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Résumé
La dispersion d'espèces par l'homme à travers la Méditerranée remonte à au moins 10 000 ans et a laissé une empreinte 
indélébile sur la biodiversité actuelle. Le mouflon corse (Ovis gmelini gmelinii), dont on pense qu'il descend du mouflon 
asiatique, a été transféré au cours du Néolithique en tant que bétail ancestral par les hommes qui migraient du Croissant 
fertile vers l'ouest de la Méditerranée. Aujourd'hui, on t rouve  en Corse deux populations géographiquement limitées et 
déconnectées l'une de l'autre. On ne sait pas si elles sont issues de fondateurs distincts ou d'une population ancestrale qui 
s'est divisée par la suite, bien que cette information soit essentielle pour la gestion de l'espèce sur l'île. Nous avons 
génotypé 109 et 176 individus au niveau du gène du cytochrome-b et de 16 loci de l'ADN microsatellite, respectivement, 
afin de mieux comprendre l'histoire naturelle du mouflon de Corse. Nous avons trouvé des preuves confirmant que 
l'Asiatique était l'ancêtre du mouflon corse, qui devrait donc être désigné invariablement comme O. g. musimon, c'est-à-
dire comme une sous-espèce du mouflon asiatique. La datation de la divergence des haplotypes et l'étude de la structure 
génétique ont mis en évidence une forte et ancienne différenciation génétique entre les deux populations de Corsi- can. Le 
calcul bayésien approximatif a indiqué que l'introduction d'un seul groupe de fondateurs était le scénario le plus fiable pour 
l'origine de l'ensemble de la population corse. Par la suite, ce stock ancestral aurait diminué en nombre, faisant face à des 
goulets d'étranglement génétiques et aboutissant finalement à deux dèmes divergents. La scission s'est probablement 
produite il y a plusieurs centaines d'années. Malgré leur passé commun, nous discutons de la question de savoir si les deux 
populations reliques de mouflons de Corse devraient être considérées comme des unités de gestion distinctes.

Mots clés Calcul bayésien approximatif - Déplacement historique de la faune - Introduction par l'homme - Unités de gestion 
- Phylogéographie - Ongulés
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systématique et surtout la gestion de la conservation (Lande 
1988 ; Fitzsimmons et al. 1995). En effet, la diversité 
génétique est étroitement liée au potentiel d'adaptation des 
populations et donc à la capacité des espèces à faire face 
aux changements environnementaux (Frankham et al. 
2004). Les populations ayant une petite taille effective et 
une diversité génétique réduite peuvent souffrir de 
dépression de consanguinité (c'est-à-dire de perte de fitness 
individuel due à la consanguinité ; Coltman et al. 1999 ; 
Keller et Waller 2002 ; Taylor et al. 2017), ce qui peut 
avoir des conséquences négatives sur leur dynamique et 
leur persistance (Bozzuto et al. 2019). En outre, lorsque 
deux populations connaissent des environnements 
contrastés, même si elles sont issues du même pool 
génétique (par exemple, une origine commune des 
individus fondateurs en cas de populations introduites), les 
fréquences alléliques peuvent diverger en réponse à la 
sélection naturelle, conduisant à une différencia- tion 
génétique et à des adaptations locales (Williams 1966). 
Néanmoins, la divergence peut également être due à la 
dérive génétique dans des dèmes de population distincts 
(Wright 1931) ou à des histoires de population différentes, 
comme cela se produit par exemple lorsque les dèmes sont 
fondés par des individus d'origines diverses (p. ex. Biebach 
et Keller 2009 ; Portanier et al. 2017). Par conséquent, il 
est crucial de comprendre à la fois la structure génétique et 
l'histoire des populations afin d'offrir des recommandations 
convaincantes en matière de gestion de la conservation (par 
exemple, renforcement génétique, réintroductions). Ces 
connaissances peuvent contribuer à atténuer la perte 
d'adaptation locale (par exemple, la dépression de 
reproduction ; Edmands 2007), à favoriser une diversité 
génétique avantageuse (par exemple, l'introduction d'allèles 
adaptatifs, Portanier et al. 2019 ; l'hétérosis, Keller et al. 
2014) et à soutenir l'établissement d'unités de gestion (UG ; 
Moritz 1994 ; Palsbøl et al. 2007).

Ces connaissances sont particulièrement utiles lorsqu'il 
s'agit d'examiner...

Les populations insulaires sauvages sont en danger. En 
effet, les taux d'extinction de la faune sont plus élevés sur 
les îles que sur le continent. La perte d'habitat due à 
l'élévation du niveau de la mer est l'un des facteurs de 
menace les plus importants, le danger qu'elle représente 
pour le biote local étant exacerbé par la diminution ou 
l'absence totale de possibilités de déplacement vers d'autres 
zones (Ricketts et al. 2005 ; Courchamp et al. 2014). D'une 
part, les populations insulaires ont généralement évolué 
dans un contexte de concurrence réduite en raison de 
l'isolement géographique et génétique, la sélection naturelle 
entraînant souvent un niveau élevé d'endémisme, avec 
l'apparition de points chauds de la biodiversité et de zones 
de conservation prioritaires (Myers et al. 2000 ; Whittaker 
et Fernández-Palacios 2007 ; Kier et al. 2008 ; Loso et 
Ricklefs 2009). D'autre part, la petite taille et la nature naïve 

de la plupart des populations insulaires les rendent 
particulièrement sujettes à l'extinction (Milberg et Tyrberg 
1993).

Le bassin méditerranéen est non seulement l'un des 
points chauds de la biodiversité les plus importants au 
monde, mais aussi l'un des plus menacés par le changement 
climatique (Myers et al. 2000 ; Giorgi 2006 ; Ducrocq 
2016). De nombreuses espèces endémiques sont présentes 
sur les îles méditerranéennes (par exemple, Grill et al. 2007 
; Jean- monod et al. 2015 ; Escoriza et Hernandez 2019), 
avec la
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Le mouflon (Ovis gmelini spp., Bovidae) est une espèce 
phare qui mérite une attention particulière de la part des 
biologistes de la conservation (Garel et al. sous presse). 
La classification des populations actuellement présentes 
sur les îles méditerranéennes (Chypre, Cor- sica et 
Sardinia) a été débattue à plusieurs reprises (Cugnasse 
1994 ; Rezaei et al. 2010 ; Guerrini et al. 2015 ; Garel et 
al. in press), ce qui a parfois rendu leur conservation 
difficile. Cependant, il est maintenant largement reconnu 
que ces populations sont originaires du mouflon asiatique 
(O. g. gmelinii), qui a été transféré comme bétail ancestral 
par les humains migrant du Croissant fertile à la 
Méditerranée occidentale 11 000 ans avant le présent (BP 
ci-après) (Poplin 1979 ; Vigne 1992 ; Zeder 2008). Le 
processus de domestication est supposé être resté primitif, 
donc limité à la protection contre les prédateurs, avec peu 
d'interactions entre les animaux et les humains et aucune 
sélection artificielle (Rezaei 2007 ; Zeder 2008). En 
conséquence, les mouflons méditerranéens se sont avérés 
génétiquement et morphologiquement proches de leurs 
congénères asiatiques, ce qui justifie de les classer comme 
une sous-espèce de leur ancêtre (Chessa et al. 2009 ; 
Rezaei et al. 2010 ; Guerrini et al. 2015 ; Sanna et al. 2015 
; Mereu et al. 2019). Situé au début des voies de migration 
vers l e s  régions occidentales, le mouflon de l'île de 
Chypre diffère de ses conspécifiques sardes et corses à 
bien des égards et est donc considéré comme endémique 
de cette île (Barbanera et al. 2012). Le mouflon chypriote 
aurait été introduit par les populations néolithiques autour 
de 10 500 BP (Zeder 2008 ; Fig. 1A), atteignant la 
Méditerranée occidentale (Corse et Sardaigne) 3000-4000 
ans plus tard (Poplin 1979 ; Vigne 1992). Cette histoire a 
contribué à une différenciation génétique marquée entre 
les trois populations de mouflons insulaires 
(Hadjisterkotis et al. 2017), ce qui a conduit les 
scientifiques à les attribuer à deux sous-espèces (Ovis 
gmelini ophion et O. g. musimon pour Chypre et la 
Corse/Sardaigne, respectivement ; Festa-Bian- chet 2000 ; 
Guerrini et al. 2015 ; Sanna et al. 2015). Notons que dans 
les articles susmentionnés, les auteurs ont utilisé O. 
orientalis spp. qui devrait être remplacé par O. gmelini 
spp. comme le recommandent Groves et Grubb (2011) et 
Hadjisterkotis et Lovari (2016). Il convient également de 
mentionner que Cugnasse (1994) a suggéré de désigner les 
mouflons corses et sardes comme O. g. musimon var. 
corsicana et O. g. musimon var. musimon, respectivement, 
rendant ainsi compte de la déconnexion démo- graphique 
entre ces populations insulaires survenue depuis le 
Néolithique.

