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Introduction

Le but dc cet article est de revoir brievement certaines
notions de genetique quantitative et de tenter de les adap-
ter a quelques types d'experiences couramment rencon-
trés en genetique forestiére.

Nous cherchons avant tout a mettre en évidence la mo-
tivation des notions et des formules fit-ce au prix d’expli-
cations quelque peu laborieuses.

Nous pensons en effet qu'il est dangereux d'appliquer
telles quelles et sans esprit critique des notions et des for-
mules de la genetique quantitative qui ont d'ailleurs été
principalement concues par des généticiens le plus sou-
vent préoccupés de la selection dans le regne animal.

Les situations rencontrees en amélioration des plantes
et spécialement des especes forestieres ne sont certes pas
sans analogie, mais elles peuvent néanmoins différer sen-
siblement.

Le premier chapitre est consacré a la révision de la
notion d’héritabilité et a son expression dans divers types
d'experiences.

Le second a trait a une des conséquences les plus impor-
tantes de I'etablissement de I'héritabilité, a savoir la dé-
termination du gain d'origine genetique.

Le troisieme donne quelques exemples d'application.

1. — L’héritabilité

I1. — Le concept

Un des problémes principaux qui préoccupe les cher-
cheurs chargés de I'amélioration est de connaitre la part
de la variabilite du matériel qu’il s’étudient qui est repro-
ductible. Chez les plantes, la reproduction peut avoir lieu
par voie generative (graines) ou par voie vegetative (bou-
tures). Cette part reproductible est appelée «héritabilité»,
car €elle est en somme une mesure du degré d’hérédité.

On considere classiquement que la part reproductible
par voie vegetative est I'«héritabilité au sens large» tandis
que la part reproductible par voie generative est 1’«hérita-
bilité au sens strict».

Envisageons un materiel génétique constitué d'un en-
semble d’éléments génétiques?) disposés dans une expérien-
ce comparative située elle-méme dans un milieu général
donne (macrosite).

Pour une caracteristique quelconque de chague élément
(hauteur, volume, etc.) on peut attribuer une «valeur phé-
notypique» (P). On peut considérer que cette derniére est
composée elle-méme d'une valeur genotypique (G), qui

1y D'apres notre définition (Nanson, 1965) I’élément génétique est
l'unité de base soumise au test et sur laguelle on desire étre ren-
seigne. L’élément peut donc désigner une varietk, une provenance
(ou origine), une descendance maternelle (half-sib) ou biparentale
(full-sib), un clone, etc. |11 est composé d’un, ou plus souvent de
plusieurs individus, dont on ne considére cependant que |I'ensemble
(production totale) ou des caractéristiques moyennes (hauteur
moyenne).
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correspond a la valeur moyenne de 1’élément dans le
macrosite considere, et d'une «deviation environnementale»
(E) dans laquelle sont comprises les fluctuations acciden-
telles du milieu a l'interieur de ’expérience (entre micro-
sites) les erreurs de mesures et d'echantillonnage, les inter-
actions génotypeX fluctuations accidentelles, et d'une fa-
con générale tout ce qui n'est pas attribuable a 1a valeur
genotypique. On a donc:
P=G+E,

avec my = 0, de sorte que mp = mg (M designe la moyenne
de la population d'elements).

Remarquons que suivant la conception classique, la
valeur genotypique n'est reproductible que par voie végé-
tative.

La valeur genotypique peut aussi se decomposer de la
facon suivante en parties considérées comme indépendan-
tes:

G=A+D+1,

ou A est la «valeur d’amélioration» OU «valeur génétique»,
ou valeur en tant que géniteur c’est-a-dire la fraction
transmissible a la descendance par voie generative dans
un systéme de reproduction donne, D est la «déviation de
dominance» due a l'ensemble des effects de dominance
entre génes homologues, et | est la «déviation d’épistasie»
due aux interactions entre couples de génes homologues.

Des lors, la «variance phénotypique» inter-éléments peut
se decomposer algebriquement de la facon suivante:

o?P = 02 (P—mp) = ¢* [(G—mg) + (E)] = 0% + 0%
+ 200V (G,E).

De méme, du fait que A, D et | sont indépendants,
02]') = UZA + 02D + 0'21 + 62]:‘ + 2COV (G, E)

L'heritabilite au sens large et I’héritabilité au sens rest-
reint sont définies respectivement comme suit:

h2; = 023/0%p €t h2A = 6°A/0°p. %)

L’héritabilité au sens restreint exprime donc bien la
part dela variabilite totale qui est reproductible a la géné-
ration suivante par voie generative dans un systéme de
reproduction donne.

Suivant la conception classique, I’héritabilité au sens
large exprime de méme la part de la variabilite totale qui
est reproductible a la generation suivante par voie vege-
tative.

Nous pensons que cette conception est trop restrictive
et nous proposons de |a généraliser.

A notre avis, I'héritabilité au sens large exprime — et
cela semble evident — la part de la variabilite totale qui
est reproductible par voie quelconque pour autant que
chague élément génétique reste identique a lui-méme.
Ce cas a lieu bien entendu dans un test comparatif de
clones de peuplier qui peuvent étre reproduits par boutures

3 Pour plus de clartk et de concision nous appellerons ht,
I’<héritabilité génotypique» et h?, V«héritabilité génétique».



venant soit des arbres du test, soit des souches-méres ori-
ginelles. Il a lieu aussi pour les provenances ou origines
qui, bien qu’a reproduction générative, peuvent étre en
principe réutilisées indéfiniment identiques, soit par croi-
sements panmictiques successifs entre individus de la méme
provenance soit par retour aux populations initiales. Il en
est de méme des descendances maternelles ou biparen-
tales: il suffit que le schéma de croisement soit reproduct-
ible. C’est aussi le cas des lignées pures ou de «variétés»
qui, bien qu’a reproduction générative restent en principe
inchangées au cours des générations. Certains cas spé-
ciaux de reproduction tels que l'apomixie peuvent aussi
rentrer dans cette catégorie.

Nous avons déja eu l'occasion de soutenir cette thése
dans des publications antérieures (Nanson, 1967 ¢, 1968 b).

