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Comprendre comment les populations sont organisées dans I'espace est essentiel
dans une perspective de gestion. Les études réalisées par le CNERA Faune de
Montagne de I'ONCFS sur le Tétras-lyre et le Lagopéde alpin permettent de mieux
cerner l'intérét et les limites de I'outil moléculaire dans le cadre de cette
problématique. Elles montrent comment et pourquoi deux espéces
écologiquement proches peuvent néanmoins présenter des structures génétiques
profondément différentes a des échelles spatiales emboitées.
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Un élément de gestion
fondamental...

En matiére de gestion et de conserva-
tion, il est crucial de connaitre aussi bien
que possible la maniere dont les popula-
tions s’'organisent dans l'espace et les
regles ou les parametres qui déterminent
cette organisation. Dans ce contexte,

I'étude de la dispersion, de son détermi-
nisme et de ses contraintes (comme les
composantes du paysage susceptibles
de la géner ou au contraire de la favo-
riser) est primordiale. C'est 'ensemble de
ces connaissances qui permet par
exemple de délimiter les unités évolu-
tives* et les unités de gestion* (Frakham
et al, 2002).

Dans le domaine de I'écologie au sens
large, des moyens considérables sont
consacrés a létude de l'organisation
spatiale des populations et de la disper-
sion. Parmi eux, I'outil génétique occupe
une place croissante. Néanmoins,
malgré limportante quantité de don-
nées recueillies sur la structure géné-
tique des populations, on connait

encore relativement peu de choses sur
leur organisation spatiale. Il est en effet
extréemement difficile dinterpréter les
données génétiques si, par ailleurs, on
ne dispose pas assez d’éléments sur la
biologie, I'écologie et la démographie
des especes étudiées. Malheureuse-
ment, les études qui combinent les
approches génétiques et écologiques
sont encore rares.

Parce gu'ils ont une forte valeur patrimo-
niale, les galliformes de montagne et en
particulier les especes de la famille des
tétraonidés (Tétras-lyre Tetrao tetrix,
Grand tétras Tetrao urogalllus, lago-
pedes Lagopus sp. gélinottes Bonasa
sp., ..) ont souvent fait I'objet d’'études
approfondies. Le Tétras-lyre, le Grand
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Encadré 1 - Les principaux éléments affectant la distribution spatiale des genes

* La densité et/ou le nombre d’'individus dans chaque population

Moins il y a d'individus au sein des populations, plus les phénomenes dits de dérive* sont importants. Autrement dit, les proportions des diffé-
rents génes au sein des populations se modifient au fil des générations d'autant plus vite que le nombre d’individus est faible. Au fil du temps,
les individus appartenant aux différentes populations se ressemblent donc de moins en moins d'un point de vu génétique. En cas de réduction
catastrophique des effectifs, les génes les plus rares peuvent disparaitre.

La densité d'individus affecte également indirectement la diffusion des genes dans I'espace. Plus il y a d'individus, plus les genes « trouvent un
support pour étre disséminé dans I'espace ». Inversement, lorsque les densités sont faibles, la diffusion des genes est amoindrie et donc la diffé-
renciation génétique entre populations augmente.

¢ La vitesse de renouvellement des individus au sein de chaque population (temps de génération)

Elle détermine la fréquence des « loteries génétiques ». A chaque nouvelle génération, cest comme si un nouvel échantillonnage des génes pré-
sents était réalisé. En effet, tous les individus ne se reproduisent pas avec succes (certains individus laissent beaucoup de descendant, d'autres
aucun). Plus le renouvellement des individus dans chaque population est rapide, plus les « loteries génétiques » sont fréquentes et donc plus la
chance que chacune des populations prenne une trajectoire différente augmente. Les populations dérivent (divergent) les unes des autres. La
vitesse de renouvellement des individus dans une population dépend principalement du rapport survie/reproduction. Plus il est élevé, moins le
renouvellement est rapide.

* La dispersion entre populations

La dispersion est la seule « force » qui s'oppose a la divergence des populations. On peut dire que les populations qui échangent beaucoup d'in-
dividus échangent aussi leur ressemblance. Le taux de dispersion entre populations est en général considéré comme le parametre prépondérant
pour expliquer la structuration génétique des populations. Lorsqu'un individu a autant de chance de se reproduire dans n'importe quelle popula-
tion voisine que dans sa population d'origine, aucune différenciation génétique n'est attendue entre les différentes populations.

* La sélection

Elle est susceptible d'affecter la distribution des genes qui ont un effet sur la survie et/ou la reproduction des individus. Par exemple, un géne qui
confere une résistance a un insecticide sera trés fréquent dans les zones ou l'insecticide en question est employé et totalement absent des zones
ou il n'est pas utilisé. Les genes non neutres sont donc susceptibles de refléter des variations dans les conditions environnementales. lls sont en
revanche inadaptés pour étudier les flux d'individus entre populations et ne sont donc pas utilisés dans ces problématiques.

* La mutation

La mutation est le moteur de l'innovation. Elle provoque I'apparition de nouveaux genes indépendamment au sein de chaque population. Elle peut
donc conduire les populations a diverger. Cependant, le taux de mutation est en général tres faible (selon le géne, une mutation toutes les 1000-
10000 générations ou tous les 1000-10000 sites nucléotidiques). Comparée aux autres facteurs, la mutation a donc un effet négligeable sur la
différenciation génétique entre populations.

tétras et le Lagopede des saules
(Lagopus lagopus) sont étudiés intensi-
vement depuis plus de 50 ans en
Europe. Il résulte que la plupart des
aspects relatifs au statut, au comporte-
ment ou a la démographie de ces
especes sont tres bien documentés.

Grand tétras
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Alnsi, le Tétras-lyre figure (notamment
grace aux études de 'ONCFS) parmi les
especes les mieux connues de lavi-

faune francaise (Bernard-Laurent et al,
1994a et b ; Caizergues, 1997). Avec
le Lagopede alpin (Lagopus mutus), qui
fait l'objet de recherches approfondies

depuis quelques années, il constitue un
excellent modele d’étude de l'organisa-
tion spatiale des populations et de son
déterminisme.