Considérant que tant la structure génétique que la 
parenté des

Les mouflons chypriotes et sardes ont fait l'objet de 
plusieurs études (par exemple Barbanera et al. 2012 ; 
Guerrini et al. 2015 ; Sanna et al. 2015 ; Satta et al. 2016 ; 

Mereu et al. 2019), l'histoire évolutive du mouflon corse 
est encore largement inconnue. Bien que des études 
antérieures aient inclus quelques échantillons de mouflons 
de Corse dans leurs analyses (par exemple 2 dans Rezaei et 
al. 2010 et 19 dans Guerrini et al. 2015), à ce jour, la 
population dans son ensemble n'a fait l'objet d'aucune
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Fig.  1 Carte du bassin méditerranéen (adaptée de Zeder 2008) 
montrant la Corse (carré rouge) et l'origine de la domestication des 
moutons en Turquie, 11 000 ans avant notre ère, en violet. Les dates 
approximatives (en années BP) de l'arrivée des agriculteurs 
ancestraux à travers la Méditerranée sont également indiquées. B 
Emplacement et aire de répartition spatiale des deux populations de 
mouflons de Corsi- can (voir les figures supplémentaires S1 et S4 
pour plus de détails sur l'emplacement des échantillons). C Réseau 
d'haplotypes d'Ovis gmelini pour les populations corses/sardes (O. g. 
musimon), du Moyen-Orient (Turquie, Arménie et Iran : O. g. 
gmelinii), d'Asie centrale (Kazakhstan) et de Chypre (O. g. gmelinii).

riot (O. g. ophion). Les haplotypes ont été obtenus à partir de Rezaei 
et al. (2010), Demirci et al. (2013), Guerrini et al. (2015), Mereu et al. 
(2019) et la présente étude. Les nombres de changements muta- 
tionnels entre les différents haplotypes sont représentés par des 
marques de hachures. Les noms des trois haplotypes trouvés en Corse 
sont indiqués selon ceux fournis dans l'article original (H2, H4 et H7 
de Guerrini et al. 2015) tandis que les autres haplotypes sont nommés 
en fonction d'une séquence GenBank les représentant

étude ciblée. Néanmoins, le mouflon de Corse est une 
espèce pro- tégée tant au niveau national (arrêté ministériel 
français du 1er mars 2019, NOR : TREL1824291A) 
qu'international (annexes II et IV de la directive 
européenne Habitat, conventions de Washing- ton et de 
Berne), et mérite donc l'attention des professionnels de la 
conservation. Si ce taxon a déjà bénéficié de quelques 
plans de protection (programme européen LIFE, Rieu 2007 
; mise en place de réserves de chasse et de faune sauvage, 
Sanchis 2018), des informations importantes pour 
l'élaboration de stratégies de conservation plus globales 
restent manquantes. Par exemple, bien que les deux 
populations corses soient séparées par > 45 km (les massifs 
du Cinto et de Bavella au nord et au sud, respectivement ; 
Fig. 1B), elles n'ont pas été étudiées séparément. Ces deux 

popula- tions ont des tailles limitées et non croissantes (les 
tailles minimales estimées des populations sont d'environ 
900 et 200 individus pour Cinto et Bavella, respectivement ; 
Sanchis 2018 ; Garel et al. sous presse) et sont de plus 
menacées par des
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La perte de diversité génétique, la pénurie de ressources 
(qui pourrait s'aggraver avec le réchauffement climatique 
en cours), l'hybridation avec les moutons domestiques (O. 
aries) et le braconnage, comme c'est le cas pour leurs 
congénères méditerranéens (Barbato et al. 2017 ; Ciuti et 
al. 2009 ; Hadjisterkotis et al. 2001 ; Rieu 2007 ; Garel et 
al. sous presse). En outre, des différences phénotypiques 
individuelles et, sur la base d'une étude préliminaire, une 
différenciation génétique, ont été signalées entre les 
populations de Cinto et de Bavella (Mau- det et Dubray 
2002). Dans l'ensemble, la recherche sur l'histoire 
évolutive des populations corses (c'est-à-dire la question 
de savoir si elles sont nées à la suite d'un ou de plusieurs 
événements d'introduction) ainsi que sur leur structure 
génétique spatiale, leur flux génétique supposé et leur 
diversité est cruciale pour déterminer si les deux 
populations doivent être gérées comme une seule unité de 
conservation ou comme des unités séparées. En outre, 
l'étude du mouflon de Corse est importante pour la 
conservation de l'espèce dans son ensemble, car cette 
population insulaire (et potentiellement certaines de 
Sardaigne) peut représenter la population génétiquement 
et phénotypiquement la plus préservée de l'île de 
Sardaigne.
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descendant du mouflon asiatique dans la Méditerranée 
occidentale (Barbato et al. 2017).

Dans la présente étude, nous avons étudié l'histoire 
évolutive passée et récente du mouflon de Corse. En 
utilisant un cadre phylogéographique complet et des 
séquences mito- chondriales de Cytochrome-b de 109 
individus des populations de Cinto et de Bavella, nous 
avons cherché à déterminer si elles provenaient de la même 
partie d u  Croissant fertile et si elles ont ensuite évolué 
à partir d'un ou plusieurs événements d'introduction (O. 
gmelini spp. ; Rezaei et al. 2010 ; Guerrini et al. 2015). De 
plus, sur la base de 16 loci micros- atellites génotypés chez 
176 individus, nous avons examiné leurs structures 
génétiques de population afin d'évaluer si des flux de gènes 
ont récemment eu lieu entre les deux populations corses. 
Enfin, nous avons combiné les ensembles de données 
d'ADN mitochondrial et micros- atellite et utilisé le calcul 
bayésien approximatif (ABC, Beaumont 2010) pour 
acquérir des connaissances sur l'histoire démographique du 
mouflon de Corse et prévenir l'échec possible des 
approches phylogéographiques et de génétique des 
populations dans la discrimination entre les scénarios 
historiques et démographiques alternatifs (par exemple, 
deux introductions à partir de la même population source 
par rapport à la scission d'une grande population en deux 
plus petites).

Matériels et méthodes

Zone d'étude, collecte des échantillons et extraction 
de l'ADN

Deux populations de mouflons sont présentes en Corse, 
séparées par plus de 45 km : l'une autour du Monte Cinto 
(nord-ouest, 42,383° N, 8,898° E ; 125-2706 m d'altitude) 
et l'autre dans le massif de Bavella (sud-est, 41,785° N, 
9,266° E ; 30-2134 m d'altitude ; Fig. 1A, B). Les deux 
populations habitent des zones montagneuses caractérisées 
par une altitude élevée, un terrain accidenté et de fortes 
pentes (Sanchis 2018), avec des influences climatiques 
médianes et alpines. La végétation typique comprend 
principalement des forêts de pins (Pinus nigra laricio et P. 
maritimus), des genêts et des landes (Genista sp., Erica 
arborea, Juniperus sp). Des échantillons biologiques ont 
été collectés entre 2015 et 2019 sur l'ensemble de l'aire de 
répartition du mouflon dans chaque zone d'étude. Nous 
avons obtenu des fèces d'individus sous observation directe 
dans les deux populations, garantissant ainsi des 
échantillons frais et de haute qualité. Les poils ont été 
prélevés sur des mouflons capturés uniquement dans la 
population de Cinto à l'aide de pièges appâtés avec du sel. 
L'extraction de l'ADN a été réalisée au Laboratoire Anta- 

gene (La Tour de Salvagny, France, http://www. 
antagene.com/) en utilisant 96 colonnes d'extraction 
(Nucleospin 96 Tissue, Macherey-Nagel) en présence de 
contrôles d'extraction négatifs et positifs. Les échantillons 
ont été lysés pendant une nuit à 56 °C (selon les instructions 
du fabricant) et l'ADN a ensuite été purifié et isolé à l'aide 
de colonnes de purification.

http://www.antagene.com/
http://www.antagene.com/
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et filtration sous vide. L'ADN a ensuite été élué dans 140 
μl (20-100 ng/μl) et conservé dans des plaques de 96 tubes 
à - 20 °C.

