas retrouvé chez les autres membres de la meute ; cette situation est cohérente avec
la structure « standard » de la meute. Dans la meute de I'le, cependant, le couple reproducteur
présumé génere une valeur D de 2,22, ce qui peut indiquer qu'un autre couple est en fait a

Lehman et al. 1992 11 Traduction Deepl & RP — 03/12/2023



l'origine de la reproduction ou qu'un accouplement consanguin est en train de se produire.
Quatre valeurs intra-paquet sont incompatibles avec le fait que les paquets sont composés
d'un seul couple reproducteur et de sa progéniture. Dans la meute du Carcajou, les faibles
valeurs de similarité de la femelle #90 avec les autres membres de la meute suggerent qu'elle
n'est pas un parent ou un membre de la fratrie des autres membres de la meute (Tableau 4).
De méme, le loup male #30, le male reproducteur présumé de la meute de Rendez-vous,
génere de faibles valeurs D lorsqu'il est comparé a deux autres compagnons de meute males
du méme génotype ADNmt. De telles comparaisons peuvent également étre trouvées parmi
les membres des meutes de I'lle et de la Riviére aux Rats (Tableau 4).

Ainsi, alors que la majorité des relations au sein des meutes sont conformes a I'attente qu'une
paire dominante et sa progéniture soient les seuls membres d'une meute, nos données
fournissent des exemples clairs d'exceptions a cette structute de meute. Pour 27 meutes,
nous avons utilisé des données VNTR pour échantillonner les relations génétiques entre deux
ou plusieurs membres de la meute, permettant ainsi de détecter les écarts par rapport a la
structure standard hypothétique de la meute. Neuf de ces meutes contiennent des
comparaisons génétiques qui suggerent qu'un seul couple de loups et leur progéniture ne
représentent pas tous les individus présents dans une meute.

Tableau 4. Rejets des structures des meutes hypothétiques

Pack Comparison mtDNA VNTR D value
genotype similarity
Minnesota
1. Nip Creek #T75(M) vs. #197(F) same 424 0.52
#75(M) vs. 4 141(M) same 438 0.65
4 T5(M) vs. #151(M) same 333 —0.32
H#T5(M) vs. 4153(F) same 345 —0.21
2. Isabella Lake #103(M) vs. #97(T) different 426 0.59
$#103(M) vs. 4 185(F) different 370 —0.11
4103(M) vs. 3 193(F) different 333 —-0.23
4 103(M) vs. #101(M) same no data no data
3. Emerald 4 1(M) vs. #135(M) same 371 —0.09
Denali
4. Birch #369(F) vs. #371(F) sanie 566 1.02
5. McLeod Lake #365(F) vs. #367(F) same 596 1.37
Tnurik
6. Wolverine #90(F) vs. 4 15(F) same 500 0.15
H#90(F) vs. 4 55(M) same 529 0.51
#90(F) vs. 3 56(F) same 581 0.23
£90(F) vs. 4 57(M) same 647 0.79
7. Island #A(M) vs. 74M) same 563 0.93
§. Rendezvous 4 30(M) vs. $#10(M) same 556 0.85
4 30(M) vs. 470(M) same 5T 0.14
9. Rat River H#95(M) vs. $96(M) same 483 0.58
#95(M) vs. #98(F) same 452 0.31

Comparaisons entre meutes

Les comparaisons de similarité entre les individus de différentes meutes révelent plusieurs
valeurs qui sont supérieures a D = 1,52 ou D = 229 erreurs standard par rapport a la
moyenne des loups non apparentés. Dans le groupe de meutes du Minnesota, sept liens
étroitement liés (D > 2,29) relient les meutes (Fig. 4). Cinq d'entre eux concernent des liens
entre des individus qui ne sont pas membres de meutes géographiquement voisines (Fig. 1,
4). Les deux autres concernent des individus ayant le méme génotype d'ADNmt et
appartenant a des meutes voisines (Figures 1 et 4). Cependant, I'une de ces connexions se
situe entre des individus des meutes de Kawishiwi et du lac Isabella dont I'appartenance a
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une meute n'était pas certaine. Treize connexions supplémentaires entre les meutes du
Minnesota sont indiquées par la limite inférieure de la parenté (D > 1,52) qui peut inclure
des individus seulement apparentés approximativement comme cousins germains (0,5 > r >
0,1875 ; Fig. 2) ou des individus non apparentés avec des valeurs de similarité élevées. Prises
ensemble, les deux classes de connexions confirment que, dans le Minnesota, la dispersion
parmi les meutes de proches parents est un événement courant et contribue a la structure de
la population des meutes de loups proches.