Avant de poursuivre et afin de mieux
comprendre notre démarche telle
gu’elle est exposée ci-dessous, rappe-
lons que trois principaux facteurs sont
susceptibles d'affecter la distribution des
genes dans l'espace : la dispersion, la
densité et/ou le nombre dindividus
dans chaque population et la vitesse de
renouvellement des individus dans les
populations (lire 'encadré 1).

Le cas du Tétras-lyre et du
Lagopéde alpin

De nombreuses similitudes
démographiques...

Les études de terrain réalisées par le
CNERA Faune de Montagne de
'ONCFS ont permis de mettre en évi-
dence que le Lagopeéede alpin et le
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Tétras-lyres (males).

Tetras-lyre partagent de nombreux
caracteres bio-démographiques. Leur
taux de survie a I'age adulte avoisine
60 % et leur succes de reproduction est
proche de | jeune par poule en
moyenne ; autrement dit, /a vitesse de
renouvellement des individus au sein
des populations de chacune des deux
especes est comparable. En outre, leurs
effectifs reproducteurs sont relativement
stables d'une année sur l'autre et leurs
densités sont du méme ordre de gran-
deur (1 a 10 individus/ 100 ha).

Les jeunes des deux especes sont

capables de se disperser sur de longues
distances (30 km et plus) en franchis-
sant les vallées, méme lorsque celles-ci
sont larges de plusieurs kilometres. Les
jeunes femelles se dispersent significati-
vement plus loin que les jeunes males
qui ont tendance a s'installer pres de
leur lieu de naissance (on dit qu'ils sont
phylopatriques®). Le radio-pistage a
permis de mettre en évidence que les
tétras-lyres se dispersent toujours en res-
pectant I'axe des vallées (Caizergues,
1997 ; Caizergues & Ellison, 2002).
Autrement dit, ils ne franchissent jamais

Figure | - Répartition supposée des habitats du Lagopéde alpin (bleu-vert) et
du Tétras-lyre (vert) lors de la demiére glaciation (il y a plus de 10 000 ans). Les
zones hachurées matérialisent 'emplacement supposé des glaciers.

les crétes de montagnes culminant au-
dela de la limite de leur habitat naturel.
Pour les jeunes lagopedes alpins, ces
mémes crétes constituent nullement un
obstacle a la dispersion car elles font
partie intégrante de leur habitat naturel.
lls se dispersent donc pratiquement
sans contrainte dans n’importe quelle
direction.

Une distribution « en négatif »

Un autre aspect sur lequel les deux
especes different concerne leur distribu-
tion spatio-temporelle a I'échelle du
Paléarctique occidental. A I'époque de
la derniere glaciation, il y a plus de 10
000 ans, le Lagopede alpin était a
l'apogée de son expansion géogra-
phique. La toundra, son habitat naturel,
formait une large bande continue
s'étendant du sud-ouest de la France au
nord-est de I'actuelle Europe et au-dela
(Adams, 2004 - voir la figure 1). Aujour-
d’hui, les populations de lagopedes
alpins du sud du Paléarctique occi-
dental ne se rencontrent plus que dans
les grands massifs tels que les Alpes et
les Pyrénées et sont isolées les unes des
autres (figure 2). Celles qui forment la
majeure partie de l'aire de distribution
de l'espece occupent une étroite bande
plus ou moins continue allant du nord-
ouest de la Scandinavie au nord du
détroit de Béring, dans des zones d'ou
l'espece était totalement absente il y a
|0 00O ans.

L'historique de la distribution des popu-
lations de Tétras-lyre est quasiment le
« négatif » de celui du Lagopede alpin
(figures | a 3). Si on fait abstraction de
la disparition récente des populations
des plaines d'Europe centrale, on peut
considérer que I'espece est aujourd’hui
a une apogée de sa distribution compa-
rativement a la situation qui prévalait au
moment de la derniere glaciation
(Adams, 2004). A cette époque, le
Tétras-lyre n'occupait en effet que
quelques fTlots forestiers résiduels des
piémonts alpins et pyrénéens, ainsi
qu'une étroite frange forestiere allant du
sud-ouest des Alpes au contreforts des
Pyrénées (figure 1). Dans I'ensemble, les
populations étaient beaucoup plus frag-
mentées qu’aujourd’hui. Cependant,
depuis une cinquantaine d'années, les
populations des Alpes sont déconnec-
tées de la majeure partie de I'aire de dis-
tribution de I'espece en raison de la dis-
parition des habitats de plaine (figure 3).
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Figure 2 - Distribution actuelle du Lagopéde alpin dans le Paléarctique
occidental (en noir) et emplacement des localités échantillonnées (en
rouge). Les trois localités échantillonnées dans les Alpes nous ont permis d'estimer

la différenciation génétique a I'échelle régionale.

@‘:‘,

Quelles conséquences sur la structure
génétique des populations ?

En résumé, nous avons affaire a deux
especes tres proches, tant d'un point de
vue biologique que démographique
mais qui occupent des habitats tres dif-
férents. Si leurs habitats respectifs sui-
vaient la méme distribution spatio-tem-
porelle, ces deux especes devraient pré-
senter de fortes similitudes en terme de
structuration génétique. Or, nous avons
VU que cette distribution est radicale-
ment differente et quelle a évolué au
cours des temps géologiques. En milieu
montagnard en particulier, le degré de
fragmentation des habitats des deux
especes est comparable. Mais les crétes
montagneuses constitutives de I'habitat
du Lagopede alpin représentent des
barrieres a la dispersion pour le Tétras-
lyre. Dans les massifs comme les Alpes
ou les deux especes coexistent, on peut
donc prédire une divergence* géne-
tique entre localités plus importante
chez le Téetras-lyre que chez le Lago-
pede alpin.