ADN mitochondrial

Amplification et séquençage

L'ensemble du gène du cytochrome-b mitochondrial 
(ADNmt Cyt- b, 1140 pb) a été amplifié à l'aide des deux 
paires d'amorces (CYTB_F/CYTB_IN_R et 
CYTB_IN_F/CYTB_R) publiées dans Pedrosa et al. 
(2005). Les réactions en chaîne par polymérase (PCR) ont 
été réalisées dans un volume final de 25 µL, avec
11,5 μL de Multiplex PCR Master Mix (Qiagen), 0,5 µL 
de chaque amorce de 10 µM, 0,1 µL de DreamTaq DNA 
Polymerase (Thermo Fisher Scientific) et 25 à 30 ng 
d'ADN. Conformément à Rezaei et al. (2010), le profil 
thermique a consisté e n  10 min de dénaturation initiale 
(95 °C), suivie de 40 cycles de dénaturation (30 s, 95 °C), 
de recuit (30 s à 55 °C et 60 °C pour les paires d'amorces 
CYTB_F/ CYTB_IN_R et CYTB_ IN_F/ CYTB_R, 
respectivement) et d'exten- sion (1 min, 72 °C). 
L'extension finale a duré 7 minutes à 72 °C. Les produits 
PCR ont été séquencés sur les deux brins d'ADN au 
laboratoire Biofidal (Vaulx-en-Velin, France). Pour 
chaque individu, les chromatogrammes ont été vérifiés, 
édités si nécessaire (par exemple, rognés) et assemblés à 
l'aide du logiciel CLC Sequence Viewer (Qiagen 
Bioinformatics). En suivant cette procédure, des séquences 
de Cyt-b ont été obtenues pour 56 et 53 individus des 
populations Bavella et Cinto, respectivement. Cet 
ensemble de données a été enrichi de 218 séquences 
extraites de GenBank pour tenir compte de la diversité de 
toutes les espèces d'Ovis sauvages (tableau 
supplémentaire S1). Toutes les séquences (327 au total) 
ont été alignées en utilisant Seaview v.4.7 (Galtier et al. 
1996 ; Gouy et al. 2010) et l'algorithme MUSCLE (Edgar 
2004), puis coupées à une longueur finale de 1 042 pb 
(taille des séquences GenBank).

Reconstitutions phylogénétiques et réseau d'haplotypes

Les haplotypes ont été déterminés à l'aide de DnaSP v.6 
(Rozas et al. 2017). Afin de déduire précisément les 
relations entre les haplotypes, un arbre phylogénétique de 
vraisemblance maximale a été reconstruit à l'aide du 
logiciel en ligne PhyML v.3.0 (Guin- don et al. 2010) 
avec 120 séquences représentant l'ensemble de la diversité 
haplotypique et de l'aire de répartition géographique d'O. 
vignei (urial) et d'O. gmelini (veuillez noter que pour 
chaque emplacement géographique, nous avons supprimé 
les haplotypes dupliqués ; tableau supplémen- taire S1). 
Conformément à Guerrini et al. (2015), nous avons utilisé 

les séquences AJ867266 et EU366039 d'O. ammon (argali) 
comme outgroup. Le modèle de substitution HKY85 
(Hasegawa et al. 1985) + G + I a été choisi à l'aide de 
Smart Model Selection (Lefort et al. 2017) tel 
qu'implémenté dans PhyML et basé sur le critère 
d'information d'Akaike (AIC = 6138,86 ; I = 0,55,
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α = 0,92 et ratio transitions/transversions = 10,51). L'arbre 
de départ a été déterminé à l'aide de l'algorithme Neighbor-
Joining (Gascuel 1997) et le réarrangement de l'arbre a été 
effectué à l'aide de l'échange du plus proche voisin (NNI). 
Le soutien des branches a été déterminé à l'aide d'une 
approche bootstrap (n = 1000). L'arbre final a été visualisé 
et édité à l'aide de FigTree v.1.4.4 (disponible à l'adresse 
https://github.com/rambaut/figtr e/releases). Un réseau 
d'haplotypes à jointure médiane (Bandelt et al. 1999) a 
également été construit à l'aide de PopArt v.1.7 (Leigh et 
Bryant 2015) pour représenter visuellement les relations 
entre tous les haplotypes d'O. gmelini.

Estimation du temps de divergence

Nous avons utilisé BEAST v.2.6 (Drummond et al. 2012 ; 
Bouckaert et al. 2019) pour déterminer le temps écoulé 
depuis la divergence entre les différents haplotypes trouvés 
en Corse et 18 haplo- types sélectionnés parmi les plus 
divergents au sein de chaque clade d'Ovis : O. canadensis 
(mouflon), O. dalli (mouflon de Dall), O. nivicola 
(mouflon des neiges), O. ammon, O. vignei et O. gmelini 
(Figure supplémentaire S1, Tableau supplémentaire S1). 
Afin de renforcer la puissance de l'analyse, nous avons 
inclus dans l'ensemble de données un haplotype Cyt-b 
provenant d'un individu échantillonné dans la réserve 
nationale de chasse et de faune sauvage du domaine de 
Chambord (47,617° N, 1,517° E, France) et dans la réserve 
nationale de chasse et de faune sauvage du domaine de 
Chambord (47,617° N, 1,517° E, France).

ADN microsatellite

Génotypage

Les individus ont été génotypés à 16 loci microsatellites au 
laboratoire Antagene selon le protocole décrit dans 
Portanier et al. (2017) (voir également le tableau 
supplémentaire S3). Les poils ont été génotypés une fois et 
les fèces deux fois afin d'obtenir au moins 13 marqueurs 
sans données manquantes. Les électrophéro- grammes ont 
été analysés à l'aide du logiciel GENEMAPPER (Applied 
Biosytems/Life Technologies) indépendamment par deux 
analystes pour déterminer la taille des allèles. Les erreurs 
de lecture ont été résolues et les résultats ambigus ont été 
considérés comme des données manquantes. Pour les 
échantillons comportant deux réplicats, lorsqu'une chute 
d'allèle était observée, un consensus était généré 
manuellement en conservant l'hétérozygotie entre les deux 
réplicats. Un indice de qualité (Miquel et al. 2006) a été 
calculé pour chaque échantillon fécal en comparant les 
génotypes des deux réplicats. Le panel a été examiné à 
l'aide de MICROCHECKER v.2.2.3 (Van Oosterhout et al. 
2004) afin de tester les allèles nuls, l'abandon des allèles 
restants putatifs et les erreurs de notation dues au 
bégaiement. Le pouvoir discriminatoire a été déterminé à 
l'aide de GenAlEx
v.6.501 (Peakall et Smouse 2006, 2012) en estimant la 
probabilité que deux individus tirés au hasard des 
populations présentent des génotypes multilocus identiques 
par

continentale). Cet haplotype, qui était détenu par 11 des 41 chance (P et P pour ces derniers, nous avons supposé 
que les membres d'une même fratrie 
étaient des enfants de la même famille.

(E. Portanier, données non publiées), n'a été identifié 
auparavant que dans une population de moutons tibétains 
(Liu et al. 2016 ; numéro d'accès GenBank KP229045). 
Conformément à Bibi (2013), nous avons défini des 
priorités pour sept points d'étalonnage (voir les tableaux 
supplémentaires S1 et S2). La moyenne des modèles 
bayésiens a été réalisée à l'aide du pack bModelTest 
(Bouckaert et Drummond 2017) tel qu'implémenté dans 
BEAST v.2.6. Nous avons utilisé un processus de Yule 
pour l'arbre de spéciation avec des fréquences de base 
estimées et avons supposé une horloge moléculaire relaxée 
log-normale (Drummond et Rambaut 2007). Deux 
exécutions indépendantes ont été effectuées avec 10 000 
000 itérations de Monte-Carlo par chaîne de Markov 
(MCMC), en échantillonnant les arbres et les fichiers 
journaux toutes les 1000 itérations. Les fichiers de résultats 
ont été examinés dans Tracer v.1.7.1 (Rambaut et al. 2018) 
au moyen d'un burn-in post-traitement de 10 % (1000 
premiers arbres dis- cardés) pour chaque exécution afin 
d'évaluer la con- vergence de la chaîne et des paramètres 
des exécutions indépendantes et de vérifier que la taille 

effective globale de l'échantillon (ESS) était > 200. Les 
fichiers d'arbres provenant de séries indépendantes ont été 
combinés à l'aide de LogCombiner v.2.6.1 (Drummond et 
al. 2012) et un arbre consensuel de crédibilité maximale de 
clade (MCC) a été créé à l'aide de TreeAnnotator
v.2.6.0 (Drummond et al. 2012) après avoir supprimé 10% 
des données ini-
Les arbres de base et les hauteurs médianes des nœuds sont 
utilisés.

ID IDsib
s

https://github.com/rambaut/figtree/releases
https://github.com/rambaut/figtree/releases
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). Nous avons testé l'ensemble des données pour détecter 
la présence de génotypes jumeaux ; en cas de détection, 
l'un des deux individus a été exclu de manière aléatoire 
afin d'éviter tout biais dans les analyses en aval (11 
échantillons supprimés). Une analyse factorielle des 
correspondances a été réalisée pour détecter puis exclure 
les valeurs aberrantes des ensembles de données (un dans 
Cinto, deux dans Bavella ; moutons ou chèvres 
domestiques présumés) à l'aide de Genetix v.4.05.2 
(Belkhir et al. 2004). Dans l'ensemble, 117 et 59 individus 
génotypés à ≥ 13 loci ont été obtenus pour les populations 
de Cinto et de Bavella, respectivement.

