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Résumé 
Objectif : Comprendre les facteurs déterminants de l’aire de répartition des espèces et de la 
structure génétique des populations peut aider à prédire les réactions des espèces face au 
changement climatique, tout en atténuant les menaces qui pèsent sur la biodiversité grâce à 
des mesures de conservation efficaces. Dans cette étude, nous avons combiné l’adéquation 
des habitats des espèces au fil du temps avec des modèles basés sur les processus et des 
données génomiques afin d’étudier le rôle des caractéristiques du paysage et de la connectivité 
fonctionnelle dans la formation de la structure génétique des populations de chamois du 
Nord. 
Lieu : Alpes Européennes. 
Taxon : Chamois du Nord (Rupicapra rupicapra). 
Méthodes : À l’aide d’un modèle simulant la dispersion et suivant la connectivité 
fonctionnelle des populations au sein de paysages dynamiques, nous avons modélisé la 
réponse du chamois au changement climatique depuis la dernière glaciation (il y a 20 000 ans) 
jusqu’à nos jours. Nous avons reconstitué l’adéquation de l’habitat de l’espèce et la 
connectivité du paysage au fil du temps, puis simulé la divergence cumulative des populations 
comme indicateur de la différenciation génétique. 
Nous avons ensuite comparé la divergence simulée à la structure de population réelle de 449 
chamois (avec plus de 20 000 SNPs) échantillonnés à travers les Alpes. 
Résultats : Nous avons constaté que les populations Alpines de chamois sont structurées en 
deux clades principaux, situés respectivement dans le sud-ouest et l’est des Alpes. La zone 
de contact entre ces deux lignées se situe près de la vallée du Rhône, en Suisse. Les 
simulations ont reproduit la différenciation géographique des populations observée dans les 
données génomiques, et la capacité de dispersion limitée ainsi que la connectivité du paysage 
ont conjointement déterminé l’adéquation des simulations aux données. 
Principales conclusions : La structure génétique actuelle des chamois à travers les Alpes 
s’explique par une connectivité fonctionnelle limitée, combinée à la présence de grands cours 
d’eau ou de vallées agissant comme des barrières à la dispersion. Les résultats de notre 
analyse, combinant simulations et génomique des populations, mettent en évidence la 
manière dont les caractéristiques biologiques, les préférences d’habitat et les paysages 
façonnent la structure génétique des populations au fil du temps et en réponse au 
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changement climatique. Nous concluons que les simulations spatiales pourraient être utilisées 
pour améliorer notre compréhension de la manière dont la dynamique des paysages, 
façonnée par des forces géologiques ou climatiques, influe sur la diversité intra- et 
interspécifique. 
 
MOTS-CLÉS : géogénomique, génétique des paysages, modélisation 
paléoenvironnementale, génétique des populations, modélisation basée sur les processus, 
dynamique de l’aire de répartition, modélisation de la répartition des espèces 
 
1. INTRODUCTION 
L'étude des effets des changements climatiques historiques sur la répartition des espèces, 
ainsi que sur leur diversité et leur structure génétiques, peut améliorer notre compréhension 
de la démographie des espèces et nous aider à prévoir leurs réactions face aux changements 
climatiques (Yannic, Pellissier, Ortego et al., 2014). L’adaptation des grands mammifères à 
des changements environnementaux rapides étant limitée et lente (Hetem et al., 2014), leur 
réponse immédiate au changement climatique se traduit généralement par un déplacement 
de leur aire de répartition (Chen et al., 2011). La réorganisation de la répartition des espèces 
remodèle la connectivité des populations et, par conséquent, leur structure génétique (ci-
après « structure génétique »), en particulier dans le contexte des grands cycles glaciaires 
(Hewitt, 1999 ; Pellissier et al., 2014). Par exemple, l’aire de répartition des espèces adaptées 
au froid provenant des hautes latitudes, telles que le caribou (Rangifer tarandus), s’est déplacée 
vers le sud au cours des glaciations, où elles se sont retrouvées isolées dans de multiples 
refuges, ce qui a entraîné l’apparition de signaux distinctifs dans leur structure génétique 
(Taylor et al., 2021 ; Yannic, Pellissier, Le Corre, et al., 2014). De plus, les déplacements 
d’aire de répartition dépendent de la capacité des espèces à se disperser vers des zones 
appropriées au fil du temps (Williams & Blois, 2018) ; par conséquent, l’étude de la structure 
génétique peut indiquer la capacité d’une espèce à modifier son aire de répartition en 
interaction avec la structure du paysage (He et al., 2013). Ainsi, en combinant les préférences 
d’habitat des espèces au sein de paysages dynamiques avec des simulations de modèles et des 
données génétiques, nous pouvons mieux comprendre la dynamique passée des espèces et 
identifier leur capacité à s’adapter au changement climatique. 
 
En raison du climat ou de la productivité, les espèces animales n’utilisent généralement 
qu’une fraction du paysage (Peterson et al., 1999) ; lorsqu’ils sont combinés à des barrières 
directes à la dispersion, telles que la topographie, la glace ou les cours d’eau, ces facteurs 
déterminent la connectivité entre les populations et leur différenciation génétique 
(Frankham et al., 2002). En règle générale, les espèces vivant dans des paysages plus 
complexes, tels que les chaînes de montagnes, présentent des niveaux élevés de 
différenciation génétique entre leurs populations (Badgley, 2010). La différenciation 
génétique peut résulter d’une fragmentation récente ou plus ancienne de l’habitat, comme 
celle associée à des refuges glaciaires distincts (Hewitt, 2004) ou à la formation de vallées 
fluviales au cours de processus géomorphologiques (Hazzi et al., 2018). On suppose que la 
combinaison de la dynamique des paysages et des capacités de dispersion des espèces a 
modulé la réponse des espèces aux changements environnementaux passés (Hewitt, 1999). 
Par exemple, des analyses génétiques ont montré que le lièvre des montagnes (Lepus timidus) 
a probablement recolonisé l’Irlande par un pont terrestre depuis le sud de la France (et non 
depuis l’Écosse) à la suite de la dernière glaciation (Hamill et al., 2006), tandis que la 
musaraigne pygmée (Sorex minutus) n’a pu coloniser l’Irlande que grâce à des translocations 



Leugger et al. 2022                                                                                                     Traduction DeepL & RP – 03/07/2026 3 

anthropiques depuis la Grande-Bretagne (McDevitt et al., 2011). Alors que la dynamique 
historique des espèces est déduite des données génétiques depuis l’émergence de la 
phylogéographie (Hewitt, 1999, 2004), le développement des reconstructions 
paléoenvironnementales et des modèles de répartition des espèces (Elith & Leathwick, 2009), 
ainsi que des modèles basés sur les processus (Landguth & Cushman, 2010), offre de 
nouvelles possibilités pour mieux comprendre la dynamique de l’aire de répartition des 
espèces (Yannic et al., 2020). 
 