Les connexions aux deux niveaux sont également apparentes parmi les meutes de Denali, qui
sont réparties sur une plus grande zone (Fig. 1, 5). De fortes connexions sont suggérées entre
les meutes de Stampede et d'East Fork, entre les meutes de Chitsia et de McKinley, entre les
meutes de Birch Creek et de Little Bear, et entre les meutes de Clearwater et de McLeod
Lake. Contrairement aux meutes du Minnesota, la majorité de ces connexions (5 sur 6) sont
entre des meutes qui se chevauchent ou qui partagent une frontiére commune. De plus, les
observations comportementales indiquent que les meutes de Chitsia et de Foraker sont des
dérivés de la meute de McKinley. Six autres connexions sont suggérées au niveau D > 1,52.
Parmi celles-ci, quatre sont entre des meutes qui partagent une frontiere territoriale.

Les connexions les moins nombreuses entre les meutes se trouvent dans le groupe de meutes
d'Inuvik qui, malgré le chevauchement géographique élevé des territoires des meutes, est
dispersé sur la plus grande zone (Tableau 1 ; Fig. 1). Aucune connexion n'est indiquée au
niveau D > 2,29, ce qui suggere des échanges moins fréquents de parents trés proches entre
les meutes (Figure 6). 10 connexions sont suggérées par la limite inférieure (D > 1,52), et
toutes ces connexions concernent des meutes qui partagent des parties de leur territoire.

En général, la similarité des empreintes digitales entre les loups de différentes meutes dans
les trois groupes de meutes révele plusieurs connexions entre les meutes qui suggerent
I'échange d'individus apparentés aussi étroitement que les parents et la progéniture ou les
freres et sceurs. Dans le Minnesota et I'Alaska, de nombreux événements de dispetsions
probables sont impliqués par de fortes connexions entre les meutes dans le méme groupe,
tandis que dans les Territoires du Nord-Ouest, seules de faibles connexions entre les meutes
ont été observées.
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Fig. 4. Composition des parcs, génotypes de I'ADNmt (WI, W7* ou W9¥) et connexions entre les meutes suggérées par
les valeurs élevées de partage des bandes VNTR au sein du groupe de meutes du Minnesota. Le t indique les affectations
provisoires des meutes. Les génotypes de I'ADNmt sont indiqués par les motifs d'ombrage derriére chaque symbole de
loup ; les astérisques prés des génotypes W7 et W9 indiquent que ces génotypes sont dérivés de I'hybridation avec les
coyotes, conformément & Lehman et al. (1991). Les connexions inter-meutes sont indiquées par des lignes reliant les
individus. Les lignes pleines indiquent des connexions supérieures & 2,29 erreurs standard au-dessus de la valeur
moyenne des individus non apparentés (Surelated) dans la meute. Les lignes en pointillé indiquent les connexions entre
1,52 et 2,29 erreurs standard au-dessus de Sunrelated. Le nombre exact d'erreurs standard au-dessus de Sunrelated (la
valeur D) que chaque comparaison génére est indiqué & cété de chaque ligne de connexion. L'emplacement des
hexagones ne refléte pas les relations spatiales réelles des paquets (voir Fig. 1).

Dispersion en fonction du sexe

Les tendances des valeurs de similarité en fonction du sexe ont été étudiées pour détecter un
¢éventuel biais sexuel dans la dispersion et la reproduction. Actuellement, il n'y a pas
d'indication forte qu'un sexe se disperse plus loin que l'autre chez les loups gris (Mech 1987 ;
Gese et Mech 1991). Pour chaque gel, les valeurs de similarité entre les membres du méme
sexe ont été calculées, en excluant les comparaisons entre les membres de la meute car elles
auraient tendance a gonfler la moyenne et a obscurcir les modeles interpack (Tableau 5).
Dans chaque systeme de meutes, les similitudes moyennes de partage de bandes entre
femelles et femelles sont plus élevées que les similitudes moyennes entre males et males au
sein des meutes (Tableau 5). La différence est la plus extréme dans le groupe de meutes du
Minnesota, ou les limites des meutes présentent le moins de chevauchement géographique.

