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1. Introduction

La structure génétique des populations animales constitue un élément central pour
comprendre leurs dynamiques, leurs capacités adaptatives et leur vulnérabilité face aux
changements environnementaux. Elle renseigne sur la maniere dont la diversité génétique est
répartie au sein et entre populations, et reflete Uintensité des flux de géenes qui circulent dans
Uespace. Une faible différenciation génétique traduit généralement une connectivité fonctionnelle
efficace et un échange régulier d’individus entre unités spatiales, alors qu’une différenciation plus
marquée révele des barrieres physiques, écologiques ou anthropiques limitant les dispersions (Baird
et al. 2020; Biesack et al. 2020).

Dans un contexte de fragmentation croissante des habitats, la connectivité est aujourd’hui
considérée comme un processus clé garantissant le maintien de la diversité génétique et, plus
largement, la résilience des populations sauvages (Haddad et al. 2015; Keyghobadi 2007; Smith et
Pauli 2024; Brodie et al. 2025). A Uinverse, Uisolement d’unités populationnelles peut entrainer une
perte rapide de diversité par dérive génétique et consanguinité, avec des conséquences déléteres
telles qu’une baisse de fécondité, une sensibilité accrue aux pathogenes ou une diminution du
potentiel adaptatif (Frankham et al. 2002; Keller et Waller 2002; Crnokrak et Roff 1999). Les enjeux
sont donc particulierement importants pour la gestion des espéces chassées, dont la structure
spatiale, Uhistoire récente et les dynamiques de dispersion peuvent étre fortement influencées par
les pratiques cynégétiques (Barbanera et al. 2010; Frankham 2010).

Le Cerf élaphe (Cervus elaphus) 'une des especes emblématiques du Paléarctique et 'une
des especes gibiers les plus prisées d’Europe (Apollonio et al. 2010). C’est un ongulé de grande taille
présentant un dimorphisme sexuel marqué, les males adultes pouvant atteindre 200 a 250 kg contre
120 a 170 kg pour les femelles (Clutton-Brock et al. 1982). L'espece présente un systeme de
reproduction polygyne avec un pic de rut en automne (septembre-octobre), durant lequel les méales
défendent des harems de femelles (Yoccoz et al. 2002). La gestation dure environ 230-240 jours et
les femelles donnent généralement naissance a un seul faon au printemps (Clutton-Brock et al.
1982). Le Cerf élaphe est une espéce a structure sociale matriarcale, c’est-a-dire que les femelles
forment des groupes familiaux stables tandis que les méles adultes sont généralement solitaires ou
forment de petits groupes de célibataires en dehors de la période de reproduction (Clutton-Brock et
al. 1982). Les domaines vitaux des cerfs varient considérablement selon le sexe, la saison et la qualité
de l'habitat. En Europe, les domaines vitaux annuels des femelles s'étendent généralement de 200 a
2000 hectares, tandis que ceux des méales peuvent atteindre 1000 a 5000 hectares (Mysterud et al.
2011; Rivrud et al. 2010; Morellet et al. 2013). La dispersion natale concerne principalement les
jeunes males qui quittent leur groupe natal entre 1 et 3 ans, avec des distances de dispersion tres
variables allant de quelques kilomeétres a plus de 50 km, bien que la majorité des individus se
dispersent sur des distances inférieures a 20 km (Loe et al. 2009; Prévot et Licoppe 2013). Une



dispersion de reproduction est également observé chez cette espéce qui concerne les méles adultes
et subadultes en priorité (Jarnemo 2011). Les femelles, en revanche, présentent une forte philopatrie
et restent généralement a proximité de leur lieu de naissance (Pérez-Gonzalez et al. 2010). Cette
asymeétrie de dispersion entre sexes a des conséquences importantes sur la structure génétique des
populations, les males assurant l'essentiel du flux génique entre populations tandis que les femelles
maintiennent la structuration génétique locale (Pérez-Espona et al. 2008; Pérez-Espona et al. 2010).

Ces dernieres années, comme d’autres ongulés, |’ espéce a connu une trés forte expansion
de son aire de répartition a travers 'Europe, supportant localement des populations a tres fortes
densités (Valente et al. 2020; Carpio et al. 2021). En corollaire, cette expansion a eu des effets
déléteres sur la biodiversité et le fonctionnement des écosystemes (Valente et al. 2020), entrainant
des dégats aux peuplements forestiers et aux cultures avec les pertes économiques associées, mais
aussi des dommages liés aux interactions avec le bétail par transmission de pathogenes (Carpio et
al. 2021). D’importants plans de chasse ont été mis en oceuvre pour controler la croissance des
populations de cerfs et la plupart du temps, les stratégies adoptées sont efficaces puisque l'on
observe que les densités de cerfs en Europe sont avant tout régulées par la chasse (Van
Beeck Calkoen et al. 2023). Cependant, des prélevements mal-adaptés conduisent a des situations
d’extinction locale de populations, de pertes déléteres de diversité génétique par surexploitation ou
encore de déséquilibre de la structure démographique des populations (par des prélevements
fortement sélectifs en faveur des males) (Torres-Porras et al. 2014; Rosvold et al. 2012). Aujourd’hui,
le Cerf est considéré comme une espéece clé du fonctionnement des écosystemes. Il influence la
dynamique des écosystemes notamment par son comportement d’alimentation et joue un role dans
la dispersion des graines, la structure de la biodiversité végétale, la fertilité des sols, mais aussi la
valorisation économique d’un territoire par la chasse ou le tourisme d’observation (Garcia et al.
2025). En outre, le Cerf a souvent été utilisé comme espece modeéle pour aborder des questions
relatives a Uimpact des facteurs anthropiques sur la diversité génétique des populations (Kuehn et
al., 2003 ; Frantzetal., 2008 ; Fernandez-Garcia et al., 2014; Zachos & Hartl, 2011). En effet, certaines
populations de cerfs en Europe semblent expérimenter une perte de diversité génétique pour des
raisons diverses comme la fragmentation de leur habitat par les infrastructures de transport ou par
l’adoption de pratiques cynégétiques comme la détermination des zones d’exclusion de U'espéece
(Martinez et al. 2002, Zachos et Hartl 2011; Pérez-Gonzalez et al. 2023).

Dans le Massif central, les populations actuelles de cerfs évoluent dans une mosaique de
paysages forestiers, agricoles et montagnards, traversés par des infrastructures majeures
(autoroutes A20, A75, A89) et un réseau hydrographique dense pouvant influencer la dispersion. Le
territoire est également marqué par une diversité de pratiques cynégétiques et de modes de gestion
: unités départementales et interdépartementales, volumes de prélevements contrastés, efforts de
gestion différenciés, densités localement élevées dans certains massifs. Ces éléments, combinés
aux particularités démographiques propres a chaque département, en font une zone d’intérét majeur
pour étudier la connectivité fonctionnelle des populations.

Dans ce contexte, 'Observatoire du Cerf du Massif Central (OCMC) a initié une démarche
visant a disposer d’un diagnostic objectif et robuste de U'état de connectivité génétique des



populations. Une telle approche est essentielle pour identifier les éventuelles barrieres aux flux de
genes, vérifier si les unités cynégétiques actuelles sont cohérentes avec la structuration biologique
des populations, anticiper les conséquences des prélevements sur les flux démographiques et enfin,
orienter les choix de gestion a moyen et long termes.

Les objectifs de cette étude sont donc :
1. De caractériser la variabilité génétique des populations de Cerf élaphe du Massif central ;

2. D’évaluer leur différenciation génétique a plusieurs échelles : départements, unités de
gestion cynégétique ;

3. D’identifier les patrons spatiaux sous-jacents — isolement par la distance, influence des
éléments du paysage, dispersion sexuée ;

4. De proposer des interprétations opérationnelles pour optimiser la cohérence des échelles
de gestion et la durabilité des populations.



2. Matériel et Méthodes
1. Site d’étude

L'étude a été menée dans le Massif central, au sein des cinq départements couverts par
’Observatoire du Cerf du Massif Central (OCMC) : la Creuse, la Correze, le Cantal, la Haute-Loire et
l’Ardeche. Cette région de moyenne montagne se caractérise par une forte hétérogénéité géologique,
climatique et paysagere. Elle se compose de plateaux d’altitude, de vallées encaissées, ainsi que de
sommets volcaniques tels que ceux des Monts du Cantal.