1.2. — Mode de détermination

L’héritabilité génotypique peut étre estimée entre autres
a partir d’expériences qui respectent certaines conditions
telles que la répétition et la mise au hasard des éléments.

En effet, du fait de la mise au hasard (randomisation),
il n’y a pas en moyenne de corrélation entre E et G de sorte
que la variance phénotypique peut ce décomposer comme
suit:

o’p = o%g + o%.

Les composantes o%; et o?p peuvent ainsi étre estimées
a partir de l’analyse de la variance dont l'intérét dépasse
désormais celui du simple test d’hypothéses.

Nous considérons qu’il y a une mesure par parcelle
(exemple: volume du bois) ou une valeur moyenne par
parcelle (exemple: hauteur moyenne). Rappelons & ce pro-
pos qu’il est maintenant bien établi que la production
totale en bois par unité de surface, ainsi d’ailleurs que
la hauteur, sont dans de larges limites indépendantes de
la densité du peuplement, et donc du traitement (éclaire-
cies) et de la concurrence; par ailleurs, cette production
totale est liée a la hauteur par une relation trés étroite (re-
lation d’allométrie).

L’héritabilité qui intéresse le généticien est avant tout
celle qui a trait aux valeurs moyennes par élément et non
a la valeur de chaque parcelle. On ne reproduit en effet
pas des parcelles mais bien des éléments génétiques. Les
valeurs phénotypiques et génotypiques ainsi que les dé-
viations environnementales ne concerneront donc dans ce
qui suit que des moyennes de r répétitions par élément (a
la limite r peut étre égal a l'unité).

Cette derniére distinction est importante & considérer
car elle consacre une différence supplémentaire trés fré-
quente entre la sélection des animaux et celle des végé-
taux. Chez les premiers, 'unité de base est généralement
I'individu (cfr. Hanson, 1963). En outre, ces individus ne
peuvent évidemment se reproduire que générativement et
le produit d’un croisement ou d’un ensemble de croise-
ments n’est souvent pas reproductible identiquement car
les géniteurs ont généralement disparu avant que leur
produit ait été testé. Méme si ce produit était reproduct-
ible, il serait d’'un faible intérét car le nombre de descen-
dants en faisant partie est forcément limité (quelques
dizaines maximum?). Enfin, ce nombre trés réduit d’indi-
vidus par élément peut rendre les erreurs d’échantillon-
nage tres élevées, au point que l‘identité de 1‘élément gé-
nétique dans l'expérience comparative et a Il'utilisation
peut devenir sujette a caution.

Chez les arbres forestiers au contraire, les géniteurs
sélectionnés sur la base de tests de descendances peuvent
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étre maintenus en vie indéfiniement et sans difficulté par
greffe ou par bouture et le nombre de leurs descendants
issus de graines est en principe sans limite. Dans la sé-
lelection des animaux, on ne peut donc guére employer
que l’héritabilité au sens restreint appliquée a des indi-
vidus et non a des moyennes. Remarquons que cette con-
clusion s’applique aussi a la sélection massale des arbres
en peuplement d‘aprés leur phénotype en vue de créer
un verger clonal.

Notons enfin que I’héritabilité est un parameétre propre
a l’'expérience considérée et éventuellement au stade de
développement des plantes qui en font partie. IL’héritabilité
est en effet une mesure de la précision de l’expérience
puisqu’elle nous informe du degré de concordance entre
les valeurs observées (phénotypiques) et les valeurs vraies
(génotypiques). Elle dépend donc dans une certaine mesure
de l'expérimentateur qui peut 'augmenter par le choix
judicieux d'un schéma expérimental adéquat et un soin
accru dans l’installation.

La variance o®; peut contenir certains effets non stric-
tement génotypiques mais qui sont la plupart du temps
transmis avec le génotype, tels que certains effets de con-
ditionnement (climat de maturation des graines, effet ma-
ternel, etc.). Nous pensons que ces effets de conditionne-
ment sont labiles et qu’ils disparaissent peu a peu au
point de s’estomper complétement aprés quelques années.

Cette question a été étudiée par Pearce (1965) qui montre,
sur la base d’une longue expérience, que 1”effet de con-
ditionnement du milieu de la pépiniére sur des plants de
pommier (Malus sp.) disparait apres que ces plants, replan-
tés dans un nouveau milieu, aient atteint un diametre égal
au triple environ du diametre a la plantation. Pour des
plants forestiers, cela équivaudrait & moins de 5 ans.

Cependant, méme s’ils ne disparaissaient pas compléte-
ment, ces effets ne seraient pas génants du point de vue
pratique puisqu’ils sont en général liés au génotype con-
sidéré et donc reproductible avec lui. Si ce n’est pas le cas,
I’héritabilité génotypique devient la «répétabilité» telle
qu’elle est définie par KemptHORNE (1957) et FaLconer (1960).

Dans les divers types d’expérience qui suivent, on ne
considére que le modéle complétement aléatoire. Cela sig-
nifie que les divers facteurs (éléments, blocs, etc.) sont
considérés choisis au hasard parmi un ensemble possible
(population au sens statistique). Les parameétres dérivés
des analyses sont ainsi des estimations des paramétres de
I’ensemble considéré.

1.2.1. — Expériences compléetement au hasard («fully rando-
mized experiment»)
a) Nombre égal de répétitions

Supposons n éléments répétés chacun r fois avec mise au
hasard des éléments dans les parcelles d’'un champ d’ex-
périence.

Chaque observation par parcelle est une variable aléa-
toire X;; qui peut étre considérée comme étant égale a la
somme de la moyenne générale (m) dans le macrosite con-
sidéré, d’'une déviation due au ie élément génétique (y;,
avec i=1...n) et d’'un résidu constitué par tout ce qui
n’est pas attribuable au facteur élément (5 avec j=1...1).
On a donc le modéle mathématique:

Xij:m+}’i+£ij.
On suppose que les distributions sont au moins approxi-

mativement normales que y et ¢ sont indépendants et que
¢ est distribué N?®) (0,0,), ce qui implique I'hypothése d’éga-

%) N signifie distribution normale.




lité des variances intra-éléments. Cette derniére hypothése
peut étre testée au moyen des tests de HarTLEy et BARTLEY
(cfr. DacneLig, 1970). Remarquons que ces hypothéses cor-
respondent a celles qui sont nécessaires pour que l’analyse
de la variance puisse étre réalisée valablement.