Pour chaque groupe de meutes, le nombre de valeurs de similarité entre meutes avec D >
1,52 a été classé en fonction du sexe de la paire (Tableau 5). Dans le groupe du Minnesota,
aucune connexion n'a été découverte entre les males de différentes meutes, alors que la moitié
des 22 connexions étaient entre les femelles de différentes meutes. Cette tendance n'est pas
apparente dans les autres groupes. Un test G d'adéquation (cf. Sokal et Rohlf 1981) a été
effectué sur chaque groupe avec I'hypothese nulle que les connexions entre loups de
différentes meutes se feraient indépendamment du sexe ; seul le groupe du Minnesota
suggere que les connexions peuvent avoir un biais sexuel significatif (Tableau 5). Cependant,
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il est important de noter que ce n'est que dans le groupe du Minnesota que la taille des
échantillons est suffisamment importante pour permettre une comparaison significative
entre la statistique du test et la distribution du chi-carré (Sokal et Rohlf 1981).

™y )
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Ewe Crook. m

Chadotlathna

Litile Bear

Highpower

Foraker

McKinley Denali

Fig. 5. Composition des meutes, génotypes de I'ADNmt (W3 ou W4) et connexions suggérées par les valeurs élevées
de similarité VNTR entre meutes au sein du groupe de meutes de Denali (Alaska). Symboles et lignes de la Fig. 4. Les
meutes de Chedotlothna, Ewe Creek et Windy Creek ont fait I'objet d'une analyse de I'ADNmt, mais pas d'une analyse
VNTR. L'emplacement des hexagones ne refléte pas les relations spatiales réelles des meutes (voir Fig. 1)

DISCUSSION

Nous avons montré que les données d'empreintes génétiques peuvent étre utilisées pour
déduire des relations dans des populations pour lesquelles peu d'informations généalogiques
sont connues. Notre approche utilise les valeurs de similarité entre des individus ayant des
génotypes d'ADNmt différents pour définir une similarité moyenne d'individus peu
susceptibles d'étre étroitement apparentés. Nous établissons ensuite des limites d'erreur
standard au-dessus de cette moyenne pour deux classes de parenté. Ces limites d'erreur sont
basées sur la relation empirique entre la similarité et la parenté dans deux groupes de loups
dont la généalogie est connue. Nos résultats ¢établissent trois —caractéristiques
comportementales importantes des loups. Premiérement, les meutes de loups sont
généralement composées d'individus étroitement apparentés (Mech 1970). Les valeurs
moyennes de similarité a l'intérieur des meutes sont significativement plus élevées que les
valeurs entre meutes pour les trois systémes de meutes. Cependant, plusieurs meutes de loups
s'écartent de la structure génétique attendue si les meutes sont composées uniquement d'un
couple reproducteur non apparenté et de leur progéniture. De telles exceptions ont été
provisoirement identifiées dans un tiers des meutes dans lesquelles plus d'un individu a été
soumis a une analyse VNTRmt DNA combinée. Deuxiémement, la dispersion au sein des
groupes de meutes semble fréquente. La preuve d'une dispersion sur de courtes distances
devient moins évidente si les territoires des meutes se chevauchent plus largement. Enfin, la
dispersion peut étre influencée par le sexe, car les femelles de chaque groupe présentent des
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valeurs de parenté plus élevées que les males et, dans le groupe de meutes du Minnesota, les
connexions génétiques femelle-femelle sont significativement plus fréquentes que prévu
entre les meutes.

Inuvik

\

w1 w3

Fig. 6. Composition des meutes, génotypes de I'ADNmt (WI ou W 3) et connexions suggérées par les valeurs élevées de
similarité VNTR entre meutes au sein du groupe de meutes d'Inuvik (Territoires du Nord-Ouest, Canada). Symboles et
lignes comme dans la Fig. 4. L'emplacement des polygones ne refléte pas les relations spatiales réelles des meutes (voir

Fig. 1)

Les études comportementales sur les loups sauvages ont montré que les membres de la meute
cooperent pour élever, nourrir et protéger les jeunes (Murie 1944 ; Mech 1970). Ce degré de
comportement coopératif peut étre expliqué par la théorie de I'inclusivité siles membres de
la meute sont étroitement liés (Hamilton 1964). Nos données soutiennent cette affirmation
en démontrant que les meutes sont généralement composées de loups étroitement
apparentés.