Le climat présente un gradient marqué, allant d’un climat océanique dégradé a 'ouest a un climat
montagnard en altitude, avec des influences méditerranéennes dans les secteurs sud-est. Les
précipitations annuelles, souvent élevées (900-1200 mm/an), contribuent a une mosaique d’habitats
incluant foréts de feuillus (chénes, hétres), foréts de résineux (sapins, épicéas), landes et prairies
d’altitude. L'occupation humaine est relativement diffuse, notamment en Creuse, l'un des
départements les moins densément peuplés de France. L'économie repose majoritairement sur
’élevage bovin et ovin, la sylviculture et le tourisme vert.

Plusieurs éléments du paysage sont susceptibles d’influencer la dispersion et la connectivité
fonctionnelle du Cerf élaphe. Les principales infrastructures fragmentantes incluent ’A89 (Bordeaux
—Clermont-Ferrand) et ’A20 (Toulouse - Limoges) en Correze, ’A75 (Montpellier - Clermont-Ferrand)
traversant le Cantal et la Haute-Loire. Le réseau hydrographique dense (Loire, Allier, Vézere, Correze,
Creuse, Truyere) contribue également a structurer lespace écologique. L'ensemble de ces
caractéristiques fait du Massif central un territoire particulierement adapté a lUétude de la

connectivité génétique a large échelle.
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Figure 1. Emprise géographique du site d'étude et principaux éléments du paysage potentiellement structurants (replacé
sur une carte de France représentant le Massif central en vert foncé et les départements concernés détourés en rouge)
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2. Echantillonnage

Au cours de la saison 2024/2025, 851 échantillons d’oreille de Cerf élaphe ont été collectés
dans les 5 départements qui recouvrent 14 unités de gestion cynégétique départementales et 5
unités interdépartementales. La collecte a été assurée par les chasseurs des structures locales et
les techniciens des cinq Fédérations départementales des chasseurs. Chaque échantillon a été
localisé géoréférencé selon un protocole standardisé : la localisation précise correspond a un point
aléatoire dans la forét la plus proche du lieu-dit indiqué, ou lorsque Uinformation était incompléte, le
centre de la commune a été utilisé comme substitut.

Le sexe ratio final est légerement déséquilibré en faveur des males, 1.43 : 1 (soit 501 males
pour 348 femelles).

Tableau 1. Nombre d'échantillons de cerf collectés par département et par unité cynégétique départementale (Bleu foncé)
et interdépartementale (Bleu clair)

Département Unité cynégétique N
Ardéche 12
HautAllier 12
Cantal 184
Alagnon 35

Artense 29

Combeneyre

Corréze 331
Artense

Sud Creusois 21

Creuse

Sud Creusois 52

Haute-Loire 202
Alagnon 26

Combeneyre 80

HautAllier 74

h

TOTAL 851
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Figure 2. Répartition des échantillons de Cerf élaphe collectés dans les différentes unités de gestion départementales et
interdépartementales sur les 5 départements de ['OCMC.

Les tissus ont été conservés dans de l’éthanol a 95 %. LADN génomique a été extrait a l'aide du
kit DNeasy Blood & Tissue (Qiagen, Hilden) selon les instructions du fabricant. Des témoins vides ont
été systématiquement inclus lors des procédures d’extraction pour surveiller d’éventuelles
contaminations.

Onze marqueurs microsatellites (Tableau 2) ont été amplifiés dans une réaction multiplex en
chaine par polymérase (PCR) dans des thermocycleurs T1. Les PCR multiplex contenaient 5 pl de
Mastermix 2x (Qiagen), 0,2 uM a 0,4 uyM de chaque amorce, 1 ul d’ADN et de l’eau pure jusqu’a un
volume final de 10 pl. Les conditions de cyclage comprenaient une étape initiale d’activation de la
polymérase pendant 15 min a 95 °C, suivie de 40 cycles avec une dénaturation a 95 °C pendant 30 s,
un recuit a 56 °C pendant 60 s et une extension a 72 °C pendant 60 s, puis une extension finale a 72
°C pendant 10 min. Toutes les PCR ont été réalisées avec des témoins sans matrice ADN pour
surveiller d’éventuelles contaminations.



Les produits PCR ont été séparés et détectés sur le séquenceur ABI 3730 (Thermo Fisher
Scientific, Waltham, MA, USA). Les tailles d’alleles ont été déterminées a partir du standard de taille
GeneScan™ 500 LIZ en utilisant Genemapper (Applied Biosystems). Tous les génotypages
automatiques ont été vérifiés visuellement et corrigés manuellement lorsque c’était nécessaire Un
controle qualité a été assuré par la duplication de 11 % des échantillons (n =90).

3. Vérification du jeu de données

Une courbe d'accumulation des génotypes a été réalisée afin d’évaluer la capacité du jeu de
données a distinguer des individus uniques. Il s’agit de vérifier qu’un plateau est bien atteint avec le
jeu de microsatellites utilisés pour discriminer les individus.

Les déséquilibres de liaison ont été vérifiés sur le jeu de données par une mesure de corrélation
entre paires de loci, corrigée pour la taille de 'échantillonnage afin de réduire les biais. En effet, avec
850 échantillons, méme un effet faible peut étre détecté comme significatif. L'indice de corrélation
entre les marqueurs est assimilé a une coefficient de corrélation (variance expliquée dans le cas
d’une régression linéaire).

La présence d’alléles nuls a été vérifiée afin de contréler la qualité des différents microsatellites.
En effet, la présence d’alleles nuls sur certains loci peut engendrer des erreurs d’interprétation de
structure génétique. Pour rappel, les loci avec un nombre anormalement élevé d'homozygotes
peuvent étre affectés par des alleles nuls, qui faussent les génotypes hétérozygotes en homozygotes.
ILconvient donc de les exclure des analyses ultérieures quitte a perdre de la puissance d’analyse. En
I’absence de données manquantes, la méthode de (Brookfield 1996) est recommandée.

Enfin, des écarts possibles a l’équilibre d’Hardy-Weinberg ont été vérifiés sur chacun des loci et
chacune des populations, soit un écart entre des fréquences attendues et observées
d’hétérozygotes. L'équilibre d’Hardy-Weinberg est attendu pour une population panmictique, c’est-
a-dire au sein de laquelle les reproductions entre individus sont aléatoires, sans structure, sans
migration, sans sélection, et de taille infinie. Ces écarts permettent entre autres d’identifier la
présence d’alleles nuls mais aussi de mettre en évidence une sous-structuration génétique des
populations.

4. Diversité génétique

Le nombre d’alleles observés a été calculé par locus et par département mais on s’attend
classiguement a ce que ce nombre augmente avec le nombre d’individus échantillonnés. C’est
pourquoi une deuxieme estimation de la diversité génétique a été proposée et préférée afin de
corriger cet effet. Il s’agit de la richesse allélique raréfiée (Ar).
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Nous nous sommes aussi intéressés aux taux d’hétérozygotie. L’hétérozygotie, qui reflete le
portage de deux alleles différents sur un méme locus, est un indicateur direct et puissant de la
diversité génétique et donc de la capacité d’adaptation d’une population et guider les actions de
conservation. En effet, une hétérozygotie élevée est souvent associée a une meilleure capacité
d’adaptation aux changements environnementaux (maladies, climat, etc.). A linverse, une
hétérozygotie faible peut signaler un goulot d’étranglement génétique (population drastiquement
réduite apres un évenement délétere) ou de la consanguinité (accouplements privilégiés entre
individus apparentés) augmentant les risques de maladies (par surexpression d’alleles récessifs).
Deux taux hétérozygotie sont calculés, attendue et observée. La premiere refléte la probabilité qu’un
individu soit hétérozygote a un locus donné si la population est a ’équilibre d’Hardy-Weinberg. La
seconde mesure la diversité réellement présente dans la population en comptant les hétérozygotes
observés par rapport au nombre total d'individus génotypés. La comparaison des deux taux permet
d’identifier des différences de diversité génétique dues a un isolement des populations, une
modification des patrons de reproduction, de la sélection naturelle, de la dérive.

5. Différenciation génétique intra et inter population

Afin d’étudier la structure génétique de la population, nous avons calculé Uindice de fixation FIS
(Wright, 1965) qui représente globalement le ratio d’hétérozygotie observée par rapport a
’hétérozygotie attendue (He) sous les hypothéses de Hardy-Weinberg. Il varie entre — 1 (exces
d’hétérozygotes) et + 1 (déficit en hétérozygotes) avec une valeur nulle correspondant donc a
I’équilibre d’Hardy-Weinberg.

Nous avons poursuivi cette analyse par une AMOVA hiérarchique, soit une analyse de la variance
moléculaire qui tient compte de la structure géographique hiérarchique des échantillons, soit 5
populations contenant 21 unités cynégétiques. La significativité des composantes de la variance par
niveau hiérarchique a été calculée au moyen d’un test de Monte-Carlo avec 999 permutations.