La variance de la population de X (variance phénotypi-
que est donc égale a:

o?p = o’y = 0%, + 0%,

et la variance génotypique inter-élément est égale a:
o = ogy. La part de la variance phénotypique attribuable
au facteur élément est donc de: 62,/ (02, + ¢2,); cette valeur
est I’héritabilité génotypique appliquée aux valeurs de X.

Mais ce qu’il est intéressant de connaitre est la part
prise par a2y dans la variance phénotypique des moyennes
par éléments, car c’est a partir de ces moyennes que la
sélection est réalisée. Il faut donc déterminer

2
0.

Premiere méthode:

Le procédé le plus simple mais le plus grossier est sans
doute de calculer directement une estimation de cette
variance a partir des valeurs numériques observées des
moyennes par éléments:

Z Xi—X..)?
= X)) = =
o*p X;) = p—
Deuxieme méthode:
Elle consiste a partir du modéle. Pour des expériences
avec n éléments répétés r fois, on a:?)

r
EX)=m+y+ (j;leij) /r=m+y + &, dou
o%p = 0%(X;) = 0%, + 0%(§;) = 0%, + o2, /1, car on sait que si
X;)/r, on a: o?x=

by
}_(=( Z nglr.
i=1

Par conséquent, DI’héritabilité génotypique sur les
moyennes d’éléments dans l’expérience complétement au
hasard s’écrit:

2
07’

We =5t T ot 7t @

Les parameétres o2, et ¢°, peuvent étre facilement estimés
a partir du tableau d’analyse de la variance suivant.

Source de variation DL CM F calc. E, (CM)
Eléments n—1 A A/B 0%, + ro?,
Résidu n(r—1) B o?,
Total nr—1

On a en effet 0>, = Beto?, = (A—B)/r.

On peut aussi calculer directement I’héritabilité par:
(A—B)

h2. = )
G A

Troisieme méthode:
Remarquons a partir du tableau que:

n'
2 X3, X2

1o >
n—1 r nr ’

4 Pour éviter toute confusion avec E (déviation environnemen-
tale) nous désignons par Es I’espérance mathématique ou valeur
attendue («<Expected value»).

0%, + ro?, = Ej(A) = E, [

or ce dernier membre est égal a:

ES
> X3
Il n—1 r2

=E
8 n—‘l
r i _ n
=E; | ——| > X% —2 ZXIX + 3 X2
n—1 i=1 i=1
n (X, —X )2
=ES rZ - =r02P.
i=1 n—1

C’est-a-dire egal a r fois la variance estimée inter-élé-
ments.

On a donc:

op=0% t+o*/r=A/r

Par conséquent, une troisiéme méthode fort expéditive
de détermination de ¢?p relative aux moyennes consiste
donc a diviser les composantes de variances correspondant
a E(CM) inter-éléments par le nombre de valeurs (ici r)
contribuant au calcul des moyennes des éléments sur les-
quelles est effectuée la sélection. Ces composantes sont
données pour les expériences les plus courantes par cer-
tains ouvrages de statistique mathématique.

Ce procédé parait étre le plus simple et le plus général.

b) Nombre inégal de répétitions

Si 'emploi d’un méme nombre de répétitions est recom-
mandable, il n’est pas toujours réalisable. En outre, les
expériences anciennes qui fournissent actuellement les ré-
sultats les plus précieux a cause de leur 4ge sont souvent
inégalement répétées, soit dés le départ, soit a la suite d’
accidents. Il serait donc utile d’en tirer le meilleur parti.

Soit n éléments a tester avec r; répétitions pour chacun
d’eux.

On a le tableau suivant avec une valeur moyenne pon-

1

dérée de 1 1o =— "+ (r— 2 1% /1) (SnEpECOR, 1962).

Source de variation DL CM Fecale. E, (CM)
Eléments n—1 A A/B 0%, + r,o%,
Résidu r—n B o?,

Total r—1

L’héritabilité génotypique sur les moyennes par élément
peut étre estimée globalement par:
o2, A—B
a2, + o /r, T A @)
¢) Pas de répétitions (sauf pour un ou plusieurs éléments)

Ce type d’expérience, généralement non recommandable,
est courant dans les expériences anciennes.

On considére que la variance phénotypique (o%,) peut
étre estimée par la variance estimée entre des valeurs
moyennes de chaque élément, c’est a dire d'une seule par-
celle pour les éléments non répétés et de r; parcelles pour
les éléments répétés.

On doit admettre I’hypothese d’égalité des variances
intra-éléments, sans pouvoir nécessairement la tester com-
me dans le cas précédents. La variance %, peut des lors
étre estimée a partir de la variance inter-parcelles des
éléments répétés. S’il en existe plusieurs, une analyse de la
variance a un critére de classification fournit une estima-

h2G =
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tion de o2, (cfr. tableau 1.2.1.—a).
On a dés lors:
6%, = o%, —o%, d’olt
h?; = 0%,/ 0%, (3)

Cette héritabilité ne s’applique plus ici & des valeurs
moyennes mais aux valeurs par parcelle. Pour les témoins
répétés, on peut prendre la valeur moyenne et la considérer
comme une valeur par parcelle.

Remarquons que la précision dans ’estimation de I’héri-
tabilité génotypique décroit de la formule (1) a la formule
(3).

1.2.2. — Expériences
blocks»)

On a le modéle:

Xu=m+y,+ﬂl+s”
ou m est la moyenne générale, y; est la composante du ie
élément (i=1,...n), f; est la composante de je bloc
(j=1,...1) et &; est I’erreur aléatoire affectant la ije par-
celle avec &; N(0,0,).

La valeur attendue des carrés moyens inter-éléments
est donnée par le tableau d’analyse de la variance:

en blocs complets («Randomized

n
2 X, —X )
E =L | =¢/r+ o2,
n—1
Par conséquent:
e — 62}, _ A—C @
G 0%, + o, /1 T A

On est donc ramené au cas précédent; remarquons ce-
pendant que par rapport a la mise compléete au hasard, la
disposition en blocs est de nature 4 ‘réduire l’erreur ré-
siduelle et par conséquent a accroitre I’héritabilité.

