
Roques Julie et al. 2026                                                                                             Traduction DeepL & RP – 08/07/2026 1 

 
 
 

Facteurs environnementaux influant sur la diversité 
génétique et la connectivité chez un ongulé de 

montagne dans les Alpes Européennes et Dinariques 
 

 
 
Résumé 
Les changements environnementaux mondiaux remodèlent la biodiversité en modifiant la 
connectivité des espèces, la diversité génétique et la viabilité à long terme. L’un des principaux 
défis consiste à démêler comment les facteurs historiques, environnementaux et 
anthropiques façonnent conjointement les schémas génétiques contemporains. Nous 
combinons ici la génomique des populations et les outils de l’écologie du paysage pour 
étudier les facteurs déterminants des niveaux de diversité génétique et des schémas de 
structure génétique des populations, à l’aide de plus de 20 000 polymorphismes 
nucléotidiques simples (SNPs) chez le chamois du Nord (Rupicapra rupicapra), un ongulé Alpin 
à aire de répartition étendue. Sur la base d’un échantillon de 465 individus prélevés dans les 
Alpes Européennes et Dinariques ainsi que dans les Tatras, nous avons mis en évidence une 
structure génétique hiérarchique prononcée, avec des groupes présentant une variation 
géographique marquée de la diversité génétique à travers l’aire de répartition de l’espèce. Nos 
résultats montrent que la diversité génétique actuelle reflète en grande partie l’héritage 
génétique des conditions climatiques passées, les zones de stabilité à long terme agissant 
comme des réservoirs de variation génétique. Parallèlement, les grands fleuves Alpins 
apparaissent comme de puissantes barrières au flux génétique, soulignant le rôle déterminant 
des caractéristiques naturelles du paysage dans le façonnement de la structure génétique. En 
revanche, les infrastructures anthropiques récentes n’ont exercé qu’une influence détectable 
limitée, ce qui suggère que les schémas contemporains restent principalement déterminés par 
les processus naturels de différenciation des populations. En quantifiant explicitement les 
contributions relatives de la stabilité climatique à long terme et des caractéristiques paysagères 
contemporaines à la diversité génétique et à la connectivité, cette étude démontre que les 
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processus historiques l’emportent sur la fragmentation anthropique récente dans la 
formation des schémas génétiques actuels de cet ongulé de montagne. 
 
Mots-clés : potentiel évolutif, connectivité fonctionnelle, génétique des paysages, ongulés 
de montagne, chamois du Nord, génomique des populations, Rupicapra rupicapra 
 
INTRODUCTION 
Les changements environnementaux rapides perturbent la dynamique des populations et des 
communautés d’espèces animales sauvages, altèrent le fonctionnement des écosystèmes et 
menacent le bien-être humain (Cardinale et al. 2012 ; Ceballos et al. 2017 ; Brauman et al. 
2020). La capacité d’une espèce à s’adapter à de tels changements dépend de son degré de 
plasticité comportementale, de sa capacité de dispersion et de son potentiel d’adaptation 
évolutive (Visser 2008 ; Hoffmann et Sgrò 2011). La diversité génétique intraspécifique est 
fondamentale pour la capacité d’adaptation des populations confrontées à des changements 
environnementaux, car elle fournit la matière première sur laquelle agit la sélection naturelle. 
Une grande diversité génétique augmente la probabilité que certains individus soient porteurs 
d’allèles conférant une tolérance à de nouvelles conditions environnementales, renforçant 
ainsi la persistance des populations face à des changements climatiques rapides (Whitlock 
2014 ; Des Roches et al. 2018). Par conséquent, la conservation de la diversité génétique est 
essentielle pour préserver le potentiel évolutif des populations dans des environnements en 
mutation (Frankham 2005 ; Mimura et al. 2017). L’importance de la diversité génétique est 
de plus en plus reconnue dans les accords internationaux, tels que la Convention sur la 
diversité biologique, ainsi que dans les législations nationales relatives aux espèces menacées 
(Hoban et al. 2020 ; Shaw et al. 2025). La quantification de la variation génétique existante 
permet d’évaluer la capacité des populations et des espèces à survivre aux changements 
environnementaux, et d’orienter les initiatives de conservation et de durabilité (Paz-Vinas et 
al. 2018). 
 
Les efforts visant à cartographier la diversité intraspécifique devraient être complétés par 
l’étude des mécanismes qui sous-tendent sa répartition et son maintien (Ellegren et Galtier 
2016 ; Yamamichi et al. 2023). Au sein des populations, la diversité génétique est façonnée 
par une combinaison de facteurs, notamment la taille de la population, la connectivité entre 
populations, les traits du cycle de vie, la biogéographie et les paramètres environnementaux, 
qui influencent en fin de compte la dynamique des populations, bien que ceux-ci puissent 
être modifiés par les interventions humaines (De Kort et al. 2021). Par exemple, les 
populations situées aux limites de l’aire de répartition d’une espèce ont tendance à présenter 
une diversité génétique plus faible et une différenciation génétique élevée en raison de la 
dérive génétique et d’une connectivité limitée (Eckert et al. 2008 ; Carvalho et al. 2019), tandis 
que les populations centrales affichent souvent une diversité génétique plus élevée et une 
différenciation plus faible, en raison de tailles de population effectives plus importantes 
(Lira-Noriega et Manthey 2014 ; Yannic et al. 2014 ; Lévêque et al. 2024). Cependant, les 
populations périphériques constituent un enjeu en matière de conservation, car elles peuvent 
receler une diversité adaptative et des caractères uniques (Kawecki 2008 ; Bridle et al. 2010 ; 
Pearman et al. 2024), tout en étant plus vulnérables à l’extinction (Hampe et Petit 2005 ; 
Boakes et al. 2018). De plus, les populations vivant dans des environnements climatiques 
stables sur de longues périodes, par exemple depuis le dernier maximum glaciaire (LGM, il 
y a environ 21 000 ans), présentent généralement une grande diversité génétique (Carnaval 
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et al. 2009 ; Yannic et al. 2014 ; De Kort et al. 2021), tandis que celles vivant dans des 
environnements moins stables ou moins adaptés présentent souvent une diversité génétique 
plus faible en raison d’événements de fondateurs récents ou d’un renouvellement 
génétique continu (Yildirim et al. 2018). Les activités humaines peuvent également provoquer 
des goulots d’étranglement génétiques au sein des populations sauvages, par le biais de 
l’empiètement, de la dégradation et de la fragmentation des habitats et/ou de la 
surexploitation (Mimura et al. 2017 ; Tucker et al. 2018). À l’inverse, des interventions 
humaines telles que la translocation d’individus non locaux entre populations peuvent 
augmenter artificiellement la diversité génétique, tout en réduisant l’adaptation locale (Le 
Cam et al. 2015). Il a été suggéré que les efforts de conservation devraient se concentrer sur 
la préservation des habitats qui abritent les populations contribuant de manière significative 
à la diversité génétique globale de l’espèce (Kardos et al. 2021). 
 
Face aux changements environnementaux, la viabilité à long terme et la diversité génétique 
des populations locales dépendent de manière cruciale de la connectivité fonctionnelle 
entre les populations (Andrello et al. 2022), qui détermine la manière dont les caractéristiques 
du paysage façonnent le flux génétique existant. Ici, nous utilisons la connectivité 
fonctionnelle au sens génétique (ou évolutif), définie comme l’étendue de la dispersion 
effective et du flux génétique entre les populations, déduite des schémas spatiaux de variation 
génétique intraspécifique à l’échelle du paysage. 
 
Cette définition diffère de la connectivité fonctionnelle écologique, qui décrit la manière dont 
la structure du paysage et les caractéristiques environnementales influencent les mouvements 
ou la dispersion des organismes, que ces mouvements aboutissent ou non à une reproduction 
réussie ou à un flux génétique (Taylor et al. 1993). La dispersion effective, c’est-à-dire 
lorsque les migrants se reproduisent avec succès au sein de leur nouvelle population, permet 
la diffusion d’une variation génétique adaptative et favorise à la fois le sauvetage génétique et 
la recolonisation à la suite d’extinctions locales. Par conséquent, la connectivité 
fonctionnelle est essentielle pour maintenir les échanges génétiques et prévenir l’isolement 
entre les populations. Il est donc indispensable de comprendre comment les paysages 
naturels et ceux modifiés par l’homme influencent la dispersion (Wilson et al. 2020), car la 
perte et la fragmentation des habitats restreignent de plus en plus le flux génétique entre les 
populations, même chez les espèces très mobiles (Tucker et al. 2018 ; Doherty et al. 2021 ; 
PNUE-WCMC 2024). Par conséquent, l’évaluation de la diversité génétique au sein des 
populations et entre celles-ci fournit des informations clés tant sur le potentiel d’adaptation 
que sur les effets des barrières paysagères, qui sont essentiels à une planification efficace de 
la conservation. 
 