6. Détection du patron d’isolement par la distance

Le patron d’isolement par la distance (IBD) a été évalué a laide de tests de Mantel (R,
package vegan) et d’analyses d’autocorrélation spatiale sous GenAlEx (Peakall et Smouse 2012).
L’autocorrélation spatiale a permis d’examiner la similarité génétique entre individus en fonction de
leur distance géographique. Le coefficient d’autocorrélation (r) a été calculé pour des classes de
distances définies a priori, et sa signification testée par permutation (999 itérations) et bootstrap afin
d’estimer les intervalles de confiance. Un patron d’IBD est suggéré lorsque les valeurs de r
décroissent progressivement avec la distance et que le graphique d’autocorrélation présente une
tendance négative. En complément, un test de Mantel a été réalisé pour quantifier la corrélation entre
les matrices de distances génétiques (FST) et géographiques (euclidiennes). La significativité de cette
corrélation a été évaluée par permutation aléatoire (999 permutations). Lensemble de ces analyses

11



permet de déterminer si la structuration génétique observée résulte d’'une différenciation spatiale
progressive liée a la distance plutdt que de barrieres de dispersion distinctes.

7. Patron de dispersion en fonction des sexes

Afin d’étudier d’éventuelles différences dans les patrons de dispersion entre sexes, nous avons
estimé Uindice de parenté (r) (GenAlEx), Uindice moyen d’assignation corrigé (mAlc) et la variance de
cet indice (vVAlc) séparément pour chaque sexe selon la méthode de Favre et al. (1997) et Goudet et
al. (2002) en utilisant le package adegenet v.2.1.10 sous R. Ces indicateurs sont souvent utilisés pour
caractériser les schémas de dispersion biaisée par le sexe, comme décrit dans Cano et al. (2008).
Cette approche repose sur le principe que les individus philopatriques (qui restent pres de leur site
natal) présentent une plus grande similarité génétique avec les individus de leur population locale
qu'avec ceux des autres populations, tandis que les individus dispersants montrent le patron inverse.

Pour chaque individu appartenant a une population donnée, l'indice Alc a été calculé de la
maniére suivante : (1) mesure de la distance génétique moyenne entre l'individu et tous les autres
individus de sa propre population (Dw) puis (2) de la distance génétique moyenne entre cet individu
et tous les individus des autres populations (Db). L'indice Alc a ensuite été calculé selon la formule :
Alc = (Db - Dw) / Db. Un individu avec un Alc positif et élevé est génétiquement plus similaire a sa
population locale (philopatrie), tandis qu'un Alc proche de zéro ou négatif indique une similarité
équivalente ou supérieure avec les autres populations (dispersion ou migration récente). Ces Alc ont
été calculés séparément pour les males et les femelles, permettant d'obtenir les indices moyens par
sexe (mAlc) et leurs variances associées (VAlc). Le mAlc représente la tendance moyenne de
philopatrie ou de dispersion pour un sexe donné, tandis que le VvAlc reflete l'hétérogénéité des
stratégies individuelles au sein d'un sexe (certains individus restant philopatriques, d'autres
dispersants) (Lawson Handley et Perrin 2007). Pour tester la significativité des différences entre
sexes, nous avons réalisé (1) un test t de Student bilatéral et (2) un test F de Fisher comparant les
variances (vAlc) entre sexes permettant de tester si 'hétérogénéité des stratégies de dispersion
differe entre méles et femelles.

8. Analyse de groupements génétiques

La structure génétique des populations a été évaluée en utilisant deux approches
complémentaires : une analyse multivariée sans a priori et une méthode bayésienne basée sur un
modele génétique.

Dans un premier temps, une analyse discriminante en composantes principales (DAPC) a été
réalisée avec le package adegenetv.2.1.10 sous Rv.4.3.0 (Jombart 2008). Cette méthode multivariée,
ne faisant aucune hypothése sur l'équilibre de Hardy-Weinberg ou l'équilibre de liaison, permet une
premiere exploration de la structure génétique. Cette approche permet une visualisation rapide des
relations génétiques entre individus et une premiere estimation du nombre de groupes génétiques.
L'utilisation de populations a priori (ici départements ou unités de gestion) a une importance non
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négligeable sur les résultats de la DAPC (Miller et al. 2020). Pour cette raison, 'analyse a été réalisée
en utilisant les deux découpages.

Le nombre optimal de groupes (K) a été déterminé par la méthode du K-means en comparant les
valeurs de BIC (Bayesian Information Criterion) pour Kvariantde 1 a 16 et le nombre de composantes
principales retenues pour l'analyse optimisé par validation croisée afin de maximiser le taux de
réassignation correct des individus tout en évitant le surajustement (Thia 2023). Chaque individu se
voit assigné a un des groupes génétiques selon une certaine probabilité. Il convient donc de fixer un
seuil de probabilité au-dessous duquel Uindividu est considéré non-assigné. Les individus non
assignés a ce seuil représentent des individus hybrides, portant les caractéristiques de plusieurs
groupes identifiés. Pritchard et al. (2000) suggerent que des seuils de probabilité d'assignation de 0.7
a 0.8 sont généralement utilisés pour équilibrer la précision et la couverture des individus assignés.

Dans un second temps, une analyse bayésienne de clustering a été effectuée avec le logiciel
Structure v.2.3.4 (Pritchard et al. 2000) pour confirmer le nombre de populations génétiques et
estimer les coefficients d'admixture individuels. Cette méthode, basée sur un modele explicite
supposant l'équilibre de Hardy-Weinberg au sein des populations, permet d'inférer 'ascendance
génétique des individus et de détecter d'éventuels évenements de métissage. Pour chaque valeur de
K (de 1 a 10), dix réplicas indépendants ont été réalisés avec une chaine de Markov Monte Carlo
(MCMC) de 500 000 itérations apres une période de burn-in de 100 000 itérations. Le modele
d'admixture avec fréquences alléliques corrélées a été utilisé, sans information a priori sur l'origine
géographique des échantillons (modele no loc prior). Le nombre optimal de populations (K) a été
déterminé en combinant l'examen de la log-vraisemblance Ln P(D) et le calcul du AK selon la
méthode d'Evanno et al. (2005) implémentée dans Structure Harvester Web v.0.6.94 (Earl et vonHoldt
2012). Les réplicas pour le Koptimal ont été alignés et moyennés avec CLUMPP v.1.1.2 (Jakobsson et
Rosenberg 2007) en utilisant l'algorithme Greedy, et les résultats visualisés avec distruct v.1.1
(Rosenberg 2004). L'assignation a un groupe génétique s'est faite sur la base du pourcentage
majoritaire d'appartenance (coefficient Q), puis avec un seuil fixé a 70 % (Q = 0,70) au-dela duquel
un individu était considéré comme assigné a une population pure. Les individus présentant des
coefficients Q < 0,70 pour toutes les populations ont été classés comme "non assignés" ou
"admixés".

L'utilisation conjointe de ces deux approches permet d'obtenir une vision robuste et compléte de
la structure génétique : la DAPC offre une exploration rapide et visuelle sans contraintes de modele,
particulierement utile en cas de déviations des hypotheses de Hardy-Weinberg, tandis que Structure
fournit un cadre inférentiel rigoureux permettant de quantifier précisément les niveaux d'admixture
et d'identifier les individus migrants ou hybrides. La concordance entre les deux méthodes renforce
la fiabilité des conclusions sur le nombre et la composition des unités génétiques identifiées.

9. Cartographie des distances génétiques inter-individuelles

Enfin, une derniére approche a été menée qui permettait de s’affranchir des limites arbitraires
imposées par la définition de “populations” en utilisant les distances interindividuelles plutot
qu’inter-populationnelles.
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Deux mesures de distance génétique interindividuelle, différentes mais complémentaires, ont
été calculées : la distance & de Rousset (ag , Rousset 2000) et le coefficient de parenté de Loiselle
(LKC, Loiselle et al. 1995). Les distances interindividuelles ar correspondent aux rapports
FST/(1 - FST) estimés entre paires d’individus plutét qu’entre populations. De son c6té, le coefficient
de parenté LKC entre deuxindividus A et B est définicomme la probabilité d’identité par descendance
entre un gene pris au hasard chez A et un gene pris au hasard chez B (Hardy 2003). Nous avons utilisé
deux métriques différentes de distances génétiques afin de capter les diverses caractéristiques
possibles des jeux de données génétiques. Nous avons utilisé le programme SPAGeDi 1.5 (Hardy et
Vekemans 2002) pour calculer ces deux types de distance.