Diversité et structure génétiques des populations

FSTAT v.2.9.3.2 (Goudet 1995, 2001) a été utilisé pour 
tester le déséquilibre de liaison (DL) entre toutes les 
paires de loci au sein des populations (test G exact) et les 
écarts par rapport à l'équilibre de Hardy-Weinberg (HWE) 
pour chaque locus (10 000 randomisations), et pour 
déterminer les valeurs de FIS par locus en évaluant leurs 
niveaux de signification par rapport à zéro. Si nécessaire, 
les valeurs p ont été ajustées pour les comparaisons 
multiples à l'aide de la correction de Bonferroni 
(Bonferroni 1936). Les estimations classiques de la 
diversité génétique, telles que le nombre d'allèles par 
locus (Na), la richesse allélique (Ar , calculée à l'aide de la 
méthode de raréfaction ; El Mousadik et Petit 1996) et 
l'hétérozygotie attendue (He sensu la diversité génétique 
de Nei ; Nei 1973) ont été calculées pour chaque 
population. L'hétérozygotie observée (Ho) a été calculée à 
l'aide du progiciel hierfstat (Goudet
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et Jombart 2015) pour le logiciel R v.3.6.2 (R 
Development Core team 2019).

La structure génétique des populations a d'abord été 
étudiée en calculant FST (estimateur thêta, Weir et 
Cockerham 1984) et en évaluant sa signification à l'aide de 
tests G exacts (10 000 permutations) dans FSTAT. Ensuite, 
nous avons utilisé l'approche Bayes- ienne de 
regroupement telle qu'elle est mise en œuvre dans 
STRUCTU RE (Pritchard et al. 2000) pour regrouper les 
individus sans information a priori sur leur origine 
géographique. Nous avons utilisé les modèles de mélange 
et de fréquence d'allèles corrélés pour un nombre variable 
de grappes (K, de 1 à 10), avec 20 répétitions 
indépendantes pour chaque valeur de K et une longueur 
MCMC de 1 000 000 d'itérations (burn-in : 300 000). Le 
nombre optimal de grappes a été déterminé en utilisant à la 
fois la vraisemblance de chaque K (Ln Pr(X|K)) et la 
méthode décrite par Evanno et al. (2005) telle qu'elle est 
mise en œuvre dans STRUCTURE HARVESTER
v.0.6.94 (Earl et vonHoldt 2012). Des exécutions 
indépendantes pour le K optimal ont été combinées à l'aide 
de CLUMPAK (Kopel- man et al. 2015), en mettant 
également en œuvre la procédure DISTRUCT pour 
afficher les résultats graphiques (Rosenberg 2004).

Calcul bayésien approximatif

Nous avons utilisé les analyses ABC implémentées dans 
DIYABC v.2.1.0 (Cornuet et al. 2014) pour comprendre 
l'histoire démographique des populations de mouflons de 
Corse. L'ABC repose sur la simulation de nombreux jeux 
de données, qui sont, comme l e s  données observées, 
résumés par des statistiques calculées au sein des 
populations ou entre elles. Les probabilités a posteriori des 
différents scénarios démographiques et la distribution a 
posteriori des paramètres démographiques sont évaluées en 
comparant les statistiques observées et simulées (Cornuet 
et al. 2014). Nous avons utilisé des microsatellites en 
combinaison avec des données d'ADN mitochondrial pour 
retracer l'histoire du mouflon de Corse à la fois sur des 
échelles de temps récentes et anciennes. Il a été démontré 
qu'une telle approche améliore l'estimation des temps de 
divergence anciens (Cornuet et al. 2010). Néanmoins, dans 
les essais préliminaires, nous avons également évalué les 
résultats basés sur les microsatellites uniquement. Ceux-ci 
étaient qualitativement les mêmes que ceux obtenus en 
utilisant l'ensemble des données combinées. Nous avons 
donc effectué les analyses finales en utilisant ce dernier, 
qui comprenait 176 individus génotypés à 16 loci d'ADN 
microsatellites, parmi lesquels 98 ont également été 
séquencés au niveau du gène Cyt-b d'une longueur de 1 
042 pb, avec

Scénario 1

Ti

Scénario 2

Ti

Scénario 3 Scénario 3bis

T1 T1

T2

Cinto Bavella

Scénario 4

0 Bavella Cinto

Scénario 4bis

Ti

0
Cinto Bavella

Scénario 5

Ti

0
Cinto Bavella

0 

Scénario 5bis

Ta Ta

T2 T2 Ti Ti

Bavella Cinto 0 Cinto Bavella 0 Bavella Cinto

T2 T2

0 Cinto Bavella 0

Na [2 - 10 000] > N1 & N2 
N2 [2 - 1 000]
N1 [2 - 1,000]
N3 [2 - 10 000] ; > N1 & > N2 
Ng [2 - 500]

Ti [6 736 - 9 683 ] ; > T2 
T1 [42 - 5 894 ]
T2 [42 - 9,683]
Ta [6 736 - 16 840 ] ; ≥ Ti & ≥ T2

Tous les antécédents suivent une 

distribution uniforme
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Attention ! Le temps n'est pas à 
l'échelle sur les schémas

Fig. 2 Représentations schématiques des 8 scénarios modélisés et 
comparés à l'aide de l'approche ABC telle qu'elle est mise en œuvre 
dans DIYABC.
v.2.1.0 (Cornuet et al. 2014). Voir le tableau supplémentaire S4 pour 
les données bio-

interprétation logique. Les paramètres préalables sont indiqués entre 
parenthèses et une description détaillée de leur définition figure dans 
les données supplémentaires 1.
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avec 11 individus supplémentaires pour lesquels seul le 
Cyt-b était disponible.

Nous avons comparé huit scénarios qui auraient pu 
conduire à la structure génétique spatiale actuelle du 
mouflon de Corse (voir la figure 2 et le tableau 
supplémentaire S4 pour une description détaillée). En bref, 
nous avons pris en compte les cas où les populations de 
Cinto et de Bavella se sont formées simultanément ou 
successivement à partir de populations sources identiques 
(scénarios 1, 4, 4bis) ou différentes (scénarios 5, 5bis). Les 
scénarios testés ont également pris en compte le fait qu'une 
seule population a été introduite au cours du Néolithique, 
tandis que l'autre est issue de cette population ancestrale, 
soit par scission en raison de goulets d'étranglement 
démographiques et/ou génétiques (scénarios 2), soit en 
vertu de translocations récentes facilitées par l'homme 
(scénarios 3, 3bis).

Tous les scénarios ont été considérés comme également 
probables et les valeurs préalables ont été choisies après 
des analyses préliminaires en fonction de leur signification 
biologique et de notre connaissance de l'histoire du 
mouflon de Corse (Fig. 2 ; voir également les données 
complémentaires 1 pour une explication détaillée). Tous 
les antécédents ont été fixés de manière à suivre une 
distribution uniforme. Les modèles de mutation ont été 
conservés en tant que paramètres par défaut mis en œuvre 
dans DIYABC
v.2.1.0 (c'est-à-dire le modèle de mutation pas à pas 
généralisé pour les microsatellites avec les paramètres par 
défaut, et les paramètres par défaut avec un modèle de 
substitution HKY85 + G + I (I = 0,55, α = 0,92, voir ci-
dessus) pour Cyt-b, voir les données supplémentaires 1 
pour plus de détails). En ce qui concerne les statistiques 
sommaires, pour l'ADN microsatellite, nous avons inclus : 
le nombre moyen d'allèles et la diversité génétique 
moyenne entre les loci par et parmi les populations, l'indice 
M moyen par population, le FST et la (dµ)2 distance entre 
les populations. Pour l'ADN mitochondrial, les statistiques 
sommaires comprenaient le nombre moyen d'haplotypes et 
le nombre de sites de ségrégation par et entre les 
populations, l e s  différences moyennes par paire par 
population et la distance FST entre les paires de populations. 
Nous avons généré 8 000 000 d'ensembles de données 
simulées ; la pré-évaluation des combinaisons scénario-
prieur a été entreprise à l'aide d'une analyse en 
composantes principales (ACP) ainsi que des valeurs 
numériques des statistiques sommaires. Les probabilités a 
posteriori des scénarios et les distributions d e s  
paramètres démographiques ont été calculées en utilisant le 
1% le plus proche des ensembles de données simulées par 
rapport aux données observées. Enfin, comme le 
recommandent Cornuet et al. (2015), la fiabilité du modèle 
le plus soutenu a été testée à l'aide de l'analyse de " 
vérification du modèle " dans DIYABC. Cette étape évalue 

la qualité de l'ajustement du modèle en comparant les 
données observées et simulées sous la distribution 
prédictive postérieure. La comparaison a été effectuée en 
utilisant à la fois l'ACP et les valeurs numériques de toutes 
les statistiques sommaires disponibles dans DIYABC (c'est-
à-dire les 19 utilisées pour le choix du scénario plus toutes 
les autres disponibles, 37 au total ; voir le tableau 
supplémentaire S6).
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Résultats

ADN mitochondrial

Au total, 135 haplotypes ont été déduits des 327 
séquences alignées (56 et 53 séquences provenant des 
populations de Bavella et de Cinto, respectivement, plus 
218 séquences extraites de GenBank). Les 109 séquences 
obtenues dans l'étude préalable correspondaient aux 
haplotypes déjà publiés par Guerrini et al. (2015) (H2, H4 
et H7 avec les numéros d'accès GenBank LN651260, 
LN651262 et LN651265, respectivement). Trois 
haplotypes étaient présents dans la population de Cinto : 
H2 a été trouvé chez 17 individus (32 % de l'échantillon 
de population étudié), H4 chez 4 (8 %) et H7 chez 32 (60 
%). Les 56 Bavella mouflon possédaient tous l'haplotype 
H4 (figure 1C, figure supplémentaire S2).