Les espèces de montagne sont particulièrement vulnérables aux changements 
environnementaux en cours (Diaz et al. 2003 ; Gobiet et al. 2014 ; Schmeller et al. 2022). Les 
réponses des espèces Alpines au changement climatique se traduisent souvent par un 
rétrécissement de leur aire de répartition (Tamias alpinus : Rubidge et al. 2012 ; Oreamnos 
americanus : White et al. 2018) ou des déplacements vers des altitudes plus élevées (chez les 
petits mammifères : McCain et al. 2021 ; chez les plantes : Auld et al. 2022), par le biais 
d’ajustements comportementaux (chez quatre espèces d’ongulés de montagne : Zhou et al. 
2022). Cependant, la topographie naturelle des régions montagneuses peut fortement limiter 
la dispersion vers des altitudes plus élevées (Elsen et Tingley 2015). De plus, même lorsque 
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des habitats appropriés existent à des altitudes plus élevées, ceux-ci peuvent être difficiles 
d’accès ou offrir des conditions sous-optimales (La Sorte et Jetz 2010). En particulier, le 
chamois du Nord (R. rupicapra), un ongulé vivant à haute altitude, a été identifié comme une 
espèce vulnérable au réchauffement climatique (Mason et al. 2014 ; Lovari et al. 2020). En 
raison de sa préférence pour les terrains escarpés et accidentés (Corlatti et al. 2022), son 
habitat est naturellement fragmenté (Buzan et al. 2013 ; Sprem et Buzan 2016) et le flux 
génétique entre les populations est limité, car les larges fonds de vallée, souvent traversés par 
de grandes rivières et fortement urbanisés avec de multiples infrastructures de transport 
parallèles, peuvent constituer de puissantes barrières à la dispersion (Soglia et al. 2010 ; Buzan 
et al. 2013). Dans des études antérieures portant sur les populations de chamois des Alpes 
Européennes et Dinariques, nous avons constaté que les variations climatiques au cours des 
derniers millénaires ont façonné la répartition actuelle du chamois du Nord en Europe et 
influencé sa structure génétique neutre à travers les Alpes Européennes (Leugger et al. 2022). 
De plus, les changements climatiques à venir devraient modifier de manière significative le 
paysage adaptatif de cette espèce (Hoste et al. 2024), avec des risques de désadaptation locale. 
Il est intéressant de noter que des analyses pangénomiques antérieures ont également révélé 
que les schémas d’adaptation locale putative ne coïncident pas avec la structure génétique 
neutre (Hoste et al. 2024), ce qui suggère que les groupes génétiques neutres dans la zone 
d’étude ne correspondent pas nécessairement à des lignées adaptatives distinctes. Dans le 
contexte du réchauffement climatique, l’adaptation à de nouvelles conditions 
environnementales est donc plus probable lorsque la variation génétique locale existante pour 
les caractères adaptatifs est déjà présente au sein des populations ou accessible à partir de 
populations voisines par le biais de la dispersion et du flux génétique (Savolainen et al. 2013). 
Par conséquent, il est essentiel de comprendre comment les processus historiques et 
contemporains façonnent la diversité génétique locale afin d’éclairer des stratégies de gestion 
fondées sur des données scientifiques. 
 
Compte tenu de l’hétérogénéité environnementale inhérente et de la fragmentation spatiale 
des paysages de montagne, nous cherchons à évaluer comment les héritages climatiques 
passés et les processus écologiques actuels structurent la diversité génétique au sein d’un 
système de haute altitude. En utilisant le chamois du Nord comme espèce modèle, nous 
étudions comment la stabilité climatique passée et la configuration actuelle du paysage 
façonnent la variation génétique entre les populations des Alpes Européennes et Dinariques, 
une région caractérisée par une topographie complexe et plusieurs lignées 
phylogéographiques (Rodríguez et al. 2010). Nous testons trois hypothèses : (1) la structure 
génétique spatiale et l’organisation hiérarchique de la variation génétique reflètent les 
principales barrières topographiques et les subdivisions historiques (Rodríguez et al. 2008, 
2010) ; (2) les zones climatiquement stables à long terme font office de refuges préservant 
une plus grande diversité génétique, tandis que les régions récemment colonisées ou 
fortement fragmentées présentent une diversité réduite ; et (3) les vallées profondes et les 
infrastructures anthropiques (par exemple, les autoroutes et les zones urbaines) constituent 
des contraintes naturelles et d’origine humaine majeures pour la connectivité fonctionnelle, 
limitant le flux génétique même chez les espèces de montagne mobiles. Pour tester ces 
hypothèses, nous avons appliqué un cadre intégratif basé sur la génomique et le paysage afin 
d’examiner comment les processus historiques et contemporains façonnent les schémas de 
structure génétique et de connectivité des populations chez le chamois du Nord, ce qui 
présente un intérêt pour la conservation et la gestion de cette espèce. 
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MATERIEL et METHODES 
Collecte des données 
Des échantillons de tissus provenant de 465 chamois du Nord ont été prélevés dans les Alpes 
Européennes et Dinariques, principalement entre 2017 et 2019. L'ensemble de données 
comprend également 15 chamois des Tatras (Rupicapra rupicapra tatrica) provenant des 
montagnes de Tara en Slovaquie, considérés comme une population isolée de chamois du 
Nord d'après des analyses génétiques (Crestanello et al. 2009 ; Zemanová et al. 2015). Ces 
individus ont été inclus en tant que population « hors norme », ce qui nous a permis de mieux 
contextualiser et d’évaluer la différenciation génétique entre les populations de chamois des 
Alpes Européennes et Dinariques. Ces individus n’ont pas été utilisés dans toutes les analyses 
ultérieures, en particulier celles évaluant les facteurs influençant la diversité génétique et la 
connectivité des populations, mais ils constituent un point de référence pour l’interprétation 
des tendances générales de la structure génétique. 
 
Le génotypage a été réalisé à l’aide d’une approche de séquençage d’ADN associée à des sites 
de restriction à double digestion (ddRADSeq ; Peterson et al. 2012). La construction de la 
bibliothèque ddRADSeq, le séquençage et le traitement des données sont décrits en détail 
dans les documents complémentaires. Les données génomiques sont disponibles dans le 
cadre du BioProject NCBI « PRJNA813419 » et ont été partiellement utilisées dans des 
études antérieures examinant comment la dispersion et la dynamique des habitats ont 
façonné la structure génétique du chamois du Nord depuis les dernières glaciations (Leugger 
et al. 2022), ainsi que pour identifier la variation génétique liée aux gradients climatiques à 
travers les Alpes Européennes et Dinariques (Hoste et al. 2024). Bien que ces études 
antérieures aient partiellement utilisé des individus communs, les questions qu’elles 
abordaient étaient distinctes. Au total, 30 970 SNPs ont été identifiés, répartis sur 20 998 
loci RAD, avec un taux d’exhaustivité de l’ensemble de données d’environ 95%. Pour les 
analyses ultérieures, un SNP par fragment RAD a été sélectionné au hasard, ce qui a donné 
lieu à un ensemble de données final de 20 998 SNPs. L’ensemble de données génomiques 
utilisé dans la présente étude est le plus complet à ce jour, comprenant 465 individus, soit un 
peu plus que dans les études précédentes (Leugger et al. 2022 : 449 individus ; Hoste et al. 
2024 : 429 individus). L’augmentation du nombre d’individus s’explique en partie par 
l’inclusion de nouvelles populations (par exemple, les Tatras). Dans les analyses précédentes, 
des populations isolées de Slovaquie et de Suisse (Tessin) avaient été écartées car elles 
présentaient une discontinuité génétique extrême par rapport au reste de l’échantillon, ce qui 
aurait pu biaiser la détection de la sélection dans le génome (Hoste et al. 2024). Ici, ces 
populations sont conservées afin de fournir une évaluation plus complète de la diversité 
génétique et de la connectivité. 
 
Structure génétique 
Nous avons défini la structure génomique à l’aide de l’analyse en composantes principales 
(ACP) et de l’analyse discriminante des composantes principales (DAPC), toutes deux mises 
en œuvre dans R v.4.0.3 (R Development Core Team 2020) via le package « adegenet » v.2.1.3 
(Jombart 2008), ainsi qu’une estimation par maximum de vraisemblance des ancestries 
individuelles à l’aide du logiciel ADMIXTURE v.1.3.0 (Alexander et al. 2009). Une 
description complète de ces méthodes est fournie dans les informations supplémentaires. 
Pour les groupes identifiés, nous avons calculé la distance FST par paires (Weir et Cockerham 
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1984) et la distance génétique de Nei (Nei 1973), à l’aide du package R « Stampp » v.1.6.1 
(Pembleton et al. 2013). Afin de visualiser la différenciation génétique entre les groupes, nous 
avons construit un arbre de type « Neighbor-Joining » basé sur les distances génétiques par 
paires à l’aide du logiciel Splitstree v.4 (Huson et Bryant 2006). 
 
