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Résumé

L'hybridation et le métissage peuvent menacer l'intégrité génétique des populations et étre
particulicrement préoccupants pour les especes menacées. L'hybridation entre les loups gris
et les chiens a été documentée dans de nombreuses populations de loups a travers le monde
et constitue un exemple frappant d'hybridation induite par 'homme entre une espece
domestiquée et son cousin sauvage. Nous avons analysé les séquences du génome complet
de plus de 200 loups et plus de 100 chiens afin d'étudier le métissage dans les populations
de loups de Fennoscandie. Une analyse en composantes principales de la variation génétique
et AdmixTURE ont montré que les loups et les chiens étaient bien séparés, sans preuve
d'introgression. Les analyses de I'ascendance locale ont révélé que les loups avaient moins de
1% d'ascendance mixte, des niveaux comparables au degré d'ascendance mixte chez de
nombreux chiens, et probablement non résultant d'une hybridation récente entre loups et
chiens. Nous montrons également que les fondateurs de la population de loups Scandinaves
étaient génétiquement indissociables des loups Finlandais et Russes de Carélie, ce qui indique
l'origine géographique des loups Scandinaves contemporains. De plus, nous avons trouvé
des animaux nés en Scandinavie parmi les loups échantillonnés en Finlande, ce qui démontre
un flux génétique bidirectionnel entre la péninsule Scandinave et les pays de I'Est. La faible
incidence du métissage entre les loups et les chiens en Fennoscandie peut s'expliquer par le
fait que les chiens sauvages sont rares dans cette partie de I'Europe et que la surveillance et
la gestion rigoureuses permettent d'éliminer les hybrides avant qu'ils ne se recroisent avec les
populations de loups.

MOTS-CLES : métissage, génomique de conservation, loup gris, hybridation, introgression

1. INTRODUCTION

L'hybridation entre especes ou populations est fréquente dans la nature (Arnold, 1997 ;

Harrison, 1993 ; Mallet, 2005) et peut entrainer 1'introgression de matériel génétique entre
taxons. Dans certaines conditions, cela peut étre avantageux pour le récepteur si les variants

introgressés augmentent la valeur sélective (« introgression adaptative » (par exemple,
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Burgarella et al., 2019)), voire conduire a la formation de nouvelles espéces (« spéciation
hybride » (Mallet, 2007 ; Rieseberg, 1997 ; Schumer et al., 2014)).

Pour la gestion et la conservation de la faune sauvage, cependant, I'hybridation est
problématique (Allendorf et al., 2001 ; Jackiw et al., 2015). Elle menace l'intégrité génétique
des populations menacées et peut entrainer une perte de diversité génétique et, a terme,
l'extinction (Rhymer & Simberloff, 1996 ; Wolf et al., 2001). Une stratégie courante dans les
populations surveillées consiste a éliminer les hybrides de premiere génération, mais il existe
rarement des lignes directrices sur la maniere de traiter les individus rétrocroisés, par exemple
en ce qui concerne les niveaux d'ascendance a prendre en compte pour classer un individu
comme pur ou métissé (Allendorf et al. 2004 : Jackiw et al., 2015). Dans la pratique, il a
également été difficile de quantifier les niveaux de métissage. Le développement rapide de la
technologie de séquencage du génome entier est en train de changer la situation et augmente
considérablement la capacité a détecter méme de petites quantités de métissage.

On pense que l'incidence de I'hybridation a augmenté au cours des derniers si¢cles en raison
de I'impact anthropique. L'hybridation induite par 'homme peut par exemple se produire par
le transfert d'organismes ou la modification de leur habitat (Allendorf et al., 2001). Un type
d'hybridation particulierement problématique est celui entre les especes domestiquées et leurs
parents sauvages (Donfrancesco et al., 2019 ; Randi, 2008). Ce phénomene a été signalé dans
une longue liste de taxons, notamment les cultures (Anderson & de Vicente, 2010), les
oiseaux (Heikkinen et al., 2020 ; Lavretsky et al., 2019) et les canidés (Pilot et al., 2018), et il
est mal vu en raison du risque de propagation dans la nature de genes sélectionnés
artificiellement. La taille et l'aire de répartition des especes domestiquées dépassent
généralement celles de leurs ancétres sauvages. Lorsque des animaux domestiqués sont
libérés, intentionnellement ou non, I'hybridation avec les populations sauvages peut entrainer
une perte de diversité et un envahissement génétique (revue dans Todesco et al. (2016)).

La premiére espece a avoir été domestiquée est le chien (Canis lupus familiaris), issu du loup
gris (Canis lupus) a la fin du Pléistocene. La date et le lieu exacts de la domestication font
l'objet de débats, mais il a été suggéré que les chiens descendent d'une population de loups
Eurasiens aujourd'hui éteinte et constituent donc une lignée sceur des loups Eurasiens
modernes (revue dans Freedman et Wayne (2017)). Apres la séparation des lignées, il y a eu
des mélanges répétés entre les chiens et les loups (par exemple Fan et al., 2016 ; Pilot et al.,
2018 ; Sinding et al., 2020 ; Skoglund et al., 2015), ce qui a entrainé une introgression
bidirectionnelle. Par exemple, un allele codant pour la couleur noire du pelage aurait été
transféré des chiens aux loups (Anderson et al., 2009 ; Schweizer et al., 2018), et comme
exemple d'introgression dans le sens inverse, l'adaptation a l'altitude élevée s'est propagée des
loups Tibétains aux chiens de la méme région (vonHoldt et al., 2017). De plus, les loups ont
une histoire d'hybridation avec les coyotes dans le Nouveau Monde (par exemple Wayne,
1993) et avec les chacals dans le sud de 'Eurasie (Freedman et al., 2014), ce qui a donné lieu
a des schémas de mélange complexes.

A 1'échelle mondiale, le nombre de loups a considérablement diminué au cours des derniers
siecles en raison de la chasse et de l'urbanisation croissante (par exemple Mech, 1995). En
Europe, de nombreuses populations de loups ont été conduites a une extinction partielle ou
totale, mais des actions juridiques et des efforts de conservation ont conduit au retour des
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loups dans de nombreuses régions (Chapron et al, 2014 ; Kaczensky et al, 2013).
Cependant, de nombreuses voix critiques, en particulier dans les zones rurales, s'élevent
contre I'augmentation des populations de loups, souvent en référence a l'impact négatif sur
l'élevage et la chasse au gibier (Hindrikson et al, 2017). Cette préoccupation semble
particulierement forte dans les régions ou les populations ont récemment été rétablies, 1a ou
les loups avaient autrefois disparu (Boitani, 2005 ; Dufresnes et al., 2019 ; Liberg, 2005). Cela
vaut pour la population Scandinave de loups gris.