Reconstruction phylogénétique et réseau d'haplotypes

La reconstruction phylogénétique a été réalisée sur la base 
de 120 séquences représentant la diversité des haplotypes 
et l'aire de répartition géographique (c'est-à-dire en 
supprimant pour chaque emplacement géographique les 
haplotypes dupliqués ; voir le tableau supplémentaire S1). 
Les résultats ont mis en évidence une séparation nette 
entre O. gmelini et O. vig- nei (Fig. 3). Au sein d'O. 
gmelini, les individus du Moyen-Orient (Turquie, 
Arménie et Iran) se regroupent pour la plupart avec un fort 
soutien statistique et divergent de manière significative du 
mouflon de la Méditerranée occidentale. Néanmoins, 
plusieurs haplotypes iraniens et turcs étaient très proches 
de ceux détenus par les mouflons corses et sardes. Un 
individu du Kazakhstan et un de l'Iran se sont regroupés 
dans le clade corse (Cinto)/sarde (Fig. 3). Parmi les 120 
haplotypes utilisés dans la reconstruction phylogénétique, 
29 ont été associés sans ambiguïté à O. gmelini du 
Moyen-Orient ou de la Méditerranée (Fig. 3). Il est 
intéressant de noter qu'aucun individu hybride O. gmelini 
× O. vignei n'a été inclus dans le clade Corse/Sardaigne, 
tandis que huit se sont regroupés dans le clade du Moyen-
Orient. Ce dernier incluait également l'unique haplotype 
Cyp- riot, qui était le seul mouflon méditerranéen proche 
du mouflon asiatique d'Arménie.

Lorsque l'on se concentre sur les 29 haplotypes sans 
ambiguïté

Le réseau a confirmé l'image évolutive fournie par la 
reconstitution phylogénétique (Fig. 1C). En effet, un 
haplotype (EU365973) trouvé en Turquie et en Iran était 
très proche de ceux de Corse et de Sardaigne, tandis que 
l'haplotype H7 était partagé par les mouflons de 
Sardaigne, d'Iran, du Kazakhstan et de Cinto. L'haplotype 
chypriote était également proche de plusieurs haplotypes 
du Moyen-Orient - dont l'unique haplotype arménien - et 

n'était partagé qu'avec des individus iraniens. L'haplotype 
H2 n'a été trouvé qu'à Cinto et dans la population sarde, 
tandis que l'haplotype H4 était propre à la Corse.
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◂Fig. 3 Arbre de vraisemblance maximale des espèces d'Ovis 
d'Eurasie. Les supports des branches principales sont indiqués 
(bootstraps, n = 1000). Les étiquettes grises représentent les taxons 
pour lesquels il existe une incohérence entre le nom d'espèce indiqué 
le long de la séquence d'ADN publiée et sa position dans l'arbre. La 
nomenclature est composée du numéro d'accès GenBank suivi d'un 
acronyme représentant l'espèce (selon la façon dont elle a été 
nommée dans l'article original, voir le tableau supplémentaire S1 et 
ci-dessous) et la localité (si elle est connue) où l'individu a été 
échantillonné. Les séquences de mouflons méditerranéens sont 
colorées en fonction de leur origine géographique et selon les 
couleurs du réseau d'haplotypes (Fig. 1C). Pour les noms d'espèces, 
O.a signifie Ovis ammon, O.v.a : Ovis vignei arkal, O.o : Ovis 
orientalis, O.o.v : Ovis orientalis × Ovis vig- nei, O.v.bl : Ovis vignei 
blandfordi, O.v.p : Ovis vignei punjabensis, O.v.v : Ovis vignei 
vignei, O.v.bo : Ovis vignei bochariensis, O.v : Ovis vignei, O.v.c : 
Ovis vignei cycloceros, O.g.m.Cor : Ovis gmelini musi- mon var. 
Corsicana, O.o.g : Ovis orientalis gmelini, O.o : Ovis ori- entalis, 
O.o.m : Ovis orientalis musimon, O.o.a : Ovis orientalis ana- tolica, 
O.o.i : Ovis orientalis isphahanica, O.o.pKo : Ovis orientalis 
population Ko, O.o.l : Ovis orientalis laristanica. Il convient de noter 
ici qu'Ovis orientalis est un nom déprécié et qu'Ovis gmelini devrait 
être utilisé à la place (Groves et Grubb 2011 ; Hadjisterkotis et Lovari 
2016).

Estimation du temps de divergence

La divergence entre les lignées corses/sardes et chypriotes a 
été datée de 560 000 ans BP [292 400-963 500]95% HPD  
(figure supplémentaire S1). Un deuxième événement a 
séparé les haplotypes irakiens/turcs et corses/sardes 320 000 
ans BP [143 000-567 300] 95% HPD. La Corse et la 
Sardaigne ont divergé plus récemment. L'haplotype H2, 
que l'on trouve à la fois en Corse (Cinto) et en Sardaigne, 
s'est séparé de H4 et H7 110 000 ans BP [36 100-227 
400]95% HPD . Haplotype
H4, qui n'a été trouvé qu'en Corse, s'est séparé de H7 
(Corse/Sardaigne) 70 000 ans BP [2 300-166 400]95% HPD  
(Supplementary Figure S1). Il est intéressant de noter que les 
deux autres hap- lotypes trouvés en Sardaigne n'ont divergé 
que de ceux présents en Corse 190 000 ans BP [71 800-344 
100] 95% HPD.

ADN microsatellite

Erreurs de génotypage

Le panel de microsatellites a permis de discriminer 
efficacement l e s  mouflons. Les probabilités d'identité 
en considérant des individus non apparentés ou frères et 
sœurs étaient PID  = 3,0 × 10–9 et PIDsibs = 1,2 × 10–4 pour le 
Cinto et PID  = 3,0 × 10–8 et PIDsibs = 3,9 × 10–4 pour les 
populations de Bavella. L'indice de qualité moyen pour les 
fèces était de 0,95, ce qui indique une très bonne qualité 
pour ce type d'échantillon. A Cinto, aucune preuve 
d'abandon d'allèle et d'erreur de notation n'a été trouvée en 
utilisant MICROCHECKER v.2.2.3, alors que des allèles 
nuls ont été enregistrés à 6 loci. Cependant, leurs 

fréquences étaient relativement faibles (f = 0,11, 0,10, 
0,08, 0,13, 0,07, 0,12 pour BM8125, HUJ616, MCM140, 
OarCP34, OarHH47 et OarH47).
SRCRSP1, respectivement ; estimation de Van Oosterhout 
et al. d'après Van Oosterhout et al. 2004) et l'occurrence de 
la maladie d'Alzheimer.
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L'existence d'une forte structure génétique intra-population 
a été considérée comme l'explication la plus probable de ce 
résultat (Chapuis et Estoup 2007). En effet, lorsque la 
structure de la popula- tion de Cinto a été étudiée, deux 
groupes fortement soutenus ont été trouvés (voir les figures 
supplémentaires S3 et S4 et Portanier 2018) et aucun allèle 
nul n'a été révélé lorsque l ' analyse a été effectuée au sein 
de chaque groupe (Portanier 2018). À Bavella, aucune 
erreur de génotypage n'a été détectée à l'aide de 
MICROCHECKER et, comme ci-dessus, l'apparition 
d'allèles nuls aux loci OarHH47 et OarJMP29 (f = 0,10 
pour les deux loci) a été attribuée à un niveau significatif de 
structure génétique intra-population (figures 
supplémentaires S3 et S4 et Portanier 2018). Encore une 
fois, au sein des clusters, seul OarHH47 était encore 
soupçonné d'inclure des allèles nuls (f = 0,20, un seul 
cluster), ce résultat étant probablement dû au nombre 
relativement faible d'individus génotypés dans ce cluster (n 
= 20).