Description de la diversité génétique 
Nous avons estimé l’hétérozygotie observée (Ho), l’hétérozygotie attendue (He) et le 
coefficient FIS pour chaque groupe inféré (voir les résultats DAPC), pour les deux lignées de 
chamois du Nord, ainsi que pour l’ensemble des données, à l’aide de la suite de packages 
« dart-verse » v.1.0.6 (Gruber et al. 2018) ainsi que la taille de population effective (Ne) actuelle 
pour chaque groupe inféré à l’aide de NeEstimator v2.1 (Do et al. 2014). Nous avons utilisé 
la méthode du déséquilibre de liaison (LD) en considérant un modèle d’accouplement 
aléatoire, en excluant les allèles rares (fréquence des allèles mineurs < 0,01) afin d’éviter tout 
biais d’estimation. Pour chaque échantillon individuel, nous avons évalué la diversité 
génétique en calculant l’hétérozygotie multilocus standardisée (SMLH) à l’aide de la fonction 
sMLH du package R « inbreed » v.0.3.2 (Stoffel et al. 2016). Afin d’évaluer les différences entre 
les valeurs de sMLH au sein des groupes, nous avons réalisé une analyse de variance 
(ANOVA). 
 
Facteurs influençant la diversité génétique 
Nous avons cherché à déterminer quelles variables expliquaient le mieux la diversité 
génétique au niveau individuel (c'est-à-dire l'hétérozygotie individuelle) à l'aide de modèles 
linéaires mixtes (LMM) et d'une procédure de sélection de modèles basée sur le critère 
d'information d'Akaike pour les petits échantillons (AICc ; Burnham et Anderson 2002). 
Nous avons pris en compte des facteurs reflétant la biogéographie de l’espèce, en nous 
concentrant sur les effets de la vicariance historique et de la recolonisation postglaciaire (voir 
Tableau S1). Plus précisément, nous avons examiné le rôle de l’appartenance à une lignée 
en tant que facteur historique majeur de la diversité génétique, correspondant aux voies de 
recolonisation occidentale et orientale du chamois du Nord vers les Alpes Européennes et 
Dinariques à partir de refuges potentiels pendant le dernier maximum glaciaire (Leugger et 
al. 2022). Ensuite, nous avons exploré les effets des conditions de l’habitat, à savoir 
l’adéquation et la stabilité de l’habitat. L’adéquation de l’habitat, en particulier l’adéquation 
climatique, a été modélisée à l’aide de modèles de répartition des espèces basés sur la 
température (température moyenne annuelle de l’air à 2 m) et les précipitations (précipitations 
moyennes annuelles) modélisées par Leugger et al. (2022). Nous avons émis l’hypothèse que 
les régions présentant une meilleure adéquation climatique présenteraient une plus grande 
diversité génétique par rapport aux zones moins adaptées à l’espèce (Yannic et al. 2014 ; 
Theodoridis et al. 2020). De plus, étant donné que la stabilité climatique historique peut 
fortement influencer la structure génétique spatiale et la diversité des espèces (Carnaval et al. 
2009 ; Yannic et al. 2014 ; De Kort et al. 2021), nous avons émis l’hypothèse que les 
populations situées dans des régions climatiquement stables sur de longues périodes 
présenteraient une plus grande diversité génétique, contrairement aux populations des zones 
au climat plus fluctuant, où les renouvellements et les goulots d’étranglement sont plus 
fréquents. Nous avons pris en compte la variabilité climatique sur différentes périodes, en 
émettant l’hypothèse qu’elle pourrait influencer la diversité génétique actuelle (1) depuis le 
LGM, c’est-à-dire au cours des 20 000 dernières années jusqu’à aujourd’hui, (2) depuis 
l’Holocène moyen (MH), c’est-à-dire au cours des 6 000 dernières années jusqu’à aujourd’hui, 
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et (3) depuis le début de l’époque moderne (EMP), c’est-à-dire au cours des 500 dernières 
années jusqu’à aujourd’hui. La variabilité climatique au fil du temps a été déduite à partir de 
modèles d’adéquation des habitats remontant jusqu’au LGM, par intervalles de 100 ans (voir 
Leugger et al. 2022). Nous avons généré des cartes de variabilité climatique estimant la 
variance des valeurs d’adéquation des habitats depuis le LGM, le MH et l’EMP. 
 
Étant donné que les pressions anthropiques exercées sur l’environnement par le biais de 
modifications des processus écologiques et des paysages naturels affectent de manière 
significative la composition génétique des populations animales (Schmidt et al. 2020 ; Yannic 
et al. 2021), nous avons inclus l’indice d’empreinte humaine (HFI ; WCS et CIESIN 2005) 
comme facteur influençant la diversité génétique. Nous avons émis l’hypothèse que les 
populations situées dans des zones davantage perturbées par l’activité humaine (HFI élevé) 
présenteraient une diversité génétique plus faible que celles vivant dans des environnements 
plus naturels (HFI faible), en raison de la fragmentation de l’habitat causée par l’urbanisation, 
entraînant une dérive génétique et une perte de diversité génétique. De plus, nous avons 
examiné les effets de la latitude et de la longitude en tant qu’indicateurs de l’aire de répartition 
et de la centralité ou de la marginalité des populations (Eckert et al. 2008), ainsi que l’altitude 
et son terme quadratique afin de comparer les niveaux de diversité génétique des populations 
situées à moyenne altitude à ceux des populations situées aux extrémités de la plage 
altitudinale de l’espèce (voir Tableau S1). 
 
Afin de nous assurer qu’il n’y avait pas de colinéarité significative entre les variables 
explicatives, nous avons calculé les facteurs d’inflation de variance (VIF), en ne conservant 
que les variables indépendantes présentant un VIF < 3 (Zuur et al. 2010) (voir le tableau S4 
et la Figure S8). Tous les modèles incluaient l’identité du groupe génétique en tant qu’effet 
aléatoire. Nous avons normalisé chaque prédicteur en soustrayant sa moyenne et en le 
divisant par son écart-type, de sorte que 𝛽 quantifie la variation attendue de la variable de 
réponse, mesurée en unités d’écart-type, pour une augmentation d’un écart-type de la variable 
prédictrice, tout en maintenant les autres variables constantes. Cette mise à l’échelle permet 
une comparaison directe de l’importance relative des prédicteurs pouvant être mesurés selon 
des unités ou des échelles différentes. Les modèles candidats ont été classés en fonction de 
l’AlC, tel qu’implémenté dans la fonction dredge du package R « MuMIn » v.1.48.4 (Barton 
2019). Les modèles présentant un ∆AICc ≤ 2 ont été considérés comme équivalents ; dans 
ces cas, nous avons suivi la recommandation de Burnham et Anderson (2002) et sélectionné 
le modèle le plus parcimonieux (c’est-à-dire comportant le moins de paramètres estimés). 
 
Les résultats sont présentés sous la forme « moyenne = erreur-type (E.T.) », ainsi que sous 
forme d’intervalles de confiance à 95%. Les valeurs de pseudo-R² ont été calculées pour les 
meilleurs modèles (Nakagawa et Schielzeth 2013) à l’aide du package R « MuMIn ». Le R² 
marginal (mR²) représente la variance expliquée par les facteurs fixes, tandis que le R² 
conditionnel (cR²) représente la variance expliquée à la fois par les facteurs fixes et aléatoires. 
 
Facteurs influençant la connectivité génétique 
Afin d’identifier les caractéristiques du paysage qui influencent la connectivité fonctionnelle 
chez le chamois du Nord, nous avons utilisé une approche génomique du paysage à l’échelle 
individuelle, en testant la relation entre la résistance du paysage et la parenté génétique entre 
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des paires d’individus. Nous avons estimé la parenté génomique par paires entre les individus 
à l’aide d’une matrice de parenté génomique (GRM) calculée avec la fonction spgdsGRM 
implémentée dans le package R « SNPRelate » (Zheng et al. 2012). Cette GRM suit la méthode 
GCTA, qui fournit des coefficients de parenté équivalents à la parenté génétique additive 
entre les individus. Nous avons pris en compte neuf variables environnementales 
susceptibles d’influencer la connectivité chez les ongulés (Tableau S1 ; Yannic et al. 2014 ; 
LaCava et al. 2021 ; Jenkins et al. 2023), et plus spécifiquement chez les chamois (Soglia et 
al. 2010 ; Buzan et al. 2013 ; Lecis et al. 2024), à une résolution de 0,008° (~1 km). Ces 
variables comprennent trois caractéristiques topographiques (altitude, pente et relief), trois 
caractéristiques naturelles (cours d’eau, grands cours d’eau et adéquation climatique) et trois 
caractéristiques anthropiques (routes, autoroutes et indice d’empreinte humaine, HFI). Ces 
variables ont été représentées sous forme de couches raster continues, normalisées en termes 
d’étendue et de projection, puis rééchantillonnées en cellules de 1 km afin de trouver un 
équilibre entre la résolution et le temps de calcul (d’après Jenkins et al. 2023). 
 