La cartographie des patrons spatiaux des distances interindividuelles représente une approche
alternative, mais toujours descriptive, aux méthodes précédentes de groupement génétique.
Les distances génétiques interindividuelles ont été cartographiées a l'aide du logiciel MAPI (Piry et al.
2016). L’'analyse MAPI est basée sur un réseau spatial dans lequel les échantillons sont reliés par des
ellipses et une grille de mailles hexagonales couvrant la zone d’étude. Les valeurs métriques par
paires, attribuées aux ellipses, sont moyennées et affectées aux cellules gu’elles intersectent, selon
le principe que plus lellipse est grande, plus sa contribution aux cellules sous-jacentes est faible
(Piry et al. 2016). Cette méthode permet ainsi de générer des cartes représentant le degré de
dissimilarité génétique associé a chaque cellule de la grille. Les cellules présentant des valeurs
élevées de dissimilarité indiquent que des individus géographiquement proches tendent a étre plus
génétiquement différents. L'un des avantages de cette méthode est qu’elle permet d’inclure toutes
les distances interindividuelles, y compris celles estimées entre des individus non adjacents dans un
réseau de connectivité. Nous avons ensuite appliqué la procédure de randomisation implémentée
dans le programme pour tester si les valeurs de distance associées aux ellipses sont indépendantes
des localisations d’échantillonnage. Dans cette procédure, les positions des échantillons sont
permutées, et a chaque permutation, de nouvelles valeurs de distance sont calculées pour créer une
distribution nulle pour chaque cellule de la grille. Aprés application d’'une correction du taux de faux
positifs (FDR), les cellules dont les valeurs observées sont inférieures (ou supérieures) aux 5 %
inférieurs (ou 95 % supérieurs) des valeurs permutées peuvent étre agrégées afin de définir des zones
ou la dissimilarité génétique est significativement plus faible (corridors) (ou plus élevée, barrieres)
que ce qui serait attendu par hasard.

L’analyse MAPI permet de paramétrer une incertitude dans la localisation des échantillons. Dans
la mesure ou les échantillons sont localisés a la commune ou au lieu-dit au plus précis, nous avons
réglé ce parametre a 1 km. Lexcentricité des ellipses (équivalent a la largeur) a été réglé sur le
parametre recommandé par les auteurs a 0.975, la taille des cellules (résolution de la carte
génétique) a 0.25, la distance minimum entre paires d’individus a 1.5km pour exclure les relations
possibles de parenté entre individus proches) et le nombre de permutations pour le calcul des zones
de significativité a 1000 (valeur conseillée par les auteurs).
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3. Résultats et interprétations
1. Vérification du jeu de données

La courbe d’accumulation du jeu de données nous indique que les microsatellites utilisés sont
suffisamment informatifs pour discriminer les différents individus puisqu’a partir de 5 microsatellites
pris aléatoirement dans le panel, tous les individus sont discriminés (Figure 3).
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Figure 3. Courbe d'accumulation des génotypes qui présente le nombre de génotypes multilocus obtenus en fonction du
nombre de loci échantillonnés

Au niveau des déséquilibres de liaison, le test global montre une association significative entre
les marqueurs (p = 0.005). La plupart des valeurs étant inférieures a 0.1, les marqueurs peuvent étre
considérés comme indépendants. Une seule paire (OarFCB5 / OarFCB304) présente une corrélation
modérée (0.3), insuffisante pour justifier une exclusion (pour information, cela signifie que 9% de la
variance d’un marqueur est expliquée par l'autre).
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Figure 4. Carte de chaleur représentant les coefficients de corrélation entre les paires de loci utilisés

15



Le nombre d'homozygotes observé par locus révele une variabilité marquée entre les marqueurs
microsatellites avec quelques locus qui se démarquent des autres. En particulier, le locus, RT13,
présente un nombre d'homozygotes exceptionnellement élevé (>500) (valeurs extrémes
représentées par un point rouge, Figure 5). La probabilité de présence d’alleles nuls est donc élevée
avec plus de 50% des individus homozygotes sur ce locus quand moins d’un quart serait attendu
théoriquement. La méthode de Brookflied (1996) confirme qu’il existe une forte probabilité pour que
le locus RT13 présente des alleles nuls (26%).
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Figure 5. Nombre d'homozygotes observé par locus par rapport a l'attendu

Tableau 2. Fréquence des alléles nuls par marqueur (arrondies au centiéme)

Marqueur Observed_frequency Median_frequency Percentile_2.5 Percentile_97.5

BM1706 0.02 0.02 0.00 0.03
BM1757 0.00 0.00 -0.01 0.02
BM1009 0.03 0.03 0.01 0.05
OarFCB304 0.03 0.03 0.01 0.05
QarFCB% 0.03 0.03 0.01 0.05
RM188 0.04 0.04 0.02 0.06
RT1 0.03 0.02 0.01 0.04
RT13 0.26 0.26 0.23 0.29
RT7 0.04 0.04 0.02 0.06
T156 0.03 0.03 0.01 0.05
T26 0.04 0.04 0.03 0.06
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On retrouve ce résultat par un fort déséquilibre d’Hardy-Weinberg observé sur U'ensemble des
départements pour le locus RT13 (Figure 6).
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Figure 6. Carte de chaleur représentant les p-values obtenues pour chaque locus et chaque département. Les écarts
significatifs a l'équilibre d'Hardy-Weinberg pour les différents loci sont représentés en couleur selon l'échelle a droite.

Au passage, on note que la Correze se démarque des autres départements avec des écarts
significatifs a U'équilibre d’Hardy-Weinberg sur 5 loci (4 sans RT13), suggérant d’ores-et-déja la

présence de sous-groupes génétiques sur ce territoire.

Au vu de ces résultats, le locus RT13 est donc supprimé des analyses ultérieures car il pourrait

biaiser les résultats de structure génétique. Comme on l’a vu précédemment, les autres loci sont

suffisamment discriminants pour que la suppression d’un margueur ne porte pas préjudice a la

puissance des analyses.
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2. Variabilité génétique

Conformément a U'attendu, le nombre d’alléles identifiés par département augmente avec le
nombre d’individus échantillonnés. Ici, on observe que le nombre d’alleles s’étend de 74 alleles pour
Ardeche a 105 pour la Haute-Loire et la Correze.

110
|

HAUTE-LOIRE CORREZE
* *

100
|

CREUSE
L]

Nombre d'alléles
a0

80
]

ARDECHE
L]

70

| 1 1 | | | | |
0 20 100 150 200 250 300 350

Effectif échantillonné de la population
Figure 7. Relation entre le nombre d'alleles et le nombre d'individus échantillonnés dans un département.

Les populations des 5 départements présentent une richesse allélique assez forte (Ar = 5.8
(Cantal)-6.2 (Ardeche), Figure 8 gauche). On observe également que ces richesses alléliques sont
proches les unes des autres et ne différent pas significativement Uune de lautre (Friedman, Chi’=
7.05, df = 4, p-value = 0.13). Le nombre d’échantillons représentant UArdéche explique les résultats
obtenus pour cette population, a savoir qu’avec si peu d’individus, les estimations sont peu fiables
et larichesse allélique est probablement artificiellement élevée.

Les taux moyens d’hétérozygotie observée (0.70-0.72) et d’hétérozygotie attendue (0.72-0.76)
sont élevés et relativement proches, ce qui traduit une diversité génétique importante et bien
maintenue (Figure 8 droite). La différence entre hétérozygoties observée et attendue n’est pas
significative sur 'ensemble des populations (test de Bartlett, Bartlett's K> =1.35, df = 1, p-value =
0.25). Le déficit en hétérozygotes observés sur chacune des populations est faible. En revanche,
comme présenté en Figure 6, U'écart entre hétérozygotie attendue et observée (écart d’Hardy-
Weinberg) est faible mais significatif pour plusieurs loci en Corréze. Apres élimination du risque
d’alleles nuls, ce résultat trouve deux explications possibles : un léger phénomeéne de consanguinité
(effet d’une dispersion plus faible que dans les autres populations par exemple) ou la présence de
microstructures ou sous-groupes.
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Figure 8. Histogrammes représentant : a gauche, la richesse allélique raréfiée moyenne (Ar) et a droite, les taux
d'hétérozygotie attendue et observée par département

Ces valeurs de richesse allélique contrastent fortement avec l'histoire démographique récente
de ces populations. En effet, a la fin du XIXe siecle, le Cerf élaphe avait disparu de la plupart des
massifs forestiers de l'Europe de l'Ouest et on considére qu’entre un tiers et la moitié des populations
actuellement présentes en France est issu de repeuplements effectués a partir des années 1950
principalement a partir des Réserves Nationales de Chasse de Chambord (41) et de la Petite Pierre
(67) (Klein 1990; LEDUC et KLEIN 2004). Dans le cas spécifique du Massif central, les réintroductions
ont été limitées (une dizaine d'individus en Corréze il y a environ 50 ans), ce qui aurait pu générer un
goulot d'étranglement démographique majeur et un appauvrissement génétique durable, ce qui n’est
manifestement pas le cas.