A léchelle continentale, on peut s'at-
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tendre a trouver une tendance inverse.
En effet, les populations de lagopedes
alpins des différents massifs (dans le cas
présent : Pyrénées, Alpes et Alpes nor-

végiennes) sont isolées les unes des
autres depuis pres de |0 OO0 ans.
Durant cette période, elles ont da
diverger assez fortement d'un point de
vue génétique. On peut également pré-
dire que la diversité génétique devrait
étre plus faible chez les populations qui
occupent des massifs situés historique-
ment en marge de l'aire de distribution
de l'espéce (Pyrénées) ou des zones
géographiques colonisées tardivement
(Norvege), comparé a la diversité géné-
tique des populations situées dans ou
pres des zones ou l'espece a toujours
été présente (Alpes) - (voir 'encadré ).
Chez le Tetras-lyre, la différenciation
génétique relevée a cette échelle spa-
tiale devrait étre relativement plus faible
que chez le Lagopede alpin car les
populations sont inter-connectées. De
méme, la théorie prédit que les popula-
tions proches des zones refuges du der-
nier maximum glaciaire (populations
des Alpes) devraient abriter une variabi-
lité supérieure a celles des zones coloni-
sées plus récemment (e.g. populations
scandinaves) - (voir 'encadré 2).

Enfin, nous avons vu que chez les deux
especes, les jeunes femelles se disper-
sent plus frequemment et plus loin que
les jeunes males. En comparant la struc-
ture génétique des males et des
femelles, il est en théorie possible de
mettre en évidence des différences en
ce qui concerne leur comportement de
dispersion. En 'occurrence, on s'attend
a trouver une structure génétique plus

occidental (en grisé) et emplacem

Figure 3 - Distribution actuelle du Tétras-lyre dans le Paléarctique
ent des localités d’échantillonnage.




26

J. Appolinaire/ONCFS

importante chez les méles que chez les
femelles pour les deux especes.
Nous allons a présent montrer comment

Encadré 2 - Histoire des populations et variabilité génétique

allele 1

allele 2 Diversité génétique élevée
aliéle 3 /
allele 4
allele 5

S
s
p;

7 Diversité génétique faible

allele 6
allele 7
allele 8

allele 9

alléle 10
alléle 11
allele 12

alléle 13 A

allele 14 -

E Emplacement des anciennes zones refuges

7
M Distribution actuelle de I'espéce considérée

Schéma 1 - Arbre matérialisant les relations de parentés entre les différents alleles

Le schéma 1 représente le cas hypothétique d'une population dont l'aire de distribution a été
divisée en trois zones refuges (A, B et C). Pour simplifier, ces trois entités ont toutes retenu le
méme allele. Celui-ci a ensuite évolué (muté) indépendamment dans chacune des entités pour
aboutir en tout a 5 alléles dans la zone refuge A, 5 autres dans la zone refuge B et 4 dans la
zone refuge C.

Une fois les zones refuges remises en connexion, des échanges de genes on pu avoir lieu. Cest
ainsi que lallele 5, appartenant au groupe d'alléles ayant évolué dans la zone refuge A, a été
également retrouvé dans I'échantillon prélevé sur et a proximité de la zone refuge B. Idem pour
I'allele 10 qui a évolué dans la zone B et qui se retrouve également dans I'échantillon concernant
la zone C.

Bien évidemment, ces alléles se sont répandus dans les zones néo-colonisées par le biais des
individus. La colonisation par tel ou tel allele de telle ou telle zone dépend avant tout de I'acces-
sibilité de ladite zone. Plus la distance initiale entre I'allele et la zone a coloniser est grande, plus
la colonisation sera difficile. Cest, on le comprend, la raison pour laquelle les zones centrales
(proches de 1) sont colonisées plus facilement par de nombreux génes que les zones périphé-
riques (proches de 2). De méme, une zone sera d'autant moins facilement colonisée que des habi-
tats défavorables a I'espece la séparent du reste de l'aire de distribution (3, 4 et 5).

Pour des especes dont l'aire de distribution est en phase de croissance, I'étude de la distribution
de la variabilité génétique et des relations de parentés entre genes en fonction de leur distribu-
tion géographique permet, par exemple, de déterminer I'emplacement des zones refuges. Dans
les cas ou l'aire de espece est en phase de contraction, la généalogie des genes permet de dater
la séparation des populations.

nous avons pu, grace a l'outil molécu-
laire, mettre & I'épreuve les prédictions
évoquées ci-dessus relatives a 'organi-
sation spatiale des populations
de Lagopede alpin et de Tétras-
Iyre. Nous verrons également
comment et pourquoi le fait de
| bien connaitre la biologie des
especes étudiées nous a permis
d'une part déviter certains
écueils (notamment en ce qui
concerne les résultats relatifs a
analyse fine de la structure
génétique locale) et d’autre part
de déboucher sur des générali-
sations intéressantes.

Les analyses génétiques

Des marqueurs originaux...

D’emblée, et malgré les difficultés prévi-
sibles, nous avons choisi les marqueurs
microsatellites pour caractériser la varia-
bilité génétique des populations étu-
diées. Le probleme qui se posait alors
était le faible nombre de locus* poten-
tiellement disponibles pour réaliser ces
études. En effet, la plupart des locus
microsatellites disponibles avaient été
isolés et mis au point chez le Poulet. Or,
compte tenu de la divergence géné-
tique entre le Poulet et les tétraonidés,
on pouvait s'attendre a de pietres résul-
tats. La suite nous donna raison puis-
qu'un seul des locus de Poulet sur la
vingtaine testée apporta des résultats
satisfaisants.

Nous avons donc dd développer nos
propres marqueurs et 18 locus microsa-
tellites ont pu étre mis au point : 9 par
nos soins, 2 isolés chez le Tétras-lyre par
une équipe suédoise et les 7 autres
chez le Grand-tétras et le Lagopede des
saules.

Parmi ces I8 locus, 14 ont été sélec-
tionnés pour caractériser plus de 500
échantillons de tétras-lyres. Les échan-
tillons de lagopédes alpins ont été ana-
lysés au moyen de six locus microsatel-
lites isolés chez le Tétras-lyre, le Grand
tétras et le Lagopede des saules (Cai-
zergues et al, 200 |).