Afin de relier les caractéristiques du paysage aux surfaces de résistance, nous avons suivi une 
approche en deux étapes pour convertir les données raster du paysage en surfaces de 
résistance (Fig. 1), en utilisant à la fois des approches de paramétrisation univariées et 
multivariées (Shirk et al. 2010). Au cours de la première étape, nous avons utilisé une 
approche de paramétrisation univariée, en optimisant les surfaces de résistance pour chaque 
variable indépendamment. Nous avons appliqué sept transformations fonctionnelles pour 
convertir les variables environnementales en surfaces de résistance du paysage, en suivant le 
cadre proposé par Zeller et al. (2017). Il s’agissait notamment : (1) de la fonction linéaire 
positive, (2) de la fonction linéaire négative, (3) de la fonction convexe monomoléculaire 
positive, (4) de la fonction concave monomoléculaire positive, (5) de la fonction convexe 
monomoléculaire négative, (6) de la fonction concave monomoléculaire négative, et (7) de la 
fonction inverse de Ricker (voir Fig. 1 et Fig. S10). Les transformations négatives indiquent 
un effet facilitateur de la caractéristique du paysage sur le flux génétique, la résistance 
diminuant à mesure que la variable augmente, tandis que les transformations positives 
indiquent un effet inhibiteur, la résistance augmentant à mesure que la variable augmente. La 
fonction de Ricker inverse rend compte des relations non linéaires entre les caractéristiques 
du paysage et le flux génétique. Pour chaque variable environnementale, nous avons appliqué 
les sept transformations, ce qui a donné lieu à 63 couches de résistance. Dans un deuxième 
temps, nous avons combiné les surfaces de résistance issues des transformations optimales 
univariées en modèles multivariés. Un autre défi de la génétique du paysage consiste à 
déterminer comment pondérer les variables les unes par rapport aux autres dans le cadre 
d’une paramétrisation multivariée (Spear et al., 2010). Ici, nous avons additionné les valeurs 
de résistance obtenues lors de l’optimisation univariée afin de tester les effets cumulatifs des 
variables sur la connectivité, sans tenir compte d’une éventuelle colinéarité entre elles. Cette 
étape a donné lieu à 561 combinaisons différentes de surfaces de résistance, correspondant à 
des combinaisons d’une (surface unique) à neuf (surfaces multiples) variables paysagères. 
 
Pour chaque surface de résistance obtenue à la fois par les approches d’optimisation univariée 
et multivariée, nous avons calculé les distances de moindre coût entre toutes les paires 
d’échantillons, à l’aide de la fonction costDistance du package R « gdistance » v1.6.4 (van Etten 
2018). Nous avons ensuite appliqué des modèles mixtes à effets de population par maximum 
de vraisemblance (MLPE) (Clarke et al. 2002) afin de déterminer (1) quelle transformation 



Roques Julie et al. 2026                                                                                             Traduction DeepL & RP – 08/07/2026 9 

fonctionnelle des variables environnementales (issue de l’optimisation univariée) et (2) quelle 
combinaison de variables (issue de l’optimisation multivariée) expliquait le mieux la 
différenciation génétique par paires entre les échantillons. Dans ces modèles, les effets fixes 
représentent les variables explicatives, tandis que l’effet aléatoire rend compte de la 
dépendance entre les distances par paires (Van Strien et al. 2012). Pour ajuster les modèles 
mixtes MLPE, nous avons utilisé la fonction lmer avec une approche de maximum de 
vraisemblance (ML), implémentée dans le package R « lme4 » v.1.1.36 (Bates et al. 2015). 
Nous avons également défini un modèle nul d’isolement par la distance (IBD), en utilisant 
une matrice de distances géodésiques par paires calculée selon la méthode de la distance 
orthodromique à partir du package « geosphere » v.1.2-27 en R (Hijmans 2024), plus 
précisément la méthode de l’ellipsoïde de Vincenty (méthode de l’ellipsoïde). La relation 
entre les distances géographiques et génétiques (IBD) a également été testée à l’aide de tests 
de Mantel (Mantel 1967) implémentés dans le package R « ecodist » 1.2.9 (Goslee et Urban 
2007). Toutes les variables continues (dépendantes et indépendantes) ont été normalisées 
afin de faciliter la comparaison des estimations des paramètres du modèle. 
 

 
Fig. 1 Flux de travail illustrant les principales étapes utilisées pour identifier les facteurs qui déterminent la 
connectivité génétique et la structure des populations de chamois du Nord dans les Alpes Européennes et 
les montagnes Dinariques. Afin de convertir les variables environnementales en surfaces de résistance, nous 
avons d'abord déterminé la transformation optimale pour chaque variable (sélection univariée), puis 
identifié la combinaison de variables transformées (sélection multivariée) qui expliquait le mieux les 
distances génétiques interindividuelles 
 
Tant pour les approches d’optimisation univariées que multivariées, nous avons sélectionné 
l’ensemble de variables de paysage le mieux adapté et le plus parcimonieux en utilisant le R² 
marginal (mR²) comme mesure de l’ajustement du modèle, qui reflète la variance expliquée 
par les effets fixes (Naka-gawa et Schielzeth 2013). La sélection des modèles s’est fondée sur 
le mR2 plutôt que sur des critères d’information tels que l’AIC ou le BIC, qui ne sont pas 
adaptés à la comparaison de modèles mixtes ajustés par la méthode du maximum de 
vraisemblance restreinte (voir Van Strien et al. 2012). Nous avons exclu de toutes les analyses 
la population isolée de chamois des montagnes de Tara, en Slovaquie, après avoir estimé la 
structure génétique globale de la population, car cette population présentait une discontinuité 
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génétique extrême par rapport au reste de l’échantillon et est considérée comme une sous-
espèce distincte (Crestanello et al. 2009 ; Zemanová et al. 2015). 
 
RESULTATS 
Structure génétique 
Nous avons mis en évidence une structure génétique marquée au sein des populations de 
chamois de la zone d’étude. Les deux premiers axes de l’ACP, expliquant respectivement 
4,2% et 3,4% de la variance, ont révélé une différenciation génétique nette entre les chamois 
du nord des Alpes Européennes et Dinariques et ceux des Tatras (Fig. 2). Le troisième axe, 
qui expliquait 1,7% de la variance, présentait une structure en V, interprétée comme une zone 
de suture entre deux pools génétiques distincts, à savoir les lignées occidentales et orientales 
des chamois du Nord (Fig. 2). La première analyse DAPC de l’ensemble des données a 
indiqué que le nombre optimal de groupes génétiques au niveau hiérarchique le plus élevé 
était K = 3 (sur la base du BIC ; Fig. S7A). Une analyse DAPC hiérarchique ultérieure, réalisée 
sur chacun des trois groupes déduits, a permis d’identifier huit groupes génétiques distincts 
(Fig. 2). Le groupe A (intitulé « Alpes occidentales-Méditerranée ») était confiné à la partie 
sud-ouest des Alpes Européennes, à l’ouest de la Durance. Le groupe B (« Alpes occidentales-
centrales ») était situé entre la Durance, l’Isère et l’Arc, tandis que le groupe C (« Alpes 
occidentales-Nord ») s’étendait depuis la rive est de l’Isère et de l’Arc, sa limite nord étant 
définie par le Rhône. Le groupe D (« Alpes centrales ») se trouvait dans les Alpes centrales, 
et un groupe plus petit (groupe E ; Monte Tamaro) a été identifié au Monte Tamaro, dans le 
canton du Tessin, en Suisse. Dans les Alpes de l’Europe de l’Est et les Alpes Dinariques, le 
groupe F (« Alpes orientales ») englobait l’est de la Suisse, l’Italie et l’Autriche, tandis que le 
groupe G (« Alpes orientales-Dinariques ») comprenait la partie la plus méridionale de 
l’Autriche, ainsi que la Slovénie et la Croatie. Enfin, le groupe H (Tatras) était limité aux 
Tatras, en Slovaquie. L’analyse ADMIXTURE a confirmé que K = 5 était le nombre le plus 
probable de groupes génétiques (Fig. 3, S7B). Les coefficients d’ascendance individuels 
(valeurs Q) et leur répartition géographique ont révélé une structure spatiale claire. Ces 
schémas correspondaient largement à ceux détectés dans l’analyse DAPC, bien que certaines 
divergences aient été notées. 
 