Aléchelle continentale, une synthése multi-sites (Zachos et al. 2016) sur le Cerf élaphe reportent
des valeurs de richesses alléliques et des taux d’hétérozygotie spatialement trés variables d’une
population a Uautre (Ar de 2.52 3 6.10; He de 0.33 40.72 ; Ho de 0.29 a 0.70). Nos résultats de
richesse allélique se situent donc dans la fourchette haute de ces valeurs, soit comparables a celles
obtenues en Europe centrale (Pologne, Roumanie), des populations continentales non appauvries
génétiquement.

Le niveau de richesse allélique des populations du Massif central et leurs valeurs des taux
d’hétérozygotie observée et attendue indiquentici une faible dérive génétique qui peut étre expliquée
soit par des effectifs efficaces importants soit par un brassage génétique efficace et donc une bonne
connectivité entre ces populations.

D’aprés ces résultats, les populations de Cerf élaphe du Massif central semblent plutdt de grande
taille et relativement bien connectées entre elles.
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3. Différenciation génétique intra et inter population

Les indices de fixation Fs obtenus sur les 5 départements sont positifs, de faibles a modérés
(0.013-0.112). Le nombre d’échantillons collectés en Ardeche (n=12) explique les résultats obtenus
pour ce territoire, a savoir qu’avec si peu d’individus, les estimations ne sont pas fiables avec un
risque fort de biais d’échantillonnage et une richesse allélique artificiellement élevée.
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Figure 9. Fis moyen par population pour l'ensemble des 10 loci retenus

Les échantillons prélevés dans le Cantal forment une population a Uéquilibre d’Hardy-Weinberg
(n=184, Fs=0.013, Ho = He 0.72 vs 0.73), c’est-a-dire en quasi-panmixie avec peu ou pas de déficit
en hétérozygotes. Ce résultat suggere que les individus se déplacent et se reproduisent sans
contrainte majeure sur ce territoire. De méme, en Haute-Loire, peu de différenciation génétique
interne est signalée (n=202, Fs=0.029, Ho vs He). Les échanges entre individus y semblent assez peu
contraints. En Creuse, la différenciation génétique entre individus du département augmente
légerement avec un indice de fixation intra-population a 0.045 (n=121). Cette valeur reste modérée
mais indique une légere structuration intra-départementale (présence potentielle de groupes
locaux). Enfin, la Corréze est le département qui présente Uindice de fixation Fs le plus fort a 0.064
(n=331), représentant un déficit en hétérozygotes observés (He vs Ho). Au vu de leffectif
échantillonné important, le signal est robuste et traduit une subdivision locale incontestable (effet
Wahlund par exemple).

Cette différence territoriale dans la structuration génétique (faible a modérée) des populations
peut étre expliquée par une différence de paysage dans les territoires impliquant des barrieres plus
ou moins importantes, ou encore un contexte social hétérogene avec des différences de densités de
population impliquant une variabilité des fréquences et des distances de dispersion. On s’attend a
une différenciation génétique plus faible dans les territoires trés denses car ils maintiennent une
forte diversité génétique d’une part et d’autre part, génerent plus de brassage génétique
(mouvements de dispersion individuels plus importants en nombre et en distance).
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Par ailleurs, les départements les plus éloignés génétiquement sont aussi les plus éloignés
géographiquement (Figure 10) etindique U'existence d’un patron d’isolement par la distance. En effet,
les départements les plus différents entre eux sont la Haute-Loire et la Creuse avec un indice de
5.8%. Cependant, ces indices restent modérés suggérant qu’il n’y a pas de forte structuration
génétique entre eux.
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Figure 10. Indice de fixation Fsr par paire de populations pour les 5 départements du site d’étude

Du fait de la séparation artificielle des individus par département, cette différenciation a
également été analysée a ’échelle des unités de gestion. L’'inconvénient lié au fait de descendre a
cette échelle est le manque d’individus représentatifs dans certaines unités (Tableau 3). Ainsi,
Bussiere, Cantal, Causse et Juillac sont représentées par 4 a 6 individus, ce qui est trop peu pour
calculer un indice de fixation. Nous avons supprimé 6 unités de gestion qui comprenaient moins de
20 échantillons pour 'analyse suivante des Fsr par paire de populations. Ici encore, les indices les
plus forts sont pour les unités de gestion les plus éloignées (les cerfs du Sud de la Creuse et ceux du
Haut Allier et des Trois vallées) mais la comparaison Marcillac et Truyere sort également du lot.

Tableau 3. Effectif des échantillons par unité de gestion cynégétique

Alagnon Artense Bourganeuf Bussiere Cantal Causse Cere Combeneyre SudCreusois Dep HautAllier
61 64 37 6 4 6 18 87 26 86
Juillac Marcillac Millevache  Mts Cantal Pinatelle RochedeVic SudCreusois Trois vallées Truyere Uzerche
4 151 62 62 21 12 73 22 26 22
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Figure 11. Indices de fixation Fsr par paire d'unités de gestion cynégétique

Une AMOVA hiérarchique réalisée sur les départements et les unités de gestion complete ces
analyses et révele que la structure génétique entre départements est d’environ 4.8%, celle entre
unités de gestion est de 5.1% et celle entre individus de 90%. De plus, les tests de permutation
montrent que tous les niveaux hiérarchiques sont significativement différents de zéro (p < 0.001),
indiquant que la structure génétique existe a la fois entre départements, entre unités de gestion et au
sein des échantillons.

Le groupe « Département » explique 5 % de la variance génétique totale, une proportion similaire
a celle observée pour le groupe « Unité de gestion » (Tableau 4). Cette différenciation génétique entre
départements reste modérée alors qu’on aurait pu s’attendre a une structure plus marquée a cette
échelle géographique. Deux hypothéses non exclusives peuvent expliquer cette observation.

Tableau 4. Résultats de TAMOVA hiérarchique (Population/Unité de gestion). Df pour les degrés de liberté, Somme des
carrés et Carré moyen pour les variances brutes, Sigma pour la variance estimée, % Variation pour la part de variance
expliquée et P-value qui donne la significativité du test de Monte-Carlo

Source Df Somme des carrés Carré moyen Sigma % Variation P-value
Entre populations 4 174.466 43.617 0.198 4.8
Entre unités de gestion 20 201.832 10.092 0.210 5.1
Dans les échantillons 825 3074.800 3.727 3.727 90.1

Total 849 3451.098 4.065 4.135 100.0
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Rappelons que la structuration génétique des populations résulte d’'un équilibre dynamique entre
plusieurs forces évolutives, dont Ueffectif efficace (Ne), la dérive génétique, et la migration (ou
dispersion), celles-ci jouant des rbles clés et souvent antagonistes. Ainsi, la premiére hypothése est
un isolement peu marqué entre départements et donc des flux de genes peu contraints entre ces
territoires. La deuxieme hypothese est un effectif efficace élevé sur certains territoires. D’apres les
tableaux de chasse, les populations de cerfs au sein de certains départements sont assez
abondantes. Cette caractéristique atténue la différenciation génétique entre les populations en
limitant les effets de la dérive génétique aléatoire par maintien de la diversité génétique, méme si les
évenements de dispersion sont limités.

4. Patron d’isolement par la distance

A Uéchelle des unités de gestion cynégétique, on détecte une corrélation positive significative
entre distance géographique et distance génétique (droite de régression ascendante) (Figure 12, Test
de Mantel, r=0.37, p-value=0.003 et pour le log de la distance géographique : r=0.38, p-value=0.001).
Laforce de corrélation de Mantel augmente légerement en passant a ’échelle logarithmique (de 0.37
a 0.38). Le nuage de points montre une densité élevée (zones jaune-rouge) autour de la droite de
régression qui lie les deux types de distance. Cette relation qui semble linéaire est conforme au
modele d'isolement par la distance. La distance géographique, comme chez toute espéce terrestre,
est un facteur extrémement structurant de Uinformation génétique entre les populations.
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Figure 12. Nuage de points des distances de Nei par paire de populations en fonction de leur distance géographique (m) ( a
gauche) et du logarithme de leur distance géographique (a droite). Superposition du kernel de densité du nuage de points,
de la droite de corrélation linéaire (en noir), et de la droite de corrélation lissée entre les deux variables (en rouge).