Les composantes de varianc~ peuvent étre facilement
calculées & partir du tableau d’analyse: o* = C et o%, =

a—o
r

Source de variation DL CM Fcalc. E{(CM)

Les deux premiers membres de la formule (4) ont été
mentionnés par Lancner et Stern (1964) sans néanmoins
que leurs auteurs les justifient. Ces derniers et Stern (1967)
I’employent comme un moyen de mesurer la pécision d’une
expérience.

1.2.3. — Expériences en carré latin («Latin square»)
On a le modéle:
Xij(k) =m + Yi + aj + ﬂ(k) + €ij(k)s
ol y; est la composante du ie élément; o; et f() sont les
composantes des 2 autres facteurs; ;) est l'erreur aléa-
toire affectant la ij(k)e parcelle avec &;N(0,0,) et i, j,
k=1...r.
Comme dans le cas précédent on a:
&'p = 02 = A/r, et:
Xi.
e — 62;, _ A—D )
G o%,+o%/r T A

Les composantes de variance peuvent étre dérivées du

tableau d’analyse de la variance.

Source de variation DL CM F calc. Es(CM)
Eléments r—1 A A/D o2, + ro®,
Colonnes r—1 B B/D 0%, + ro?, "
Lignes r—1 C C/D o2% + t‘§’1 i 0’/5
Résidu r—1)(r—2) D a2,

Total rr—1

1.2.4. — Expériences répétées dans le temps et dans U’espace
(modéle croisé)
On a le modéle:
Xijkp =m + Yi + lj + Tk + (}’l)ij
+ (o) + U»T)jk + (}’ZT)ijk + Sijkp
ou, y; est la composante du ie élément (i=1...n), lj est
la composante du je lieu (j =1...1), 7 est la composante
de la ke année d’installation (k = 1...1) et &;, est la com-
posante aléatoire de la pe parcelle (p =1...r) du ie élé-
ment dans le je lieu, installée la ke année. Les autres com-
posantes sont les interactions du premier et deuxiéme

Eléments n—1 A A/IC o* +ro®,  ordre
Blocs r—1 B B/C % + no% On a le tableau d’analyse de la variance suivant. Pour
Résidu m—1)@xr—1) C o2, simplifier I’écriture, ne figurent dans la troisiéme colon-
ne que les coefficients se rapportant aux variances si-

Total nr—1 tuées en téte.

Source de DL E; (CM)

variation 2, 0%, 0%, 0%, o, @, 0% o,

E Elément n—1 1 r tr 1r 1tr

L Lieu 1—1 i r tr nr ntr

T Temps t—1 1 r Ir nr nlr

EXL m—1)Q1—1) 1 r ftr

EXT mn—1){¢t—1) 1 r Ir

LXT 1—E—1) ! r nr

EXLXT O—1)(1—1)¢t—1) 1 r

Résidu nlt(r—1) 1

Total nltr—1

Comme précédemment, on peut démontrer facilement
qu’au niveau élément:
1 n Xy X n X —X )
> =lir ¥ ————
r .

n—1 4= W T onlr i n—1
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c’est & dire que le carré moyen est égal a Itr fois la variance
estimée inter-éléments.

Pour obtenir la valeur attendue de cette variance esti-
meée, il suffit donc de diviser 'expression E(CM) corres-




pondante par Iltr qui est le nombre de valeurs sur lequel
est calculée la moyenne de chaque élément.
On a ainsi la formule générale:

2 = 027
hig = ) z 2 2
%1 0% (y7) 0% (yaz) 0% (6)

G+t Tt tor

Cette héritabilité exprime la part de la variance entre
les moyennes des éléments testés dans divers lieux et a
divers moments qui est transmissible ou reproductible en
moyenne dans 'ensemble de la population de milieux dont
ces lieux et de ces moments sont des échantillons.

Remarquons que l'interaction lieu X temps n’intervient
pas dans I’héritabilité.

D’autrepart, s’il n’y a pas d’interaction, la formule (6)
se rameéne aux formules (1), (4) ou (5) pour un nombre de
répétitions égales a ltr. L’héritabilité s’accroit donc quand
les interactions diminuent.

Contrairement aux plantes agricoles chez lesquelles les
récoltes sont annuelles, les mesures de productivité (vo-
lume, hauteur) chez les espéces forestieres ont générale-
ment lieu sur les sujets assez 4gés qui ont donc intégré
des fluctuations plus ou moins aléatoires des climats de
nombreuses années. On a donc des raisons de penser que
les interactions du facteur temps (r) avec les autres fac-
teurs sont souvent réduites et probablement négligeables.

Si tel est bien le cas, et si en conséquence on fait t = 1,
la formule devient:

h%; = o2,/ [6%, + &%, /1 + 62, /Ir] 1)
Cette formule a été signalée par Stern (1967).

Notons aussi que h%; peut étre augmentée par la multi-
plication des expériences dans l’espace et éventuellement
dans le temps. Ce gain de précision peut étre surtout im-
portant si le nombre d’expériences est accru en fonction
du facteur qui montre la plus forte interaction avec le
génotype. En effet, si les interactions sont faibles une
seule expérience avec suffisamment de répétitions peut
donner presque autant d’information sur la part repro-
ductible dans I’ensemble des milieux envisagés que toute
une série d’expériences.

Les connaissances sur 'importance des inter-actions gé-
notype X lieu par rapport a la variabilité totale sont encore
fort réduites en génétique forestiére. King (1965) a montré
qu’elle est faible pour la croissance (inférieure & 7% de la
variance totale) pour des dispositifs comparatifs de prove-
nances de Pinus silvestris dispersés dans une vaste région
des Etats-Unis. Nous arrivons par déduction a des résultats
similaires en Belgique dans deux milieux écologiquement
fort différents pour des provenances de Picea abies (NAN-
son, 1964). Dans une étude plus systématique portant sur la
croissance dans huit dispositifs de I’expérience internatio-
nale sur lorigine des graines d’épicéa (1938), il apparait
que la concordance des résultats est bonne a l'intérieur
d’une zone européenne limitée au nord par le 60¢ degré de
latitude, et située en dessous de 1.000 m d’altitude environ
en Europe centrale (Nanson, 1968 a).