Le premier cluster correspondait aux Tatras (Slovaquie), confirmant la séparation génétique 
de cette population géographiquement isolée par rapport à l’aire de répartition continue de 
l’espèce dans les Alpes. De plus, quatre groupes ont été identifiés dans les Alpes 
Européennes et Dinariques : un groupe méditerranéen dans le sud des Alpes occidentales 
(groupe 2 ; Fig. 3), un grand groupe dans le nord et le centre des Alpes occidentales (groupe 
4), un groupe des Alpes centrales (groupe 3) et un groupe des Alpes orientales (groupe 5 sur 
la Fig. 3). Par rapport aux résultats de la méthode du maximum de vraisemblance obtenus 
avec ADMIXTURE, l’analyse DAPC a identifié deux groupes supplémentaires, l’un en 
Slovénie-Croatie et l’autre dans les Alpes centrales (Monte Tamaro en Suisse), qui n’avaient 
pas été détectés par ADMIXTURE. Dans l’ensemble, la différenciation génétique la plus 
marquée a été observée entre les populations de R. r. rupicapra des Alpes et la population 
isolée de R. r. tatrica des montagnes de Tara (Slovaquie), avec une différenciation génétique 
significative (toutes les valeurs FST > 0,27 et valeur P < 0,001). La différenciation génétique 
par paires entre les groupes était hautement significative, avec des valeurs P de FST toutes 
inférieures à 0,001 (Tableau S8). Les groupes des montagnes de la Tatra et du Monte Tamaro 
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présentaient des niveaux exceptionnellement élevés de différenciation génétique, ainsi que 
des distances génétiques importantes par rapport aux autres groupes (D de Nei ; Fig. 2). Le 
groupe du Monte Tamaro, caractérisé par un D de Nei élevé et une différenciation par paires 
importante (FST moyen par paires = 0,33 ; Tableau S8), semble être particulièrement isolé 
génétiquement des autres groupes au sein de l’aire de répartition continue de l’espèce. 
  

 
Fig. 2 Structure génétique de 465 chamois du Nord (R. rupicapra) prélevés dans l'ensemble de la zone 
d'étude, d'après l'analyse DAPC, l'analyse PCA et l'arbre de voisinage (arbre NJ). (A) Résultats de l'analyse 
DAPC, les individus étant colorés en fonction de leur appartenance à un groupe à l'issue de la procédure 
hiérarchique (K = 8). (B) Panneau de gauche : scores des individus sur les 1er et 2ème axes de l’ACP ; panneau 
de droite : scores sur les 1er et 3ème axes. Le pourcentage de variance génétique expliqué par chaque axe 
est indiqué entre parenthèses. Les ellipses grises en pointillés représentent les lignées de chamois, qui 
correspondent aux expansions du chamois du Nord à partir des deux principaux refuges du dernier 
maximum glaciaire (il y a environ 21 000 ans). (C) Arbre de voisinage (neighbor-joining) basé sur la distance 
génétique de Nei des huit clusters identifiés par la méthode DAPC. (D) Diversité génétique des chamois 
du Nord basée sur l’hétérozygotie multilocus standardisée (sMLH) individuelle, pour chaque groupe 
génétique issu de la procédure DAPC (K = 8 ; A–H). (E) Carte d’interpolation linéaire de la sMLH au sein de 
l’aire de répartition des chamois du Nord telle que rapportée par l’UICN (Anderwald et al., 2021) 
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Fig. 3 Proportions d'ascendance et structure génétique des 465 chamois du Nord échantillonnés, d'après 
les analyses réalisées à l'aide du logiciel ADMIXTURE. Les diagrammes circulaires et le graphique à barres 
situés en bas de la figure représentent les proportions d'ascendance issues des différents clusters (K = 5) 
pour chaque échantillon 

 
Tableau 1 Informations géographiques et génétiques concernant les huit groupes identifiés par l’analyse 
DAPC : le nombre d’individus (N), l’hétérozygotie attendue et observée (respectivement He et Ho) et la 
taille effective de la population Ne, avec leurs intervalles de confiance à 95% [IC à 95%], le cas échéant. 
Les hypothèses d’isolement par la distance à différentes échelles ont été testées à l’aide du test de Mantel 
(r) et du modèle MLPE (mR2 = R2 marginal du modèle) 

 
 

Facteurs influençant la diversité génétique 
Nous avons observé des différences significatives de diversité génétique (He) entre les 
groupes définis par les SNPs (F₇,₄₅₇ = 228,12, P < 0,001). La diversité génétique diminuait 
de manière linéaire du sud-ouest vers le sud-est de la zone d’étude, ainsi que vers les Tatras 
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(Fig. 4 et Tableau 1). Deux groupes, à savoir le Monte Tamaro et le Taras, ont présenté des 
valeurs d’hétérozygotie très faibles tant au niveau de la population qu’au niveau individuel. 
La taille effective de la population (Ne) pour le groupe méditerranéen des Alpes occidentales 
était au moins quatre fois supérieure à celle des autres groupes (Tableau 1). Au niveau 
individuel, la procédure de sélection sur les modèles LMM a indiqué que les deux modèles 
les mieux classés expliquant la diversité génétique étaient équivalents (∆AICc < 2 ; Tableau 
S5). Nous avons retenu le premier, qui était le plus parcimonieux (df = 10 contre df = 11). 
Le modèle retenu a montré que la diversité génétique diminuait dans la lignée L2 par rapport 
à la lignée L1 (𝛽 = -0,34, IC à 95% : -0,49 à -0,20), mettant en évidence des valeurs plus 
faibles dans les Alpes centrales et orientales par rapport à la partie occidentale de l’aire de 
répartition. L’adéquation climatique (𝛽 = 0,02, IC à 95 % : 0,01 à 0,03) et la stabilité 
climatique depuis l’Holocène moyen (𝛽 = 0,02, IC à 95% : 0,01 à 0,03) étaient toutes deux 
positivement associées à la diversité génétique, avec des effets d’amplitude similaire. La 
latitude était négativement corrélée à la diversité génétique (𝛽 = -0,04, IC à 95 % = -0,06 à -
0,02), tandis que l’altitude présentait un profil non linéaire, sans tendance linéaire claire (𝛽 = 
0,01, IC à 95% = -0,01 à 0,02), mais avec un effet quadratique positif (𝛽 = 0,01, IC à 95% = 
0,00 à 0,02), indiquant une plus grande diversité génétique aux limites altitudinales 
supérieures de l’aire de répartition de l’espèce. L’indice HFI a été conservé dans le modèle, 
mais n’a eu qu’un faible effet négatif (𝛽 = -0,01, IC à 95% = -0,02 à -0,00). Les R² marginaux 
et conditionnels étaient élevés, respectivement de 72,1% et 86,9%, soulignant que l’ensemble 
des variables sélectionnées explique la majeure partie de la variance génétique observée chez 
le chamois. Le deuxième modèle le mieux classé, moins parcimonieux, incluait en outre la 
longitude, mais cette variable n’a pas contribué de manière significative à l’explication de la 
diversité génétique (Tableau S6). 
 

 
Fig. 4 Facteurs influençant la diversité génétique locale : effet des variables environnementales sur la 
diversité génétique du chamois du Nord. Les estimations des paramètres (𝛽), leur erreur-type et leur niveau 
de signification (∗ : P < 0,05 ; ∗∗ : P < 0,01 ; ∗∗∗ : P < 0,001) sont indiqués. Pour le facteur « lignée », la 
catégorie de référence est la lignée des Alpes du sud-ouest. La stabilité climatique correspond à la stabilité 
des conditions propices depuis le milieu de l’Holocène, c’est-à-dire au cours des 6 000 dernières années 
jusqu’à aujourd’hui. HFI désigne l’indice d’empreinte humaine, l’altitude indique la hauteur au-dessus du 
niveau de la mer de chaque site d’échantillonnage (en mètres), et l’altitude² correspond au carré de la 
valeur de l’altitude, inclus dans le modèle pour tenir compte d’éventuels effets non linéaires 
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Facteurs influençant la connectivité génétique 
Nous avons estimé les relations génétiques paysagères pour 450 chamois du Nord répartis 
dans les Alpes Européennes et Dinariques, soit un total de 101 025 distances par paires. Nous 
nous attendions à des relations négatives entre les distances génétiques (mesurées ici à l’aide 
d’une matrice de relations génétiques ; GRM) et les distances paysagères (IBD et isolement 
par résistance ; IBR). Nous avons mis en évidence un signal hautement significatif d’IBD 
chez les chamois du Nord dans l’ensemble de la zone d’étude (les valeurs marginales et 
conditionnelles de R2 étaient respectivement de 62,3% et 70,9% ; Tableau 2). Les groupes 
génétiques que nous avons identifiés au sein de l’aire de répartition continue de l’espèce dans 
les Alpes Européennes et les montagnes Dinariques sont associés à des barrières physiques 
qui limitent le flux génétique. 
 