La combinaison de modèles d’adéquation des habitats (HSMs) avec des simulations 
basées sur les processus permet de reconstituer la dynamique des espèces à travers le temps 
géologique et nous aide à déduire les paramètres démographiques des espèces (Arenas et al., 
2012 ; Yannic, Pellissier, Ortego, et al., 2014), constituant ainsi un outil central pour la géo-
génomique. Les HSMs ont été largement utilisés pour prédire la répartition géographique des 
espèces (Guisan et al., 2017) et pour estimer l’emplacement des refuges pendant les 
glaciations, souvent en combinaison avec des données génétiques (Svenning et al... 2011). 
Pour pouvoir être comparés à des données génétiques, les HSMs doivent toutefois être 
associés à des modèles rendant compte des processus réels de dispersion et de différenciation 
génétique (Epperson et al., 2010). Ces modèles basés sur les processus utilisent une approche 
ascendante pour simuler les populations, en suivant des règles définies a priori (par exemple 
pour la dispersion) afin d’analyser les schémas émergents (par exemple dans la structure 
génétique ; Grimm et al., 2005). Les HSMs ont été utilisés comme données d’entrée dans des 
modèles basés sur les processus afin de simuler explicitement les processus de dispersion 
individuelle et de dérive génétique qui façonnent l’isolement des populations (Brown & 
Knowles, 2012). Les modèles basés sur les individus étant très gourmands en ressources 
informatiques (Currat et al., 2019), une autre classe de simulations spatialement explicites et 
plus parcimonieuses a été proposée pour étudier et valider de multiples hypothèses 
concernant le rôle des paysages dynamiques dans le façonnement de la diversité inter- et 
intraspécifique (Leprieur et al., 2016 ; Yannic et al., 2020). En combinant des modèles basés 
sur les processus avec des modèles HSMs d’espèces et en explorant les paramètres 
biologiques, les simulations peuvent nous aider à étudier les effets de la capacité de dispersion 
des espèces (Knowles & Alvarado-Serrano, 2010) et des caractéristiques du paysage sur la 
structure génétique (Spear et al., 2010). Les modèles peuvent potentiellement simuler la 
connectivité des populations au fil du temps à partir de reconstitutions climatiques, et la 
comparaison de ces simulations avec des données génétiques empiriques peut fournir des 
informations sur la dynamique passée et future de l’aire de répartition des espèces (Yannic, 
Pellissier, Ortego, et al., 2014). 
 
Le chamois nordique (Rupicapra rupicapra) est un ongulé Alpin originaire de l’Europe et du 
Proche-Orient (Corlatti et al., 2011). Il a déjà été utilisé pour étudier les impacts de la 
connectivité des habitats sur la génétique des populations (Crestanello et al., 2009 ; Rodriguez 
et al., 2008), car sa préférence pour les zones escarpées et accidentées (Corlatti et al., 2022) 
implique que son habitat de prédilection est naturellement fragmenté (Buzan et al., 2013 ; 
Sprem & Buzan, 2016). De plus, on s’attend à ce que le flux génétique soit limité entre 
certaines populations (Buzan et al., 2013), car les larges fonds de vallée peuvent constituer 
des barrières naturelles à la dispersion (Soglia et al., 2010). 
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Par conséquent, la simulation de la connectivité des populations sur la base de l’adéquation 
de l’habitat et la comparaison de ces modèles avec la structure génétique observée pourraient 
fournir des informations utiles sur l’effet des caractéristiques du paysage sur la dispersion des 
chamois (Shirk et al., 2012). 
 
Dans cette étude, nous avons cherché à mieux comprendre les facteurs déterminants de la 
répartition et de la structure génétique actuelles du chamois du Nord dans les Alpes en 
combinant des modèles HSMs, des modèles basés sur les processus permettant de simuler la 
connectivité fonctionnelle cumulative au fil du temps, et un ensemble complet de 
données génomiques nouvellement générées (plus de 20 000 SNPs). Nous avons analysé la 
structure génétique actuelle afin de déterminer la répartition géographique des groupes 
génétiques. Nous avons ensuite simulé l’adéquation et la connectivité des habitats depuis la 
dernière glaciation (il y a 20 000 ans, BP) jusqu’à aujourd’hui afin de suivre la connectivité 
fonctionnelle. Les distances cumulées entre les groupes, qui intègrent l’évolution de la 
connectivité au fil du temps, ont été utilisées pour générer une matrice de divergence, laquelle 
a été comparée à la structure génétique observée. Nous avons estimé les capacités de 
dispersion du chamois du Nord pour différents scénarios de caractéristiques du paysage en 
comparant les simulations aux données génomiques. Nous avons étudié l’impact des 
caractéristiques du paysage sur la structure des populations en fonction de différentes 
capacités de dispersion. Partant de l’hypothèse que les distances cumulées constituent une 
approximation de la différenciation des populations, nous avons formulé les prédictions 
suivantes : (1) les traits du cycle de vie, tels que la dispersion, peuvent être estimés de manière 
réaliste à partir de simulations ; (2) les simulations permettent d’estimer les impacts relatifs 
des caractéristiques du paysage et de la dispersion sur la structure génétique des populations, 
c’est-à-dire de déterminer si une dispersion limitée suffit à elle seule à expliquer la structure 
génétique observée. 
 
2. MATERIEL et METHODES 
2.1. Prélèvement, construction de la bibliothèque ddRADSeq et séquençage 
Un vaste réseau de collaborateurs (notamment des administrations chargées de la chasse, des 
organisations non gouvernementales et des parcs nationaux ; voir la section 
« Remerciement ») a collecté des échantillons de chamois des Alpes (muscles, sang et poils) 
dans l’ensemble des Alpes Européennes. Nous avons exclu de l’échantillonnage initial les 
échantillons provenant de Slovaquie, car les chamois des Tatras constituent une sous-espèce 
endémique (R. rupicapra tatrica) et étaient isolés des autres populations depuis au moins 10 
000 ans (Amrozy, 2006) avant l’introduction, au siècle dernier, de chamois provenant des 
Alpes, ce qui a conduit à une hybridation entre les deux sous-espèces dans les Basses Tatras 
(Zemanová et al., 2015). Nous avons utilisé un ensemble de 449 chamois provenant de 
France (n = 115), d’Autriche (n = 110), d’Italie (n = 95), de Suisse (n = 85), de Slovénie (n = 
23) et de Croatie (n = 21). Le génotypage des échantillons a été réalisé à l’aide d’une méthode 
de séquençage d’ADN associée à des sites de restriction à double digestion (ddRADSeq ; 
Peterson et al., 2012), et l’identification des SNPs a été effectuée à l’aide de STACKs v2.4 
(Catchen et al., 2011, 2013). La procédure détaillée concernant la construction de la 
bibliothèque ddRADSeq, le séquençage et le traitement des données est fournie dans les 
informations complémentaires. Les SNPs ont été écartés s’ils n’étaient pas génotypés pour 
au moins 85% des échantillons lorsque le taux d’erreur SNP était <2,5% d’après les analyses 
des réplicats (~12,5% des échantillons, n = 81), et lorsque la profondeur de lecture du 
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séquençage était inférieure à 10× ou supérieure à 25×. Nous n’avons conservé que les 
échantillons pour lesquels au moins 75% des SNPs avaient été génotypés. L’ensemble de 
données final comprenait 20 998 SNP à l’issue de la procédure de détection de novo par 
SNPs. Les individus présentaient en moyenne 20 102 SNPs ± 893 (écart-type), ce qui a 
entraîné 5,7% de données manquantes dans la matrice de génotypes. 
 