L'indice de parenté r est positif et significatif pour les plus courtes distances (< 60 km), indiquant
que les individus proches dans l'espace sont aussi génétiquement plus proches que prévu
aléatoirement (Figure 13). Au-dela de cette distance, r décroit rapidement, devient négatif et se
stabilise autour de zéro, ce qui traduit une diminution progressive de la similarité génétique avec la
distance, typique d’un patron d’isolement par la distance, caractéristique d'une dispersion limitée
dans lespace. La distance a laquelle r = 0 (~50-60 km) donne un ordre de grandeur de l'échelle
spatiale du flux génique. Cela suggere que la dispersion effective (celle qui contribue a la
reproduction) opére principalement a cette échelle. La plupart des événements de dispersion se font
donc probablement en-dessous de 60km. Toutefois, cela n’exclue pas la présence de quelques
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individus long-dispersants. Les individus situés a entre 80 et 180km de distance sont moins
apparentés que prévu par le hasard, ce qui suggere la présence de populations génétiquement
différenciées a ces distances. Cette signature spatiale est typique d'une espéce a dispersion natale
limitée avec fidélité au site.
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Figure 13. Graphique représentant l'autocorrélation spatiale interindividuelle en fonction des classes de distances
géographiques de 20km. En haut a droite, zoom sur le patron d'autocorrélation spatiale en dessous des 90km (avec des
classes de distances de 5km).

A cette étape, 'analyse est reproposée en fonction des sexes. En effet, nous avons vérifié des
différences potentielles de patron d’autocorrélation spatiale entre les groupes méles et femelles.

5. Patron d’isolement par la distance en fonction du sexe

Chez les femelles, on retrouve un patron d’autocorrélation positif et significatif aux courtes
distances (entre 5 et 50 km environ) puis négatif et significatif apres 55km. Les femelles présentent
donc une structure génétique spatiale caractéristique d'une dispersion limitée. Cela suggere que les
femelles restent relativement proches de leur site natal avec formation de groupes matrilinéaires
localisés (comme c’est connu chez cette espece) avec des flux restreints a 50km maximum.

Chez les males, Uautocorrélation positive et significative est légérement moins élevée pour les
distances inférieures a 5km (0.115 pour les femelles vs 0.106 pour les méles). La distance critique
au-dela de laquelle les individus ne sont pas plus génétiquement ressemblants qu’a Uattendu est
légerement supérieure (au-dela de 65km) a celle observée sur les femelles. Cela suggere que bien
que potentiellement plus dispersifs, les méales maintiennent une structure de voisinage forte (en
termes de reproduction efficace).
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Par conséquent, contrairement a ce qu’on pourrait attendre, les deux sexes montrent une
structure spatiale globalement similaire avec des distances critiques et des pentes de décroissance
de similarité génétique tres comparables.

Femelles
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Males
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Figure 14. Corrélogrammes d'autocorrélation spatiale pour les femelles (en haut) et les méles (en bas) de Cerf élaphe. Les
graphiques de gauche présentent les données par rapport a des classes de distances stables de 20km d’écart, ceux de
droite présentent les données sur des classes de distances variables avec un zoom sur les distances les plus faibles.

La moyenne des indices d’assignation corrigés est de 0.0460 + SD = 0.0389 (t = 26.436, p-value =
<2e-16) pour les males (N=500) et de 0.0478 = SD = 0.0416 (t = 21.334, p-value = <2e-16) pour les
femelles (N=345) (Figures 15 et 16). Les populations de males et de femelles sont donc
significativement spatialement structurées avec des individus a tendance philopatrique (faible mais
significative) pour les deux sexes : 87.2 % des males et 88.7 % des femelles sont plus similaires a leur
population locale. On peut voir sur la figure 16 que quelques individus seulement ont des indices
d’assignation négatifs (individus probablement dispersants). Ces indices ont une variance modérée
montrant que la stratégie de dispersion est relativement homogene d’une part et similaire entre sexes
d’autre part. En effet, la différence entre males et femelles n’est pas significative.
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Ce résultat ne correspond pas avec ce que l'on trouve dans la littérature, soit une dispersion
biaisée en faveur des males avec des femelles montrant une forte philopatrie (Pérez-Espona et al.
2010; Clutton-Brock et Lukas 2012; Frantz et al. 2008; Prévot et Licoppe 2013; Gao et al. 2025).

Plusieurs hypotheéses peuvent expliquer absence d’un signal de long-dispersants, attendus
notamment chez les méles. La premiére hypothéese est la fragmentation du paysage, soit la limitation
des distances de dispersion par la présence de barrieres écologiques ou anthropiques de type
infrastructures de transport ou encore la disparition d’'un habitat favorable permettant les
déplacements. Une autre hypothése possible est une pression de sélection plus forte sur les long-
dispersants et donc ici les méles, qui seraient soumis a une plus forte mortalité. De nombreuses
études ont démontré que 'augmentation de la prédation réduit significativement les distances de
dispersion chez diverses especes (Yoder 2004; Bonte et al. 2012), les individus en déplacement étant
particulierement vulnérables a la prédation en raison de leur méconnaissance du terrain et de
l'absence d'abris établis (Wolff 1997). En présence de prédateurs, on observe d’ailleurs que la
structure génétique locale de la population « proie » est plus forte (Banks et al. 2007) avec plus de
philopatrie (Haughland et Larsen 2004). Sur notre site d’étude, la forte prédation peut étre exercée a
la fois par des prédateurs naturels et/ou par la chasse. Le principal prédateur naturel du Cerf est le
Loup. Un couple (qui s’est reproduit cette année) est bien présent en Creuse/Correze, mais leur
arrivée est trop récente pour impacter la structure génétique de la population de cerfs telle qu’elle
estobservée aujourd’hui. Cette hypothése de pression sélective peut en revanche étre supportée par
la quéte des trophées a la chasse, tournée vers les males. Enfin, une troisieme hypothése est la
présence de compétition forte pour 'acces aux femelles dans les populations denses. Quelques
individus dominants ont accés a la reproduction et le reste des méles (dispersants ou non) restent
en périphérie, « inefficaces » génétiqguement.

La combinaison d’un patron d’isolement par la distance, avec une majorité d’évenements de
dispersion inférieurs a 60 km, et de faibles niveaux de différentiation génétique entre départements
(<6 %), suggere que les populations concernées présentent probablement des effectifs efficaces
relativement élevés. Ceux-ci atténuent U'impact de la dérive génétique et compensent en partie la
restriction des distances de dispersion. Cependant, de faibles niveaux de différentiation pourraient
également résulter d’un flux génique plus important qu’attendu ; les deux mécanismes ne sont pas
mutuellement exclusifs.

6. Structuration génétique a fine échelle

L'analyse DAPC conduite a Uéchelle départementale (Figure 17) met en évidence une
différenciation génétique modérée mais statistiguement détectable entre les cing départements du
Massif central. Le premier axe discriminant (DF1), qui explique pres de 56 % de la variance entre
groupes, reflete un gradient génétique globalement cohérent avec l'organisation spatiale des
départements. Lempietement marqué des ellipses d’intervalles de confiance (95 %) suggere
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toutefois que les différences interdépartementales restent faibles au regard de la variabilité intra-

départementale.

Le second axe discriminant (DF2, 18 % de la variance) sépare davantage le Cantal et la Haute-
Loire, deux départements pourtant adjacents. Cette signature inattendue suggere que la distance
géographique seule n’explique pas entierement la structuration génétique : 1) des discontinuités
écologiques ou topographiques pourraient limiter les échanges (relief volcanique, foréts morcelées,
vallées encaissées) ; 2) des infrastructures linéaires (notamment UA75) pourraient réduire, méme
partiellement, les flux géniques ; 3) des histoires de gestion distinctes, comme des niveaux de
prélevement contrastés ou des épisodes de recolonisation différenciés, peuvent aussi générer des
divergences génétiques locales ; et enfin, 4) des différences de densité de population peuvent
moduler la fréquence et la distance des dispersions, accentuant certaines divergences sans pour
autant isoler completement les populations.

