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Déterminisme génétique de la croissance en hauteur
du Pin maritime (Pinus pinaster Ait)

Ill. - Evolution des composantes de la variance
phénotypique et génotypique
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Résumé

Cette étude se propose de suivre I'évolution des composantes de la variance phénotypique
et génotypique de l'accroissement en hauteur en utilisant le coefficient de variation exprimé
au niveau de chaque composante, 'accroissement en hauteur étant estimé par le cumul des
accroissements successifs. Le coefficient de variation de 'erreur, de I'effet station, de linter-
action famille X station et dc l'interaction meérce X pére décroit avec le temps alors que la
variance des effets principaux reste stable. Jusqu'a 8 ans, cette évolution semble due a I'effet
d’age et s’explique par le changement des conditions du milieu au cours du temps. Les
conséquences au niveau des paramétres génétiques sont immédiates : augmentation de
I’héritabilité avec le cumul et diminution du rapport Vi/Ve a tel point que tout accroissement
du cumul d’ordre n est meilleur prédicteur d’'un accroissement de cumul d’ordre inférieur a n
que ce dernier lui-méme. Par ailleurs, au niveau de la décomposition de la variance géno-
typique, la variance d’additivité est plus imporiante que la variance de dominance. Enfin,
la possibilité de prévoir l'aptitude spécifique a la combinaison (ASC) & partir de l'aptitude
générale a la combinaison (AGC) des deux parents est envisagée.

Mots-clés

Mod¢éle génétique, variance phénotypique, génotyvpique, d'additivité et de dominance,
aptitude générale a la combinaison, aptitude spécifique a la combinaison, héritabilité.
Coefficient de prédiction génétique

Introduction

L efficacité de la sélection dépend en grande partie de la maltrise que le sélec-
tionneur peut exercer sur les composantes de la variabilité phénotypique du matériel
végétal qu'il gére. L'un des objectifs de cette maitrise est de diminuer la part du
milieu dans I'expression du caractére en cause et ceci généralement par la sophisti-
cation des dispositifs expérimentaux.

Chez les plantes pérennes la réduction de la variation due au milieu peut étre
optimisée par la recherche de la « situation biologique » au cours de laquelle le



356 A. KREMER

milieu affecterait dans une moindre mesure 'expression du caractére et ou ce dernier
serait le meilleur prédicteur du caractére adulte. Le méme raisonnement peut bien
évidemment étre fait au niveau de la variabilité génotypique que I'on souhaiterait
maximiser. Et, & ce stade, I'intérét peut étre porté sur la composante de la variabilité
génotypique (additive ou non additive) que le schéma d'amélioration veut exploiter.
La présente contribution se propose d'étudier I'évolution des composantes de la variance
phénotypique et génotypique pour la croissance en hauteur du pin maritime. Ce
caractére, mesuré par le cumul d'un nombre maximum de pousses au-dela de la
cinquieéme année de végétation est utilisé comme critére de sélection, meilleur prédic-
teur de la croissance en volume.

De nombreux résultats issus de tests de descendances avaient montré que jusqu’a
cet age, l'effet génotypique n’expliquait qu'une partie infime de la variance phénoty-
pique. Ces observations étaient généralement attribuées soit & des effets maternels
(grosseur de graines) soit a des modalités de croissance particulieres (croissance fixe ou
libre selon que les entre-nceuds sont préformés ou non). Une formulation plus générale
désignait ce comportement par le terme « croissance juvénile »,

Deux précédentes études (KREMER, 1981 a et b) avaient souligné I'importance
du polycyclisme sur la croissance globale et sur la régularité interannuelle des
accroissements successifs : ces études de caractére comportemental ou plus biologique
laissaient clairement apparaitre la nécessité de cumuler les accroissements sur un
nombre important d’années pour avoir une meilleure estimation de la croissance en
hauteur. En suivant I'évolution des composantes au cours des cumuls successifs & partir
de la cinquicme année de végétation, cette étude se fixe donc pour objectif de :

— aborder Taspect génétique de sélection ;

~— approcher la situation optimale pour la sélection ;

— comparer I'évolution des composantes de la croissance phénotypique avec
I'évolution des conditions environnementales et des modalités de croissance du pin
maritime ;

— déterminer la part de la variation génotypique utilisable en sélection et
comment utiliser.