2.2. Structure génomique géographique 
Nous avons analysé la structure génétique des chamois du Nord à l’aide du package R 
« adegenet » v2.1.3 (Jombart, 2008) afin de déterminer le nombre optimal de populations, sur 
la base d’une analyse en composantes principales spatiales (sPCA) (Jombart et al., 2008) et 
d’une analyse discriminante des composantes principales (DAPC ; les détails sont fournis 
dans les informations complémentaires) (Jombart et al., 2010). De plus, nous avons utilisé 
ADMIXTURE (Alexander et al., 2009) pour évaluer le métissage entre les populations et 
déterminer le nombre optimal de populations en fonction de l’erreur de validation croisée. 
Nous avons effectué 10 simulations avec K variant de 1 à 8, puis nous avons synthétisé les 
résultats d’ADMIXTURE à l’aide de CLUMPAK (Kopelman et al., 2015). Nous avons 
obtenu la matrice de distances génétiques en calculant les distances euclidiennes par paires 
entre les individus (Mastretta-Yanes et al., 2015) à partir des SNPs, à l’aide du package R 
« adegenet ». Cette matrice de distances a été utilisée pour les arbres phylogénétiques, le test 
de Mantel et la comparaison entre les résultats de la simulation et les données génomiques 
empiriques. Afin d’évaluer la structure de la population, des arbres phylogénétiques ont été 
créés par regroupement hiérarchique, en appliquant la distance de Ward (Ward Jr, 1963) 
implémentée en R et en utilisant le package R « ape » v.5.4 (Paradis et al., 2004). De plus, 
pour tester l’isolement par la distance (IBD), nous avons utilisé le package R « ade4 » v.1.7-
15 (Dray & Dufour, 2007) afin de réaliser un test de Mantel (Mantel, 1967). Nous avons 
calculé les distances géographiques euclidiennes par paires et la distance de connectivité par 
paires entre chaque paire de populations à l’aide de la théorie des circuits (McRae & Beier, 
2007), implémentée dans le package R « distance » v.1.3-1 (van Etten, 2017). Les coûts de 
dispersion pour la distance de connectivité ont été calculés sur la base de l’adéquation de 
l’habitat du modèle HSM le plus performant (voir la section suivante), à l’instar de l’approche 
de Yannic, Pellissier, Le Corre et al. (2014). 
 
2.3. Modélisation de l’adéquation de l’habitat 
2.3.1. Présences et pseudo-absences 
L’ensemble de la zone d’étude englobe les Alpes, le Massif central, le Jura, les Vosges, la 
Forêt-Noire et la partie la plus septentrionale des Alpes Dinariques, s’étendant de -6° à 19° 
de longitude et de 41° à 51° de latitude (voir la Figure 1 pour un aperçu général du processus). 
Nous avons collecté des données sur la répartition actuelle des espèces à partir de divers 
projets de science citoyenne menés dans toute la zone d’étude, ainsi qu’à partir des registres 
de chasse de Slovénie, avec une résolution de 1 km et couvrant les 15 dernières années (voir 
le Tableau S1). La plupart des observations issues des données de science citoyenne ont été 
validées par des experts. Nous avons utilisé quatre stratégies d’échantillonnage différentes 
basées sur la présence ou la pseudo-absence (voir également les informations 
complémentaires) après avoir testé expérimentalement davantage de combinaisons et une 
gamme plus large de paramètres, en répétant chacune d’entre elles 10 fois (Barbet-Massin et 
al., 2012). Nous avons échantillonné aléatoirement 10 000 occurrences et 10 000 pseudo-
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absences, avec une dépendance à la densité faible, moyenne ou forte, à l’aide du package R 
« spatstat » v1.61-0 (Baddeley & Turner, 2005). De plus, nous avons appliqué un 
échantillonnage proportionnel des occurrences combiné à un échantillonnage aléatoire de 
pseudo-absences afin de prendre en compte les régions présentant des densités d’occurrences 
plus élevées (Phillips et al., 2009). Des détails sont fournis à la page 12 des informations 
complémentaires. 
 

 
FIG. 1. Déroulement des principales étapes de la simulation et de l'analyse des effets de la dynamique du 
paysage et de la dispersion sur la structure génétique du chamois du Nord dans les Alpes : (a) modélisation 
de l'adéquation de l'habitat, (b) modélisation basée sur les processus des populations et de la matrice de 
divergence cumulative, et (c) comparaison avec les données génomiques. Les couleurs plus claires et plus 
chaudes dans les quatre scénarios de coûts de dispersion présentés en (b) indiquent des coûts plus élevés 
pour traverser ces cellules. Les populations sont simulées pour six capacités de dispersion différentes. Les 
données d’entrée pour la simulation sont encadrées par une ligne pointillée. HSM : modèle d’adéquation 
de l’habitat ; bp : avant le présent 
 
2.3.2. Variables environnementales 
Après avoir testé au préalable un ensemble de sept variables climatiques susceptibles de 
limiter l’adéquation de l’habitat pour le chamois (cf. Corlatti et al., 2022) afin de détecter une 
éventuelle multicolinéarité (Guisan et al., 2017), nous avons retenu deux variables 
climatiques, à savoir les précipitations annuelles moyennes et la température moyenne 
annuelle de l’air à 2 m, avec une résolution de 0,008333°, issues de CHELSA-TraCE21k 
(Karger et al., 2017, 2018), afin de modéliser l’adéquation de l’habitat au fil du temps jusqu’à 
la glaciation survenue il y a 20 000 ans (voir la section ci-dessous). Afin de déterminer dans 
quelle mesure les chamois dépendent des terrains escarpés, nous avons d’abord modélisé la 
répartition sans aucune variable topographique (en utilisant uniquement les deux variables 
climatiques), puis en intégrant quatre variables topographiques issues du service de 
surveillance terrestre Copernicus (2016) : la pente moyenne, l’hétérogénéité de la pente, une 
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classification binaire des pentes adaptées au chamois du Nord (20-40° ; Backor, 2010 ; 
Papaioannou et al., 2015) et le nombre de cellules appropriées à une résolution de 100 m au 
sein de cellules de grille d’environ 900 m. 
 