11 est probable cependant comme le fait remarquer King
(1965) que linteraction s’accroisse quand la variabilité
génotypique inter-élements diminue.

Si néanmoins il s’avére que les interactions sont considé-
rables (exemple: entre basse et haute montagne), il con-
vient de tenter de regrouper les tests en groupes spatiaux
plus homogénes a l’intérieur desquels les interactions de-
viennent d’un poids réduit. L’héritabilité établie pour les
moyennes de chaque groupe en sera alors fortement aug-

mentée ainsi que le gain génotypique correspondant pour
chaque groupe (et donc pour l’ensemble des groupes). Il
y aura ainsi une liste d’éléments sélectionnés différente
pour chaque groupe. A la limite, il y aurait une liste dif-
férente pour chaque expérience, et méme pour chaque
bloc de chaque expérience! Cependant des impératifs d’
ordre pratique militent fortement en faveur de listes
s’appliquant chacune a un territoire suffisamment étendu.
L’approche de ces problémes pourrait se faire dans I’esprit
de la recherche opérationnelle comme 1le préconise
NaMmkoonG (1969).

1.2.5. — Expériences suivant le modéle hiérarchisé

Une expérience courante en génétique forestiére est celle
du test comparatif de descendances maternelles («Half-
sibs») prises au hasard dans divers peuplements (ou ori-
gines), ces derniers étant eux-mémes pris au hasard dans
Pensemble des peuplements possibles dans une région don-
née. Le test est réalisé dans un milieu donné (macrosite)
et est donc valable pour ce dernier.

On a le modéle:
Xijk =m + a4 + ﬂij + €ijks

ou, m est la moyenne générale, ¢; est la composante du ie
peuplement (i=1...a), ﬂi,- est la composante de la je
descendance dans le i¢ peuplement (j =1...b) et & est
la composante de l'erreur associée a la ke parcelle de la
ije descendance (k =1...r). On suppose que ¢ est N(0,0,),
ce qui implique I’égalité des variances intra-descendances,
que g est N(0,04), ce qui implique I’égalité des variances
inter-descendances dans divers peuplements, et que «, f et
¢ sont indépendants.

On peut se demander quelle est la valeur de h?; relative
(a) aux moyennes des peuplements, (b) aux moyennes des
descendances quel que soit le peuplement, et (¢) aux
moyennes des descendances considérées a l’intérieur d’un
peuplement.

a) Peuplements

Par application du raisonnement de la deuxiéme métho-
de,ona: P=X;, =m-+a+p;/b+ g /br, dou:

o®p = 0%, + 0% /b + 6%/ br.

Remarquons qu’on obtient le méme résultat par la troi-
siéme méthode en divisant E(CM) relatif au peuplement
par le nombre de valeurs (br) a partir desquelles est éta-
blie la moyenne de chaque élément. On a donc:

h2g = 0%,/ (0%, + % /b + 6%,/ br) (8)

Cette valeur représente donc la part de la variance to-

tale des moyennes des peuplements qui est reproductible.

b) Descendances (quel que soit le peuplement)
Ona:P=X;; =m +o;+ f;+e;/r
D’ou: o®p = 0%, + 0% + 0%,/
D’autrepart, la variance génotypique inter-descendances
est égale a ¢, + 0%. On a donc:
02, + o%

h%g = 0% + 0%+ %/ )

c) Descendances dans un peuplement
On a dans le peuplement i:
P=X;=m+ag+fj+e/r=m+f+¢/r
et: o®p = 0% + o2, /1, dou:
h?; = 0%/ (0% + 0% /1)

On est ainsi ramené aux formules (1), (4) et (5).

(10)

Les composantes de variance des formules ci-dessus peu-
vent étre dérivées du tableau d’analyse de la variance.
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Source de

variation DL CM Fecale. E (CM)
Peuplements a—1 A A/B 6% + ro*s + rbo?,
Descencances a(b—1) B A/C 0%, + ro%
Répétitions ab(r—1) C 0%,

Total abr —1

En cas d’effectifs inégaux, les coefficients des variances
de E,(CM) peuvent étre déterminés exactement (ex. Komp-
THORNE, 1957), L’inégalité de ces coefficients rend cepen-
dent le test A/B inexact et rend difficile I’estimation des
variances. Etant donné d’autre part Il'importance
de l'erreur d’échantillonnage de ces variances, SNEDECOR
(1962, sect. 10.17) propose une approximation satisfaisante
en déterminant r et rb par la formule mentionnée ci-des-
sus au 1.2.1.b. Qand l'inégalité des effectifs n’est pas tres
grande, les valeurs moyennes de r et de rb peuvent méme
étre utilisées sans grande erreur (FALCONER, 1960).

1.2.6. — Divers

Il existe évidemment d’autres types d’expériences com-
binant les précédentes avec analyse de variance suivant
des modeéles partiellement hiérarchisés et croisés, balancés
ou non, dont le nombre de variantes est pratiquement il-
limité.

Dans chaque cas il importe d’établir le tableau des espé-
rances mathématiques des carrés moyens et de l’analyser
dans l’esprit des méthodes précédemment mentionnées, en
particulier la troisiéme.

Des traités de statistique mathématique fournissent des
tableaux d’espérances pour les cas les plus communs
(DAGNELIE, 1969-70; SNEDECOR, 1962).

II. — Le gain d’origine génétique

A notre sens, le gain d’origine génétique est le gain gé-
notypique et/ou le gain génétique.

II.1. — Le gain génotypique
11.1.1. — La notion

Selon nous «le gain génotypique est le gain qu’on obtien-~
drait en moyenne si on utilisait dans le milieu de l'ex-
périence comparative les génotypes (ou éléments) sélec-
tionnés a partir des indications de cette expérience».

Il est intuitif que le gain génotypique dépend de la sévé-
rité de sélection, de la variabilité du matériel génétique
et de la précision de ’expérience.

