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Résumé

Le beeuf musqué (Ovibos moschatus) est le plus grand herbivore terrestre de 'Arctique et joue
un role essentiel dans I'écosysteme de la toundra [1-4]. Son aire de répartition, son abondance
et sa diversité génétique ont considérablement diminué au cours des 30 000 dernicres
années [5]. Deux sous-especes sont reconnues, mais on sait peu de choses sur la structure
génétique et son lien avec l'histoire de I'espece. Une question reste en suspens : comment et
quand 'espece s'est-elle dispersée dans son aire de répartition actuelle, notamment dans ses
bastions actuels de 1'archipel Canadien et du Groenland ? Nous avons utilisé les données de
génotypage par séquencage (GBS) de 116 individus de beeufs musqués et des méthodes
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basées sur la probabilité génotypique pour déduire la diversité génétique et la distribution de
la variation génétique de l'espece. Nous avons identifié une division basale séparant les deux
sous-especes reconnues, ce qui correspond a l'isolement du beeuf musqué dans plusieurs
refuges dans la région néarctique il y a environ 21 000 ans [6], pres du dernier maximum
glaciaire (LGM). De plus, nous avons trouvé des preuves d'effets fondateurs successifs
importants qui ont entrainé une perte progressive de la diversité génétique lorsque le beeuf
musqué a colonisé I'Arctique insulaire a partir d'une origine néarctique inconnue. Cela a
entrainé une diversité génétique exceptionnellement faible dans les populations
Groenlandaises, ainsi qu'une différenciation génétique extrémement élevée entre les
populations régionales. Nos résultats soulignent la nécessité de poursuivre les recherches sur
I'érosion génétique chez les mammiferes terrestres néarctiques, dont plusieurs présentent
des histoires de colonisation similaires dans le Haut-Arctique.

RESULTATS

Dans la présente étude, nous avons utilisé le génotypage par séquencage (GBS) pour obtenir
des données SP provenant de 19 localités de beeufs musqués au Canada et au Groenland
(Figure 1 et Tableau S1). Au total, 116 échantillons ont satisfait aux criteres d'inclusion
(Figure 1, Tableaux S1 et S2, et méthodes STAR). Cela a permis d'obtenir des données
provenant d'environ 42 millions de sites, avec une profondeur moyenne de 4x par site
(Tableau S2). Nous avons utilisé des méthodes basées sur la probabilité génotypique en
raison de la faible profondeur de séquencgage [9].

Structure génétique de la population et schémas de métissage

Deux sous-espéces de beeufs musqués sont actuellement reconnues [10-14]. Le boeuf musqué
de la toundra (O. . moschatus) se trouve sur le continent Canadien (Figure 1). Le beeuf
musqué a face blanche (O. ». wardi) se trouve dans les iles Canadiennes et au Groenland.
Trois groupes génétiques ont été proposés, dont I'un correspond au beeuf musqué de la
toundra et les deux autres au beeuf musqué a face blanche [15]. Nous avons déduit la structure
génétique a l'aide d'analyses PCA et de mélanges, confirmant trois lignées génétiques
principales (Figure 2A), qui ne correspondaient pas aux conclusions précédentes. Nous
avons également constaté peu de mélanges entre les groupes a K = 6 (le nombre le plus élevé
de groupes pour lesquels l'analyse NGSadmix a convergé ; Figure 2B), a I'exception de la
population introduite a Kangerlussuag, dans l'ouest du Groenland.

Conformément a l'introduction récente de beeufs musqués a Kangerlussuaq [16], nous avons
constaté que les individus de l'ouest du Groenland sont un mélange entre ceux du sud-est
et ceux du nord-est du Groenland, le sud-est du Groenland étant le principal contributeur.
Les proportions de mélange d'environ 1:10 correspondaient aux contributions fondatrices
connues des deux populations de l'est du Groenland [16]. Nous avons utilisé soit les sept
populations déduites (six populations naturelles distinctes et le mélange de l'ouest du
Groenland), soit un sous-ensemble de trois populations (CaMW, CaIN et GrEN)
représentant les trois principaux groupes de la Figure 2A pour les analyses restantes.