Les prédicteurs environnementaux ont montré une corrélation de r < 0,7 et un facteur 
d’inflation de variance < 3, valeurs jugées acceptables pour inclure tous les paramètres dans 
le même modèle (Guisan et al., 2017 ; Zuur et al., 2010). Nous avons utilisé les données de 
Seguinot et al. (2018) pour les zones glaciaires prévues dans les Alpes, le Jura, les Vosges et 
la Forêt-Noire jusqu’à la glaciation. De plus, nous avons modélisé les glaciers du Massif 
central, en estimant l’altitude de la ligne d’équilibre à partir de la température annuelle 
moyenne (Linsbauer et al., 2013) issue de CHELSA-TraCE21k, et nous avons calculé la 
superficie proportionnelle à l’étendue glaciaire pendant la glaciation (Van Vliet-Lanoè et al., 
1991). 
 
2.3.3. Adéquation de l’habitat 
Pour modéliser l’adéquation de l’habitat, nous avons utilisé quatre approches de modélisation 
statistique dans R v.3.6.1 (R Core Team, 2019), en suivant Yannic et al. (2020) pour la 
création, la validation et la prédiction des modèles à une résolution de 0,0083°, en remontant 
dans le temps jusqu’à la glaciation par pas de 100 ans. Nous avons validé l’adéquation de 
l’habitat reconstituée à l’aide d’une collection complète de fossiles en utilisant l’indice de 
Boyce (Boyce et al., 2002). Cette collection de fossiles comprenait des données fournies par 
C. Callou, des communications personnelles et le portail de données IANUS (Heinrich et al., 
2016), ainsi que des données issues de recherches bibliographiques (Tableau S2). Une 
description détaillée de la modélisation de l’adéquation des habitats est fournie à la page 13 
des informations complémentaires. 
 
2.4. Simulation de la divergence des populations au fil du temps 
2.4.1. Simulation des populations 
Nous avons utilisé le modèle basé sur les processus GEN3ss issu du package R « gen3sis » 
v.1.0 (Hagen et al., 2021) pour suivre la connectivité fonctionnelle des populations au fil 
du temps et simuler la divergence cumulative, en nous appuyant sur l’adéquation de l’habitat, 
la capacité de dispersion et la connectivité. Ce modèle recense le nombre d’étapes temporelles 
au cours desquelles deux populations ne sont pas connectées dans une matrice de distances 
par paires, plutôt que de simuler les processus évolutifs sous-jacents de la divergence des 
populations (par exemple, la dérive, la mutation et la sélection). Le modèle part du principe 
que l’absence de connectivité accroît la différenciation génétique des populations, comme 
cela a été rapporté pour le chamois (Buzan et al., 2013). Compte tenu du compromis imposé 
par les limites de calcul entre des paysages très détaillés et les processus génomiques, cette 
simplification est nécessaire pour explorer les traits de dispersion et les caractéristiques 
complexes du paysage au fil du temps à l’aide de milliers de simulations. GeNsis utilise un 
algorithme de regroupement pour classer les cellules et comprend deux étapes principales : 
Étape 1 : deux cellules habitées sont connectées et regroupées si le chemin de moindre coût 
entre elles est inférieur à la capacité de dispersion des cellules (voir la section ci-dessous). Au 
fil du temps, les cellules déconnectées accumulent une divergence d’un nombre défini par 
l’utilisateur par pas de temps, ce qui donne lieu à une matrice de divergence cumulative 
intégrant les effets des barrières au flux génétique sur la différenciation des populations 
(Hagen et al., 2021). Ces divergences sont stockées dans une matrice suivant la divergence 
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par paires de toutes les cellules. Les cellules connectées réduisent la divergence jusqu’à ce 
qu’elle soit égale à 0. Les cellules présentant une distance 0 entre elles et des distances 
similaires par rapport à toutes les autres cellules sont affectées à une même population. Étape 
2 : la population peut se disperser vers des cellules nouvellement classées comme habitat 
approprié. 
 
Cela nécessite que le chemin de moindre coût vers la ou les nouvelles cellules se situe dans 
les limites de la capacité de dispersion d’au moins une cellule déjà habitée par la population. 
La divergence est simulée et suivie à partir de l’étape la plus ancienne vers l’avant dans le 
temps. En fin de compte, la divergence simulée entre les groupes de cellules définit des 
grappes qui peuvent être comparées aux grappes génétiques observées. La sélection des 
cellules appropriées comme données d’entrée pour GEN3sIS s’est déroulée en deux étapes : 
premièrement, les cellules ont été classées comme appropriées si elles étaient considérées 
comme telles par au moins deux des quatre techniques différentes de modélisation de 
l’adéquation de l’habitat utilisées. Ensuite, nous avons agrégé la grille d’adéquation de 
l’habitat à une résolution de 0,05° (-21,4 km²) pour la région autour des Alpes (de 4,6° à 16,3° 
de longitude est et de 43,5° à 48,3° de latitude nord), compte tenu du compromis entre 
étendue, résolution et besoins en puissance de calcul/stockage. Nous avons classé les cellules 
comme « appropriées » si plus de la moitié de la superficie de la cellule agrégée était jugée 
appropriée au niveau de la couche binaire à la résolution initiale plus élevée (0,0083°). 
 
Nous avons sélectionné cinq scénarios HSM parmi les 20 proposés afin de vérifier si la 
répartition des chamois se limite aux terrains escarpés, en nous basant sur leurs performances 
passées (indice de Boyce et contrôle visuel de l’aire de répartition) ainsi que sur leur 
adéquation avec la répartition actuelle (valeurs TSS et AUC). Nous avons reproduit le dernier 
point temporel (il y a 20 000 ans) des HSMs sur 50 pas de temps à titre de période de rodage 
afin de permettre une divergence entre les populations isolées avant le début de la simulation 
dynamique et de la recolonisation des Alpes. Nous avons supposé que toutes les cellules 
propices au pas de temps le plus ancien étaient habitées. 
 
2.4.2. Exploration des paramètres de dispersion 
Nous avons effectué des simulations avec différentes valeurs du paramètre de dispersion afin 
d’évaluer si la capacité de dispersion par pas de temps, qui influence à la fois la colonisation 
des cellules vacantes et la connectivité fonctionnelle entre les cellules occupées, module 
l’adéquation de l’étape finale de la simulation aux données génomiques (Prédiction 1). La 
capacité de dispersion a été choisie aléatoirement à partir d’une distribution de Weibull pour 
chaque cellule. Nous avons exploré les réglages des paramètres répertoriés dans le Tableau 
S5 afin d’étudier une gamme de noyaux de dispersion variables. La médiane de la capacité de 
dispersion (d) des six scénarios différents variait de 0,055 à 0,69 km par an, ce qui correspond 
à 0,34 à 4,31 km par génération, en supposant un temps de génération de 6,2 ans (Gaillard, 
1992, cité dans Pérez et al., 2002). Cette fourchette se situe dans la plage des distances de 
dispersion rapportées par Loison et al. (2008). 
 