Diversité et structure génétiques des populations

Dans la population de Cinto, sept paires de loci étaient en 
DL (HUJ616-OarCP34, HUJ616-SRCRSP1, MAF70- 
OarHH47, OarCP34-OarHH47, OarCP34-SRCRSP1,
OarHH47-SRCRSP1 et OarVH72- SRCRSP1). Au moins 
un locus de chaque paire était suspecté d'inclure des allèles 
nuls (voir ci-dessus). Dans la population de Bavella, deux 
paires de loci (HUJ616-OarCP34 et HUJ616-OarVH72) 
étaient en DL. Dans les deux populations, le niveau de 
diversité génétique était relativement faible. La population 
de Bavella ne s'est pas écartée de l'HWE, contrairement à la 
population de Cinto, qui présentait des valeurs FIS positives 
significatives, suggérant un excès d'homozygotes à trois 
loci (tableau 1, tableau supplémentaire S3). Néanmoins, 
l'écart par rapport au HWE a disparu lorsque les loci 
soupçonnés d'inclure des allèles nuls ont été supprimés 
(tableau supplémentaire S3). Afin de s'assurer que les 
analyses en aval ne seraient pas faussées par la présence de 
loci soupçonnés d'inclure des allèles nuls ou d'être en DL, 
nous avons utilisé soit l'ensemble des données (16 loci), soit 
un sous-ensemble sans les loci problématiques. Ces 
derniers comprenaient BM8125, HUJ616, MCM140, 
OarCP34, OarHH47 et SRCRSP1 pour la population de 
Cinto et OarJMP29 pour celle de Bavella. L'ensemble de 
données réduit comprenait donc 9 loci. Les résultats étaient 
qualitativement et quantitativement très similaires les uns 
aux autres et seuls ceux obtenus en se basant sur l'ensemble 
des données sont fournis dans le manuscrit.

Différenciation génétique entre les deux popu-
Les allèles propres aux populations de Bavella et de Cinto 
étaient élevés (FST = 0,23 [0,13 ; 0,32]95% , p < 0,0001). En 
outre, 15 et 17 allèles étaient privés aux populations de 

Bavella et de Cinto, respectivement. Le regroupement 
bayésien avec STRUCTURE a mis en évidence l'existence 
d'une forte divergence génétique entre les deux 
populations. La méthode Evanno a clairement indiqué un 
nombre optimal de deux allèles.
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Tableau 1 Estimations de la 
diversité génétique (moyenne 
sur les loci ± SD) et valeurs FIS 
pour les deux populations de 
mouflons de Corse

Population n Na Ar Ho Il FIS

Bavella 59 3.06 ± 1.29 3.03 ± 1.24 0.41 ± 0.22 0.44 ± 0.23 0.085
Cinto 117 3.19 ± 1.05 3.09 ± 1.03 0.45 ± 0.18 0.50 ± 0.19 0.114*

n taille de l'échantillon, Na nombre d'allèles, Ar richesse allélique, Ho hétérozygotie observée, He 
hétérozygotie attendue
*Les valeurs de FIS sont significativement différentes de zéro (niveau nominal ajusté de Bonferroni = 0,002).

 

Fig. 4 Analyse bayésienne des génotypes multilocus de l'ADN microsatellite calculés avec STRUCTURE. Chaque individu est représenté par une 
barre verticale divisée en K segments, dont la longueur est proportionnelle à l'appartenance estimée aux K groupes.

(figure supplémentaire S5). Le maximum de vraisemblance 
K a également apporté un soutien important à K = 2 (bien 
que K = 3 ait reçu un soutien maximal en raison de la 
structure génétique intra-population de Cinto ; voir les 
figures supplémentaires S4 et S5) et le succès de 
l'affectation a été de 100 % parce que le premier et le 
deuxième groupe comprenaient tous les individus des 
populations de Cinto et de Bavella, respectivement (figure 
4). La probabilité a posteriori d'appartenance allait de 
0,955 à 0,998 et de 0,888 à 0,998 pour les groupes de Cinto 
et de Bavella, respectivement (figure 4).

Calcul bayésien approximatif

Sur la base de l'ACP et des valeurs numériques des 
statistiques sommaires, nous avons observé une bonne 
congruence entre la combinaison scénarios-priorités et 
l'ensemble des données observées, révélant que la première 
était capable de produire des ensembles de données 
simulées qui étaient suffisamment proches des seconds. En 
effet, dans l'ACP, les données observées étaient imbriquées 
dans les distributions a priori (figure supplémentaire S6) et 
seules quelques statistiques sommaires calculées sur les 
données simulées ont fourni des valeurs significativement 
différentes de celles observées (7 à 8 sur 19 selon le 
scénario considéré, tableau supplémentaire S5). Une 
probabilité postérieure comparativement plus élevée (tous 
< 0,01 ; voir la figure supplémentaire S7) a été révélée 
pour le scénario 2 (approche logistique : 0,9896 [0,9881 ; 
0,9910]95% HPD  sur la base des 80 000 ensembles de 
données simulées les plus proches des données observées). 
Le deuxième scénario le plus soutenu était le scénario 4bis 
(probabilité a posteriori : 0,0087 [0 ; 0,14]95% HPD ). 
D'autres proba-
étaient 0,001 [0 ; 0,13]95% HPD , 0,0004 [0 ; 0,13]95% HPD ,

0,0001 [0 ; 0,13]95% HPD , 0,0011 [0 ; 0,14]95% HPD , 0,00 [0 ;
0,13]95% HPD  et 0,00 [0 ; 0,13]95% HPD, pour les scénarios 1, 
3, 3bis, 4, 5 et 5bis, respectivement. La vérification du 
modèle a révélé une bonne congruence entre les données 
observées et les données simulées



Génétique de la 
conservation

1 3

Tableau 2 Moyenne, médiane et quantiles 2,5-97,5% des estimations 
des paramètres historiques dans le cadre du scénario démographique 
2 modélisé dans DIYABC

Moyenne Médiane 95%CIP Valeurs antérieures

N1 478 447 109-947 2-1000
N2 391 374 95-837 2-1000
N3 5580 5550 1290-9770 2-10,000
Na 8150 8530 4390-9940 2-10,000
T2 606 497 126-1794 42-9683
Ti 7957 7873 6778-9557 6736-9683

Les paramètres temporels sont exprimés en années BP (temps de 
génération du mouflon : 4,21 ans ; Hamel et al. 2016). Pour plus de 
détails sur les définitions préalables, voir les données 
supplémentaires 1.

dans le cadre du scénario 2 à partir de la distribution 
prédictive postérieure et de la distribution antérieure 
(figure supplémentaire S8). Seules quelques statistiques 
sommaires observées se trouvaient dans les queues des 
distributions des statistiques sommaires calculées à partir 
des données simulées (5 sur 37, dont aucune n'avait une 
probabilité de queue inférieure à 0,001 ; tableau 
supplémentaire S6), ce qui indique une bonne fiabilité 
pour ce modèle le plus soutenu (Estoup et al. 2018). Les 
estimations des paramètres historiques dans le cadre du 
scénario 2 suggéraient que les fondateurs de la population 
ancestrale de Corsi- can auraient pu être introduits vers 8 
000 ans BP (Ti ), avant de se diviser (T2 ) 606 ans BP en 
populations de Cinto et de Bavella (tableau 2, figu- re 
supplémentaire S9).

Discussion

Cette étude est la première étude génétique à grande 
échelle réalisée sur les populations de mouflons de Corse. 
Le séquençage de l'ADN mitochondrial a révélé 
l'existence de trois haplotypes dans les populations de 
mouflons de Corse.
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Corse, qui étaient soit partagées soit très proches de celles 
détenues par les individus kazakhs, iraniens et turcs (Fig. 
1C et 3), réaffirmant ainsi que le mouflon corse est un 
descendant du mouflon asiatique introduit dans le bassin 
méditerranéen. Par conséquent, la population corse devrait 
être invariablement désignée comme O. g. musimon, c'est-
à-dire comme une sous-espèce du mouflon asiatique. Les 
estimations du temps de divergence et la structure 
génétique de la population suggèrent que le flux génétique 
entre les deux populations corses a été restreint pendant de 
nombreuses générations. L'ABC soutient l'intro- duction 
d'une population ancestrale unique, avec deux dèmes issus 
plus tard et évoluant séparément au cours des siècles 
passés.