Les loups étaient autrefois communs dans toute la péninsule Scandinave, mais la population
a été poussée a l'extinction a la fin des années 1960 aprés une persécution intensive et
prolongée. Cependant, au début des années 1980, une nouvelle population a été fondée
dans le sud de la Suede par deux individus isolés (Wabakken et al., 2001). Le fait qu'ils soient
apparus a 1 000 km de la population de loups la plus proche en Finlande et en Russie a fait
naitre des soupgons quant au caractére naturel de leur installation. La population a été
étroitement surveillée des le début (Wabakken et al., 2001), ce qui a permis de documenter
l'existence d'un seul territoire de loups au cours des années 1980, ou tous les loups pouvaient
étre retracés jusqu'aux deux fondateurs.

Un troisiéme fondateur est apparu en 1991 et a sauvé la population de la dépression
consanguine (Vila, Sundqvist et al., 2003). Depuis lors, une expansion continue a conduit a
une population actuelle de 450 individus et environ 70 couples territoriaux (Wabakken et al.,
2020).

Plus récemment, d'autres immigrants se sont reproduits (Akesson et al., 2016 ; Akesson &
Svensson, 2020). Comme c'est le cas pour de nombreuses autres populations de loups dans
le monde (Andersone et al., 2002 ; Godinho et al., 2011 ; Randi et al., 2014), une éventuelle
hybridation avec des chiens (ou méme une origine incluant des chiens) aurait des implications
sur les mesures de gestion et le statut de conservation de la population.

Nous présentons ici une analyse de mélange a grande échelle basée sur les séquences du
génome complet de plus de 200 loups de Scandinavie, de Finlande et de Russie (Carélie),
échantillonnés sur plusieurs années. Nous comparons ces données a celles d'un grand
nombre de chiens de plusieurs races et a celles de loups d'autres régions du monde. Notre
objectif était d'évaluer s'il existe des preuves d'un métissage entre les loups et les chiens de
Fennoscandie (Scandinavie, Finlande et Carélie russe) et d'étudier les relations génétiques
entre les populations de loups de Fennoscandie.

2. MATERIEL et METHODES

2.1. Séquengage

Nous avons séquencé les génomes de 23 loups de Finlande et de 15 loups de Carélie Russe
avec une couverture moyenne de 30%, en suivant la méme procédure que Kardos etal. (2018)
et Smeds et al. (2019). Nous avons également séquencé trois hybrides F; loups-chiens du sud
de la Suede, qui ont été identifiés lors de l'inventaire annuel et éliminés par la chasse
protectrice (Wabakken et al., 2018). En bref, 'ADN a été extrait de tissus congelés
(échantillons Finlandais et hybrides IF;) ou de morceaux de peau séchés (échantillons Russes)
et les bibliotheques de séquencage ont été préparées a l'aide du kit de préparation
d'échantillons d'"ADN TruSeq Nano, en visant une taille d'insert de 350 pb. Un séquencage
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apparié avec une longueur de lecture de 150 pb a été effectué sur un instrument X Illumina
HiSeq.

2.2. Données accessibles au public

Nous avons utilisé les séquences génomiques de 98 loups Scandinaves et 75 loups Finlandais
provenant de Kardos et al. (2018) et Smeds et al. (2019). Nous avons également téléchargé
des données de séquences génomiques accessibles au public (séquences Illumina paired-end)
provenant de 11 loups Chinois, trois loups Russes et 10 loups nord-Américains (Arctiques),
ainsi que de 112 chiens. Une liste de tous les échantillons et de leurs numéros d'acces est
fournie dans le Tableau S1.

Pour les chiens, nous nous sommes efforcés d'inclure les séquences du plus grand nombre
possible d'individus issus de races nordiques et arctiques, complétées par un mélange de
chiens de race et de chiens « de village ». Nous les avons regroupés respectivement en chiens
Européens (principalement des chiens de race moderne) et Asiatiques (chiens de race et
chiens de village), car des études antérieures ont montré que ces groupes ¢étaient
génétiquement distincts (Frantz et al., 2016). Nous avons laissé les races nordiques et
arctiques former un groupe distinct, car il a été suggéré que ces races représentent des clades
«anciens » ou « basaux » (Larson et al., 2012 ; vonHoldt et al., 2010). De plus, la plupart des
races nordiques et arctiques sont morphologiquement plus proches des loups que les autres
races et pourraient étre plus susceptibles de se croiser avec eux.

2.3. Cartographie des lectures et détection des variants

Toutes les lectures ont été cartographiées sur le génome de référence du chien (CanFam3.1,
(Lindblad-Toh et al., 2005)) a I'aide de BWA-MEM version 0.7.17 (Li & Durbin, 2009), triées
avec SAMTOOLS version 1.9 (Li et al., 2009) et dédupliquées avec PICARD version 2.10.3
(http:// broadinstitute.github.io/picard/) en utilisant les parametres par défaut. Les
¢chantillons nouvellement séquencés ont été recalibrés a I'aide de GATK's BaseRecalibrator
v 3.8 (McKenna et al., 2010) conformément aux « meilleures pratiques GATK » (Van der
Auwera et al., 2013). Nous avons utilisé les sites polymorphiques connus de Kardos et al.
(2018) ainsi que les données publiques sur les variations chez les chiens provenant de 219
individus (numéro d'acces PRJEB25066, téléchargées a partir de https://www.ebi.ac.uk/
eva/?eva-study=PRJEB240066). Ces dernieres ont été incluses pour tenir compte des
variations chez les hybrides.