Ces patterns seront examinés avec plus de finesse via les analyses STRUCTURE, MAPI et les
assignations a U'échelle des unités de gestion cynégétiques, qui permettront de déterminer si ces
divergences départementales correspondent a des discontinuités localisées ou a des tendances
régionales plus larges.
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Figure 17. Nuage de points d’une analyse DAPC affichant les populations départementales positionnées le long des
fonctions discriminantes (DF) 1 (55.8%) et 2 (18.0%).
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DAPC A L’ECHELLE DES UNITES DE GESTION CYNEGETIQUES
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Figure 18. Nuage de points d’une analyse DAPC affichant les individus selon leur appartenance aux différentes unités de
gestion cynégétique positionnées le long des fonctions discriminantes (DF) 1 (29.1%) et 2 (17.7%).
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Figure 19. Nuage de points d’une analyse DAPC affichant les individus selon leur appartenance aux différentes unités de
gestion cynégétique le long des fonctions discriminantes LD1 (35%) et LD2 (21%). Seules les unités de gestion contenant
plus de 10 individus ont été conservées.
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L’analyse DAPC conduites a 'échelle plus fine des unités de gestion cynégétiques (Figures 18 et
19) révele une structuration plus diffuse. Les axes discriminants capturent individuellement une
proportion plus faible de variance (LD1 =29.1 %, LD2 =17.7 %), ce qui est attendu lorsque le nombre
de groupes augmente et que les différences génétiques deviennent plus subtiles.

A cette échelle, la structuration génétique correspond davantage & un continuum spatial qu’a
des unités génétiques nettement séparées. Cette configuration est cohérente avec un patron
d’isolement par la distance, identifié dans les analyses précédentes, des effectifs efficaces élevés,
limitant la dérive génétique et favorisant la conservation d’une diversité élevée et des dispersions
majoritairement limitées a < 50-60 km, mais suffisantes pour maintenir la connectivité a U'échelle
régionale. Ainsi, Uinformation génétique reflete davantage un gradient spatial progressif qu’une
segmentation nette en entités biologiques discretes. On releve cependant la position atypique dans
ce gradient du groupe d’unités cynégétiques : Marcillac, Roche-de-Vic et Cere.

Cette interprétation des résultats DAPC est cohérente avec les analyses précédentes montrant
des indices de fixation Fst modérés entre départements (<6%), une AMOVA révélant que seulement
4,8% de la variance génétique est expliquée par les différences entre départements, et des
corrélogrammes d'autocorrélation spatiale indiquant un patron classique d'isolement par la
distance. L'ensemble de ces résultats converge vers un schéma de métapopulation faiblement
structurée avec une connectivité fonctionnelle maintenue a l'échelle régionale, malgré des distances
de dispersion individuelle apparemment limitées a quelques dizaines de kilometres.

DETERMINATION DU NOMBRE OPTIMAL DE GROUPES GENETIQUES (K)

Lexamen du critere d’information bayésien (BIC) indique une décroissance réguliere sans
rupture marquée, ce qui traduit une structuration génétique faible a modérée des populations (Figure
20). Cependant, un infléchissement clair de la pente apparait autour de K = 4, suggérant que ce
nombre de clusters représente le meilleur compromis entre complexité et pouvoir discriminant.

La comparaison visuelle des DAPC pour K = 4 et K= 5 confirme cette interprétation. AK =4, les
groupes sont cohérents, bien séparés et interprétables. A K = 5, le groupe supplémentaire se
superpose largement a un groupe existant, signalant un surajustement plus qu’une structure
génétique réelle. Ces observations, associées a la cohérence géographique des groupes obtenus,
justifient le choix de K= 4 (Figure 21).

Le seuil d’assignation fixé a 0.80, soutenu par les recommandations de Paetkau et al. (1995) et
confirmé par les validations empiriques (Caniglia et al. 2020), assure un bon compromis entre
précision des assignations et proportion d’individus classés. Au seuil retenu, environ 17 % des
individus restent non assignés — un niveau attendu dans des populations faiblement structurées ou
dans les zones de contact entre groupes.
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Figure 20. Valeurs du critére d'information bayésien (BIC) en fonction du nombre de groupes génétiques
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Figure 21. Analyse discriminante en composantes principales (DAPC) des individus génotypés en 4 groupes (graphique de
gauche) et en 5 groupes (graphique de droite).
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Figure 22. Evolution du pourcentage d'individus non assignés a un cluster génétique en fonction du seuil de probabilité
retenu (entre 60 et 95%)
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Figure 23. Assignation génétique des individus aux quatre groupes proposés par la DAPC a la condition que cette
assignation dépasse les 80% de probabilité d’appartenance au groupe dominant

La structuration génétique détectée pour K =4 correspond a des ensembles géographiquement

cohérents :

e Groupe 1:Haute-Loire et partie nord du Cantal — groupe relativement diffus, faible cohésion

génétique, forte admixture.

e Groupe 2: Cantal central — cohésion intermédiaire, structuration modérée.

e Groupe 3:Suddela Correze — groupe nettement différencié : cohésion forte, correspondant
a une zone isolée au sud de l’axe Brive-Clermont-Ferrand.

e Groupe 4 : Nord Correze et Creuse — groupe étendu, cohésion importante, continuité
génétique nord-sud sur 'axe Creuse-Uzerche.

Le groupe 1 témoigne d’une dispersion spatiale a travers 'ensemble du territoire d'étude et les
taux d'assignation des unités de gestion qui le composent sont d’ailleurs assez faibles (£59%, Figure
23). Cette hétérogénéité pourrait refléter soit une structuration ancestrale moins marquée, soit des
flux géniques contemporains plus importants dans cette partie du territoire.

Un élément notable est la présence d’unités servant de zones de transition ou de “hubs
génétiques” (position stratégique d’articulation entre les groupes) :
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¢ Artense, et dans une moindre mesure Alagnon, présentent une forte proportion d’individus
non assignés et une absence de groupe majoritaire. Ces territoires semblent correspondre a
des zones de contact ou les flux géniques entre groupes voisins restent importants. On y
observe 33% d'individus non assignés (q<0.80) et seulement 30% assignés au groupe
dominant (groupe 1). Cette forte admixture (mélange d’origines) confirme la position
d'articulation géographique de cette unité, située a la convergence de plusieurs groupes
génétiques.

Uzerche présente également une absence de groupe majoritaire (assignation <50%)
probablement liée aux limites d'un effectif échantillonné réduit (n<20).
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Figure 24. Carte des 4 groupes génétiques définis par la DAPC composés des unités de gestion cynégétique pour
lesquelles le pourcentage d'assignation au groupe prioritaire a été précisé.

Les analyses bayésiennes menées avec le logiciel STRUCTURE confirment pleinement les
résultats obtenus avec la DAPC. Le nombre optimal de groupes génétiques est estimé a K=4, comme
indiqué par Uapproche de AK (méthode d’Evanno), qui montre un pic net a cette valeur (Figure 25).
Cette convergence entre méthodes multivariées et modeles bayésiens renforce fortement la
robustesse des conclusions : la structuration génétique des cerfs du Massif central repose sur quatre
ensembles génétiques principaux, faiblement différenciés mais bien détectables.
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Figure 25. Détermination du nombre optimal de groupes génétiques (K) par la méthode de vraisemblance et Delta K
(Evanno et al. 2005) pourK=1a7

K=2

Figure 26. Graphique en barres obtenu sous STRUCTURE montrant la proportion moyenne d’appartenance estimée a
chaque groupe pour chacun des individus, a partir des 5 runs indépendants pour les valeurs de K =2 a 4. Chaque barre
représente un individu et la hauteur de chaque couleur dans une barre correspond a la proportion moyenne
d’appartenance estimée de Uindividu a un groupe donné.

Les graphiques d’assignation individuels (Figure 26) montrent que les quatre groupes identifiés
correspondent a des zones géographiques largement cohérentes : un groupe centré sur la Haute-
Loire et 'est du Cantal, un groupe cantalien plus occidental, un groupe corrézien méridional bien
distinct, et un ensemble nord Corréze — Creuse. Les individus présentent souvent une composante
d’admixture (couleurs multiples), ce qui reflete une connectivité génétique persistante, cohérente
avec un patron d’isolement par la distance et des dispersions modérées mais régulieres. Enfin,
aucune unité de gestion n’est génétiquement isolée : toutes montrent un degré variable de mélange
entre groupes voisins.

Lorsque lassignation est réalisée au pourcentage majoritaire (sans seuil), la majorité des
individus sont assignés a un des quatre groupes, mais avec des proportions d’appartenance parfois
faibles (<60 %), ce qui reflete la faible différenciation globale. Avec un seuil d’assignation plus strict
(Q =2 0.70) — standard en génétique des populations — 220 individus (%26 %) ne sont pas assignés,



valeur cohérente avec des populations ou les flux géniques sont réguliers et les barrieres absentes
ou partielles.