Historique de la population de mouflons de Corse

De nombreuses études ont porté sur l'histoire des moutons 
domestiques (e.g. Chessa et al. 2009 ; Demirci et al. 2013 ; 
Ciani et al. 2020). Par conséquent, le genre Ovis est 
probablement l'un des taxons les plus étudiés d'un point de 
vue phylogénétique. Cependant, alors que les mouflons 
sardes et chypriotes ont été largement étudiés (e.g. Guerrini 
et al. 2015 ; Sanna et al. 2015 ; Mereu et al. 2019), la 
même attention n'a pas été portée au mouflon corse. En 
étudiant pour la première fois Cinto et Bavella en tant que 
populations distinctes de mouflons, nous avons constaté 
qu'elles différaient l'une de l'autre par leur composition 
haplotypique. D'autre part, les haplotypes trouvés en Corse 
se retrouvent également en Sardaigne, en Iran et au 
Kazakhstan (Fig. 1C). L'individu kazakh (KF938360, Lv et 
al. 2015) avec H7 a été considéré comme un hybride 
possible par Mereu et al. (2019), car il s'est regroupé avec 
des mouflons allemands dans leurs reconstructions basées 
sur la boucle D mitochondriale. L'hap- lotype H7 a 
également été détecté chez des individus iraniens sauvages 
(Rezaei et al. 2010, EU365975 ; Meadows et al. 2011, 
HM236185) ainsi que chez des moutons domestiques (voir 
par exemple Niu et al. 2016). Dans l'ensemble, cela peut 
suggérer que le mouflon kazakh descend d'une brebis 
domestique. Hormis cet individu douteux, le clade 
Corse/Sardaigne était phylo-génétiquement proche des 
autres haplotypes iraniens et turcs (Fig. 3), un résultat en 
parfait accord avec l'origine moyen-orientale attendue du 
mouflon corse (Chessa et al. 2009 ; Rezaei et al. 2010). 
Plus important encore, en s'appuyant sur un échantillon 
beaucoup plus grand que ceux étudiés dans les études 
précédentes (Rezaei et al. 2010 ; Guerrini et al. 2015 ; 
Mereu et al. 2019), nous avons fourni des preuves 
génétiques claires de la descendance des mouflons corses et 
sardes de leurs homologues asiatiques, leurs congénères 
chypriotes étant les plus proches de ces derniers (Chessa et 
al. 2009). Par conséquent, le mouflon de Corsi- can ainsi 
que certaines populations sardes peuvent représenter le 

descendant génétiquement et phénotypiquement le plus 
préservé du mouflon asiatique dans la Méditerranée 
occidentale (Barbato et al. 2017).
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Dans la population de Cinto, seuls quelques individus 
possédaient l'hap- lotype H4. Bien que H2, H4 et H7 aient 
divergé les uns des autres beaucoup plus récemment que 
la population chypriote en ce qui concerne les haplotypes 
iraniens, cette différenciation semble néanmoins avoir 
précédé l'introduction du mouflon en Corse (70 000-110 
000 BP). La présence d'un haplotype (H4) partagé par les 
populations de Cinto et de Bavella ne permet pas d'établir 
si ces populations sont issues d'une même source ou de 
sources différentes. La seconde hypothèse peut trouver un 
appui dans les dif- férences phénotypiques observées entre 
les individus de Cinto et de Bavella (Maudet et Dubray 
2002 ; Sanchis 2018) ainsi que dans les résultats des 
études de génétique humaine réalisées en Cor- sique. En 
effet, une différenciation nord-sud similaire a été détectée 
dans l'installation à travers l'île de différents groupes 
humains originaires de diverses zones géographiques, y 
compris l'Iran (Tofanelli et al. 2001 ; Vona et al. 2003 ; Di 
Cristofaro et al. 2018). Un tel scénario, à savoir des 
populations génétiquement différentes à la suite 
d'événements d'introduction distincts, a néanmoins reçu 
un soutien très faible dans l'ABC par rapport à celui 
suggérant un seul groupe de fondateurs et une scission 
ultérieure (figure supplémentaire S7).

Bien que les mouflons aient pu persister dans la majeure 
partie de l'Europe de l'Est, ils n'ont jamais été utilisés.

Gius- tiniani 1531 dans Dubray et Roux 1985 ; Pfeffer 
1967 ; Simon- poli 1995 ; mais voir Dubray 1984), les 
variations de taille de la population et les goulets 
d'étranglement génétiques ou les adaptations locales 
pourraient avoir conduit des haplotypes divergents à 
persister dans des zones géographiques 
différentes/éloignées après la scission, contribuant ainsi à 
la structure actuelle de la population. Ce schéma pourrait 
également résulter de la tendance des mouflons à afficher 
une forte philopatrie féminine (Dubois et al. 1992, 1994 ; 
Dupuis et al., 2002) et de faibles capacités de dispersion 
(Dubois et al. 1996 ; Portanier et al. 2017), parallèlement 
à des caractéristiques paysagères très résistantes aux flux 
de gènes entre les deux populations (par exemple, les 
crêtes et les thalwegs ; Marchand et al. 2017 ; Portanier et 
al. 2018). Cela peut également expliquer la structure 
spatiale nord-sud similaire détectée à l'échelle intra-
populationnelle au sein des populations de Cinto et de 
Bavella (figures complémentaires S1, S3 et S4). Enfin, les 
quelques mouflons partageant des haplotypes entre les 
populations de Cinto et de Bavella peuvent être les 
descendants d'anciennes lignées mieux représentées, et/ou 
le résultat de translocations médiées par l'homme.

Selon ABC, le mouflon de Corse aurait été
introduit vers 8000 ans avant notre ère (Ti  dans le tableau 
2). Bien que des études paléontologiques aient daté 
l'apparition du mouflon à 6000 ans BP (Vigne 1988, 
1992), nos estimations suggèrent que les Néolithiques 

auraient pu atteindre la Corse bien plus tôt (voir aussi 
Poplin 1979). Cette estimation peut néanmoins représenter 
le moment où la divergence entre le troupeau voyageant 
avec les Néolithiques et la population source ancestrale est 
devenue suffisamment importante pour être détectable. 
Cette divergence pourrait avoir eu lieu un peu plus tôt que la
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l'introduction effective du mouflon en Corse. La scission 
conduisant à deux populations distinctes semble s'être 
produite vers 600 [126-1793]95%IC  ans BP. Au cours de 
cette période, un certain nombre de conflits humains ont eu 
lieu en Corse (sous le gouvernement de la République de 
Gênes), et une augmentation de la diversité de la faune non 
endémique a été décrite comme le résultat d'activités 
maritimes intenses conduisant à l'extinction d'espèces 
endémiques et au déclin de taxons tels que le mouflon 
(Vigne 1992). Le déclin démographique et la perte 
d'habitat pourraient avoir contribué à de forts goulots 
d'étranglement et à la fragmentation de la population de 
mouflons. Néanmoins, dans cette étude, les intervalles de 
confiance autour des estimations des paramètres étaient 
importants (tableau 2). Bien que cela soit couramment 
observé dans les analyses ABC (par exemple Cabrera et 
Palsbøll 2017 ; Stone et al. 2017 ; Allen et al. 2020), cela 
peut représenter un inconvénient important et il convient 
d'en tenir compte lors de l'interprétation des résultats.

Histoire récente de la population de mouflons de 
Corse

À l'exception de Guerrini et al. (2015), qui ont inclus 
quelques individus génotypés à des loci microsatellites, 
cette étude est la première à être réalisée sur le mouflon de 
Corse à une grande échelle spatiale et avec une grande 
taille d'échantillon tout en se concentrant sur Cinto et 
Bavella en tant que populations distinctes. Nous avons 
constaté une forte différenciation génétique entre les deux 
populations, comme le révèlent les approches FST et 
Bayesian genetic clustering (Fig. 4). En outre, de 
nombreux allèles privés ont été détectés, ce qui renforce 
l'hypothèse d'une absence de flux de gènes entre les deux 
populations, que ce soit dans le présent ou dans un passé 
récent (c'est-à-dire il y a quelques dizaines ou centaines de 
générations ; Land- guth et al. 2010 ; Haasl et Payseur 2011 
; Safner et al. 2011). Ce résultat est conforme à nos attentes, 
car la dispersion naturelle des mouflons entre Cinto et 
Bavella a été jugée très improbable en raison des capacités 
de dispersion limitées et de l'existence de barrières au flux 
génétique (voir ci-dessus).

Dans les deux populations étudiées, l'hétérozygotie et la 
richesse allélique étaient faibles (tableau 1), probablement 
en raison de goulets d'étranglement génétiques liés au 
déclin de la taille de la population (Pfeffer 1967). Plus 
généralement, de faibles niveaux de diversité génétique sont 
typiques des populations de mouflons (Ozüt 2001 ; Barbato 
et al. 2017). Bien que cela puisse être préoccupant en 
termes de fitness, de persistance de la population et de 
potentiel adaptatif pour l'espèce (Gaggiotti 2003 ; 
Frankham et al. 2004 ; Kaeuffer et al. 2008 ; Portanier et 
al. 2019), il convient de rappeler que de nombreuses 
populations introduites se sont révélées capables d'atteindre 

un niveau élevé de diversité génétique sans se soucier de 
leur persistance, même en tant que descendants d'un très 
petit groupe de fondateurs (Uloth 1972 ; Giffin 1979 ; 
Weller 2001 ; Kaeuffer et al. 2007 ; Portanier et al. 2017). 
Par conséquent, la pénurie de ressources (Ciuti et al. 2009) 
plutôt qu'une faible diversité génétique pourrait être le 
principal facteur de menace à long terme (Boussès et Réale 
1998 ; Garel et al. 2005),
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surtout à la lumière du changement climatique qui sévit 
actuellement (Paeth et Hense 2005).