Tous les échantillons ont été analysés individuellement a la recherche de variants a l'aide du
logiciel HaplotypeCaller v 3.8 de GATK, puis les données sur le polymorphisme ont été
fusionnées avec le logiciel GenotypeGVCFs de GATK. Nous avons extrait les
polymorphismes nucléotidiques simples (SNP) bialléliques et supprimé tous les sites
présentant uniquement des appels hétérozygotes ou homozygotes. Les données ont été
filtrées a l'aide de VariantFiltration de GATK, conformément au protocole alternatif 2 des
meilleures pratiques GATK (le VOSR n'a pas été effectué en raison de l'absence d'un
véritable ensemble de référence SP pour le loup). Nous avons ensuite supprimé les sites dont
la couverture moyenne globale était inférieure a 10 (afin de réduire l'incidence des sites
présentant des alléles potentiellement manquants) ou dont la couverture moyenne était
supérieure au double de la couverture génomique (afin d'éviter les régions problématiques
telles que les duplications, qui pourraient entrainer de faux SP), et avons supprimé tous les
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appels individuels dont la qualité du génotype était inférieure a 30. Dans l'ensemble final,
nous n'avons conservé que les sites avec un nombre d'alléles mineurs 2= 2 (correspondant a
une fréquence d'alleles mineurs (MAF) de 0,003) et ou moins de 5% des individus
présentaient des appels manquants. Toutes les étapes de filtrage ont été effectuées avec
VCFTOOL:s version 0.1.15 (Danecek et al., 2011). Le fichier VCF final a été converti au
format PLInk avec VCFTooLs. Pour toutes les analyses en aval, seules les données
autosomiques (chromosomes 1 a 38) ont été utilisées.

L'éclaircissement des sites liés (appelé « filtrage LD ») pour les analyses ADMIXTURE et
d'ascendance locale a été effectué avec PLINK version 1.9 (Purcell et al., 2007) en utilisant
le drapeau --zndep-pairwise 50kb 1 0.5 (ce qui signifie que pour chaque paire de SNP dans des
fenétres de 50 kb avec un coefficient de corrélation supérieur a 0,5, 'un d'eux a été supprimé).
Nous avons également testé un seuil de corrélation de 0,1, ce qui a considérablement réduit
le nombre de marqueurs, mais n'a pas affecté les résultats.

2.4. Parenté

Comme tous les individus nés en Scandinavie sont apparentés les uns aux autres, nous les
avons exclus des analyses ou des échantillons non apparentés étaient nécessaires. Parmi les
immigrants en Scandinavie, deux paires d'individus étaient apparentées a un niveau
correspondant a celui de fréres et sceurs germains ; nous avons exclu un individu de chacune
de ces paires. Pour les populations Finlandaise et Russe, les échantillons apparentés ont été
supprimés a l'aide de PLINK --re/-cutoff 0,05. Nous avons également constaté un degré élevé
de parenté entre un individu finlandais et un individu russe, ainsi qu'entre un autre individu
finlandais et un immigrant scandinave. Nous avons supprimé l'individu Finlandais dans les
deux cas afin d'équilibrer la taille des groupes

2.5. Analyse en composantes principales

Les composantes principales ont été calculées avec PuNK version 2.0 a 'aide du drapeau --
pea. Le pourcentage de variance expliquée a été calculé a partir de la sortie.eigenval. Les deux
premicres composantes principales ont été utilisées pour le tracé.

La consanguinité chez les loups Scandinaves a été obtenue a partir de Kardos et al. (2018),
sur la base de la proportion du génome couverte par des séquences d'homozygotie (From).
Le nombre de générations jusqu'a 'ancétre fondateur le plus proche dans cette population a
¢été calculé a partir du pedigree Scandinave (Akesson & Svensson, 2016) a l'aide d'un script
petl. Tous les graphiques ont été tracés dans R version 3.6.1 (R Core Team, 2019).

2.6. Analyse ADMIXTURE

ADMIXTURE estime les proportions respectives d'un nombre donné d'ascendants pour un
individu a l'aide d'une approche bayésienne (Alexander et al., 2009). Comme le programme
part du principe que les individus ne sont pas apparentés, nous n'avons utilisé qu'un sous-
ensemble non apparenté d'immigrants, de loups Finlandais et Russes de Carélie, comme
expliqué ci-dessus, ainsi que des loups Chinois et nord-Américains de I'Arctique et tous les
chiens. Il a ¢été démontré que les analyses ADMIXTURE sont affectées par des tailles
d'échantillons inégales (Meirmans, 2019 ; Puechmaille, 2016). Nous n'avons donc pas inclus
les génomes de loups individuels disponibles provenant d'autres régions d'Europe (Espagne,
Portugal, Italie, Croatie et Israél) et d'Asie (Iran et Inde).
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Nous avons utilisé ADMIXTURE v1.3.0 avec K = (2,10] et le drapeau --cv pour calculer les erreurs
de validation croisée pour chaque K. Nous avons également évalué le meilleur K a 1'aide de
la méthode pour les tailles d'échantillons inégales suggérée par Puechmaille (2016) et mise en
ceuvre dans STRUCTURESELECTOR (Li & Liu, 2018). Afin d'éviter davantage le biais lié a la
taille de l'échantillon, nous avons sous-échantillonné l'ensemble des chiens Européens,
celui-ci étant considérablement plus important que tous les autres ensembles, en extrayant
aléatoirement 20 individus.

2.7. Variantes de phasage

Les variantes filtrées de tous les individus ont été phasées a l'aide de SHAPEIT4 (Delaneau
et al., 2019) avec N. réglé sur 1 500 et en utilisant les taux de recombinaison de la carte
génétique basée sur le pedigree développée pour les chiens (Campbell et al., 2016).

2.8. Analyses de 'ascendance locale avec PCADMIX

PCADMIx utilise deux populations pures comme proxy pour les populations ancestrales et
attribue chaque haplotype phasé a I'un des « ancétres » (Brisbin et al., 2012). Nous avons
d'abord utilisé des SNP filtrés par LD provenant de loups et de chiens non apparentés (a
l'exclusion des individus présentant plus de 10% de sites manquants), comme les deux
populations ancestrales pour évaluer le mélange dans le F| les hybrides, avec les parameétres
-1d 0 et différentes tailles de fenétre -» allant de 20 (par défaut) a 200 SP dans PCADMIX
version 3. Comme la position génétique des marqueurs est requise, nous avons utilisé la carte
canine susmentionnée de Campbell et al. (2016).

Pour évaluer le métissage chez les loups scandinaves et les immigrants en Scandinavie, nous
avons utilisé des loups Finlandais, Caréliens Russes, Chinois et nord-Américains non
apparentés comme population ancestrale de loups. Pour les loups finlandais et caréliens
russes, nous avons choisi des populations ancestrales de loups de maniére correspondante.
Dans les trois cas, tous les chiens (avec <10% de sites manquants) ont été utilisés comme
population ancestrale de chiens et nous avons fixé -» a 100.