La différenciation génétique entre les populations, estimée comme Iy par paires, était
extrémement élevée, avec des valeurs Fj; par paires de 0,51 a 0,63 entre les populations du
continent Canadien et les autres populations (Tableau S3). De plus, les populations des iles
Canadiennes et du Groenland présentaient des valeurs F;, élevées, comprises entre 0,40 et
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0,42. Des valeurs F, plus faibles, de 0,14, ont été observées entre les deux populations
continentales Canadiennes et entre GrEN et GrW (Tableau S3).

Figure 1. Carte indiquant les lieux d'échantillonnage des 116 échantillons et des sept populations. La taille des
échantillons pour les populations agrégées est la suivante : Ouest du Canada continental (CaMW, n = 15), Est du
Canada continental (CaME, n = 20), Sud-ouest des iles du Canada (CalS, n = 12), Nord des iles du Canada (CalN, n =
19), Groenland nord-est (GrEN, n = 26) et Groenland sud-est (GrES, n = 3), Groenland ouest (GrW, n = 21). Voir le
Tableau S1 pour plus de détails sur les échantillons. La ligne pointillée marque la division signalée entre les deux sous-
espéces, O. m. moschatus (au sud) et O. m. wardi au nord. La zone de distribution ombrée est basée sur les références
[7] et [8]. Voir également le Tableau S1
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Figure 2. Structure et métissage de la population. (A) Graphique PCA montrant une séparation claire en trois lignées
principales correspondant au continent Canadien, aux fles Canadiennes et au Groenland. (B) Résultats NGSadmix & K
= 6. Le code couleur est le méme que pour les autres figures. Pour les abréviations, voir la légende de la Figure 1

Diversité génétique et consanguinité
Des études génétiques antérieures sur le beeuf musqué ont révélé une faible variation
génétique entre les différents marqueurs génétiques [5, 7, 17, 18]. En raison du changement
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climatique rapide qui touche actuellement I'Arctique, cet écosysteme subit des changements
majeurs [19]. L'augmentation des précipitations dans I'est du Groenland aura une influence
négative sur le recrutement des veaux et la croissance de la population [20], et la hausse des
températures pourrait entrainer I'émergence de nouveaux parasites dans la région [21]. Face
a ces changements environnementaux majeurs, la capacité a s'adapter a des conditions
modifiées sera cruciale. Cette capacité dépend, entre autres, de la diversité génétique des
différentes populations. Nous avons estimé la diversité génétique en tant qu'hétérozygotie
individuelle et Watterson's 8 au niveau de la population, et avons constaté une tendance a la
baisse de la diversité le long du front d'expansion nord-est (Figure 3). La diversité génétique
du beeuf musqué était globalement trés faible. En fait, notre estimation 6 pour les
populations Groenlandaises était similaire a celle du lynx Ibérique, une espece menacée
(Figure S1), bien que nous reconnaissions que les différences de méthodologie rendent
difficile la comparaison directe entre les especes (voir ci-dessous). La diversité génétique était
presque égale dans les régions géniques et intergéniques du continent Canadien (Qcany_genic =
0,000227 ; Bcanw inier = 0,000228), mais plus élevée dans les régions géniques que dans les
régions intergéniques des iles (Bcun_genic = 0,000159 ; Bcan_iner = 0,000144) et au Groenland
(OGrEN _genic = 0,000125 ; OGrEN_inter = 0,000108), mais pas de manicre significative
(Pein = 0,10 5 Poex = 0,08).
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Figure 3. Hétérozygotie par individu dans les sept populations de boeufs musqués. Les populations sont colorées
comme dans les autres figures. Les paramétres par défaut du diagramme en boite R ont été utilisés. Voir également la
Figure S1

Nous avons trouvé peu de preuves de consanguinité dans les sept populations. Seuls cinq
individus présentaient des coefficients de consanguinité > 0,0625 (accouplement entre
cousins germains), le plus élevé étant de 0,10. Les cinq individus provenaient de l'est du
Canada continental et du sud des iles Canadiennes. Les valeurs I par population sont
indiquées dans le Tableau S3.