Perspectives de conservation du mouflon de Corse

La chasse au mouflon est interdite sur l'ensemble de l'île 
de Corse depuis 1953, l'espèce a donc bénéficié d'une 
préservation précoce mais non complète. Néanmoins, le 
mouflon de Corse a très récemment été reconnu comme 
une espèce officiellement protégée (arrêté ministériel du 
1er mars 2019, NOR : TREL1824291A) et bénéficiera 
donc d'une stratégie de conservation plus adéquate à 
l'avenir. Cependant, cette dernière doit prendre en compte 
des questions importantes telles que l'établissement de la 
question de savoir si les populations de Cinto et de 
Bavella doivent être gérées de la même manière et si leur 
con- nectivité génétique doit être restaurée ou non. Deux 
catégories principales d'unités de conservation ont été 
décrites jusqu'à présent : les unités significatives du point 
de vue de l'évolution (ESU ; Ryder 1986 ; Moritz 1994) et 
les unités de gestion (MU ; Moritz 1994, Taylor et Dizon 
2005). Alors que la monophylie réciproque et la 
divergence de la fréquence des allèles aux loci de l'ADN 
mitochondrial et nucléaire, respectivement, sont requises 
pour être reconnues comme des ESU, les MU sont 
définies comme des "populations démographiquement 
indépendantes dont la dynamique de population (par 
exemple, le taux de croissance de la population) dépend 
largement des taux de natalité et de mortalité locaux plutôt 
que de l'immigration" (Palsbøl et al. 2007). Étant donné 
que la monophylie réciproque n'a pas été révélée entre les 
lignées d'ADNmt des deux populations corses, les 
mouflons de Bavella et de Cinto ne peuvent pas être 
considérés comme des ESU. Cependant, leur forte 
différenciation génétique et leur indépendance 
démographique (depuis environ 600 ans BP selon l'ABC) 
nous permettent de recommander de les considérer 
comme deux MU distinctes et, en tant que telles, gérées de 
manière indépendante.

Sur la base des résultats obtenus dans la présente étude, 
deux

des types de stratégies de gestion peuvent être envisagés. 
L'origine commune déduite pour les populations de Cinto 
et de Bavella pourrait nécessiter des stratégies de 
conservation visant à restaurer la connectivité génétique 
entre elles. En effet, on s'attend à ce que le flux de gènes 
entre MU soit non seulement inoffensif, mais aussi 
potentiellement bénéfique pour l'augmentation de la 
diversité génétique et donc le maintien du potentiel 
adaptatif (Frankham et al. 2004 ; Mills 2013). Cependant, 
les échanges génétiques naturels entre les populations de 
Cinto et de Bavella semblent avoir été entravés pendant 
environ 144 générations de mouflons (environ 600 ans). 
En outre, la dynamique observée dans les populations de 

mouflons introduites (par exemple, succès reproductif 
élevé et restauration rapide de la variabilité génétique ; 
Garel et al. 2005 ; Kaeuffer et al. 2007, 2008) suggère que 
l'évolution peut être très rapide dans ce taxon. Dans 
l'ensemble, cela peut conduire à l'apparition hâtive 
d'adaptations locales, par exemple, en raison des 
différences existant entre les deux habitats (par exemple, 
Cinto : 40,6% d'habitats ouverts ; Bavella : 19,7%). La 
forte divergence génétique actuelle et les risques potentiels 
liés à la translocation d'espèces très divergentes sont des 
facteurs de risque pour la survie de l'espèce.
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(comme la dépression de reproduction et la perte 
d'adaptations locales ; Edmands 2007) devraient inciter à la 
prudence en ce qui concerne les stratégies de conservation 
englobant l'échange d'individus entre les deux populations. 
D'autres études (par exemple, séquençage à l'échelle du 
génome et identification de la variation génétique 
adaptative, études d'association génome-environnement ; 
Holenhole et al. 2020 ; Dudaniec et al. 2018 ; González-
Serna et al. 2020) sont nécessaires pour évaluer les risques 
que de telles transloca- tions entraîneraient.

Tant qu'aucune des deux populations n'est en déclin, en 
particulier la plus petite de Bavella, nous ne 
recommandons pas d'utiliser une population pour 
compléter l'autre. Par conséquent, nous proposons une 
approche plus prudente pour leur gestion. Si des 
réintroductions sont nécessaires, elles seront planifiées en 
utilisant des individus issus de programmes d'élevage en 
captivité s'appuyant sur des mouflons échantillonnés dans 
la population concernée. Cela correspond parfaitement à ce 
qui est en cours pour la population de Bavella afin 
d'augmenter l'aire de répartition, la taille de la population et 
la diversité génétique (Rieu 2007). Un futur plan de 
réintroduction peut également tenir compte de l'existence 
de sous-structures au sein de la population (figures sup- 
plémentaires S3 et S4 ; Portanier 2018). Bien que des 
échantillons de plus grande taille dans la population de 
Bavella seraient probablement nécessaires pour confirmer 
les valeurs de FST entre ses propres clusters, la valeur 
élevée rapportée dans cette étude (FST = 0,16 et 0,20 dans 
les populations de Bavella et de Cinto, respectivement) était 
du même ordre de grandeur que celle trouvée entre les deux 
popula- tions, un résultat qui peut avoir des implications en 
termes de stratégies de con- servation. Il convient de noter 
que les analyses ABC ont révélé une estimation de la taille 
effective de la population de Cinto (Ne) en bon accord 
avec les connaissances antérieures. En effet, la dernière 
estimation de la taille de recensement (Nc) de la population 
de Cinto était de 900 individus (Garel et al. in press), 
conduisant à  u n  ratio Ne/Nc d'environ 0,5, une valeur 
élevée mais néanmoins congruente par rapport à celles 
obtenues pour d'autres espèces d'ongulés et d'Ovis (par 
exemple Ovis canadensis ; Hoban et al. 2020). De plus, on 
sait que les méthodes utilisées pour estimer la taille du 
recensement conduisent souvent à une sous-estimation de 
Nc (Morellet et al. 2007). Inversement, une taille de 
population effective d'environ 400 individus pour la 
population de Bavella semble très optimiste par rapport à la 
dernière estimation de Nc (environ 200 individus). Bien 
que le recensement puisse être biaisé à la baisse (Morellet 
et al. 2007), les estimations de la taille effective doivent 
être considérées avec précaution car elles sont associées à 
de larges intervalles de confiance (Tableau 2) et peuvent 
montrer une sensibilité à la définition préalable (comme 
nous l'avons observé dans nos analyses préliminaires).

Bien que nous ne recommandions pas l'utilisation d'un 
système d'interopérabilité à médiation humaine, nous 
n'avons pas l'intention de le faire.

En ce qui concerne les échanges de populations, la 
préservation des habitats favorables au mouflon dans les 
deux massifs (par exemple les zones riches en herbe, les 
zones couvertes ; Garel et al. 2007 ; Marchand et al. 2015) 
ainsi qu'entre eux peut améliorer la restauration naturelle 
des flux de gènes entre les populations. Enfin, la survie du 
mouflon de Corse bénéficierait d'études supplémentaires sur 
les aspects suivants
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ses relations phylogénétiques avec les moutons 
domestiques. En effet, alors que la domestication des 
moutons a commencé il y a 11 000 ans BP (Zeder 2008), 
des temps de divergence de 110 000-171 000 ans BP entre 
les haplotypes de moutons et de mouflons ont été signalés 
pour les populations sardes et chypriotes (Sanna et al. 
2015 ; Mereu et al. 2019). Par conséquent, ces popula- 
tions ne devraient pas être considérées comme des 
descendants des moutons domestiques, mais plutôt 
comme des taxons sauvages qui ont évolué séparément, à 
savoir comme des pools génétiques uniques à conserver 
(Chessa et al. 2009 ; Guerrini et al. 2015). On peut 
s'attendre à ce qu'il en soit de même pour le mouflon de 
Corse, car il semble partager une grande partie de son 
histoire avec les mouflons de Sardaigne. 
Malheureusement, suite aux recommandations de la 
Commission internationale de nomenclature zoologique 
(voir aussi Wilson et Reeder 2005 ; les conventions de 
Washington et de Berne), le mouflon de Corse (et plus 
généralement de Méditerranée occidentale) est toujours 
considéré par plusieurs auteurs comme une sous-espèce 
domestique (O. aries musimon). Une telle désignation 
taxonomique peut sous-estimer l'importance de la 
protection du pool génétique unique du mouflon de Corse, 
en plus d'être avantageuse pour les personnes accusées de 
crimes contre le mouflon (par exemple les braconniers), 
un risque également suggéré pour le mouflon de Chypre 
(Guerrini et al. 2015). En se référant invariablement au 
mouflon de Corse en tant que
O. gmelini musimon favoriserait ainsi sa conservation et son 
développement.
réduire le risque d'extinction du mouflon méditerranéen 
en général (Hughes et al. 1997).

Informations complémentaires La version en ligne contient des 
informations complémentaires disponibles à l'adresse 
https://doi.org/10.1007/s10592-021-01399-2.
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