2.4.3. Étude des caractéristiques du paysage 
Afin d’évaluer l’impact des caractéristiques du paysage (Hypothèse 2) en combinant des 
simulations et des données génomiques, nous avons pris en compte différents coûts liés à la 
traversée de ces caractéristiques. Nous avons calculé les distances de coût entre toutes les 
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cellules classées comme habitat approprié pour le chamois du Nord à l’aide du package R 
« distance ». Ce package nous a permis d’intégrer divers coûts de dispersion, liés à différentes 
caractéristiques du paysage, par exemple les grandes rivières en tant que barrières de 
dispersion. La capacité de dispersion décrit jusqu’où les individus ou les populations 
pourraient se déplacer dans un habitat approprié en tenant compte des caractéristiques du 
paysage. Le rôle des rivières et des vallées en tant que barrières de dispersion pour le chamois 
faisant l’objet d’un débat (Safner et al., 2019 ; Soglia et al., 2010), nous avons cherché à 
déterminer si les rivières constituaient effectivement une barrière de dispersion 
supplémentaire pour le chamois, ou si la moindre adéquation de l’habitat au fond des vallées 
pouvait suffire à expliquer la différenciation génétique observée. Nous avons donc créé les 
quatre scénarios de paysage suivants (voir le Tableau S6 pour plus de détails) afin d’explorer 
leur effet sur la structure des populations : dans le scénario 1, les coûts de dispersion pour 
traverser une cellule étaient inversement proportionnels à l’adéquation de l’habitat (ci-après 
« adéquation uniquement »). Le scénario 2 était identique au scénario 1, mais incluait 
également de grands fleuves (par exemple le Rhin) issus de l’ensemble de données Natural 
Earth (2018) en tant que barrières de dispersion (« adéquation avec barrières »). Les coûts de 
franchissement des fleuves diminuaient avec l’altitude, en partant du principe que les vallées 
et les cours d’eau deviennent plus étroits à mesure que l’altitude augmente et sont donc 
probablement plus faciles à franchir pour les chamois (Safner et al., 2019). Le scénario 3 était 
identique au scénario 1, mais incluait également des rivières de taille moyenne (par exemple 
l’Aar et la Reuss) à grande, en tant que barrières de dispersion issues de l’Organisation des 
Nations unies pour l’alimentation et l’agriculture (2014) (« aptitude avec barrières 
moyennes »). Les coûts de franchissement de ces rivières augmentaient avec leur ordre de 
Strahler, car cet ordre – et donc la taille de la rivière – augmentait à chaque ramification de 
la rivière en aval (Safner et al., 2019 ; Strahler, 1952). Dans le scénario 4, les coûts de 
franchissement d’une cellule d’habitat inadapté ont été fixés à 1,25 fois ceux du 
franchissement d’un habitat adapté, quelle que soit l’adéquation de ce dernier. Ce scénario 
reflétait donc principalement les distances géographiques. De plus, nous avons testé trois 
coûts différents pour la traversée des glaciers, allant d’un coût deux fois moins élevé à un 
coût deux fois plus élevé que celui de la traversée de cellules terrestres inadaptées, en passant 
par un coût équivalent. Nous avons utilisé le package R « vegan » v.2.5-7 (Oksanen et al., 
2019) pour calculer l’analyse en coordonnées principales (PCoA) afin de comparer la 
simulation à différents moments. Un aperçu de tous les paramètres utilisés est présenté dans 
le Tableau S7. 
 
2.5. Comparaison entre les données génomiques et les simulations 
Nous avons comparé la divergence simulée entre les groupes de cellules au regroupement 
génomique empirique. Nous avons extrait l’identité de population simulée la plus fréquente 
de tous les sites d’échantillonnage situés dans un cercle tampon de 6 km de rayon, en tenant 
compte de la dispersion et de l’incertitude spatiale à la résolution raster ~4,6 km. Une fois 
l’identité de population simulée connue, nous avons utilisé la matrice de divergence 
cumulative simulée par GEN3sis pour obtenir une matrice de distances par paires entre tous 
les sites d’échantillonnage. Nous avons ensuite comparé la matrice de distances simulée à la 
matrice de distances génétiques réelle. Nous avons exclu de la comparaison les échantillons 
qui n’avaient pas été prédits. Nous avons calculé la moyenne de deux mesures de similarité 
comprises entre zéro et un afin d’estimer l’adéquation entre les simulations et les données 
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génomiques. Des valeurs proches de un indiquent une meilleure concordance entre les deux 
ensembles de données. Tout d’abord, nous avons calculé une analyse PCoA pour la matrice 
de distance génétique et la matrice de distance simulée à l’aide du package R « ade4 », puis 
nous avons comparé les deux à l’aide d’une analyse de Procrustes (Peres-Neto & Jackson, 
2001) implémentée dans le package R « vegan ». Ensuite, nous avons calculé le coefficient 
V de Cramér (Cramér, 2016) afin de comparer l’association entre la classification en groupes 
génétiques réalisée à l’aide d’ADmIXTURE et celle issue de la simulation par regroupement 
hiérarchique. Nous avons ajusté des modèles linéaires généralisés (GLM) sous R avec une 
distribution quasi-binomiale, en utilisant l’ajustement de la simulation et les paramètres de 
configuration comme facteurs explicatifs. Nous avons ensuite utilisé le package R « ecospat » 
v.3.1 (Di Cola et al., 2017) pour calculer la déviance expliquée par chaque paramètre du 
modèle concernant l’ajustement entre les distances génétiques observées et la divergence 
simulée. 
 
3. RESULTATS 
3.1. Structure génomique géographique 
Nos analyses SNP ont montré que les Alpes Européennes abritent deux clades génétiques 
divergents de chamois du Nord. La partie orientale des Alpes, y compris les Alpes Dinarques, 
contient un seul grand groupe génétique, tandis que plusieurs groupes sont présents dans les 
Alpes du sud-ouest (Figure 2a). Les deux premiers axes du DAPC présentent une forme en 
V (Figure 2c), les chamois des Alpes centrales et orientales (groupes 1 et 2 de la Figure 3) 
étant proches les uns des autres et présentant un certain chevauchement. De manière 
cohérente, l’arbre phylogénétique (Figure 3c) a mis en évidence deux clades principaux, 
séparant les Alpes occidentales et orientales, chacune comportant deux groupes. Nous avons 
mis en évidence des signes d’isolement significatif par la distance à travers les Alpes, selon le 
test de Mantel évaluant la corrélation entre les distances génétiques par paires et la distance 
de connectivité entre les individus (r de Mantel : 0,338 ; p < 0,01). 
L’analyse ADMIXTURE indique un métissage dans les zones de contact entre les différents 
groupes, par exemple autour des vallées du haut Rhône ou de l’Adige, mais la structure 
génétique globale s’est révélée solide tant dans l’analyse ADMITURE (Figures 2a et 2b) que 
dans les analyses multivariées (Figure 3 et Figure S7). 
 