Phylogéographie et histoire des populations

Sur la base des fossiles et de l'histoire glaciaire néarctique relativement bien connue, deux
populations disjointes de beeufs musqués ont été proposées pendant le dernier maximum
glaciaire (LGM) : I'une au sud de la calotte glaciaire Laurentidienne et l'autre au nord de la
calotte glaciaire, impliquant peut-étre I'lle Banks, au Canada [15, 22, 23]. Cette hypothese est
conforme aux différences morphologiques entre les deux sous-especes, mais n'a pas encore
été vérifiée par des données génétiques. A T'aide de TreeMix, nous avons estimé I'histoire de
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la divergence des populations au sein du beeuf musqué (Figure S2). Nous avons observé une
séparation claire en trois lignées identiques a celles identifiées ci-dessus, avec une dérive
importante au sein de celles-ci ainsi qu'entre elles. Nous avons trouvé des limites de migration
reliant l'ouest du Canada continental a l'ancétre des populations insulaires Canadiennes
(poids = 0,094, p < 0,001), 'ancétre du Canada continental au sud des iles Canadiennes (poids
= 0,078, p < 0,001) et l'est-nord du Groenland a l'ouest du Groenland, bien que non
significatif (poids = 0,585, p = 0,345). Nous avons ensuite utilisé les statistiques D pour
affiner I'histoire de la divergence et les estimations du métissage. Les tests statistiques D ont
confirmé l'arbre phylogénétique, mais nous avons trouvé des signes de flux génétique
différentiel impliquant les deux populations insulaires Canadiennes (Tableau S4). Celles-ci
¢taient conformes a la proximité géographique, de sorte que la statistique D pour les tests
((CalS, CalN), CaMx), groupe externe) était négative et la statistique D pour les tests (((CalS,
CalN), Grx), groupe externe) était positive. Cela indique un flux génétique entre les iles du
sud du Canada et le continent, et entre les iles du nord du Canada et le Groenland,
respectivement. De plus, les deux (((GrEN, GrW), GrES), groupe externe) et (((GrES,
GrW), GrEN), groupe externe) ont été rejetés avec une statistique D positive (Tableau S4),
ce qui suggere que GrES et GrEN partagent davantage de métissage avec Grw qu'entre eux,
ce qui confirme une forte structure de population a I'échelle locale dans l'est du Groenland.
Un graphique en escalier a montré une diminution de la taille effective des populations depuis
peu avant le LGM (Figure 4A), sauf au Groenland, ou le déclin semble plus récent. Au cours
des mille dernieres années, les intervalles de confiance se sont considérablement élargis,
rendant l'interprétation moins simple, mais les populations des iles Canadiennes et du
Groenland ont montré une augmentation de la taille médiane des populations au cours de
cette période, ce qui correspond au fait que ces endroits sont actuellement les bastions de
l'espece [8].

Nous attirons l'attention sur le fait que le graphique en escalier perd de sa puissance et de sa
précision a mesure que l'on remonte dans le temps, en fonction du nombre de lignées non
coalescées restantes [24, 25]. Ce phénomene est exacerbé par la présence d'effets fondateurs,
qui limitent encore davantage la résolution dans les parties les plus anciennes de I'histoire de
la population. Cela peut affecter en particulier la population du Groenland, compte tenu de
l'effet fondateur récent et extréme dans cette population (voir ci-dessous). Cela pourrait
expliquer pourquoi le graphique en escalier pour le GrEN différait de celui des autres
populations a partir d'il y a environ 5 000 ans (kya) et avant, malgré d'autres résultats
suggérant qu'il partageait son ascendance avec la population insulaire Canadienne a cette
époque. Pour illustrer les limites de la méthode du graphique en escalier, nous présentons le
graphique en escalier issu de simulations d'une population fluctuant rapidement avec un fort
goulot d'étranglement dans la Figure S3.