Afin d'évaluer la robustesse de I'analyse, nous avons effectué plusieurs essais avec différents
nombres d'individus ancestraux et de marqueurs. Lorsque des sous-ensembles de
populations ont été utilisés, les individus ont été choisis au hasard a I'aide de la commande
bash shuf. Pour chaque taille de population ancestrale, nous avons répété l'analyse cinqg fois
en utilisant différents ensembles d'individus. Pour tester l'effet d'un nombre variable de
marqueurs, I'ensemble de marqueurs a d'abord été réduit en utilisant un seuil de fréquence
allélique mineur plus strict de 20,05 ou 20,10, puis en n'autorisant qu'un seul marqueur pour
chaque 5, 10, 20, 30 et 50 kb, respectivement, a l'aide de 'option -#in dans VCFroors. Pour
toutes les analyses PCApMIX, nous avons calculé 'ascendance canine comme la somme des
régions attribuées avec certitude au chien a partir de I'algorithme avant-arricre, c'est-a-dire
uniquement les régions qui répondaient au seuil de confiance par défaut de 0,9.

Pour évaluer la fraction d'ascendance lupine chez les chiens, nous avons extrait au hasard 50

chiens (et 50 loups) avec shuf afin de les utiliser comme populations ancestrales, tandis que
les chiens restants ont été utilisés comme population métissée dont I'ascendance devait étre
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déduite. L'ascendance lupine a été calculée a l'aide de la méme méthode que pour
l'ascendance canine chez les loups (voir ci-dessus).

2.9. Analyses de 1'ascendance locale avec Era1

Erar utilise un modele de Markov caché a deux couches pour déduire 1'ascendance locale
(Guan, 2014). Tout comme PCADMIX, il nécessite deux populations ancestrales en entrée,
mais il présente l'avantage de ne pas nécessiter de génomes phasés. Nous avons exécuté Erar
avec la méme configuration d'individus que pour PCADMIX, en utilisant les parametres
suggérés -5 30 -C 2 - 10 (ce qui signifie 30 étapes EM, deux clusters de couche supérieure et
dix clusters de couche inférieure), et deux nombres différents de générations de mélange (-
mg 10 ou -mg 100, ce qui signifie le nombre de générations pendant lesquelles le mélange a eu
lieu).

Nous avons utilisé 'ensemble complet de SP (sans filtrage LD) car ELAI intégre des modeles
LD dans son mod¢le. Chaque configuration a été exécutée cinq fois, et le résultat a été

moyenné sur l'ensemble des exécutions.

3. RESULTATS

3.1. Regroupement génétique des individus basé sur l'analyse en composantes
principales

Apres un filtrage rigoureux des séquences du génome complet, nous avons obtenu un
ensemble de 3 456 384 SNP autosomiques provenant de 210 loups (97 Scandinaves, 98
Finlandais et 15 Russes de Carélie), 112 chiens et trois hybrides loup-chien F;. Les loups
Scandinaves comprenaient 85 animaux nés en Suede ou en Norvege, dont la femelle
fondatrice échantillonnée en 1985, et 12 loups immigrants trouvés principalement dans le
nord de la Suede et de la Norvege. Les hybrides F, étaient trois freres et sceurs issus d'une
portée née a I'état sauvage dans le sud de la Suede en 2017, résultat d'un croisement entre
une louve de la population Scandinave et un chien non identifié (Wabakken et al., 2018).

I”ACP a montré que les chiens et les loups étaient bien séparés les uns des autres, les trois
hybrides F; se situant exactement entre le groupe des chiens et celui des loups Scandinaves
(Figure 1a). Les loups nés en Scandinavie se sont séparés des loups Finlandais et Russes de
Carélie le long de la PC2, les deux derniers groupes étant indissociables. La femelle fondatrice
de la population Scandinave, apparentée a pratiquement tous les loups Scandinaves, s'est
regroupée avec les loups Scandinaves, tandis que tous les immigrants Scandinaves se sont
regroupés avec les loups Finlandais et Russes de Carélie.

Le schéma décrit ci-dessus comporte quelques exceptions. Les deux loups nés en Scandinavie
observés dans le groupe Finno-Russe de Carélie sont les descendants directs d'un couple
d'immigrants (transférés dans le sud de la Suede) et ne sont donc pas apparentés au reste de
la population Scandinave. Trois individus échantillonnés en Finlande se sont regroupés avec
les loups Scandinaves. Les coefficients de parenté trés élevés entre chacun de ces trois
individus et plusieurs loups nés en Scandinavie suggerent qu'ils proviennent de la population
Scandinave et ont émigré en Finlande.
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FIGURE 1. ACP des loups et des chiens, basée sur les données de séquencage du génome complet. (a) Tous les loups
Scandinaves, Finlandais et Russes de Carélie, trois hybrides F1 et 112 chiens téléchargés. (b-c¢) Méme ACP que dans 1q,
mais montrant I'effet de la dérive et de la consanguinité chez les loups scandinaves. Les autres échantillons sont
représentés en gris pour une meilleure visibilité. (b) Loups nés en Scandinavie colorés en fonction du nombre de
générations par rapport au fondateur le plus proche. (€) Loups nés en Scandinavie colorés en fonction de la consanguinité
estimée par Fron

Bien qu'ils forment un groupe distinct, les loups Scandinaves étaient relativement dispersés
sur I'axe PC2. A premiére vue, il peut sembler surprenant que les individus issus d'une
population petite et fermée ne se regroupent pas davantage. Afin d'expliquer ce schéma, nous
avons pris en compte le niveau de consanguinité individuelle (Fron) et le nombre de
générations par rapport au fondateur le plus proche (Figures 1b et 1c). Il est clair que les
échantillons les plus consanguins se regroupent le plus loin des échantillons Finlandais et
Russes de Carélie. La distance augmentait également avec le nombre de générations jusqu'a
l'ancétre immigrant le plus proche. Cela indique que la dérive génétique a un effet important
dans l'analyse des composantes principales de la variation génétique.

Etant donné que la forte parenté entre les individus peut biaiser I'analyse en composantes
principales, nous avons répété l'analyse en n'incluant que des échantillons non apparentés
(immigrants non apparentés, individus finlandais et russes de Carélie non apparentés, un
hybride et des chiens). A cet ensemble, nous avons ensuite ajouté tour a tour des échantillons
individuels. La fondatrice de la population scandinave se regroupe désormais avec les loups
Finno-Russes de Carélie (Figure 2a). Les deux fondateurs males de la population Scandinave
ne sont pas échantillonnés, mais leurs descendants directs le sont. Les tests effectués dans
chaque cas sur un descendant des fondateurs males ont révélé qu'ils se regroupaient
également avec les loups Finno-Russes de Carélie (Figures 2b et 2c).