Cependant, dans plusieurs meutes, les données génétiques ne sont pas compatibles avec le
fait que tous les membres de la meute soient apparentés a I'exception du couple reproducteur
et soutiennent l'existence de membres de la meute non apparentés et non reproducteurs
(Rothman et Mech 1979 ; Van Ballenberghe 1983). Dans certaines meutes, ce résultat peut
s'expliquer par la fusion de groupes de loups apparentés qui se dispersent (Mech et Nelson
1990). Par exemple, parmi les loups assignés a la meute du Minnesota-Isabella Lake, deux
males partagent le méme génotype que I'on ne retrouve pas chez les trois autres femelles
compagnes de meute potentielles (Fig. 4). Les valeurs de similarité des empreintes digitales

entre le male #103 et les trois femelles sont faibles (D < 1, Tableau 4), alors que la similarité

entre les femelles #185 et #97 est élevée (D > 1,52). Un scénario cohérent avec ces résultats

est que deux males fréres et sceurs provena e l'extérieur du systéeme de meutes se so
t deux males freres et rs provenant de I'extérieur du systeme de meut nt
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joints a des femelles sceurs originaires d'une autre meute, peut-étre les meutes de Kawishiwi,
Bear Island ou Perch Lake, avec lesquelles il existe de fortes connexions génétiques avec les
femelles du lac Isabella. Alternativement, les femelles #185 et #97 peuvent étre les seuls vrais
membres de la meute du lac Isabella échantillonnés, et les males #101 et #103, bien que
génétiquement apparentés, ne sont pas des membres permanents de la meute du lac Isabella.
Une série d'événements de dispersion entre les meutes comme ceux-ci aurait tendance a
augmenter les valeurs S, entre les meutes par rapport aux valeurs S a l'intérieur des meutes,

cela pourrait étre la cause de la valeur P non significative pour le test de permutation effectué

sur les gels combinés du Minnesota #2 et #3 (Tableau 3).

Tableau 5. Analyse de la dispersion en fonction du sexe

Minnesota Denali Inuvik
wolves wolves wolves
Amount of pack Low Moderate High
territorial overlap
Number of males 18 8 24
in VNTR analysis
Number of females 25 11 22
in VNTR analysis
Average interpack 388.8 484.8 489.2
male-male similaritics (20) (33) (45)
(sample size)
Average interpack 4422 5103 521.4
female-female similarities (63) (43) (14)
(sample size)
Male-male 0 3 4
interpack connections (all involve
with D=1.52 the same male)
Male-female 11 4 5
interpack connections
with D>1.52
Female-female 11 6 1
interpack connections
with D=1.52
G-test for G=9.21 G=0.033 G=1.44
sex-bias (P=0.01 (P=>0.95 (P>04
of connections with df=2) with df=2) with df=2)

L'existence de connexions génétiques (D > 1,52) entre les loups de différentes meutes
indique que la dispersion a court terme au sein des groupes de meutes peut étre fréquente.
Cependant, une connexion génétique prise seule, de concert avec aucune autre donnée, ne
permet pas de différencier un événement de dispersion qui a conduit a la fondation d'une
nouvelle meute ou une dispersion d'une meute vers une seconde meute préexistante. Des
observations de terrain a long terme ont documenté peu de cas de dispersion de meute a
meute et ont suggéré que la majorité des loups trouvaient de nouvelles meutes lors de la
dispersion (Mech 1970 ; Gese et Mech 1991). Par exemple, des études de radio-télémétrie
réalisées en 1988-1990 indiquent que seulement 3 des 12 loups de la région de Denali ont
rejoint des meutes préexistantes lors de leur dispersion (L.D.M. et T.J.M., données non
publiées). Des études similaires sur les loups d'Inuvik montrent qu'environ 20% d'entre eux
se sont dispersés dans des meutes établies dans la zone d'étude (P.C., données non publiées).
Les loups forment ou rejoignent parfois des meutes adjacentes ou proches et un minimum
d'environ 25% de nos meutes présentaient des preuves génétiques de telles occurrences
(Figures 1, 4-6). De tels échanges se produisent apparemment malgré le niveau élevé

d'agressivité entre loups de meutes voisines, ce qui entraine parfois une mortalité importante
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(Mech 1970, 1977 ; Van Ballenberghe et al. 1975). La fréquence des événements de dispersion
au sein d'un méme groupe varie selon les régions, le plus grand nombre d'événements étant
observé dans le groupe du Minnesota et le plus petit dans le groupe d'Inuvik. Dans le groupe
de Denali, les données génétiques décrivent une tendance des loups a coloniser des zones
proches des territoires de leur meute natale, 4 des 5 fortes connexions entre meutes se faisant

entre meutes voisines ou se chevauchant (Fig. 1,5). Cette tendance peut étre attribuée a la
fission des meutes (Mech 1966, 1980).