De nombreux échantillons francais

et scandinaves

Chez les deux especes, les échantillons
proviennent principalement d'individus
prélevés a la chasse. Les tissus prélevés
ont été soit stockés dans de I'éthanol
(alcool) a 95° (foie, muscle frais,
doigts..), soit simplement séchés et
conservés a labri de la lumiere et de
lhumidité (ailes, plumes..).

Pour le Lagopede alpin, les analyses
reposent sur 154 échantillons prove-
nant de l'ouest des Pyrénées (n = 41),
de trois localités des Alpes (Queyras
n = 35, Vanoise/Beaufortin n = 38,
Domodossola n = 20) et des Alpes Nor-
végiennes (n = 20). A ces échantillons,
il faut ajouter 61 individus dispersés sur
'ensemble des Alpes francaises. Ces
individus ont permis de compléter
'échantillonnage réalisé pour mettre en
évidence d'éventuelles difféerences de
structuration génétique en fonction du
sexe.
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Pour le Teétras-lyre, 349 échantillons
(exclusivement des males) ont été
recueillis dans 14 localités des Alpes
situées le long d’'un transect de 300 km.
Pour cette espece, nous avons égale-
ment pu analyser 140 males et 60
femelles collectés en Finlande (figure 3).
L'échantillon de femelles a servi unique-
ment dans les analyses destinées a
mettre en évidence d'éventuelles diffé-
rences de structuration génétique en
fonction du sexe.

Des analyses statistiques « classiques »
Chez les deux espeéces, les analyses
portent sur: 1) la distribution spatiale de
la diversité génétique et 2) la diver-
gence génétique (entre populations
et/ou individus) éventuellement en
fonction de parametres tels que la dis-
tance entre populations, la
présence/absence de barrieres a la dis-
persion, le sexe, etc.

Les mesures utilisées dans notre étude
pour caractériser la diversité génétique
sont les plus communément
employées. Il s'agit tout d’abord de I'hé-
térozygotie* ou proportion d’individus
hétérozygotes (qui portent deux copies
difféerentes d'un gene* ou deux alleles*
differents a un locus donné). En pra-
tique, lorsqu’on examine plusieurs locus,
on calcule une hétérozygotie moyenne
entre ces locus. Nous utilisons égale-
ment la richesse allélique*, qui est le
nombre d’alleles* a un locus. Lorsqu’on
examine plusieurs locus, on calcule la
moyenne du nombre dalleles a ces
locus. En pratique, on applique une cor-
rection pour tenir compte des diffé-
rences de tailles d’échantillons collectés
d’'une population a l'autre.

Pour estimer le degré de divergence
entre entités géographiques, on utilise
des Fgs*. lls peuvent étre estimés de dif-
férentes manieres. Ici, nous avons choisi
la méthode de Weir & Cockerham
(1984). Cette méthode présente 'avan-
tage de tenir implicitement compte des
differences de tailles d’échantillons
entre localités. Les Fgs mesurent la
divergence entre populations prises
deux a deux. Leur valeur varie entre O
et | (ouentre O % et 100 % de diver-
gence). Les valeurs des Fgs sont consi-
dérées comme étant sans dimension et
donc comparables entre elles. La com-
paraison des Fgs permet donc de
mettre en évidence des différences de
divergence génctique entre especes,
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| |
Tétras-lyre (femelle).

entre types d’habitats au sein d'une
espece, etc.

Résultats

Distribution de la variabilité génétique
Chez le Lagopede alpin, nous avions
prédit une diversité génétique plus faible
dans les Pyrénées que dans les Alpes
ou quen Norvege, notamment parce
que ce massif a toujours été en marge
de laire de distribution de l'espece
(encadré 2).

Conformément aux prédictions, la diver-
sité génétique s'avere un tiers inférieure
dans les Pyrénées. Par ailleurs, comparé
aux Alpes, les populations de lago-
pedes alpins de Norvege montrent une
diversité génétique légerement moindre.
Mais la difference mesurée est relative-

ment faible et n’est pas sta-
tistiguement  significative
(figure 4). Si ce résultat ne
va pas a l'encontre des pré-
dictions, il montre néan-
moins qu’'une population en
marge de l'aire de distribu-
tion de l'espece ne souffre
pas nécessairement d'un
appauvrissement génétique
trés marqué, pour autant : |)
qu’elle soit connectée avec
des populations moins
excentrées et/ou 2) qu'elle
abrite des effectifs élevés
(800 00O individus contre
environ 200 OO0 dans les Alpes et
20 000 dans les Pyrénées) et/ou 3)
que la colonisation initiale ait été réa-
lisée a partir d'un « pool » important d'in-
dividus. A ce stade de 'analyse, il n'est
cependant pas possible de privilégier
'une ou l'autre de ces explications qui
ne sont pas mutuellement exclusives.

La théorie prédit que les populations
situées a proximité d'anciennes zones
refuges devraient abriter une variabilité
génétique supérieure a celles qui en
sont éloignées (encadré 2). Chez le
Tetras-lyre par exemple, les populations
des Alpes sont proches d'une ou plu-
sieurs anciennes zones refuges (figures
| et 3). Cependant, la variabilité géné-
tique n'y est pas plus élevée qu’en Fin-
lande ; elle est au contraire lIégerement
inférieure (figure 5). Ce résultat, contraire
a la théorie, pourrait étre lié au fait que

Figure 4 - Distribution de la variabilité génétique et différenciation génétique
chez le Lagopéde alpin. On remarque d'une part que la variabilité est un tiers
plus faible dans les Pyrénées et d’'autre part que les populations de ce massif
sont tres différenciées des autres (divergence de 16 & 17 % contre a peine 4 %
entre les Alpes et la Norvege). On notera également que la différenciation entre
localités des Alpes est tres faible (divergence de l'ordre de | % au plus).

Norvege

alléles/locus = 9,1
hétérozygotie = 0,84

Alpes

alleles/locus = 10,1
hétérozygotie = 0,87
différenciation génétique Fst
entre localités = 0,010 - 0,013

Pyrénées

alleles/locus = 6,1
hétérozygotie = 0,63
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les populations des Alpes sont aujour-
d’hui en marge du reste de l'aire de dis-
tribution du Tétras-lyre, qu’elles en sont
déconnectées et quelles abritent des
effectifs relativement réduits. Autrement
dit, le patron de variabilité génétique
observé chez le Tétras-lyre refleterait
plutdt I'histoire tres récente des popula-
tions.