La sélection de modèles univariés, effectuée indépendamment sur chaque donnée 
environnementale, a permis de retenir les surfaces de résistance optimisées qui s’adaptent le 
mieux aux données génétiques (Tableau S7). Cette procédure met en évidence : (1) une 
augmentation de la résistance du paysage parallèlement à l’augmentation de la densité des 
trois éléments paysagers anthropiques, à savoir les routes, les autoroutes et l’indice d’intensité 
des activités humaines (HFI), ainsi que celle des cours d’eau (c’est-à-dire une transformation 
positive ; Tableau 2) ; (2) une augmentation de la résistance du paysage avec la diminution 
des conditions climatiques favorables, de la rugosité du paysage et de la pente (c’est-à-dire 
une transformation négative) ; (3) des relations de Ricker inverses entre les valeurs du paysage 
et la résistance pour l’altitude et la densité des grands cours d’eau dans le paysage, avec une 
résistance plus faible aux valeurs intermédiaires pour ces deux variables (Tableau 2). La 
relation entre les surfaces de résistance du paysage et les distances génétiques (c’est-à-dire 
l’IBR) s’est avérée hautement significative pour toutes les variables (Tableau 2) et, pour toutes 
les variables à l’exception des routes (mR2 = 57,6%), l’IBR a surpassé le modèle IBD (c’est-
à-dire un mR2 plus élevé). 
 
Tableau 2. Facteurs influençant la connectivité fonctionnelle : sélection de modèles univariés reliant les 
distances génétiques interindividuelles à la résistance du paysage chez le chamois du Nord. Pour chaque 
variable, la meilleure transformation retenue est le résultat d’une procédure spécifique de sélection de 
modèles parmi sept modèles concurrents, réalisée à l’échelle de la variable. Voir la section « Méthodes » 
pour plus de détails sur les variables explicatives indépendantes prises en compte dans les modèles : 
altitude, relief, pente, conditions climatiques, cours d’eau, grands cours d’eau, routes, autoroutes, indice 
d’empreinte humaine (HFI) et distance géographique euclidienne (géographie). L’identifiant de l’échantillon 
(SampleID) a été inclus comme facteur aléatoire dans tous les modèles. Géographie = modèle d’isolement 
par la distance. 𝛽 : estimations ; SE : erreur-type des estimations ; IC à 95% : intervalle de confiance à 95% 
des estimations. Le R² marginal (mR²) et le R² conditionnel (cR²) sont présentés comme mesures de 
l’ajustement du modèle 
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Notre meilleur modèle composite, obtenu après une sélection de modèles multivariés, 
incluait l’altitude, les conditions climatiques favorables et les cours d’eau parmi les 561 
combinaisons différentes de surfaces de résistance testées (mR2 = 66,8% ; ∆AICc >> 2 ; 
Tableau 3 et Figure S11). Ce modèle ne comprenait que des surfaces de résistance paysagères 
naturelles et surpassait de loin les modèles incluant des éléments anthropiques parmi les 
modèles les mieux classés. Dans l’ensemble, la pente du meilleur modèle (𝛽 global = -1,13, 
SE = 0,003) indiquait une corrélation négative entre la parenté génétique et la résistance 
effective. Cela suggère que les caractéristiques naturelles (c’est-à-dire les cours d’eau et 
l’altitude) sont les principaux facteurs déterminants de la connectivité fonctionnelle et de la 
différenciation génétique des chamois dans l’aire de répartition native de l’espèce à travers 
les Alpes Européennes et Dinariques. 
 
Tableau 3 Facteurs influençant la connectivité fonctionnelle : sélection de modèles multivariés reliant les 
distances génétiques interindividuelles à la résistance du paysage chez le chamois du Nord. Pour chaque 
variable, la meilleure transformation retenue est le résultat d’une procédure spécifique de sélection de 
modèles parmi sept modèles concurrents, réalisée à l’échelle de la variable (détaillée dans le Tableau 2). 
Nous ne présentons ici que les cinq meilleurs modèles de paysage, ainsi que le modèle géographique nul. 
L’identifiant d’échantillon (SampleID) a été inclus en tant que facteur aléatoire dans tous les modèles. Voir 
la section « Méthodes » pour plus de détails sur les variables explicatives indépendantes prises en compte 
dans les modèles : altitude, relief, pente, conditions climatiques, cours d’eau, grands cours d’eau, routes, 
autoroutes, indice d’empreinte humaine (HFI) et distance géographique euclidienne (géographie). 
L'identifiant d'échantillon (SampleID) a été inclus comme facteur aléatoire dans tous les modèles. 
Géographie = isolement par la distance. 𝛽 : estimations ; SE : erreur-type des estimations ; IC à 95% : 
intervalle de confiance à 95% des estimations. Le R² marginal (mR²) et le R² conditionnel (cR²) sont présentés 
comme mesures de l'ajustement du modèle. L'AICc et le ∆AICc sont également mentionnés à titre 
d'information 

 
 
Sur la base de notre meilleur modèle, intégrant l’altitude, les conditions climatiques favorables 
et les surfaces de résistance fluviale, nous avons cartographié la connectivité fonctionnelle 
des chamois à travers les Alpes Européennes et Dinariques (Fig. 5). Le modèle indique un 
niveau plus élevé de résistance du paysage en dehors de l’aire de répartition de l’espèce, où 
les conditions climatiques étaient moins favorables à celle-ci (Fig. 5). Le modèle inclut une 
relation non linéaire entre l’altitude et la résistance au flux génétique. La résistance du paysage 
était plus élevée aux altitudes basses (vallées) et aux altitudes élevées (sommets montagneux, 
glaciers), tandis qu’une connectivité plus forte a été observée aux altitudes intermédiaires, 
c’est-à-dire à environ 1 560 mètres d’altitude (Fig. 5). Le modèle de connectivité souligne 
également l’importance des réseaux fluviaux, et pas seulement des grands cours d’eau, dans 
la résistance du paysage au flux génétique. L’influence des cours d’eau avait déjà été suggérée 
par des analyses de regroupement (DAPC, ADMIXTURE ; Fig. 3 et 4), où de fortes 
discontinuités génétiques laissaient supposer que les cours d’eau agissaient comme une 
barrière à la dispersion. 
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Fig. 5 Facteurs influençant la connectivité fonctionnelle : carte de résistance pour le chamois du Nord, 
établie à partir du meilleur modèle de génétique du paysage avec une résolution de 1 km. Le meilleur 
modèle intègre l’altitude, les conditions climatiques favorables et les cours d’eau. Les valeurs des cellules 
peuvent être interprétées comme la résistance (1/conductance) du paysage au flux génétique, sur une 
échelle allant de 0 (faible résistance) à 100 (forte résistance), respectivement. Le contour en orange foncé 
sur la carte souligne l’aire de répartition actuelle du chamois du Nord (Anderwald et al., 2021) et les lignes 
noires représentent les frontières nationales 
 
DISCUSSION 
Comprendre comment les caractéristiques du paysage influencent la diversité génétique 
locale et la connectivité fonctionnelle est essentiel pour la conservation des espèces dans les 
massifs montagneux Européens, l’une des régions les plus importantes pour la préservation 
de la biodiversité en Europe (Schmeller et al. 2022). Notre étude, qui combine la génomique, 
l’écologie du paysage et la modélisation statistique, met en évidence le rôle significatif des 
facteurs historiques et des caractéristiques naturelles du paysage dans le façonnement du 
patrimoine génétique du chamois du Nord à travers la zone d’étude. Le résultat le plus 
frappant est l’influence considérable des vallées profondes et des grands cours d’eau sur la 
différenciation génétique, ceux-ci agissant comme des barrières au flux génétique. Les 
conditions climatiques, l’altitude et la topographie ont également influencé de manière 
significative le regroupement génétique. En revanche, les facteurs anthropiques (par 
exemple, les autoroutes, l’empreinte humaine) n’ont eu qu’un effet marginal sur les schémas 
génétiques. Ce travail illustre comment la génomique et la modélisation du paysage peuvent 
mettre en lumière les principaux facteurs de variation génétique dans les environnements 
Alpins. 
 