3.2. Prévisibilité de la structure génétique des populations 
La simulation présentant le meilleur ajustement aux données génomiques selon la métrique 
similarité affichait un coefficient de Cramer et une corrélation de Procrustes de 0,88. À 
l’instar des données génomiques, la simulation prédisait un gradient principal allant des Alpes 
du sud-ouest aux Alpes (du nord-)est (Figure 3). La simulation a globalement prédit deux 
groupes correspondant aux clades observés, la zone de contact se situant dans la même 
région que celle dérivée des données génomiques, c’est-à-dire la vallée du Rhône en Suisse. 
Chacun de ces groupes principaux est divisé en deux clusters. La zone de contact entre les 
clusters 1 et 2 est située plus à l’est que celle observée et se trouve dans la vallée de l’Adige, 
tandis que la zone de contact entre les clusters 3 et 4 est très similaire dans la simulation et 
dans les ensembles de données réels. L’impact des différents paramètres sur les simulations 
est présenté dans le paragraphe suivant, et les résultats de la modélisation de l’adéquation des 
habitats sont fournis dans la Figure S8 et les Tableaux S3 et S4. 
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FIG. 2. (a) Proportions ancestrales et structure génétique des 449 chamois du Nord échantillonnés dans les 
Alpes européennes, d’après une analyse Admixture. Les diagrammes circulaires et le graphique à barres en 
bas de page représentent les proportions ancestrales issues des différents groupes (k = 4) pour chaque 
individu, selon Admixture. Les contours bleuâtres sur la carte indiquent l’aire de répartition actuelle du 
chamois du Nord (Anderwald et al., 2021). (b) Localisation de la zone d’étude en Europe centrale. (c) 
Résultats de l’analyse discriminante des composantes principales (DAPC), les individus étant colorés en 
fonction de leur appartenance à un groupe selon Admixture. Les lignes noires sur les cartes correspondent 
aux frontières nationales. Les cartes sont projetées dans le système géodésique mondial de 1984 (WGS 84) 
 
3.3. Paramètres de dispersion et caractéristiques du paysage 
Nous avons constaté que la capacité de dispersion était le paramètre le plus important 
déterminant l’adéquation entre les distances simulées et les distances génétiques, expliquant 
près de 40% de la variance de la mesure de similarité (valeur D2 : 0,39 ; voir le Tableau S8), 
tandis que les caractéristiques du paysage expliquaient environ 10% de la variance (valeur D2 : 
0,11). La divergence simulée correspondait le mieux à la structure génétique observée lorsque 
de grands cours d’eau (ou des vallées) étaient ajoutés en tant que barrières de dispersion aux 
modèles d’adéquation des habitats (Scénario 2 ; Figures S9 et S10). Une faible capacité de 
dispersion, seule ou combinée à la surface de résistance de l’adéquation des habitats 
(Scénarios 1 et 4), ne conduisait pas à la structure génétique observée. De manière générale, 
l’ajustement du modèle diminuait à mesure que les valeurs du paramètre de dispersion 
augmentaient, les distances de dispersion les plus importantes aboutissant à une population 
unique à l’échelle des Alpes. L’ajout de barrières plus petites en plus des grandes barrières 
(Scénario 3) réduisait l’ajustement du modèle pour les valeurs les plus faibles du paramètre 
de dispersion, mais l’augmentait dans les autres cas. La forme de la distribution de la capacité 
de dispersion expliquait 4% supplémentaires de la variance dans l’ajustement du modèle aux 
données génomiques. Les simulations présentant une plus grande variabilité de la valeur du 
paramètre de dispersion ont donné lieu à une moindre divergence entre les cellules. Le 
modèle le plus performant présentait une distance de dispersion médiane de 5,5 km/100 ans 
et une forme de distribution de Weibull égale à 1. La classification binaire de la pente du 
terrain et l’hétérogénéité de la pente du terrain ont surpassé les autres modèles HSMs, 
n’expliquant que moins de 1% de la déviance de l’ajustement du modèle dans notre espace 
de paramètres. Le modèle le mieux adapté incluait la classification binaire de la pente. 
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FIG. 3. Comparaison entre la structure génétique observée (a et c) et simulée (b et d) du chamois du Nord 
dans les Alpes européennes. Les couleurs dans les figures (a) et (b) représentent la position des individus 
le long des deux premiers axes de l’analyse en coordonnées principales (PCoA) basée sur les matrices de 
distance ; (c) et (d) montrent le regroupement hiérarchique et l’arbre phylogénétique basés sur les matrices 
de distance. Les polygones sont tracés autour de tous les individus appartenant à une même population, 
à l’exclusion des valeurs aberrantes. Les cartes sont projetées dans le système géodésique mondial de 1984 
(WGS 84) et couvrent la même étendue que la Figure 2a 
 
3.4. Connectivité simulée au fil du temps 
Notre simulation a prédit que les chamois ont recolonisé les Alpes principalement à partir de 
15 000 ans avant le présent (Figure 4). L’habitat approprié prédit dans les parties sud-ouest 
et sud-est des Alpes pendant la glaciation était nettement plus vaste que les zones restreintes 
et dispersées situées à la lisière nord. Certaines traces fossiles se situaient en dehors de la zone 
d’étude (Alpes Européennes) et en dehors d’autres chaînes de montagnes, mais la plupart 
d’entre elles se trouvaient à proximité de l’habitat approprié prédit (Figure 4 et Figure S10). 
La plus grande zone non colonisée, il y a 10 000 ans avant le présent, a été prédite dans la 
région de la vallée de l’Adige. Italie ; par ailleurs, la majeure partie des Alpes était déjà 
colonisée à cette époque. Cette séparation prévue et durable des populations a entraîné une 
séparation plus longue des groupes situés à l’est (1) et à l’ouest (2) de la vallée de l’Adige 
(Figure 3d). Le modèle HSM utilisé pour la meilleure simulation de la divergence a donné de 
bons résultats pour la répartition actuelle (AUC = 0,90 ; TSS = 0,67 et Kappa = 0,67 ; voir 
également le Tableau S3) et des résultats moins bons pour la validation de la répartition 
retracée à partir des fossiles (indice de Boyce incluant la zone tampon : 0,34 ; Tableau S4). 
 