Disposant de nombreux sites d’échan-
tillonnage aussi bien en Finlande que
dans les Alpes, nous avons pu, chez le
Tetras-lyre, tester l'existence d’éven-
tuelles differences de variabilité géné-
tique entre localités au sein de chacune
de ces deux zones. Alors qu’en Fin-
lande toutes les localités échantillon-
nées abritent a peu pres la méme varia-
bilité génétique, les populations situées
a l'extréme sud des Alpes ont en
moyenne un allele en moins par locus
que dans les localités du centre du
massif (tableau 1). Dans ce cas particu-
lier, les populations marginales sont bien
caractérisées par une diminution de la
variabilité génétique. Ceci est tres certai-
nement lié au fait que le massif Alpin
forme une sorte de péninsule tres étroite
qui ne favorise pas les échanges d'indi-
vidus (encadré 2).

Structuration spatiale

Echelle continentale

Chez le Lagopede alpin, la divergence
génétique entre populations occupant
les grands massifs n'est pas incompa-
tible avec le fait que ces mémes popula-
tions soient séparées géographique-
ment depuis pres de 10 00O ans,
excepté en ce qui concerne les Alpes et
la Norvege. En effet, la divergence géné-

Tableau [ - Distribution de la variabilité génétique dans les Alpes et en

Finlande (dans les deux cas, les localités sont ordonnées selon un axe Sud-

Ouest/Nord-Est)

Alpes
1- Haute-Roya
2- Haute-Tinée
3- Haut-Var
4- Queyras
5- Maurienne (amont)
6- Maurienne (aval)
7-Vanoise
8- Beaufortain
9- Aravis
10- Mont-Blanc
11- Valais (aval)
12- Valais (amont)
13- Devero
14- Vigezzo
Moyenne Alpes
Finlande
1- Kéylié/Harjavalta/Kokemaéki
2- Siikainen
3- Parkano/Kihnié
4- Korpilahti
5- Petajavesi
6- Toivakka
7- Pylkdnméki/Saarijarvi
8- Kinnula/Viitasaari

9- Sotkam o/Suomu ssalmi

Moyenne Finlande

tique entre les populations de ces deux
massifs nN'excede pas 4 % (soit un Fg
moyen de 0,04). C'est une valeur que

Figure 5 - Distribution de la variabilité génétique et différenciation
génétique chez le Tétras-lyre

Finlande

alleles/locus = 6,3
hétérozygotie = 0,78
différenciation génétique (Fst)
entre localités = 0,017

Alpes

alleles/locus = 5,4
hétérozygotie = 0,75
différenciation génétique (Fsy)
entre localités = 0,056

I'on pourrait par exemple observer entre

L . Nombre moye n de
Hétérozygoties génes/locus
073 4.8
0,71 4,9
0,74 5.1
074 5.1
072 48
0,75 53
0,76 5.5
0,76 5,5
076 5,6
075 56
076 6,0
078 58
0,76 5,5
0,77 5,5
0,75 5,9
0,76 6,3
076 6,2
0,78 6.4
0,79 6,3
0,75 6,0
0,76 6,2
0,77 6,5
0,79 6,3
0,80 6.4
0,78 6,5

populations de micro-mammiferes dis-
tantes d'a peine quelques kilomeétres.
Cette divergence génétique est si faible,
qu'il est légitime de se demander si des
échanges d'individus n‘ont pas lieu
entre ces deux populations.

D’emblée, on peut exclure I'existence
d’échanges spontanés d'individus entre
les deux massifs ; par contre, on ne peut
pas totalement écarter le fait que de tels
échanges aient eu lieu par le biais des
activités humaines : par exemple des
repeuplements de certaines populations
des Alpes avec des lagopedes capturés
en Norvege. Néanmoins, 'nypothese la
plus vraisemblable pour expliquer la
faible divergence entre ces deux popu-
lations est que, d'une part elles auraient
la méme origine (elles auraient été for-
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mées a partir du méme « pool » d'indi-
vidus), d'autre part les effectifs relative-
ment importants dont elles sont toutes
deux constituées les auraient prémunies
des effets de la dérive génétique.

Chez le Tétras-lyre, la divergence
moyenne estimée entre les Alpes et la
Finlande est de 10 %. Clest plus de
deux fois celle estimée entre la Norvege
et les Alpes chez le lagopéede alpin (voir
ci-dessus), alors que les populations de
tétras-lyres des Alpes ont été connec-
tées jusqu’a il y a environ 50 ans au
reste de I'aire de distribution de l'espéece.

Echelle régionale

Conformément aux prédictions, nous
avons pu mettre en évidence que la
structuration génétique est moins mar-
quée chez le Lagopede alpin que chez
le Tétras-lyre. A la méme échelle, la
divergence génétique entre localités est
cing fois moins élevée chez le Lago-
pede alpin (F moyen = 0,01) que chez
le Tétras-lyre (Fs; moyen = 0,056) - (voir
figures 4 et 5). Ces résultats sont corro-
borés par le fait que la divergence géné-
tique entre localités au sein des popula-
tions de tétras-lyres de Finlande (qui
occupent des habitats continus, sans
barrieres a la dispersion) est du méme
ordre de grandeur que celle estimée
pour le Lagopede dans les Alpes (Fg
moyen = 0,017).

Tous les éléments recueillis étayent
donc I'hypothese de départ selon
laquelle les crétes situées au-dessus de
I'étage subalpin freinent les échanges
d'individus entre populations locales de
tétras-lyres. Néanmoins, une partie de la
plus forte structuration génétique
observée chez cette espece dans les
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Alpes pourrait étre liee a la plus impor-
tante fragmentation des habitats qu’en
Finlande. D'un autre coté, le degré de
fragmentation des habitats des popula-
tions de lagopedes alpins des Alpes
francaises est au moins aussi élevé que
celui des habitats du Tétras-lyre, sans
que cela influence la divergence géné-
tique entre populations.