En effet, plus le matériel est variable et plus la sélection
est sévére, plus la différence entre la moyenne observée
des éléments sélectionnés et celle des éléments testés est
grande, donc plus le gain peut étre’étevé. Cette différence
s’appelle la «différentielle de sélection en valeur métri-
que» (S); on pourrait aussi I’appeler «gain apparent» ou
«gain phénotypique» (AP). D’autrepart, plus l’expérience
est imprécise, plus le classement des valeurs observées (P)
s’écarte du classement des valeurs génotypiques (G) et
plus la sélection devient inefficace.

11 est évident qu’en moyenne, le gain génotypique (AG)
sera égal au gain apparent (AP ou S) multiplié par le
coefficient de régression des valeurs génotypiques G sur
les valeurs phénotypiques (P) (cfr. figure 1):

AG = bG/P AP

Or, AP = iop, ou i est la différentielle de sélection’) en

valeurs réduites (0, 1) et op, I’écart-type phénotypique.

%) des tables de i existent pour la distribution normale (INanson,
1967 b).
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Do AG =ibgpop (11)

C’est 4 notre avis la formule fondamentale du gain géno-
typique.

G
o o z °
e e =T °b
a6 . o GIP
m
G
0 P
m -
' AP(=S)

Figure 1. — Régression des valeurs génotypiques (G) sur les valeurs
phénotypiques (P).
11.1.2. — Divers modes d’expression
On a:
bg/p = COV(G, P) /o?p =E, (G, G+ E)/ 0%

= Es (Gg, GE) /0213 = Es (G2) / 02P = 62G / 02P
= h2g, car E(GE) = 0

du fait que G et E ne sont pas corrélés.

D’ou AG = ih%; op (12)

Le gain génotypique dépend donc bien de la sévérité de
sélection qui entraine une différentielle de sélection plus
ou moins élevée (i), de I'héritabilité génotypique (h?%;) ou
de la précision de 1’expérience, et de la variabilité phéno-
typique (op). Cette formule est sans doute la plus utile.
On doit rappeler cependant qu‘elle n‘est valable que si G
et E ne sont pas corrélés, ce qui est fréquemment perdu
de vue.

On peut encore ’écrire de la facon suivante:

AG = ihgog ‘ (13)
car: AG =1i(o%g/ 0%p) op = i(og/ op) ;G» = ihgog,
ou: l AG =irgpog (14)

I
car rG,P = COV (G,P) / [e¢] op = 02(} / oG Op = 0 / Op = hG
Remarquons que dans ce dernier cas, P peut représenter
un «prédicteur» quelconque qui peut étre:
10 les valeurs phénotypiques de la caractéristique envi-
sagée,
20 les valeurs phénotypiques d’une caractéristique quel-
conque:
— au méme stade de développement,
— 3 un stade moins avancé (test précoces) (cfr. Nanson,
1967 c),
— a un stade quelconque dans une autre expérience,
30 un index combinant plusieurs caractéristiques.
De (12) (13) (14), on a aussi:

AG = ihG rG,P op (15)

et

(16)




Des formules analogues mais non identiques car ne con-
sidérant que le gain génétique et I’héritabilité au sens
strict sont dispersées dans plusieurs ouvrages de généti-
que quantitative (Lerner, 1950, 1958; FarconEer, 1960; L=z
Roy, 1960).

D’autre part, du fait que mp = mg, on peut exprimer le
gain génotypique en valeur relative. Si CV = op/ mp dé-
signe le coefficent de variation phénotypique, on a:

" AGTel. =ih®; CV = ibypCV =
th rG,P CV =i r2G,P CcVv

(17)

11.1.3. — Modalités d’application

Le calcul du gain génotypique est basée sur un nombre
restreint d’hypothéses généralement fort plausibles.

lo Il s’agit tout d’abord des hypotheéses relatives a la
conduite correcte de I'analyse de la variance a savoir: I’in-
dépendance des composantes des valeurs phénotypiques
(Xjj), les distributions au moins approximativement nor-
males, 1’égalité des variances aux niveaux inférieurs au
niveau génotypique considéré (répétitions, arbres / peuple-
ments, etc.).

L’indépendance des composantes ne souléve pas de pro-
blémes s’il y a «randomisation» et/ou échantillonnage au
hasard. Les distributions approximativement normales
sont d’apres notre expérience tres fréquentes. Leur légére
assymétrie n’entraine qu’une faible sur-estimation ou sous-
estimation du gain génotypique suivant que la queue de
l‘assymétrie est & gauche ou a droite. Enfin, 1‘égalité des
variances est souvent vérifiée; dans le cas contraire, il
semble qu’on puisse utiliser la variance moyenne en tant
qu’approximation.

20 La reproductibilité effective des éléments génétiques
doit étre assureé. Cette hypothese est en réalité implicite et
inhérente a toute expérience comparative. Il importe que
lors de l'utilisation pratique, les échantillons d’éléments
soient identiques, aux erreurs d’échantillonage prés, a ceux
qui sont testés; cela implique qu’ils soient issus des mémes
géniteurs, ou du méme ensemble de géniteurs, se croisant
suivant le méme systéme de reproduction. D’autre part,
remarquons qu’étant donné le grand nombre d’individus
constituant chaque échantillon d’'un élément, Verreur alé-
atoire d’échantillonnage parait généralement négligeable.

30 Le gain génotypique calculé est évidemment relatif au
stade de développement considéré. Nous avons étudié
I’évolution au cours du temps de la variabilité phénotypi-
que absolue et relative dans de nombreuses expériences
(NansoN, 1968 a), ce qui permet de prévoir I’évolution des
gains.

40 Le gain est calculé par rapport a la moyenne générale
des éléments considérés. Il est parfois utile de le calculer
par rapport & un élément de référence précédemment
employé. Le gain génotypique réalisé diminuera ou aug-
mentera par rapport au gain génotypique calculé suivant
que l’élément de référence sera supérieur ou inférieur a
la moyenne générale.

50 On suppose un méme taux d’utilisation des éléments
sélectionnés. Si tel n’est pas le cas, le gain génotypique
réalisé sera inférieur ou supérieur au gain génotypique
calculé suivant que la moyenne pondérée des éléments
sélectionnés réellement utilisés sera inférieure ou supé-
rieure a la moyenne non pondérée correspondante.