Le regroupement des fondateurs/descendants des fondateurs avec les loups Finno-Russes
de Carélie pourrait s'expliquer par l'attraction mutuelle des échantillons de loups, compte
tenu de leur séparation nette par rapport aux chiens.

Pour tester cette hypothese, nous avons effectué la méme analyse avec trois échantillons de
loups Russes accessibles au public, provenant de localités situées a des distances croissantes
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de la Finlande (Bryansk, Altai, Tchoukotka). Ils se sont tous retrouvés en dehors du groupe
des loups Finno-Russes de Carélie et plus éloignés a mesure que la distance géographique
augmentait (Figure 2d-f). Le regroupement des loups Scandinaves et Finno-Russes de Carélie
confirme donc l'origine Finno-Russe de la population de loups Scandinaves.
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FIGURE 2. ACP utilisant uniquement des loups non apparentés : neuf immigrants, 15 Finlandais, 13 Russes de Carélie et
un hybride F1. Chaque panneau montre un échantillon test spécifique (grand triangle rouge, marqué d'une fléche). (a)
Femelle fondatrice de la population de loups scandinaves. (b) Descendants du premier méle fondateur. (¢) Descendants
du deuxiéme maéle fondateur. (d) Loup de Briansk (& plus de 1 000 km de la Finlande). (e) Loup de I'Altai (& plus de 4
000 km de la Finlande). (f) Loup de Tchoukotka (& plus de 6 000 km de la Finlande)

3.2. Analyse du métissage

Afin d'étudier plus largement la structure génétique des populations de loups, nous avons
utilisé le programme ADMIXTURE et avons également inclus des séquences génomiques de
loups provenant de Chine et de I'Arctique nord-Américain et accessibles au public. En plus
du filtrage initial, nous avons également filtré le déséquilibre de liaison afin d'éviter toute
dépendance entre les marqueurs, ce qui a laissé 1 370 987 marqueurs SNP. Les données ont
¢été mieux expliquées par quatre groupes utilisant des erreurs de validation croisée (K = 4,
voir Figure S1), les chiens Européens formant un groupe distinct, les loups de Scandinavie,
de Finlande et de Carélie Russe un autre, et les loups d'Amérique du Nord un troisieme. Le
quatriéme groupe était associé a plusieurs groupes (Figure 3).

Les chiens des races nordiques-arctiques et asiatiques partageaient une ascendance commune
avec d'autres chiens et le quatrieme groupe. Enfin, les loups Chinois semblaient avoir une
ascendance plus mixte, principalement partagée avec les deux autres groupes de loups, mais
incluant également le quatrieme groupe. Quelques loups de Carélie Russe et un des individus
Finlandais avaient de petites fractions d'ascendance partagées avec les loups Chinois et ceux
du Nouveau Monde (Figure 3, Figure S2). Lorsque K a été optimisé a l'aide des méthodes
suggérées par Puechmaille (2016), cinq groupes ont permis d'expliquer au mieux les données.
Cela a ajouté un composant chez les chiens Asiatiques et les loups Chinois, mais n'a pas eu
d'impact sur I'ascendance des loups Fennoscandien.
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L’hybride F; partageait la moitié de son ascendance avec les loups de Scandinavie, de
Finlande et de Carélie Russe, et 'autre moitié¢ avec les chiens, comme prévu. Son « ascendance
canine » était plus proche de celle des chiens nordiques-Arctiques et Asiatiques que de celle
des chiens de race Européenne. Etant donné que le groupe des chiens Européens était
nettement plus important que les autres groupes, nous avons également effectué les analyses
en réduisant la taille de ce groupe a celle des autres, mais cela n'a pas eu d'incidence sur les
résultats (Figure S3).

ED A+ND AD HSlW RW CW  NWwW
——,
K=2
L K=3
—
K=4

| NN} -
S WARTIHIENE -

FIGURE 3. Résultat du mélange utilisant K = 2 & 6 clusters. Les erreurs de validation croisée indiquent que K = 4 explique
le mieux les données. Abréviations : ED — chiens Européens, A + ND — chiens Arctiques et Nordiques, AD — chiens
asiatiques, H — hybride F1 loup-chien, SIW — loups immigrants Scandinaves, FW — loups Finlandais, RW — loups
Russes de Carélie, CW — loups Chinois, NWW — loups du Nouveau Monde. L'hybride F1 est marqué d'une fléche pour
plus de visibilité

3.3. Ascendance locale

Ni I'ACP ni ApmixTure n'ont indiqué de mélange génomique entre les loups et les chiens de
Fennoscandie. Cela n'exclut pas 'existence de segments génomiques plus petits avec une
ascendance différente dans les populations de loups, reflétant potentiellement une
introgression a un moment donné dans le passé. Les méthodes actuelles d'analyse des
schémas d'ascendance locale le long des chromosomes nécessitent soit des génomes phasés,
soit des populations ancestrales « pures » connues, soit des connaissances sur le nombre de
générations depuis le métissage ou le nombre d'individus métissés. Chacun de ces aspects a
ses propres limites (voir Discussion).

En l'absence de chromosomes dont le phasage est connu, nous avons utilisé SHAPEIT4 pour
phaser statistiquement tous les échantillons. Nous avons ensuite appliqué PCADMIX aux
hybrides F; connus, y compris tous les chiens et les loups non apparentés en tant
« qu’ancétres purs », afin d'évaluer la qualité du phasage. Comme les hybrides F; ont un
chromosome de chien et un chromosome de loup pour chaque paire de chromosomes, toute
perturbation de ce mod¢le doit étre causée par une erreur de commutation dans le phasage
statistique. Comme le montre la Figure 4, l'aspect « mosaique » de chaque paire de
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chromosomes chez les hybrides F; signifie que le phasage statistique a souffert de multiples
erreurs de commutation par chromosome (0,218-0,234 commutations/Mb en utilisant une
taille de fenétre de 100 SNP, voir le Tableau S2 pour les différentes tailles de fenétre). 11
existait également des régions génomiques dont l'ascendance était uniquement canine ou
uniquement lupine sur les deux copies chromosomiques (3,9% a 5,1% pour les trois

hybrides).
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FIGURE 4. Résultats obtenus avec PCAdmix pour un hybride loup-chien F1 en utilisant une taille de fenétre = 100 SNP.
Les paires de chromosomes sont dessinées les unes sur les autres. Couleur bleu clair : ascendance canine attribuée ;
couleur bleu foncé : ascendance lupine attribuée. La couleur noire indique une attribution d'ascendance incertaine. Avec
des chromosomes parfaitement phasés, un chromosome de chaque paire devrait étre bleu foncé et I'autre bleu clair