4. DISCUSSION 
La modélisation des réponses des espèces aux changements paléoenvironnementaux peut 
aider à identifier les facteurs déterminants de la répartition et de la structure génétique 
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actuelles (He et al., 2013), ainsi que les caractéristiques importantes qui déterminent les 
dynamiques spatiales et temporelles. Les données génomiques de 449 échantillons de 
chamois du Nord prélevés dans les Alpes Européennes ont mis en évidence deux clades 
principaux : l’un situé dans le sud-ouest des Alpes et l’autre dans l’est des Alpes. De manière 
générale, l’adéquation du modèle issue des simulations diminuait à mesure que les distances 
de dispersion augmentaient, ce qui indique une faible capacité de dispersion chez le 
chamois du Nord. De plus, les cours d’eau de taille moyenne à grande ou les fonds de vallée 
constituaient d’importantes barrières à la dispersion. La faible capacité de dispersion et 
l’adéquation de l’habitat ne suffisaient pas à elles seules à expliquer la structure génétique 
observée. Nous avons montré que la répartition passée des espèces pouvait être reconstituée 
à l’aide de modèles HSMs dynamiques basés sur des données géologiques et 
paléoenvironnementales, ainsi que sur des modèles fondés sur les processus. Notre approche 
suggère que la combinaison de la génomique et des reconstructions paléoenvironnementales, 
incluant des données issues de la géologie, de la glaciologie ou de la climatologie, peut éclairer 
l’évolution de la diversité intraspécifique dans des environnements complexes. 
 

 
FIG. 4. Simulation des populations de chamois du Nord à travers les Alpes, de 20 000 ans avant le présent 
(a) jusqu'à nos jours (e). Les couleurs représentent la position sur les deux premiers axes de l'analyse en 
coordonnées principales (PCoA) de la matrice de distances simulée pour les populations présentes dans 
les Alpes. Les zones gris clair représentent les cellules pour lesquelles on prévoit une présence de 
populations n'existant pas dans les Alpes. Les points noirs dans les figures (a) à (e) représentent les vestiges 
fossiles au cours de l’intervalle de 4 000 ans correspondant à chaque période. La simulation correspondant 
le mieux aux données génomiques est présentée (voir le texte principal). Les cartes sont projetées dans le 
système géodésique mondial de 1984 (WGS 84) et couvrent la même étendue que la Figure 2a 
 
Il a été démontré que la modélisation de la connectivité globale des populations à travers des 
paysages dynamiques et la comparaison de ces modèles avec des données génomiques 
permettent de révéler les effets des caractéristiques du paysage sur la structure génétique 
(Jenkins et al., 2016 ; Landguth & Cushman, 2010). Notre simulation a mis en évidence 
l’importance du relief topographique complexe des Alpes, mais aussi des dynamiques 
climatiques passées, dans le façonnement de la différenciation génétique actuelle du chamois. 
Les simulations corroborent les conclusions antérieures de Soglia et al. (2010) et de 
Zemanová et al. (2015), selon lesquelles les grands cours d’eau ou les fonds de vallée agissent 
comme des barrières à la dispersion, bien que certains chamois puissent traverser des rivières 
(Safner et al., 2019) et, dans certains cas, puissent même nager en mer (Kavcic et al., 2020). 
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L’effet de barrière à la dispersion augmente probablement avec la taille et le débit de la rivière 
(Safner et al., 2019 ; Soglia et al., 2010). 
 
Les rivières peuvent constituer des barrières naturelles à la dispersion pour d’autres ongulés 
tels que le mouflon d’Amérique (Ovis canadensis ; Deakin et al., 2020) et le chevreuil (Capreolus 
capreolus ; Coulon et al., 2006). La comparaison entre l’adéquation de la divergence simulée, 
avec et sans la variable de pente du terrain, à la structure génétique observée, ainsi que la 
validation à l’aide des archives fossiles des différents scénarios HSM, confirment toutes deux 
que les chamois préfèrent les terrains escarpés, comme cela est communément admis 
(Aellen et al., 1995). Cela leur permet apparemment d’échapper aux prédateurs (Backor, 
2010 ; Papaioannou et al., 2015) et d’éviter la concurrence avec d’autres ongulés (Anderwald 
et al., 2016). Même de petites zones escarpées ont pu suffire à la prospérité des chamois, 
puisque des vestiges fossiles ont été découverts en dehors des principales chaînes de 
montagnes, par exemple en Belgique (Couturier, 1938) ou au sud-ouest du Massif central (C. 
Callou, communications personnelles). 
 
Dans l’ensemble, ces résultats indiquent que la comparaison de différents scénarios de 
paysage dans des modèles de simulation dynamique permet de mettre en évidence l’utilisation 
de paysages de montagne complexes par les animaux et la manière dont ceux-ci façonnent la 
différenciation entre les populations. 
 
On sait que la dispersion est un trait clé influençant les réponses des espèces au changement 
climatique (Schloss et al., 2012). Dans cette optique, nous avons observé que la dispersion 
était le paramètre le plus important déterminant l’adéquation de la simulation aux données 
génomiques. Les simulations les plus performantes pour le chamois du Nord ont suggéré 
une dispersion effective médiane de 5,5 km/100 ans, ce qui se situe dans la partie inférieure 
de la fourchette observée aujourd’hui pour les chamois dans les Alpes (Loison et al., 2008). 
La meilleure adéquation des simulations avec une loi de Weibull de forme 1 pour la 
distribution de la capacité de dispersion reflète la présence de nombreux individus présentant 
de courtes distances de dispersion et de quelques-uns présentant de longues distances, ce qui 
pourrait traduire un comportement philopatrique chez les femelles et une dispersion à 
prédominance masculine (Loison et al., 2008), avec très peu de migrants sur de longues 
distances (Buzan et al., 2013). En effet, dans des cas exceptionnels, les chamois peuvent se 
disperser jusqu’à 60 km (Clarke, 1986), ce qui pourrait refléter le besoin des individus de 
trouver des habitats adaptés. Les renards roux (Vulpes vulpes) à longue dispersion, par 
exemple, colonisent rapidement les nouveaux habitats disponibles vers la toundra en réponse 
au changement climatique (Colson et al., 2017 ; Norén et al., 2015). La capacité de dispersion 
simulée était également inférieure à celle rapportée pour le mouflon d’Amérique (Deakin et 
al., 2020). Étant donné que le modèle ne tenait compte que de la dispersion résultant des 
mesures du flux génétique, il a simulé le taux de dispersion effectif, qui est presque toujours 
inférieur au taux de dispersion réel (Kobayashi et al., 2008). Ainsi, la capacité de dispersion 
réelle est probablement sous-estimée par nos analyses, ce qui réduit l’habitat prédit qu’une 
espèce confrontée au changement climatique pourrait utiliser, et affecte les stratégies de 
gestion et de conservation (Luo et al., 2015). 
 