Divergence génétique entre popula-
tions et distance géographique

Chez le Tétras-lyre, nous avons pu tester
'existence d'une relation entre la dis-
tance géographique entre populations
locales et leur divergence génétique.
Que ce soit en Finlande ou dans les
Alpes, la divergence génétique entre
populations augmente avec la distance

les séparant (figure 6). La relation est
logiquement plus marquée dans les
Alpes ou la différenciation entre popula-
tions locales est plus élevée. Lexistence
d'une telle relation, que l'on appelle
« isolement par la distance », signifie que
les populations échangent des individus
y compris dans les Alpes. En effet, lors-
quil N'y a pas déchange dindividus
entre populations, les fréquences des
genes varient indépendamment (aléa-
toirement) dans chacune des popula-
tions locales. Celles-ci vont donc
diverger indépendamment de la dis-
tance qui les séparent les unes des
autres. Au contraire, lorsque des popula-
tions échangent des individus, elles ont
tendance a se ressembler et ce, d’autant
plus que ces échanges sont importants.
Etant donné que les échanges d'indi-
vidus se font généralement de proche
en proche (entre populations voisines),
la ressemblance entre populations
diminue avec la distance. C’est ce phé-
nomene que l'on appelle « isolement
par la distance ».

Effet du comportement de dispersion
sur la structuration génétique

Nous l'avons déja évoqué, les femelles
se dispersent plus loin que les males
chez les deux especes. Cette dispersion
différentielle selon le sexe est la regle
chez les oiseaux (Clarke et al, 1997).
Nous avons voulu savoir si l'outil géné-
tique permettait de la détecter. Dans ce
but, nous avons testé I'existence d'une

Figure 6 - Relation entre la distance géographique et la divergence
génétique entre populations chez le Tétras-lyre en Finlande (®) et dans
les Alpes (O). Le fait que la relation soit significative dans les deux cas
démontre que les populations étudiées sont interconnectées.
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relation entre la distance génétique et la
distance géographique entre individus,
séparément pour chaque sexe.

Etant donné que les femelles se disper-
sent plus loin que les males, on pouvait
s'attendre a ce que cette relation soit
moins forte chez ces dernieres. Confor-
mément a cette prédiction, nous avons
mis en évidence l'existence d'un isole-
ment par la distance chez les males de
Lagopede alpin, tandis qu’aucune struc-
ture particuliere n'a pu étre détectée
chez les femelles. En revanche, le
résultat inverse a été trouvé chez le
Tétras-lyre. Cela signifie soit : 1) que
I'outil moléculaire n'est pas adapté pour
détecter des différences aussi fines de
structuration génétique, 2) que les résul-
tats observés chez le Tétras-lyre sont un
artéfact d’échantillonnage ou encore, 3)
qu'un comportement des femelles
et/ou des males, non pris en compte
dans nos prédictions, affecte la distribu-
tion des genes dans le sens oppose a

celui attendu.

Le comportement des femelles de
Teétras-lyre durant la période des accou-
plement pourrait expliquer nos résultats
inverses aux prédictions. En effet, cer-
taines d’entre elles sont susceptibles de
se faire féconder assez loin de leur site
de nidification (plusieurs kilometres).
Cela a pour conséquence d’éloigner les
fils de leur pere. Autrement dit, des
males génétiquement proches (peéres et
fils) peuvent tres bien se retrouver relati-
vement €loignés les uns des autres, non
pas a cause de leur propre comporte-
ment (comme c'est le cas chez les
femelles) mais a cause de celui des
femelles. Nous ignorons cependant si ce
phénomene suffirait a lui seul a
estomper la relation entre distance géo-
graphique et distance génétique entre
individus chez les males de cette
espece.

Conclusions et perspectives

Cette étude démontre, comme le pré-
voit la théorie, que les petites popula-
tions isolées en marge de l'aire de distri-
bution d'une espece ont toutes les
chances de souffrir d'une perte de varia-
bilité génétique. Cette démonstration est
particulierement évidente chez le Lago-
pede alpin, dont les populations des
Pyrénées montrent une variabilité un
tiers plus faible que celles des Alpes et
de la Norvege. Bien que moins évident,
un appauvrissement génétique des
populations de Tétras-lyre des Alpes
serait déja perceptible, alors qu’elles
sont isolées du reste de I'aire de distribu-
tion de I'espece depuis a peine plus de
cinquante ans.

Sans avoir recours a 'outil génétique, les
populations de Lagopede alpin des
Pyrénées auraient été quand méme
considérées comme plus vulnérables
que celles des Alpes et de la Norvege,

Encadré 3 - Les deux populations de Mouflon de Corse (Cinto/Asco et Bavella) sont bien génétiquement différentes

D. Dubray/ONCFS

Mouflon méle d’Asco

Le programme régional de protection et de gestion du Mouflon en Corse comprend notamment un projet de parcs
de reproduction. Cependant, il existe dimportantes différences phénotypiques* entre les deux seules populations
de cette espece présentes en Corse. Ces différences concernent la forme des cornes chez les males et la fréquence
de la présence de cornes chez les femelles (10 % sur Asco et 75 % sur Bavella). Elles pourraient également exprimer
des différences génétiques importantes entre ces deux noyaux de population. Une telle différenciation était tres pro-
bable compte tenu de I'ancienneté présumée (de plusieurs siecles a plusieurs millénaires) et de I'importance de la
séparation géographique (une cinquantaine de kilometres de reliefs montagnards a vol d'oiseau). A I'heure ou la

conservation de la biodiversité est reconnue comme étant une priorité, pouvait-on prendre le risque de favoriser des