Compte tenu des erreurs de phasing, nous avons également exécuté PCApwmix sur des loups
Scandinaves, Finlandais et Russes de Carélie, respectivement, afin d'évaluer s'il existait des
régions génomiques chez des loups individuels qui pourraient potentiellement étre
d'ascendance canine ; tous les autres loups non apparentés ont été utilisés comme l'une des
populations ancestrales. Cela suggere que 0,09% a 1,08% du génome des loups Scandinaves
avait une ascendance mixte (moyenne = 0,48%). Les proportions pour les loups Finlandais
et Russes de Carélie étaient similaires ; voir le Tableau 1. Comme les échantillons Scandinaves
ont été collectés sur une période de 30 ans, nous les avons divisés en quatre groupes
temporels et avons comparé l'ascendance canine entre les groupes. Nous n'avons constaté
aucune différence significative dans la proportion d'ascendance canine entre les groupes

(Figure S4).
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TABLEAU 1. Proportion du génome présentant une ascendance mixte estimée & I'aide de PCAbmix et Etal (10 ou 100
générations de mélange)

Mixed ancestry ELa Mixed ancestry

Population Mixed ancestry PCADMI {mg = 10) Erai (mg = 100)
Scandinavian® 0.0009-0.0108 (mean 0.0011-0.0113 0.0022-0.0123
0.0048) (mean 0.0060) (mean 0.0076)
Finnish 0.0003-0.0145 (mean 0.0010-0.0168 0.0028-0.0190
0.0037) {mean 0.0057) (mean 0.0083)
Russian Karelian 0.0014-0.0132 (mean 0.0019-0.0155 0.0045-0.0193
0.0047) (mean 0.0071) (mean 0.0105)
Fy Hybrids 04696-0.4716 (mean 0.4995-0.5020 0.4937-0.49560
0.4707) (mean 0.5005) (mean 0.4945)

*Excluding hybrids but including immigrants.

En complément, nous avons évalué le niveau d'ascendance du loup chez les chiens en
utilisant plusieurs sous-ensembles aléatoires comme population canine ancestrale.
L'ascendance du loup attribuée différait de maniere significative entre les différents groupes
de chiens (Figure S5). Les chiens Asiatiques présentaient les niveaux les plus élevés
d'ascendance lupine (moyenne = 1,1%), tandis que les chiens Européens avaient les
niveaux les plus faibles (moyenne = 0,1%). Les races nordiques et arctiques avaient une
ascendance lupine moyenne de 0,52%.

Nous avons répété 1'analyse PCADpMIx avec différents nombres et combinaisons d'individus
ancestraux, et avons également réduit le nombre de marqueurs. L'étendue de 'ascendance
canine attribuée a considérablement varié¢ d'une analyse a l'autre. Elle a augmenté lorsque tres
peu d'individus ancestraux ont été utilisés, et a diminué avec le nombre de marqueurs utilisés
(Figure 5). Sur 'ensemble des analyses, 'ascendance mixte n'a jamais dépassé 2,25% pour un
seul individu.

Nous avons également évalué la quantité d'ascendance canine a 'aide du logiciel Erar, qui ne
nécessite pas de génomes phasés, mais qui a besoin d'informations sur le nombre de
générations mixtes. En supposant 10 générations mixtes, la quantité d'ascendance canine
déduite était similaire a celle obtenue avec PCApmix. En supposant 100 générations mixtes,
les chiffres ont légerement augmenté (Tableau 1).

PCAbwmix et Erar ont tous deux indiqué que les blocs d'ascendance canine potentielle étaient
répartis de maniere inégale dans le génome. Pour la plupart des individus, les blocs étaient
concentrés sur une poignée de chromosomes, tandis que les chromosomes restants ne

présentaient aucune ascendance canine.

La longueur de chaque bloc individuel n'est pas significative en raison du probleme
susmentionné lié¢ aux erreurs de commutation, mais la distribution des blocs sur les génomes
est représentée dans la Figure S6 pour chaque population séparément. Nous notons en
particulier plusieurs régions sur le chromosome 31 qui étaient présentes a la fois chez les
loups Scandinaves, Finlandais et Russes de Carélie. La population Scandinave présentait
moins de régions au total, mais de nombreuses régions réapparaissaient chez plusieurs
individus, ce qui correspond a la forte parenté entre les échantillons. Presque toutes les
régions observées dans la population Scandinave ont également été observées chez au moins
un individu de la population Finlandaise ou Russe de Carélie.
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FIGURE 5. Ascendance canine attribuée & la population Scandinave & I'aide de différents nombres d'individus et de
marqueurs. (a) Cing groupes de loups et de chiens ont été choisis au hasard comme population ancestrale pour chaque
taille. (b) Sous-échantillonnage de marqueurs répartis uniformément le long du génome

4. DISCUSSION

La relation entre les loups et les humains est complexe et profondément ancrée dans l'histoire
de I'humanité. Il convient de noter que l'attitude des gens envers les loups a changé avec le
passage de la chasse et de la cueillette a l'agriculture. Les loups sont ensuite devenus des
symboles du mal dans la religion et la culture, y compris dans les contes de fées. Aujourd'hui,
le loup gris est souvent considéré comme une espéce phare pour la conservation et la gestion
des conflits entre les humains et les espéces menacées. L'hybridation entre loups et chiens
est une question clé a I'échelle mondiale, car elle a de fortes implications pour la gestion des
populations de loups. Par exemple, plusieurs études récentes ont examiné comment elle
peut influencer 1'élaboration des politiques (Donfrancesco et al., 2019 ; Salvatori et al., 2020)
et comment les seuils d'identification des individus hybrides devraient étre fixés (Caniglia et
al., 2020).

L'hybridation entre loups et chiens a été documentée a deux reprises dans la population
contemporaine de loups Scandinaves : en Norvege en 1999 (Vila, Walker et al., 2003) et en
Suede en 2017 (Wabakken et al., 2018). Dans les deux cas, une louve s'est accouplée avec un
chien male inconnu. La gestion visait a éliminer tous les descendants F; ce qui semble avoir
été couronné de succes. Bien que la population fasse I'objet d'une surveillance génétique
détaillée (Liberg et al., 2012 ; Wabakken et al., 2020), ot une proportion exceptionnellement
importante de la population est représentée par un échantillon d'ADN (Bischof et al., 2019),
nous ne pouvons pas exclure formellement qu'il y ait eu d'autres cas d'hybridation. De plus,
le nombre de marqueurs utilisés dans les programmes de surveillance n'est généralement
pas suffisant pour détecter les individus légerement métissés. En Finlande, trois cas
d'hybridation entre loups et chiens ont également conduit a l'abattage immédiat de la
progéniture F; (ministére de I'Agriculture et des Foréts, 2019).