Par rapport aux deux autres groupes de meutes, les loups de la région d'Inuvik présentent
moins de connexions génétiques entre meutes, dont aucune n'est forte (D > 2,29). Deux
explications, qui ne s'excluent pas mutuellement, peuvent étre avancées pour expliquer cette
situation. Tout d'abord, toutes les meutes de la région couverte par la vaste zone d'étude
d'Inuvik n'ont pas été échantillonnées. Contrairement aux groupes du Minnesota et de
Denali, ou nous avons échantillonné 80% ou plus des meutes de la région, nous estimons
prudemment que moins de la moitié des meutes existantes d'Inuvik ont été incluses dans
notre étude. Il est donc possible que des connexions génétiques entre les meutes aient été
négligées en raison d'un échantillonnage insuffisant. Deuxiémement, il est possible que les
loups de cette région se dispersent plus loin. Les loups d'Inuvik parcourent souvent de
grandes distances a la poursuite des troupeaux de caribous et ne s'orientent pas autour de
reperes familiers aussi fréquemment que les loups du Minnesota (Clarkson et Liepens 1989).
Leurs territoires sont étendus, dépassant souvent les zones des groupes du Minnesota et du
Denali, et ces territoires se chevauchent presque entiérement lorsqu'on les observe sur une
année (Fig. 1). Par conséquent, ces loups peuvent se disperser en dehors de la zone du groupe
afin de s'installer dans une région qui n'est pas comprise dans leur territoire natal.

Le biais féminin appatrent dans les valeurs de similarité entre les meutes n'était pas attendu
étant donné les observations antérieures sur la dispersion des loups, qui ont démontré que
les loups males et femelles voyagent sur de longues distances (Mech 1987 ; Gese et Mech
1991). Le biais de sexe pourrait refléter la mortalité différentielle des males dans les meutes
de loups pendant les événements de dispersion, le succes reproductif différentiel des deux
sexes, ou le fait que les males se dispersent plus fréquemment sur de longues distances. La
troisieme de ces trois alternatives est soutenue par l'affaiblissement de la tendance au biais
sexuel 2 mesure que I'étendue des groupes de meutes augmente ; le groupe du Minnesota
peut couvrir une zone suffisamment petite pour qu'une tendance soit apparente, tandis que
le groupe d'Inuvik peut couvrir une zone trop grande pour révéler un biais sexuel dans la
dispersion.

En ce qui concerne les avantages de notre approche génétique moléculaire, elle ne nécessite
pas une connaissance détaillée de la population d'origine et est réalisée avec moins de frais et
d'analyses de laboratoire que si tous les individus devaient étre échantillonnés et comparés.
En outre, chaque gel électrophorétique peut étre analysé indépendamment et, grace a des
controles appropriés, les résultats peuvent étre comparés a partir d'analyses effectuées a des
moments différents et dans divers laboratoires. Toutefois, cette approche est limitée par le
fait que des individus ayant des génotypes d'ADNmt différents doivent étre inclus sur le
méme gel afin de pouvoir définir la similarité moyenne entre des individus qui ne sont
probablement pas apparentés. En outre, elle nécessite de fixer des limites de parenté sur la
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base d'analyses d'individus dont la généalogie est connue. L'approche s'applique de

préférence aux especes monogames.

Les lacunes de notre méthode sont qu'elle ne permet qu'un nombre limité de comparaisons

entre les individus, 2 moins que plusieurs gels électrophorétiques ne soient réalisés et

analysés. Il est donc peu probable que nous ayons trouvé tous les liens possibles entre les

individus au sein d'un méme pack ou entre les packs. Notre approche suppose que la

distribution relative des valeurs de similarité chez les individus non apparentés et apparentés

est similaire dans les différentes populations (Fig. 3). Ceci peut clairement ne pas étre réalisé

dans les populations qui sont petites et tres isolées ou qui ont souffert d'un goulot
d'étranglement récent (Gilbert et al. 1990 ; Packer et al. 1991). Cependant, dans les

populations surnuméraires importantes et stables, comme chez le loup gris, on s'attend a ce

que ce biais soit moins important.
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