hybridations artificielles entre ces deux populations ? Une premiere étude comparative des structures génétiques du Mouflon de ces deux secteurs
géographiques a permis d'apporter une premiére réponse a cette question.
Nous avons tout d'abord mis au point une technique d'extraction permettant 'obtention dADN a partir de feces frais de mouflons. Nous avons ensuite
testé 47 loci* microsatellites isolés chez la Vache, la Chevre ou le Mouton domestique. Parmi ces loci, 34 se sont révélés polymorphes* chez le Mouflon
de Corse et 12 ont été retenus pour leur lisibilité. Les analyses ont été ensuite réalisées sur 39 échantillons du Cinto (Asco) et 14 de Bavella.
Les variabilités alléliques* des deux populations sont importantes mais celle de Bavella présente une variabilitt moyenne supérieure a celle dAsco
(59 contre 4,6 alleles). Lutilisation des trois méthodes différentes suggere que la population dAsco est passée par un goulet d'étranglement. Son
effectif serait descendu en dessous de quelques dizaines d'individus durant plusieurs générations au cours des cent derniéres années. Cet évene-
ment pourrait expliquer la plus faible variabilit¢ génétique de cette population. Aucune signature de goulet d'étranglement n'a en revanche été
détectée a Bavella. Une nette différenciation génétique (Fy = 0,11) a été observée entre les deux populations corses (a titre de comparaison, un Fy de
0,4 est observé entre ces mémes populations et une population turque). Dans I'hypothése ol ces deux populations auraient une origine commune,
elles n"échangeraient donc que peu ou pas d'individus depuis plusieurs générations. Ceci est conforté par le fait qu'un certain nombre d'alleles pré-
sents dans la population de Bavella sont absents de celle d'Asco.
Cette étude de nous permettant pas de trancher sur l'origine commune ou non de ces deux populations, nous avons réalisé une étude de faisabilité
du séquencage de I'ADN mitochondrial* (cytochrome b, région de controle). Les résultats obtenus sur le cytochrome b et la région terminale de la
région de controle sont prometteurs.
Les résultats de ces travaux ont d'ores et déja été pris en compte par les gestionnaires corses réunis au sein du Groupe régional « Mouflon de Corse
», animé par I'Office de 'Environnement de la Corse. Il a ainsi été décidé de respecter les spécificités génétiques des deux noyaux en ne mélangeant
pas les deux souches, ce qui amene a conduire deux parcs de reproduction séparés, un sur Asco pour la souche du Nord du Cinto et un autre sur
Quenza pour la souche Sud de Bavella. Les animaux produits seront relachés en périphérie des deux massifs correspondants.

D. Dubray' & C. Maudet’

1 ONCFS, CNERA Faune de montagne - Montpellier.
2 CNRS, Laboratoire de biologie des populations d'altitude - Université Joseph Fourier, BP 53, 38041 Grenoble cedex 9.
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Encadré 4 - Génétique des populations Jurassiennes et Pyrénéennes de Grand tétras

Un travail sur la génétique des populations des grands tétras du Jura et des Pyrénées a été
réalisé dans le cadre d'une these de Doctorat au Laboratoire de Biologie de la Conservation
de I'Université de Lausanne, Suisse. Ces analyses ont été permises par I'utilisation de crottes
comme source de matériel génétique (ADN). Cet échantillonnage non-invasif* est bien
adapté au cas d'une espece discrete, rare, sensible au dérangement et difficile a capturer.
Les échantillons ont été récoltés le long des hauts plateaux jurassiens (France et Suisse) et
de la chaine des Pyrénées (versants francais, espagnol et andorran). La premiere partie de
ce travail fut la mise au point de la méthode d'extraction de TADN nucléaire* contenu dans
les crottes ainsi que des marqueurs génétiques (microsatellites).

La comparaison des échantillons jurassiens et pyrénéens montre une différenciation géné-
. tique importante entre ces deux populations (Fg* de 17 %). Ce résultat valide la classifica-
* tion de ces deux groupes en deux sous-especes distinctes. De plus, nos méthodes ont permis
I'analyse des deux groupes d'échantillons a différentes échelles géographiques :

A. Roobrouck/ONCFS

- a I'échelle du noyau local (lek*) : les résultats de nos analyses de parenté entre les males sur les places de parades dans le Jura indiquent qu'ils
chantent préférentiellement entre apparentés. Néanmoins, jusqu’a 50 % des coqs chanteurs sont vraisemblablement des immigrants venant d'un
autre noyau. Les places de chant semblent donc étre composées de males phylopatriques* issus d'une méme lignée (famille), qui seraient accompa-
gnés de males issus de places de chant voisines. Ce résultat suggere que le flux migratoire des males entre les places de chant est probablement
important, et que ce flux a un fort effet sur la structure génétique a I'échelle du massif. (La structure génétique refléte le fait que I'on peut détecter
des différences significatives entre les différents noyaux de population, selon leur emplacement géographique : on dit d'une population qu'elle est
d'autant plus structurée que les différences entre noyaux sont fortes).
- a I'échelle de massifs forestiers : dans les Pyrénées, la différenciation génétique entre les zones d’habitat favorable est apparue comme signifi-
cative. Ce résultat pourrait indiquer que certains éléments du paysage constituent des barrieres naturelles qui diminuent sensiblement la capacité de
dispersion des tétras. Ce phénomene est connu, mais notre étude en apporte une confirmation. Des analyses plus poussées sont en cours pour tenter
d'établir quels sont les éléments qui constituent les barrieres les plus fortes.
Par ailleurs, nos analyses ont mis en lumiere de fortes différences d'homozygotie* d'une population a I'autre, méme lorsqu'elles sont voisines (de
l'ordre de 10-20 km) : 'homozygotie est plus élevée dans les noyaux de populations installés sur des foréts récemment reconstituées (ie. apres les
grands épisodes de déforestation des 182™ et 19¢™e s.), comparé aux noyaux occupant des massifs ot la forét a toujours été présente. Cette forte homo-
zygotie résulte probablement d'une expansion rapide et forte de la population en suivant le front de reforestation. Les événements démographiques
récents apparaissent donc comme étant les principaux responsables de la structure génétique détectée dans les Pyrénées.
Dans le Jura, la structuration génétique entre les zones d’habitat favorable est apparue comme tres faible et due principalement a la distance géogra-
phique le long de la chaine sur un axe nord-sud.
La description de la structuration géographique des populations du Jura et des Pyrénées indique que les populations a l'intérieur des grand massifs
sont toutes interconnectées, et I'étude met d'ailleurs en évidence I'existence d'individus migrants loin de leur population d'origine (extréme : environ
100 km). Les obstacles a la circulation des oiseaux suggérés par ces résultats et évoqués ci-dessus sont donc loin d'étre totalement imperméables.
L'ensemble des résultats acquis au cours de cette étude confortent certaines connaissances que nous avions acquises au moyen d'autres techniques
(e.g. le radio-tracking), comme par exemple une dispersion différentielle entre males et femelles et une tendance a la phylopatrie chez les cogs. Au
point de vue de la gestion des populations, la structure génétique révele I'existence d'un flux génique constant entre les populations, qui suppose un
flux démographique. Les différences génétiques qui existent sont donc localisées d'une part au niveau des places de chant (entre familles) et d'autre
part entre les grands massifs. Des lors, il faut considérer les individus peuplant chacun des massifs (Jura ou Pyrénées) comme une population homo-
gene, unité de base de la gestion au niveau génétique.
Ce constat valide bien la nécessité de gérer les populations a I'échelle de la chaine, et non du massif forestier ou du département. En terme de pers-
pective, le fait de pouvoir désormais extraire et amplifier de FADN nucléaire a partir de crottes permettra a I'avenir de pousser plus loin les investiga-
tions permises par l'outil génétique.