4.1. Aucune preuve que l'hybridation entre loups et chiens menace l'intégrité
génétique des populations de loups de Fennoscandie

Les analyses PCA et ADMIXTURE ont clairement montré que ni les loups Scandinaves, ni les
loups Finlandais ou Russes de Carélie ne présentent de niveaux détectables d'ascendance
canine. Nous en concluons que I'hybridation potentielle entre les loups et les chiens n'a pas
laissé d'empreinte significative sur la composition génétique des populations de loups dans
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l'extréme nord de I'Europe. L'inclusion d'hybrides F; connus dans les analyses a constitué un
excellent échantillon de contrdle pour parvenir a cette conclusion. Leur positionnement
exactement entre les loups Scandinaves et les chiens dans I'ACP, et les proportions précises
de 50/50 attribuées aux loups scandinaves et aux chiens dans ADMIXTURE, valident les
approches adoptées.

Enl'absence de preuves génomiques d'hybridation entre loups et chiens dans les populations
¢tudiées, nous avons tenté de déterminer s'il existe des régions génomiques spécifiques qui
portent la signature d'un métissage. Apres le phasage statistique des génomes séquencés, un
certain nombre de régions d'ascendance mixte ont été identifiées a l'aide de PCApwmix. Dans
l'ensemble, ces régions correspondaient 2 moins de 1% des génomes individuels, et les
proportions étaient similaires pour les loups Scandinaves, Finlandais et Russes de Carélie ; la
plupart des régions étaient également communes a ces populations. La proportion n'a pas
changé au fil du temps dans la population Scandinave. Ces observations suggerent que les
signatures d'ascendance mixte locale dans les génomes des loups ne peuvent étre considérées
comme une indication d'une faible fréquence d'hybridation relativement récente entre loups
et chiens. Cela est en outre corroboré par le fait que nous avons trouvé des niveaux similaires
de régions génomiques d'ascendance mixte lors de l'analyse réciproque de différents groupes
de chiens (c'est-a-dire en testant les signatures d'ascendance lupine dans les génomes canins),
y compris chez des chiens de race soigneusement sélectionnés.

Le schéma commun observé dans les génomes des loups et des chiens pourrait indiquer que
des problémes techniques sous-tendent les signatures d'ascendance mixte, que nous

développons ci-dessous.

4.2. Aspects méthodologiques

Le phasage statistique était manifestement associé a des erreurs de commutation, en moyenne
une tous les 4-5 Mb. Cette conclusion peut étre tirée de l'analyse des hybrides F; connus, qui
se sont donc a nouveau révélés tres précieux pour notre étude. On ne sait pas si un phasage
incorrect aura un impact sur l'identification des régions locales d'ascendance mixte, mais il
affectera clairement la longueur des blocs résultants. Un certain nombre d'études antérieures
ont utilisé la longueur des blocs d'haplotypes pour déduire le moment des événements de
mélange ; un bloc plus court nécessitera davantage d'événements de recombinaison et donc
davantage de générations depuis le mélange pour se former (voir, par exemple, Galaverni et
al., 2017 ; Gomez-Sanchez et al., 2018). Cette approche sera évidemment biaisée si les blocs
d'haplotypes sont incorrectement déduits, comme nous l'avons montré dans le cas des
hybrides F;. Les erreurs de commutation entraineront une sous-estimation de la longueur
des blocs ancestraux et, par conséquent, une surestimation du nombre de générations

depuis le métissage.

De plus, la relation génétique étroite entre les loups et les chiens — rappelons que les chiens
ont été domestiqués a partir des loups il y a seulement 10 000 a 30 000 ans (Fan et al., 2016)
— peut potentiellement poser probleme pour détecter les faibles niveaux d'introgression
résultant de l'hybridation entre loups et chiens. Plus précisément, les signatures
d'ascendance mixte peuvent représenter une variation ancestrale partagée plutdét qu'une
hybridation. Les longues périodes de flux génétique entre les loups et les chiens
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préhistoriques au cours de la phase initiale de domestication pourraient avoir contrecarré le
processus de tri des lignées.

Le phasing n'est pas le seul aspect méthodologique susceptible de biaiser les estimations de
l'incidence de l'hybridation entre loups et chiens et de l'introgression canine. Une autre
question clé est l'identification de populations de référence (ancestrales) appropriées, qui est
nécessaire dans des logiciels tels que PCADpMIX et Erai, et qui est également importante lors
de la définition de seuils pour identifier les individus métissés (voir Caniglia et al., 2020). 11
peut étre difficile, voire impossible, de déterminer a priori si un individu prélevé dans la
nature est génétiquement pur. C'est pourquoi on utilise souvent ADMIXTURE ou STRUCTURE
(Pritchard et al., 2000) pour identifier les individus apparemment purs a inclure dans une
population de référence. Mais avec l'augmentation du nombre de marqueurs, la capacité a
détecter méme de petites régions introgressées et des mélanges plus anciens augmente
également (McFarlane & Pemberton, 2019). Dans un systéeme présentant un mélange
occasionnel/rare sur une longue période, la plupart des individus présenteront au moins un
certain degré de mélange, et méme des fractions infimes de blocs introgressés peuvent étre
détectées si un nombre suffisamment important de marqueurs est utilisé (comme dans les
analyses de séquences du génome entier). Par conséquent, il peut étre impossible d'obtenir
une population de référence pure.

Le nombre d'individus utilisés dans les populations de référence a clairement influencé
l'inférence du degré d'ascendance canine dans les populations de loups (voir Figure 5).
L'utilisation de moins de 10 individus par population (comme I'ont fait Gémez-Sanchez et
al. (2018) pour une population de référence de loups) a plus que doublé l'ascendance canine
attribuée, par rapport a l'utilisation de 20 individus ou plus. Les niveaux d'ascendance mixte
se sont stabilisés avec un nombre plus élevé d'individus. Lors du sous-échantillonnage du
nombre de marqueurs, l'ascendance canine attribuée a diminué ; avec moins de 50 000
marqueurs, I'ascendance mixte moyenne s'est rapprochée de zéro. D'autre part, l'utilisation
d'un nombre de marqueurs supérieur a celui dont nous disposions dans notre ensemble de
données filtrées pourrait augmenter le niveau d'ascendance canine attribuée (comme indiqué
ci-dessus et comme le montre la tendance de la Figure 5b), lorsque la résolution permettant
de détecter des régions plus petites augmente.