Les résultats de fastsimcoal2 ont complété les résultats des analyses du graphique en escalier
et ont suggéré que la population du continent Canadien et celle des iles Canadiennes ont
divergé il y a 21 kya (Figure 4B ; Tableau S5), tandis que la population des iles Canadiennes
et celle du Groenland ont divergé il y a 2 kya. Les tailles effectives actuelles des populations
étaient faibles : 2 410 individus pour l'ouest du continent Canadien, 3 755 pour le nord des
iles Canadiennes et 164 pour le nord-est du Groenland. De plus, nos résultats ont montré
que la taille effective de la population du nord-est du Groenland aurait pu étre récemment
aussi faible que 3 a 150 individus (Tableau S5). Les estimations de vraisemblance ont favorisé
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le mode¢le le plus complexe, qui incluait une expansion récente de la population apres un
goulot d'étranglement il y a 100 générations (modele 1). Le modele légerement plus simple
sans phase de croissance récente (modele 2) n'était que légerement moins soutenu, mais un
test AIC a confirmé que le modele 1 était nettement meilleur (voir méthodes STAR). Un
modele sans changement de taille de population a été fortement rejeté selon les scores de
vraisemblance estimés (modele 3). Le signal démographique était donc celui d'un déclin
soutenu dans toute l'aire de répartition depuis le LGM et d'effets fondateurs successifs le

long du front d'expansion vers le nord.
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Figure 4. Histoire démographique des trois principales lignées de beeufs musqués

(A) Graphique en escalier représentant la taille médiane effective estimée de la population dans le temps pour trois
populations. L'axe des x représente les milliers d'années avant le présent (kya). L'axe des y représente la taille effective
de la population (Ne). Les lignes pointillées représentent les intervalles de confiance entre 2,5 et 97,5%. Les deux temps
de divergence déduits & partir de fastsimcoal2 sont représentés en gris (intervalle de confiance & 95%).

(B) Résultats Fastsimcoal du modéle préféré, modéle 1 (voir méthodes STAR*). Les moments de divergence (estimation
ML sur 100 exécutions du modéle 1) sont indiqués & gauche, et les tailles effectives estimées de la population sont
indiquées & différentes étapes du modéle (chiffres dans les cases colorées). Les estimations paramétriques bootstrap
sont indiquées dans le tableau S5. Notez que I'axe y n'est pas a I'échelle dans (B). Voir également le Tableau S5.

DISCUSSION

Signatures génétiques de la colonisation de 1'Arctique

Nous avons découvert une structure solide chez le beeuf musqué, notamment entre trois
lignées principales composées des populations du continent Canadien, des iles Canadiennes
et du Groenland. La différenciation entre les lignées était élevée, et les valeurs Fj, atteignant
0,63 entre les populations du continent Canadien et du Groenland sont, a notre connaissance,

les plus élevées jamais rapportées pour des populations animales conspécifiques.

Conformément au déclin progressif de la diversité génétique observé le long d'un cline nord-
est, les résultats de la structure ont clairement montré la signature d'une dérive génétique
résultant d'effets fondateurs successifs. Nos résultats montrent que I'archipel néarctique a
été progressivement colonisé a partir d'une origine inconnue, et nous avons trouvé des
preuves d'au moins deux effets fondateurs : l'un représentant la colonisation des iles
Canadiennes et I'autre représentant la colonisation ultérieure du Groenland.
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Nos analyses ne nous permettent pas d'identifier l'origine géographique des populations
ancestrales de beeufs musqués ; cependant, elles soutiennent I'hypothese des deux refuges
pour la persistance des beeufs musqués pendant les périodes glaciaires [15, 23]. Bien que
'emplacement de ces refuges reste hypothétique, nos résultats indiquent qu'un isolement
complet entre les populations des refuges s'est produit autour du LGM (18,9-31,2 kya ;
Tableau S5). Cela concorde avec les reconstitutions climatiques montrant une séparation
glaciaire complete entre les populations de beeufs musqués du nord et du sud pendant au
moins 21-12 kya [26, 27]. Nous ne pouvons toutefois pas rejeter une hypothése alternative
selon laquelle les populations actuelles de beeufs musqués proviennent toutes d'un ou
plusieurs refuges situés au nord de la calotte glaciaire. Une troisiéme hypothése alternative,
selon laquelle les beeufs musqués auraient suivi la calotte glaciaire en recul de maniere
unidirectionnelle a partir d'un seul point d'origine situé au sud du continent nord-Américain,
est peu probable, car la calotte glaciaire Laurentidienne n'aurait pas permis une expansion
vers le nord des populations de beeufs musqués du sud avant environ 12 kya au plus tot [28].

e moment de divergence que nous estimons n'est pas compatible avec un événement aussi
L, t de diverg ti 'est tibl t i

tardif.