Sébastien Regnaut (Université de Lausanne) & Emmanuel Ménoni (ONCFS)

notamment parce qu’elles abritent des
effectifs nettement plus réduits. Ici, la
génétique n'a fait que conforter les
conclusions d’'analyses réalisées a partir
de l'approche écologique (voir aussi
'encadré 3 sur le Mouflon de corse).

Une autre conclusion que nous pou-
vons tirer de notre étude est que l'isole-
ment entre deux populations ne conduit
pas inévitablement a une différenciation
génétique importante. Bien que sépa-
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rées depuis pres de 10 OOO ans, les
populations de lagopedes alpins des
Alpes et de la Norvege ont relativement
peu divergé, probablement parce
qu’elles ont conservé des effectifs élevés
depuis leur séparation.

La composition du paysage est suscep-
tible d’avoir une profonde influence sur
'organisation spatiale des populations.
Nous l'avons démontré ici, en compa-
rant d’'une part les structures génétiques

du Tétras-lyre et du Lagopede alpin, et
d’autre part les structures génétiques de
populations de tétras-lyres occupant
des contextes paysagers différents. Un
méme élément du paysage (ici les
crétes qui culminent a plus 2 500 m au-
dessus du niveau de la mer) semble
interdire le passage des individus d'une
espece alors qu'il ne représente aucun
probleme pour les individus de l'autre
espece pourtant biologiquement et
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génétiquement tres proche. Lapproche
écologique (radio-pistage) nous avait
conduit a formuler cette prédiction, mais
loutil génétique c’est avéré absolument
nécessaire a sa validation. Inversement, si
nous avions débuté par 'approche géné-
tique, un retour sur le terrain se serait avéeré
nécessaire pour mettre en évidence le fac-
teur a l'origine des différences de patron
de structuration génétique.

Sans une connaissance préalable du
comportement de dispersion du Tétras-
lyre, nous aurions conclu a tort, sur la
base des données génétiques, que les
males se dispersent plus loin que les
femelles alors que c’est le contraire. Nos
résultats permettent de souligner le
danger d'utiliser exclusivement l'ap-
proche génétique pour mieux com-
prendre
populations. D'un autre cote, le résultat
obtenu nous amene a reconsidérer nos
acquis. Jusqu'a présent, les données

'organisation spatiale des

dont nous disposions nous avaient
conduit a penser que les échanges
entre populations se faisaient principale-
ment par le biais de la dispersion des
jeunes femelles. Désormais, il faudra
aussi compter avec le fait que les
femelles plus agées peuvent jouer un
role non négligeable en matere de
brassage génétique.

Une des questions auxquelles nous
nous étions efforcés de répondre
concerne la délimitation des unités de
gestion pour chacune des deux
especes. Dans les Alpes, les populations
de tétras-lyres d’'un bassin versant for-
ment des entités homogeénes, puisque
les échanges dindividus y sont plus
importants qu’entre bassins versants. On
peut donc considérer le bassin versant
comme une unité de gestion. Cepen-
dant, comme une telle entité n’abrite en
général gu’'un nombre limité d'individus
(souvent moins de 500), il est impératif
de promouvoir les échanges entre
celles-ci. Dans le cas contraire, les varia-
tions aléatoires d'effectifs s'en trouve-
raient amplifies et les populations des
Alpes seraient grandement fragilisées.
Les faibles différenciations mesurées a
'échelle régionale chez le Lagopede
alpin suggerent que les échanges entre
localités sont frequents et quiils se font
sur de grandes distances. Dans ces
conditions, il est difficile de définir une
entitt homogene a une échelle infé-
rieure a celle du massif dans son
ensemble. Autrement dit, chez cette

espece, c'est la totalité du massif qui doit
étre considérée comme une unité de
gestion. Ce qui est vrai pour le Lago-
pede alpin l'est également pour le
Tetras-lyre en plaine forestiere, ou sa
gestion doit aussi étre envisagée a
grande échelle (voir également l'en-
cadré 4 pour des conclusions similaires
sur le Grand tétras). Dans ce cas, toute la
difficulté résidera dans la recherche de
criteres (génétiques, biogéographiques,
etc.) auxquels on pourra se référer pour
délimiter de telles entités.

S'il faut retenir quelque chose de ces
recherches, c’est qu’en aucun cas l'outil
moléculaire ne permet de faire l'éco-
nomie de [l'approche écologique
(approche de terrain). Sans connais-
sances préalables de I'histoire des popu-
lations, de la biologie, de I'écologie, du
comportement et de la démographie de
'espece étudiée, une analyse de la dis-
tribution de la variabilité génétique peut
conduire a des interprétations totale-
ment erronées. Néanmoins, I'outil molé-
culaire peut rendre des services incom-
mensurables. Ici, la plupart des hypo-
theses formulées a partir des données
de terrain n'auraient jamais pu étre tes-
tées sans y avoir eu recours.
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