A quelques exceptions pres, les méthodes d'attribution de l'ascendance locale sont
développées pour les données humaines, ou de grands panels de référence sont disponibles
tant en termes d'individus non apparentés que de nombre de loci. Il existe des méthodes
d'analyse de l'ascendance locale qui ne nécessitent pas de populations « ancestrales » fixes,
telles que LAMP (Sankararaman et al, 2008) et MOSAIC (Salter-Townshend & Myers,
2019). Cependant, elles nécessitent un grand nombre d'échantillons non appatentés pour
chaque population et sont développées pour distinguer des populations tres proches. Nous
reconnaissons que nos ensembles de données ne sont pas suffisamment importants pour ce
type d'analyse.

4.3. Incidence de 1'hybridation entre loups et chiens dans différentes populations de
loups Européennes

L'hybridation entre loups et chiens a été observée dans toutes les populations de loups
existantes étudiées en Europe (Salvatori et al., 2020). Des rétrocroisements I, et 5 ont été
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observés en Italie, en Espagne, en Russie, en Ukraine, en Biélorussie et en Israél (Galaverni
etal, 2017 ; Gomez-Sanchez et al., 2018 ; Pilot et al., 2018, 2019) et, dans de nombreux pays,
un grand nombre de loups présentant des niveaux de mélange de 1% a 8% ont ét¢ identifiés,
ce qui indique un rétrocroisement supplémentaire. Les niveaux de métissage semblent donc
étre plus faibles chez les loups Fennoscandien que chez les autres populations Européennes.
Cela pourrait s'expliquer par le fait que les chiens sauvages sont moins courants en
Fennoscandie que dans d'autres régions d'Europe, ce qui réduit le nombre de contacts entre
les loups et les chiens. De plus, la population de loups Scandinave est étroitement surveillée
et gérée avec soin (Liberg et al., 2012). Les deux cas connus d'hybridation entre loups et
chiens en Suede et en Norvege et les trois cas en Finlande ont immédiatement conduit a
I'abattage des descendants hybrides. Etant donné que I'hybridation entre loups et chiens peut
étre difficile a prévenir dans la plupart des pays, une stratégie générale pour maintenir
l'intégrité génétique des populations de loups consiste en effet a éviter le rétrocroisement des
descendants hybrides.

4.4. Structure de la population des loups Fennoscandien

La séparation des loups Scandinaves des loups Finno-Russes de Carélie dans une ACP
incluant tous les échantillons a d'abord été une surprise, étant donné que la population
Scandinave aurait été fondée par des immigrants venus de Finlande et/ou de Russie
(Wabakken et al., 2001). Cependant, cette séparation était clairement le résultat de quelques
générations de dérive et de consanguinité au sein de la population Scandinave, les individus
les plus consanguins étant également les plus éloignés des loups de Carélie Finno-Russe.
Lorsque seuls des individus non apparentés ont été utilisés, les loups Scandinaves et ceux de
Carélie Finno-Russe ont formé un groupe. Une patrenté étroite au sein d'une population peut
brouiller I'analyse en composantes principales, de sorte que les populations semblent plus
distinctes qu'elles ne le sont (dans un certain sens). Dans les cas extrémes, le schéma qui en
résulte peut refléter des différences familiales plutot que des différences entre populations.
Cela souligne I'importance de la connaissance des échantillons, en particulier lors de I'étude
de petites populations consanguines ou il peut étre difficile, voire impossible, d'obtenir des
échantillons non apparentés.

11 est important de noter que, dans I'analyse des individus non apparentés, le regroupement
de la fondatrice et de la progéniture des deux fondateurs males (non échantillonnés) avec les
loups Finno-Russes de Carélie indique clairement une origine Finno-Russe de la population
de loups Scandinaves. Cela montre également, qu'aucun des trois premiers fondateurs n'avait
d'ascendance canine. Il convient de souligner qu'en théorie, un seul individu provenant d'une
population différente pourrait se regrouper avec une autre population, ce qui semblerait
indiquer que cette derniere représente la population source, simplement parce qu'il n'y a pas
d'autres individus apparentés avec lesquels se regrouper. Cependant, dans notre cas, le fait
que trois autres loups Russes échantillonnés plus loin de la Finlande ne se soient pas
regroupés avec les loups Finno-Russes de Carélie apporte un soutien indirect a la conclusion
selon laquelle le regroupement des fondateurs Scandinaves avec les loups Finno-Russes de
Carélie reflete I'origine de la population Scandinave.

Depuis le rétablissement de la population de loups Scandinaves au début des années 1980,
on observe un afflux plus ou moins régulier d'immigrants vers le nord de la Suede et de la
Norvege en provenance de l'est (Akesson et al., 2016 ; Seddon et al., 2006). Nos analyses
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confirment l'origine Finno-Russe des immigrants. Notre étude démontre également une
dispersion dans la direction opposée : trois individus nés en Scandinavie ont été
échantillonnés en Finlande. Il n'y a aucune raison évidente de croire que I'immigration et
I'émigration des loups vers/depuis la Scandinavie, ne soient qu'un phénomene récent. En
revanche, lorsque les loups étaient autrefois communs dans toute I'Europe, y compris dans
toute la péninsule Scandinave (en Suede, plus de 500 loups étaient tués chaque année au
début du XIX*™ siecle (Flagstad et al., 2003)), une aire de répartition continue reliant la
Scandinavie a la Finlande et a la Russie devait étre associée a un flux génétique important.
Par conséquent, et compte tenu de la taille importante des populations (contrebalancant la
dérive génétique), les loups Scandinaves n'étaient peut-étre pas génétiquement différents des
loups Finlandais et Russes, ou du moins pas plus que ce a quoi on pouvait s'attendre en
raison de l'isolement dd a la distance. Un tel scénario a des implications en maticre de
conservation, notamment en ce qui concerne le caractere génétique unique des loups
Scandinaves et la possibilité que les vestiges d'une population historique en Scandinavie aient
contribué a la fondation de la population contemporaine. Si l'un ou plusieurs des trois
fondateurs n'étaient en réalité pas des immigrants, mais représentaient un animal issu de la
population historique (supposée éteinte dans les années 1960-1970), il aurait tout de méme
pu faire partie du méme pool génétique que les loups immigrants.
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