Les routes de colonisation qui se chevauchent (appelées « Muskox Way » par la référence
[23]) suivies par le beeuf musqué, le caribou [27, 28] et les humains [29] dans le Néarctique
suggerent des dépendances écologiques ou habitables qui se chevauchent, et toutes ces
especes ont une diversité génétique réduite dans les populations de 'Extréme-Arctique. Une
autre caractéristique commune est la répétition de cycles de colonisation et d'extinction locale
[30-32]. Les plus anciens restes datés de beeufs musqués au Groenland remontent a environ
5,4 kya [5, 33]. Nous avons estimé que la population Groenlandaise actuelle ne s'est pas
séparée de la population de I'lle Canadienne avant environ 2,0 kya (1,7-2,7 kya ; Tableau S5).
Nos résultats suggerent donc que les beeufs musqués vivant aujourd'hui dans l'est du
Groenland ne descendent pas des premiers immigrants arrivés dans le nord du Groenland,
mais plutét d'un événement survenu au moins 3 000 ans plus tard (sous réserve de
l'incertitude de 'estimation, voir les méthodes STAR). En conséquence, les restes de beeufs
musqués dans le nord et I'est du Groenland se répartissent en trois périodes distinctes, ce qui
suggere des cycles d'extinction locale et de recolonisation [34].

Implications pour la conservation

Nous avons constaté une tres faible diversité génétique chez le beeuf musqué, ce qui confirme
les estimations précédentes basées sur des données microsatellites et d'ADN mitochondrial
[7, 17, 35]. La diversité génétique du beeuf musqué pourrait étre comparable a la plus faible
observée chez les mammiferes (Figure S1), y compris chez les especes connues pour étre
vulnérables aux agents pathogenes (par exemple, le guépard, Acinonyx jubatus [36]) et les
populations éteintes telles que le Néandertalien de I'Altai, qui avait accumulé des mutations
déléteres dans son génome, contribuant peut-étre a son extinction {37, 38].

Dans l'ensemble, la diversité génétique des populations de beeufs musqués du Groenland
pourrait étre proche du seuil a partir duquel des effets négatifs sur la fécondité et la viabilité
se produisent. Nous avons observé un rapport plus faible entre la diversité intergénique et la
diversité génique dans les iles Canadiennes et au Groenland, ce qui suggere une sélection
purificatrice moins efficace sur les alleles déléteres dans ces populations en situation de
goulot d'étranglement ; toutefois, cela doit faire I'objet d'une étude plus approfondie. Malgré
cela, 'augmentation rapide de la population introduite dans I'ouest du Groenland (méthodes

Riis Hansen et al. 2018 7 Traduction Deepl & RP —04/01/2026



STAR) ne suggere aucune limitation immédiate de la fécondité et de la survie. Au contraire,
la capacité a maintenir des taux de croissance démographique pouvant atteindre 20% par an
dans des conditions favorables pourrait expliquer comment le beeuf musqué a réussi a
coloniser une région ou les goulots d'étranglement démographiques induits par le climat sont
fréquents. Cependant, des études récentes suggerent que les beeufs musqués sont davantage
exposés aux parasites lorsque les températures augmentent [21]. Il sera donc particulicrement
important, dans le cadre de la conservation, d'étudier comment les populations de beeufs
musqués génétiquement appauvries font face a cette augmentation des agents pathogenes

[1]-

Malgré la différenciation évolutive importante entre les beeufs musqués de la toundra et les
beeufs musqués a face blanche, un flux génétique post-divergence, bien que non récent, a été
détecté, ce qui suggere un manque d'isolement des pools génétiques. Des travaux
supplémentaires sont nécessaires pour évaluer si la sélection différentielle a entrainé des
adaptations distinctes pouvant conduire a une dépression consanguine. Par exemple, les
animaux transférés du Groenland vers 1'Alaska pourraient bientot entrer en contact avec les
populations indigenes du Canada continental pres du fleuve Mackenzie [21], et cette zone de
contact secondaire devrait étre surveillée de pres afin de détecter tout signe de dépression

consanguine.
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