Notre analyse génétique a révélé que les chamois du Nord des Alpes se répartissent en deux 
groupes principaux au sud-ouest et au sud-est (Figures 2 et 3 ; voir également Rodríguez et 
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al., 2008). Ces deux lignées représentent probablement deux sources de recolonisation des 
Alpes après la dernière glaciation, issues de populations isolées les unes des autres à cette 
époque. Un schéma similaire a été mis en évidence pour le cerf élaphe (Cervus elaphus ; Doan 
et al., 2022) et la musaraigne du Valais (Sorex antinori ; Yannic et al., 2012). Ici, la zone de 
contact entre les deux lignées de chamois se situe autour de la vallée du Rhône en Suisse et 
correspond à la zone de contact observée chez certaines espèces végétales Alpines qui ont 
également connu une expansion de leur aire de répartition après la dernière glaciation (Jay et 
al., 2012), bien qu’elle semble se situer plus à l’ouest que celle du cerf élaphe (Dan et al., 
2022). Cependant, contrairement à l’expansion de l’aire de répartition du cerf élaphe après 
la dernière glaciation, qui a été dominée par l’expansion vers le nord-est de populations issues 
de refuges du sud-ouest (Doan et al., 2022), la recolonisation par les chamois a 
probablement été dominée par la lignée orientale, qui s’est étendue vers l’ouest sur une 
grande partie des Alpes. 
 
Une autre zone de contact possible est la vallée de l’Adige ; en effet, il a été démontré que 
cette vallée a constitué une barrière au cours de la dernière glaciation pour plusieurs 
mammifères Alpins, notamment le chamois, mais aussi le lièvre des montagnes et le cerf 
élaphe (Vernesi et al., 2016), séparant les populations en groupes génétiquement différenciés 
à l’est et à l’ouest de celle-ci. La divergence mise en évidence par la simulation est moins 
prononcée dans les données génomiques, mais reste néanmoins visible, par exemple sous la 
forme d’une zone de contact abritant des individus métissés (Figure 2a). L’héritage d’une 
séparation de longue durée (> 2 millions d’années) entre les deux lignées (Rodríguez et al., 
2008) l’emporte probablement, dans une certaine mesure, sur les schémas observés dans la 
structure génétique depuis la dernière glaciation. Des analyses complémentaires, impliquant 
par exemple l’ADN ancien, pourraient apporter un éclairage supplémentaire sur l’histoire 
postglaciaire du chamois. En associant la génomique et les simulations, nos analyses ont 
permis de reconstituer la dynamique probable de colonisation du chamois dans les Alpes 
depuis la dernière glaciation. 
 
Les contraintes de calcul limitent de nombreuses approches de modélisation, par exemple en 
termes de résolution (Brown & Knowles, 2012). Bien que nous ayons utilisé un modèle de 
processus évolutifs simplifiés, notre indicateur de divergence a été entièrement défini par la 
connectivité fonctionnelle au fil du temps. Nous avons dû agréger les couches d’adéquation 
des habitats afin de réduire le volume de stockage et d’accélérer les calculs. Les mailles de la 
grille obtenues étaient environ 31 à 43 fois plus grandes que la taille moyenne du domaine 
vital individuel du chamois du Nord (Nesti et al., 2010). Ainsi, des informations sur les 
caractéristiques du paysage et la connectivité ont été perdues lors de l’agrégation, notamment 
les petites parcelles d’habitat approprié, ce qui a donné lieu à des scénarios HSMs quelque 
peu similaires. Cela pourrait expliquer pourquoi les variables topographiques n’ont eu qu’une 
influence marginale sur l’ajustement du modèle. 
 
Augmenter la résolution spatio-temporelle des simulations GEN3sis tout en simulant des 
périodes plus longues, par exemple jusqu’à la séparation des lignées de chamois, pourrait 
aider à démêler les facteurs déterminants de la structure de population actuelle. De plus, 
simuler explicitement l’action des forces évolutives neutres (mutation, dérive et flux 
génétique) pourrait améliorer l’adéquation entre les simulations et les données génomiques, 
mais nécessiterait une réduction de la complexité du paysage. D’autres modèles, tels que 
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SPLATCHE3 (Currat et al., 2019) ou NEMO (Guillaume & Rougemont, 2006), formulent 
moins d’hypothèses simplificatrices concernant les processus évolutifs, mais sont moins 
aptes à explorer les caractéristiques complexes du paysage et les capacités de dispersion. Les 
limites générales des modèles de paysage historique (HSM) sous-jacents aux simulations ont 
déjà fait l’objet de nombreuses discussions dans la littérature (par exemple, Elith & 
Leathwick, 2009), y compris les problèmes qui surviennent lors de la reconstitution 
rétrospective sur plusieurs millénaires (par exemple, Svenning et al., 2011). Les interactions 
entre espèces ont pu changer ou évoluer au cours de la période modélisée, car la 
surexploitation humaine après le Néolithique à basse altitude a probablement contribué au 
rétrécissement de l’aire de répartition du chamois du Nord vers les zones Alpines (Baumann 
et al., 2005). Ainsi, une partie de la niche écologique occupée pendant ou immédiatement 
après la glaciation pourrait aujourd’hui être abandonnée car inadaptée, et ne pas être prise en 
compte lors de l’élaboration de modèles de répartition basés sur la répartition contemporaine. 
 

5. CONCLUSIONS 
Le couplage d’une modélisation dynamique de l’adéquation de l’habitat dans l’espace et dans 
le temps, sur un terrain géologiquement complexe et tenant compte des changements 
climatiques passés, avec la génomique empirique des populations améliore notre 
compréhension de la formation de la diversité dans les paysages montagneux complexes. 
Dans notre étude de cas, une courte distance de dispersion et une dynamique spécifique de 
connectivité du paysage ont façonné la diversité intraspécifique du chamois du Nord au sein 
de son massif montagneux dans les Alpes Européennes. Notre étude démontre qu’une telle 
approche biogéographique interdisciplinaire et intégrative, associant la modélisation 
paléoenvironnementale, les processus biologiques (par exemple la dispersion) et les données 
génomiques, peut apporter un éclairage sur la dynamique de la diversité intraspécifique. Au-
delà de notre étude de cas portant sur la réponse d’un ongulé au changement climatique du 
Quaternaire, notre approche pourrait être utilisée pour étudier le rôle des dynamiques 
tectoniques, géomorphologiques et paléoclimatiques dans la formation de la diversité intra- 
et interspécifique dans les zones montagneuses (Salles et al., 2019). Dans le contexte de 
changements environnementaux de grande ampleur, ce cadre pourrait être étendu à des 
prévisions sur l’avenir de la biodiversité, non seulement pour éclairer les programmes de 
conservation et de gestion des populations, mais aussi pour remonter dans le temps et 
comprendre l’origine des « points chauds » de biodiversité en montagne. 
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