Modèles spatiaux de la diversité génétique 
Nous avons observé une hétérogénéité marquée de la diversité génétique à travers l’aire de 
répartition du chamois du Nord, suivant à la fois un gradient sud-nord et ouest-est, tant à 
l’échelle individuelle qu’à l’échelle des populations. La diversité génétique était la plus 
élevée dans le sud-ouest des Alpes Européennes, une tendance qui correspond à la 
répartition des refuges glaciaires du Pléistocène pour cette espèce. Cette région abrite une 
forte densité de fossiles de R. rupicapra datant du début du LGM (15-20 ka BP), en particulier 
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dans le sud de la France (Leugger et al. 2022), ce qui corrobore l’hypothèse selon laquelle 
cette zone a abrité des populations importantes et génétiquement diversifiées tout au long 
du Pléistocène. 
 
Le rôle de refuge des Alpes du sud-ouest a été largement documenté pour d’autres taxons 
Alpins. De nombreuses études sur la flore et la faune Alpines, telles que le sapin blanc (Abies 
alba ; Fady et al. 2002), le pin cembro (Pinus cembra) et le papillon Lycaena tityrus (Lycaena 
tityrus ; Trense et al. 2021), ont fait état d’une diversité élevée et de groupes génétiques 
distincts dans cette région. L’accumulation et la préservation de lignées génétiques uniques 
reflètent probablement un isolement historique, une topographie complexe et un mélange 
génétique (ADMIXTURE) provenant de multiples refuges (Schönswetter et al. 2005 ; Rosa 
et al. 2025). 
 
Foyers de diversité : stabilité ou contact secondaire ? 
La forte diversité génétique observée dans les régions refuges est souvent interprétée comme 
l’héritage d’une stabilité démographique à long terme (Hewitt 1996 ; Brown et al. 2020). 
Cependant, une autre explication met l’accent sur le rôle du contact secondaire entre des 
lignées auparavant isolées (Petit et al. 2003). Ce dernier mécanisme a été mis en évidence 
chez plusieurs espèces Italiennes, notamment la taupe d’Italie (Talpa romana ; Canestrelli et 
al. 2010), le crapaud commun (Bufo bufo ; Chiocchio et al. 2021) et la grenouille agile (Rana 
dalmatina ; Canestrelli et al. 2014). Des schémas similaires ont été observés chez les chèvres 
de montagne d’Amérique du Nord (O. americanus), où de multiples origines de refuges ont 
façonné la diversité génétique actuelle (Shafer et al. 2011). 
 
Il est intéressant de noter que nos résultats s’écartent de ces tendances. Contrairement aux 
prévisions d’une forte diversité à proximité des zones de suture, telles que la vallée du Rhône 
en Suisse, où se rencontrent les lignées orientale et occidentale de R. rupicapra, nous avons 
observé une diversité génétique relativement faible dans ces zones (Fig. 4A). Cela suggère 
que, pour le chamois du Nord, les foyers de diversité génétique pourraient refléter davantage 
une persistance à long terme au sein de refuges abritant des populations importantes qu’une 
présence dans des zones de contact secondaires. 
 
De nombreuses études portant sur différents groupes taxonomiques et différentes régions 
ont montré que les zones bénéficiant d’une stabilité climatique à long terme ont tendance à 
conserver des niveaux plus élevés de diversité génétique. Cette tendance a été documentée 
tant chez les plantes (Faye et al. 2016) que chez les animaux (Carnaval et al. 2009), et elle est 
particulièrement évidente dans les régions qui ont servi de refuges climatiques au cours des 
périodes glaciaires passées (Hu et al. 2019). Conformément à cette tendance générale, nous 
avons constaté que chez le chamois du Nord, les individus vivant dans des zones présentant 
une plus grande stabilité climatique depuis l’Holocène moyen conservaient également une 
plus grande diversité génétique. Ces résultats viennent étayer l’hypothèse selon laquelle la 
stabilité environnementale à long terme favorise la persistance d’une diversité génétique 
élevée et unique, en particulier dans les refuges historiques. Ces conclusions soulignent 
également l’importance de préserver les régions climatiquement stables afin de conserver les 
ressources génétiques et le potentiel évolutif. 
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Caractéristiques du paysage influençant le flux génétique 
Nos résultats renforcent l’idée selon laquelle les environnements montagneux influencent 
fortement la structure génétique des populations de vertébrés, en particulier chez les ongulés. 
Il a été démontré que des caractéristiques du paysage telles que la complexité topographique, 
les gradients d’altitude et les types de végétation modulent la connectivité génétique dans les 
systèmes montagneux, notamment les Alpes (sur cinq espèces de mammifères ; Vernesi et 
al. 2016), les Rocheuses (par exemple chez le cerf mulet Odocoileus hemionus ; LaCava et al. 
2021) et les montagnes d’Helan (par exemple, le cerf rouge d’Alashan, Cervus elaphus alxaicus ; 
Gao et al. 2023). Ces caractéristiques entraînent souvent des schémas d’isolement par 
résistance, le relief escarpé et les barrières écologiques entravant le flux génétique. Dans notre 
étude, tant les altitudes très basses que très élevées semblaient restreindre le flux génétique, 
tandis que les altitudes intermédiaires (environ 1 000 à 1 750 m au-dessus du niveau de la 
mer) le favorisaient. Ce résultat concorde avec des travaux antérieurs sur le chamois du Nord 
(Hanks et Hooten 2013) et avec les prévisions générales concernant les ongulés de montagne. 
Les cours d’eau se sont également révélés être de puissants prédicteurs de la structure 
génétique. Les grands cours d’eau Alpins (par exemple la Durance dans le sud-est de la 
France, le Rhône en Suisse) coïncidaient avec les limites entre les groupes génétiques. Ces 
cours d’eau et leurs larges vallées associées agissent probablement comme des barrières 
efficaces à la dispersion (Soglia et al. 2010 ; Zemanová et al. 2015 ; Lecis et al. 2024). Leugger 
et al. (2022) ont confirmé cette interprétation en utilisant une approche intégrative combinant 
des données génomiques et des simulations spatiales sur le même ensemble de données. 
 
Toutes les espèces ne réagissent pas de la même manière à ces barrières. Par exemple, les 
rivières entravent la dispersion chez le mouflon d’Amérique (Ovis canadensis ; Deakin et al. 
2020), mais semblent perméables au chevreuil Européen (Capreolus capreolus ; Lecis et al. 
2024). Chez le chamois, en revanche, les grandes rivières, en particulier celles situées dans 
des vallées sculptées par les glaciers, constituent des éléments structurels majeurs influençant 
le flux génétique. Malgré les changements postglaciaires et anthropiques, ces vallées 
continuent de délimiter les frontières entre les populations et de maintenir une différenciation 
génétique de longue date. 
 
Dans l’ensemble, nos résultats indiquent que la diversité génétique et la connectivité chez 
le chamois du Nord sont principalement façonnées par des processus historiques à long 
terme et par la structure naturelle du paysage. La diversité génétique est plus fortement 
associée à la persistance dans les refuges du Pléistocène qu’aux zones de suture, tandis que 
les cours d’eau contemporains et les gradients d’altitude continuent de limiter le flux 
génétique à travers les Alpes. En revanche, les facteurs récents liés à l’activité humaine n’ont 
eu qu’une influence limitée sur la structure génétique spatiale. Ce schéma reflète 
probablement les effets de décalage temporel bien documentés en génétique des populations, 
selon lesquels les niveaux de diversité génétique et les schémas de différenciation génétique 
n’atteignent pas immédiatement l’équilibre à la suite de changements dans la connectivité ou 
la taille des populations (Epps et Keyghobadi 2015). Des études de simulation ont montré 
que la signature génétique de barrières nouvellement formées peut mettre de nombreuses 
générations à devenir détectable, et que le signal de barrières passées peut persister longtemps 
après leur disparition, certaines barrières restant détectables dans la composition génétique 
des populations pendant plus d’une centaine de générations dans des scénarios de dispersion 
limitée (Landguth et al. 2010), en fonction des traits du cycle de vie, tels que la capacité de 
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dispersion, la durée de vie ou le temps de génération (Epps et al. 2013 ; Huang et al. 2025). 
Ce décalage entre les changements démographiques et la réponse génétique rend difficile 
l’interprétation des effets des récentes modifications anthropiques du paysage sur la structure 
des populations, en particulier pour les espèces à longue durée de vie et très mobiles. Par 
conséquent, bien que les changements contemporains d’occupation des sols puissent 
influencer le flux génétique, leurs impacts ne se reflètent peut-être pas encore dans les 
schémas génétiques neutres. 
 