Le patron spatial obtenu via STRUCTURE est hautement concordant avec celui de la DAPC, les
quatre ensembles émergents étant positionnés aux mémes endroits et marqués par les mémes
zones de transition. Cette convergence méthodologique fournit une base solide pour interpréter la
structure génétiqgue comme un continuum génétique faible a modéré, ponctué de quelques
discontinuités géographiques bien identifiables.
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Figure 27. Assignation génétique des individus aux quatre groupes proposés par STRUCTURE a gauche sur base de
pourcentage majoritaire et a droite avec un seuil d’assignation fixé a 70%

L'analyse MAPI, basée sur les distances génétiques interindividuelles, produit une vision
complémentaire particuliecrement informative. Contrairement aux méthodes de clustering reposant
sur la définition de populations ou groupes a priori, MAPI cartographie directement les variations
spatiales de diversité génétique a une échelle tres fine. Deux résultats majeurs émergent (Figure 28).

1. Des zones de connectivité génétique marquées (corridors)

Les zones présentant une dissimilarité génétique significativement faible (zones en hachures
vertes) correspondent a des secteurs ou les individus voisins sont plus génétiquement similaires que
prévu par hasard, signe de flux géniques efficaces. Parmi les principaux corridors :

e Sud Creuse - Nord Corréze : Connectivité forte et continue, cohérente avec l'absence de
barrieres majeures et une homogénéité paysagere favorable aux déplacements.

e Est Cantal - Haute-Loire : Un corridor génétique marqué longe l’axe Allier-Loire, suggérant
que les vallées jouent ici un réle facilitateur pour les déplacements (corridors naturels),
comme observé dans plusieurs études sur les cervidés. En effet, Pérez-Espona et al. (2008)
avait montré que les cours d’eau, en tant que composantes de vallées, jouent indirectement
un role de corridor en orientant les déplacements le long des vallées et donc les flux
géniques.
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¢ Vallée de la Dordogne (sud Correze) : La continuité génétique détectée au sud de Marcillac
et Roche-de-Vic confirme que les vallées, loin d’étre des barrieres, servent souvent de routes
naturelles pour le Cerf élaphe.

2. Des zones de discontinuité génétique significatives (barrieres)

Les zones hachurées en rouge indiquent un niveau de dissimilarité génétique plus élevé que
prévu sous un modele aléatoire, signalant des barrieres aux déplacements. MAPI met clairement en
évidence:

e un effet barriere trés marqué des autoroutes, en particulier 'axe Brive — Clermont-Ferrand
(A89 / A75 selon secteurs), qui sépare nettement les groupes génétiques corréziens du sud
et du nord. Cette barriere apparait avec les deux indices génétiques (Loiselle et Rousset), ce
qui renforce la fiabilité de Uinférence.

Ce résultat est cohérent avec la littérature récente (Frantz et al. 2012 ; Edelhoff et al. 2020 ;
Dispan de Floran et al. 2025), montrant que les grands axes autoroutiers constituent des obstacles
majeurs pour le Cerf élaphe, méme en présence de passages a faune, en raison du trafic intense, des
clétures continues, de Ueffet dissuasif global des infrastructures routieres.

Toutefois, il est notable que Ueffet barriere est hétérogene selon les secteurs. Il est important de
relever que la section nord/nord-ouest de Uautoroute montre une connectivité persistante tandis que
la zone centrale génére une discontinuité forte. Ce gradient spatial suggere que la disponibilité ou
U’efficacité des passages a faune (écoponts, ponts cadres, ouvrages hydrauliques modifiés) n’est pas
homogene le long de Uinfrastructure. Une analyse fine de leur localisation et de leur configuration
serait nécessaire pour expliquer les zones ou la connectivité est conservée et celles ou elle est
rompue.
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Figure 28. Cartes MAPI basés sur le coefficient de parenté de Loiselle a gauche et l'indice de Rousset a droite. Les
polygones hachurés vert et rouge correspondent respectivement aux zones présentant une dissimilarité interindividuelle
significativement plus faible et plus élevée qu’attendu. Les lignes rouges et bleues représentent respectivement les
autoroutes et les cours d’eau principaux.
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4.Conclusions

Les analyses génétiques menées sur les populations de Cerf élaphe du Massif central révelent
un ensemble cohérent d’éléments décrivant une métapopulation de grande taille, faiblement
structurée, mais marquée par des discontinuités spatiales localisées. Dans ’'ensemble, les résultats
indiquent que la connectivité fonctionnelle entre territoires demeure globalement élevée, malgré des
distances de dispersion limitées et la présence de barrieres anthropiques ponctuelles.

D’abord, la diversité génétique mesurée est élevée dans 'ensemble des cinq départements, tant
en termes de richesse allélique que d’hétérozygotie observée. Ces niveaux se situent parmi les plus
élevés rapportés pour U'espece en Europe occidentale. La concordance entre Ho et He, et la faiblesse
des déficits en hétérozygotes (hormis en Correze), témoignent de populations de grande taille
effective (Ne élevé), dans lesquelles les effets de dérive génétique sont faibles. Cette observation
contraste avec l'histoire récente de recolonisation, suggérant que la croissance démographique
rapide et la connectivité entre territoires ont permis un maintien efficace de la diversité génétique.

La différenciation génétique entre départements et entre unités de gestion demeure modérée
(Fst < 6 %) et TAMOVA confirme que Uessentiel de la variance génétique (* 90 %) réside au niveau
individuel. Cette faible structuration traduit Uexistence de flux géniques réguliers au sein du Massif
central. Toutefois, la Corréze et, dans une moindre mesure, la Creuse montrent des signaux
d’hétérogénéité interne suggérant une subdivision locale. Ces zones mériteraient une surveillance
particuliere, car elles pourraient correspondre a des poches de densité, des sous-populations
stabilisées ou des effets de paysage.

Les analyses d’isolement par la distance montrent un patron spatial clair et typique des espéces
a dispersion limitée : la similarité génétique décroit avec la distance et les flux géniques efficaces
s’exercent majoritairement a des distances inférieures a 50-60 km. Contrairement aux attentes
classiques pour le Cerf élaphe, aucune asymétrie forte de dispersion entre sexes n’a été détectée.
Les males et les femelles présentent un degré similaire de structuration spatiale et de philopatrie
génétique. Plusieurs hypothéses - fragmentation du paysage, mortalité différentielle des
dispersants, densités élevées limitant la réussite reproductive des males migrants — peuvent
expliquer cette absence de signal de dispersion male a longue distance.

Les approches de clustering multivarié (DAPC) et bayésien (STRUCTURE) convergent vers
I’existence de quatre ensembles génétiques principaux, faiblement différenciés, correspondant a
des zones géographiquement cohérentes. Il ne s’agit pas de populations isolées, mais de pbles au
sein d’'un continuum génétique, avec plusieurs zones de transition ou ladmixture est forte
(notamment Artense, Alagnon, Uzerche). Les groupes génétiques détectés refletent davantage
I’équilibre entre isolement par la distance et contraintes de paysage que des frontieres biologiques
nettes.
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Les analyses MAPI, indépendantes de toute définition de populations, apportent une
confirmation spatiale fine de ce schéma. Elles mettent en évidence des corridors génétiques
majeurs, notamment entre la Creuse et le nord de la Correze, le long de la Dordogne, et entre U'est
Cantal et la Haute-Loire et des discontinuités génétiques significatives, centrées principalement sur
les autoroutes A89 et A75, dont leffet fragmentant est particulierement marqué dans la zone
corrézienne centrale. Ces infrastructures constituent des barrieres réelles aux flux géniques, bien au-
dela d’un simple ralentissement des déplacements.

En synthese, les populations de Cerf élaphe du Massif central forment une métapopulation
fonctionnelle, connectée, avec une diversité génétique élevée et une différenciation globalement
faible. Cependant, la connectivité est hétérogene : elle reste forte dans de larges secteurs, mais des
ruptures locales — essentiellement liées aux infrastructures de transport — structurent la génétique
du Cerf a Uéchelle régionale. Ces résultats soulignent la nécessité d’intégrer ces zones de
discontinuité dans les réflexions d’aménagement (localisation et efficacité des passages a faune), de
maintenir la cohérence des unités de gestion aux espaces de connectivité, de surveiller
particulierement les secteurs présentant une structuration interne, notamment en Correze.

Dans ce contexte, les stratégies de gestion doiventviser a préserver la perméabilité des paysages,
maintenir la diversité génétique régionale et renforcer la cohérence entre frontieres administratives
et fonctionnement biologique des populations. Le Massif central apparait comme un systeme encore
largement connecté, dans lequel les actions de gestion peuvent avoir un impact significatif sur la
conservation a long terme de la diversité génétique et de larésilience des populations de Cerf élaphe.
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