Il apparait donc de ces considérations que les hypothéses
de base sont généralement fort plausibles. Mais s’il arrive
que certaines hypothéses ne sont pas entiérement remplies,
il est toujours possible de réaliser les calculs. Ces derniers

doivent cependant étre interprétés en fonction des écarts de
la réalité avec les hypothéses.

11.2. — Le gain génétique (descendances maternelles)

Soit un test comparatif des descendances maternelles
(«half-sibs») dont les arbres-meéres sont extraits au hasard
d’une population (peuplement) panmictique.

Le gain résultant de l'utilisation des graines issues des
arbres pollinisés librement correspondants aux descendan-
ces les meilleures est le gain génotypique:

AG = ith Op = ihG OG-

Un verger a graines clonal constitué a partir de ces
arbres considérés comme les meilleurs donneraient une
descendance procurant au méme stade de développement et
dans le méme milieu que celui de I’expérience comparative
un «gain génétique» égal au double du «gain génotypique»
précédent.

En effet, ni la sévérité de sélection, ni la précision de
l’expérience n’ont changé. Mais ’écart-type entre les
valeurs génotypiques des moyennes par descendance (og)
doit étre remplacé par I’écart-type entre les valeurs d’amé-
lioration des arbres-meres (oA).

Or la valeur génotypique de la moyenne de la descen-
dance d’un arbre donné est égal 4 peu de chose presf) a
la moitié de la valeur d’amélioration de cet arbre, puisque
cette descendance est en principe le résultat du croise-
ment au hasard de P’arbre considéré avec tous les autres,
c’est-a-dire avec ’arbre moyen dont la valeur d’améliora-
tion exprimée en écart a la moyenne est nulle. On a donc:

yi = 0;/2, d’olt 0*, = ¢%,/4 ou oA = 40%; et
AA =ihg 2og) = 2AG

Remarquons que la détermination du gain génétique im-
plique, par rapport a celle du gain génotypique, la réali-
sation de I'hypothése supplémentaire de la panmixie.

I1.3. — Gain combiné

Soit une expérience comparative de descendances ma-
ternelles issues de plusieurs peuplements suivant les mo-
dalités du schéma hiérarchisé (chap. 1.2.5. —).

Bien que ce ne soit pas la seule procédure possible, on
peut envisager la suivante: d’abord la sélection de la meil-
leure provenance (peuplement) ensuite la sélection des
meilleurs arbres dans cette derniére en vue de constituer
un verger a graines clonal.

Dans la premiére phase on a:

AG, = i; h%;, op; ou h?;, et op, sont obtenus par la formu-
le (8).

Dans la seconde on a:

AA = 2AG, = 2i, h?, op, o h?;, et op, sont obtenus par la
formule (10).
Le gain combiné est donc:

AG = AG, + 2AG,.

III. — Exemples d’application

II1.1. — Expérience internationale sur lorigine des graines
d’épicéa (1938) (Belgique)
II1.1.1. — Dispositif de Belle-Etoile

21 origines y sont en comparaison (cfr. Nanson, 1964).
Seules les origines no 8 (Pforten) et no 14 (Val di Fiemme)
comportent respectivement 6 et 2 répétitions.

%) On démontre que cette valeur contient un quart de l’interact-
jion entre valeur d’amélioration, d’ou a’y = 0"z /4 + 0% 4 /16. Cette
interaction AA qui n’est d’ailleurs qu’une fraction de l’interaction
épistatique est probablement faible (Farconer, 1960). A fortiori
o*y A/16 est probablement négligeable.
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Prenons par exemple la production totale en bois a 25
ans comme caractéristique a étudier (m?/ha).

Si pour les origines n° 8 et no 14 on prend les valeurs
moyennes des 6 et 2 parcelles, la variance estimée inter-
provenances est de 2.802,2. L’analyse de la variance a un
critere de classification, réalisée pour les origines no 8 et
no 14 donne &% = 99,8, donc 42, = 2.802,2 — 99,8 = 2.702,4.
Des lors: h?; = 2.702,4/2.802,2 = 0,96 ce qui est considér-
able.

Cette héritabilité génotypique s’applique aux valeurs par
parcelles.

Si on sait que la moyenne générale est de 164,6 m3 et I’
écart-type 53 m? on a un coefficient de variation de 32%.
Supposons qu’on sélectionne les trois meilleures provenan-
ces sur les 21 :i = 1,49 (cfr. Nanson, 1967 b).

Par la formule (12) on a le gain génotypique par rapport
A la moyenne générale de:

AG = (1,49) (0,96) (53) = 76 m?, soit 46% en plus.

Par rapport a l'origine no 18 (Obervellach 900 m) sup-
posée représenter les origines cocuramment utilisées en
Belgique et dont la différentielle de sélection calculée est
de (178,2 —164,6)/53 = 0,26, on a un i réel de 1,49 —0,26
=1,23, et donc AG = (1,23) (0,96) (53) = 63 m? soit 35% en
plus.

Si on réalisait de méme un test de 100 provenances pri-
ses au hasard, la sélection des 5 meilleures (i = 2.06) don-
nerait probablement:

AG = (2,06 — 0,26) (0,96) (53) = 92 m?3 soit 52% en plus de
Porigine no 18.

En suivant la méme méthode on obtiendrait des valeurs
de h?; = 0,88 pour la hauteur de 5 dominants par parcel-
les, de 0,95 pour la hauteur de 10 arbres pris au hasard par
parcelle, de 0,96 pour le diamétre moyen par parcelle, de
0,93 pour la surface terriere, et de 1,0 pour le débourre-
ment! Ce dernier fait confirme la haute héritabilité de
cette caractéristique (cfr. LANGNER et StTerns 1964; STERN,
1967).

II1.1.2. — Dispositif de Saint-Hubert

Il s’agit ici d’'un dispositif classique en 5 blocs complets.
L’analyse de la variance suivante est effectuée a partir des
hauteurs moyennes de 10 dominants par parcelle a 25 ans.
Elle concerne les 16 origines entierement répétées dans les
5 blocs.

Source de

variation DL CM F calc. E (CM)
Origine 15 3,047 10,58%+** d%, + 50%,
Blocs 4 2232 T, 75%** 0%, + 160%
Résidu 60 0,288 o%,

Total 79

On a: ¢%,=0,288 et (127:(3,047—0,288)/520,552, 0%p=0,552+
0,288/5=10,609; controle: o?p=3,047/5==0,609.