De plus, des translocations historiques de chamois ont été documentées dans certaines 
parties des Alpes au cours de la seconde moitié du XXème siècle (par exemple, Crestanello et 
al. 2009 ; Apollonio et al. 2014 ; Rezió et al. 2022). Bien que de tels événements puissent 
potentiellement laisser des signatures génétiques marquées et parfois l’emporter sur les 
processus naturels de structuration, nous n’avons pas été en mesure de prendre explicitement 
en compte les translocations non documentées dans notre ensemble de données. Il est 
important de noter qu’à l’échelle spatiale considérée ici, nous n’avons pas détecté de signaux 
clairs d’ADMIXTURE à longue distance ni de discordances de regroupement qui 
suggéreraient un remaniement majeur récent de la structure génétique induit par des 
translocations. Néanmoins, une documentation et une intégration plus systématiques de 
l’histoire des translocations aideraient à affiner les futures interprétations des effets induits 
par l’homme sur la génétique des populations de chamois. 
 
Au-delà des facteurs paysagers et historiques, d’autres processus peuvent contribuer à la 
structure de population à petite échelle chez le chamois du Nord. Les stratégies de dispersion 
spécifiques à l’espèce et certains aspects de l’organisation sociale peuvent moduler davantage 
les schémas de connectivité génétique (Leugger et al. 2022). La théorie générale de la 
résistance sociale souligne que les interactions sociales peuvent générer des barrières à la 
dispersion au-delà de celles imposées par la capacité de déplacement physique ou la 
configuration du paysage (Armansin et al. 2019). Chez le chamois, des études 
comportementales à long terme mettent en évidence une forte philopatrie chez les femelles 
et une subdivision spatiale associée à des unités topographiques, parallèlement à une 
dispersion à prédominance masculine (Loison et al. 1999, 2008). De telles stratégies de 
dispersion spécifiques au sexe pourraient renforcer la structuration génétique dans les 
environnements montagneux déjà caractérisés par de fortes barrières naturelles telles que des 
vallées profondes et des grands réseaux fluviaux. Cependant, il manque d’études empiriques 
abordant la présence de barrières sociales matrilinéaires rigides ou de domaines vitaux de 
groupe strictement héréditaires comparables à ceux décrits chez le mouflon d’Amérique (Ovis 
canadensis) (Ricci et al. 2024). Au contraire, la dispersion chez le chamois semble 
principalement limitée par la topographie et la connectivité des habitats, les déplacements 
des femelles restant largement localisés et exploratoires plutôt que de constituer des 
réinstallations permanentes au-delà des frontières sociales (Loison et al. 1999 ; Clutton-Brock 
et Lukas 2012). Conformément à cette interprétation, nos résultats génétiques montrent des 
schémas de connectivité étroitement alignés sur les caractéristiques naturelles du paysage, ce 
qui suggère que, si la structure sociale peut contribuer à la subdivision spatiale via la 
philopatrie des femelles, les contraintes écologiques restent les principaux moteurs du flux 
génétique effectif. Cependant, pour démêler correctement les rôles relatifs des contraintes 
environnementales et des processus comportementaux sur la structure génétique, il faudra 
recourir à des approches intégratives combinant des données génomiques avec des 
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informations à long terme sur les déplacements, le comportement et la vie sociale, ce qui 
représente une piste prometteuse pour les futures recherches dans les paysages montagneux 
complexes. 
 
Implications en matière de gestion et de conservation 
Un défi de longue date en biologie de la conservation consiste à définir et à hiérarchiser la 
diversité génétique intraspécifique qu’il convient de préserver afin de maximiser le potentiel 
évolutif des espèces (Waples 1991 ; Fraser et Bernatchez 2001). Dans la boîte à outils de la 
génétique de la conservation, les unités significatives sur le plan évolutif (ESU ; Ryder 1986 ; 
Moritz 1994) ont été décrites comme des unités de conservation pertinentes, définissant des 
populations qui présentent une différenciation génétique significative due à une divergence 
évolutive à long terme et qui représentent ainsi des composantes évolutives distinctes d’une 
espèce (Ryder 1986 ; Moritz 1994 ; Crandall et al. 2000 ; Fraser et Bernatchez 2001 ; 
Frankham et al. 2002 ; Funk et al. 2012). Par ailleurs, le terme « unités de gestion » a été 
proposé pour définir des unités présentant un patrimoine génétique unique, mais aussi une 
dynamique de population indépendante, dépendant des taux de croissance locaux plutôt que 
de la dispersion et du flux génétique entre les unités (Moritz 1994, 2002). Ainsi, les unités de 
gestion sont fondamentales pour la gestion à court terme des populations, tandis que les 
ESUs se concentrent sur la divergence historique entre les populations (Fraser et Bernatchez 
2001). 
 
Nous avons constaté une différenciation génétique faible à modérée entre sept groupes 
définis par l’analyse SNP décrite ici, à l’exclusion de la population de chamois de Tatras. Ces 
groupes sont structurés géographiquement et reflètent probablement une combinaison de 
séparation historique des lignées (Leugger et al. 2022) et de l’influence de caractéristiques 
naturelles du paysage telles que les grands cours d’eau. Cependant, plusieurs éléments 
d’information incitent à la prudence quant à l’interprétation de ces groupes en tant qu’ESUs 
au sens strict. Premièrement, la structure observée repose sur une variation SNP neutre et 
reflète principalement la structure démographique contemporaine. Deuxièmement, la 
monophylie réciproque incomplète précédemment signalée au niveau des loci d’ADNmt 
dans l’aire d’étude (Rodriguez et al. 2010) ne corrobore pas l’indépendance évolutive à long 
terme entre les groupes. Troisièmement, les schémas d’adaptation locale présumée 
identifiés lors d’analyses pangénomiques antérieures ne coïncident pas avec la structure 
génétique neutre (Hoste et al. 2024), ce qui suggère que les groupes génétiques neutres de la 
zone d’étude ne représentent pas des lignées adaptatives distinctes. Bien que des analyses 
supplémentaires, notamment un séquençage mitochondrial plus approfondi et une 
estimation de la date de divergence, soient nécessaires pour évaluer formellement le statut 
d’ESU, nos résultats actuels ne permettent pas de les reconnaître comme des ESUs. Nous 
recommandons donc de considérer ces unités comme des groupes génétiques indépendants 
ou des unités de gestion, reflétant l’histoire phylogéographique et la structure démographique 
contemporaine de l’espèce dans les Alpes européennes et dinariques. 
 
La forte diversité génétique observée dans le groupe du sud-ouest pourrait jouer un rôle 
crucial dans la réponse de l’espèce au changement climatique. Étant donné que la variation 
génétique est un élément clé de l’adaptation locale, cette diversité pourrait fournir le potentiel 
génétique nécessaire aux populations pour suivre l’évolution des conditions climatiques ou 
s’adapter in situ. Cette perspective s’inscrit dans la lignée de conclusions antérieures (Hoste 
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et al. 2024), qui soulignent l’importance de la variation génétique adaptative dans le 
développement de la résilience du chamois du Nord face aux futurs changements 
environnementaux. 
 

Conclusion 
La fragmentation et la perte d’habitat constituent des menaces importantes pour la 
biodiversité à l’échelle mondiale (IPBES 2024), affectant la connectivité et la persistance des 
populations. En conséquence, la protection et la restauration de la connectivité des habitats 
constituent désormais un objectif clé des cadres mondiaux en matière de biodiversité 
(Convention sur la diversité biologique, 2020). Nos résultats indiquent que les grandes 
caractéristiques naturelles, telles que les cours d’eau majeurs et les barrières topographiques, 
jouent un rôle prédominant dans la structuration génétique des populations de chamois du 
Nord, tandis que les infrastructures anthropiques semblent avoir eu une influence limitée, du 
moins jusqu’à présent. Cela suggère que les schémas génétiques actuels reflètent en grande 
partie des processus naturels de différenciation des populations ; néanmoins, garantir l’accès 
à des habitats adaptés, en particulier à des altitudes intermédiaires (environ 1 000 à 1 750 m 
d’altitude), et éviter toute nouvelle perte ou fragmentation des habitats restent essentiels pour 
maintenir la connectivité fonctionnelle et favoriser le flux génétique. En identifiant les 
caractéristiques du paysage qui entravent ou facilitent la connectivité, nous fournissons des 
informations pouvant orienter des mesures de gestion ciblées, telles que la protection des 
corridors altitudinaux, la préservation des voies de migration saisonnières et la limitation de 
la création de nouvelles barrières dans les zones sensibles. Ces actions sont cruciales pour 
préserver la diversité génétique et le potentiel évolutif de cette espèce montagnarde 
emblématique qui habite des paysages Alpins complexes. Nous espérons également que 
notre étude contribuera à combler les lacunes actuelles en matière de surveillance de la 
diversité génétique de la faune sauvage (Pearman et al. 2024) et soutiendra l’élaboration de 
stratégies de conservation fondées sur des données génétiques afin de lutter contre l’érosion 
mondiale continue de la diversité génétique (Shaw et al. 2025). 
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