On a aussi op = 0,78,

D’oa h?; = 0.552/0,609 = 0,91, ou plus simplement: h%; =
(3,047 — 0,288)/3,047 = 0,91.

Si on avait sélectionné la provenance apparamment la
meilleure, on aurait en moyenne (a = 1/16, d’ou i = 1,76)
AG = (1,76) (0,91) (0,78) = 1,25 m soit 14% de la moyenne
générale (8,97 m).

Par rapport a l'origine no 18, on aurait i,; = (9,11 —
8,97)/0,78 = 0,18, d’ou AG = (1,76 — 0,18) (0,91) (0,78) = 1,12
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m, soit 12% de la valeur phénotypique de cette origine.

Remarquons que le gain sur la production totale en vo-
lume doit étre a peu preés égal au double de ce chiffre
(NaNsoN, 1964, 1968 b).

II1.2. — Test de descendances maternelles de Pinus nigra
cv. Koekelare
19 descendances maternelles du peuplement H, de Koe-
kelare ont été installées en pépiniére suivant un dispositif
en quatre blocs complets. L’analyse de la variance sur les
hauteurs moyennes par parcelle a 2 ans (S,R,) est donnée
dans le tableau suivant:

Source de DL CM F cal E (CM
variation calc. ( )
Lescendances 18 2,7108  9,98*** 6% 1 40%,
Blocs 3 06305 2,32NS ¢®, + 196%
Résidu 54  0,2715 o®,

Total 75

On a comme précédemment, o2, = 0,2715; o%; = 0,6098;
o®p = 0,6777; op = 0,8232 et h?; = 0,90 avec X = T7.94 cm.

La sélection par exemple des 4 descendances phénotypi-
qguement meilleures entraine i = 1,30 et AG = (1,30) (0,90)
(0,82) = 0,96 cm soit 12,1% de la moyenne générale.

La descendance d'un verger constitué au moyen des
arbres-msares correspondants aboutirait & un gain généti-
que de AA=2AG=1,92 cm soit de 24,2%, s’il y a panmixie.

IV. — Conclusions

1) L’héritabilité génotypique (ou héritabilité au sens
large) peut-étre utilisée pour le calcul du gain génotypique
chaque fois que les éléments génétiques (ou variétés) peu-
vent étre reproduits et utilisés identiques a eux-mémes.
Cette reproduction peut se faire non seulement par voie
végétative, ce qui est admis, mais aussi par voie géné-
rative.

2) Le calcul de I’héritabilité dans les expériences fo-
restiéres doit concerner les valeurs moyennes des éléments.
On reproduit en effet des éléments et non des parcelles,
et ce sont les valeurs moyennes des éléments qui consti-
tuent les critéres de la sélection.

3) Les formules utilisées pour la sélection des animaux
s’adressent généralement a des individus qui ne peuvent
pas étre reproduits identiques et non a des populations
reproductibles identiquement; elles doivent donc étre adap-
tées aux expériences comparatives des plantes et spéciale-
ment des especes forestéres.

4) La variance génotypique inter-éléments peut étre
dérivée du tableau des expérances mathématiques de
I’analyse de la variance. La variance phénotypique corres-
pondante relative aux valeurs moyennes peut étre ob-
tenue de plusieurs facons.

La plus simple est peut étre de calculer numériquement
la variance estimée entre moyennes.

Une autre maniére consiste a déterminer les composan-
tes de la valeur attendue a partir du modéle mathématique.

La plus expéditive revient a diviser la valeur attendue
du carré moyen au niveau élément par le nombre de va-
leurs sur lequel est calculée chaque moyenne (d’élément).
La valeur attendue est fournie par des ouvrages de sta-
tistique pour les expériences les plus courantes.

L’application de ces méthodes permet d’établir les for-
mules de h?; pour diverses expériences (formules numéro-
tées dans le texte).



5) On démontre que I'héritabilité génotypique permet de
calculer le gain génotypique. Ce dernier est le gain qu’on
obtiendrait en moyenne si on utilisait dans le milieu du
test comparatif les génotypes (éléments) sélectionnés a
partir des indications de ce test. Le gain génotypique peut
aussi s’exprimer suivant les diverses formules présentées.

6) Les hypothéses de bases sur lesquelles reposent les
formules sont généralement trés plausibles et proches des
conditions réelles de l‘amélioration.

7) Le gain génétique consécutif au croisement panmicti-
que des géniteurs dont la descendance maternelle «half-
sib» a été testée dans une expérience comparative peut
étre estimée a partir du gain génotypique. Il est égal au
double de ce dernier.

8) Les exemples donnés montrent la facilité de calcul de

Phéritabilité génotypique et du gain génotypique a partir
de données fournies par ’analyse d’expériences compara-
tives courantes. Les gains obtenus s’avérent en général
considérables.
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Résumé

Cet article revoit certaines notions de génétique quan-
titative et tente de les adapter a quelques types d’expérien-
ces couramment rencontrés en génétique forestiere.

Diverses formules de calcul de l’«héritabilité génoty-
pique» (héritabilité au sens large) sont établies et discutées
pour ces divers types d’expériences.

I’héritabilité génotypique permet de déterminer le «gain
génotypique» qui est défini et exprimé au moyen de di-
verses formules. Les conditions d’application sont discu-
tées. Dans le cas du test de descendances maternelles. le
«gain génétique» peut étre dérivé du gain génotypique.

Quelques exemples illustrent les modes de calcul et
montrent que les gains peuvent s’avérer considérables.

Summary

This paper reviews some concepts of quantitative genet-
ics and tries to fit them to some experimental designs cur-
rently met in forest genetics.

Various formulas of “genotypic heritability” (broad
sense heritability) are established and discussed for these
designs.

Genotypic heritability allows the determination of “geno-
typic gain” which is defined and expressed by means of
differents formulas. Application conditions are discussed.
In the case of a half-sib progeny test, the “genetic gain”
may be derived from the genotypic gain.

Some examples illustrate the computation process and
show that obtained gains can be high.
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