1. - Matériel

Les trois dispositifs expérimentaux utilisés pour cette étude ont déja été décrits
dans une précédente publication (KREMER, 1981 a). En rappel voici les éléments prin-
cipaux de ces dispositifs :

2.44.3.1 : 100 familles de demi-fréres installées en lande humide (Saint-Alban)
selon un triple lattice 10 X 10 répété 3 fois. Mesures d’accroissement en hauteur
successifs entre la 7° et la 12° année de végétation (1971 a 1976) réalisées sur un
échantillon systématiquc de 3 plants par parcelle unitaire (P.U.).

2.44.3.2. : 100 familles de demi-fréres, toutes communes au 2.44.3.1. installées
en dune (Soustons) selon un triple lattice 10 X 10 répété 2 fois. Mesures d’accroisse-
ment en hautcur successifs entre la 9° et la 12" année de végétation (1973 a 1976),
réalisées sur un échantillon systématique de 4 plants par P.U.
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2.44.10. : 169 familles dont 155 appartenant a deux plans de croisement factoriel
(K. HinkeLmann & K. STERN, 1960 : 4 peres et 21 meres chacun). Le dispositif
est un lattice équilibré 13 x 13 répété 7 fois. Mesures d’accroissements en hauteur

N

successifs entre la 5° et la 8" année de végétation (1973 & 1976) réalisées sur un
échantillon systématique de 4 plants par P.U. Dans le premier plan trois familles
ne sont pas représentées, dans le second ce nombre est de 10.

Lévolution de la croissance cn hauteur est estimée par le cumul des accroisse-
ments annuels successifs. Dans le texte, on appellera l'accroissement de cumul
d’ordre 1, l'accroissement d'une année donnée et 'accroissement du cumul d'ordre n,
les accroissements cumulés sur n années successives.

2. - Méthodes

Les données ont été traitées en deux étapes :

e Lec programme ENVIR permet l'ajustement des données primaires a leffet
macrobloc et s’applique a tous les dispositifs déséquilibrés ou non, orthogonaux ou non.

Dans le cas présent les dispositifs ont été interprétés en blocs complets (9 pour le
2.44.3.1., 6 pour le 2.44.3.2. et 7 pour le 2.44.10), cas particulier trait¢ par ENVIR.

Yo =1+ Fy + by + (Fb);; + Eiy,

F; = effet famille (aléatoire)

b; = effet bloc (fixe)

(Fb);; = effet interaction famille X bloc
E;;. = erreur

Dans le cas présent:

Y ajusté = X5 = Yy — by

e La décomposition de la variance phénotypique et de la variance génotypique
au niveau de chaque dispositif.

L'utilisation du modele génétique telle qu'elle est faite ici suppose acquises un
certain nombre d’hypothéses :

— il y a équilibre de linkage ;

— il n’y a pas d'épistasie ;

— il n'y a pas d’effets maternels ni d'effet d’environnement commun aux familles :

— les parents des différents dispositifs ont été choisis au hasard dans une
population en équilibre panmictique ;

— les descendants ne sont pas consanguins,

Aucun élément ne permet de répondre aux trois premieres hypotheéses. En ce
qui concerne la quatriéme, les parents ont été sélectionnés phénotypiquement en forét
pour la hauteur et donc pour la croissance. Mais cette sélection en forét s’est avérée
inefficace. On peut donc considérer la population parentale comme un échantillon
aléatoire de la population landaise.
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En ce qui concerne la quatrieme hypothese, il y a effectivement un risque
de trouver des individus consanguins dans les familles de demi-fréres (2.44.3.1. et
2.44.3.2)) issues de pollinisation libre en forét. L'utilisation de génes marqueurs
a montré cependant que le taux d’autofécondation naturelle chez le Pin maritime
était faible (BARADAT, comm. pers.). Si les hypothéses paraissent trés restrictives, la
valeur prédictive du modeéle n’est pas pour autant remise en cause. Et c’est ce dernier
aspect qui en définitive est le plus utile en sélection.

2.44.3.1. ou 2.44.3.2. (programme PINEDE)
ij =L + Fi + Eij
Vph = vF + VE
F; = effet famille N (0, V)
E;; = erreur N (0, Vy)

Vpy, = variance phénotypique

Les covariances entre apparentés s'écrivent

1
Cov (Xjj, Xj5) = Vp = — V,, V. = variance additive
d’'ott unc estimation de ['héritabilité :
Vi

B o4 ———
Vi 4+ Vy

2.44.3.1. et 2.44.3.2. (programme CASOAR, option interaction génotype X milieu)

Lffet station fixe
X = p + F; + s; + (Fs);; + Ej

vrn = \71«' =+ VFS + VE

ogl)
(89

Il

N

Effet station aléatoire
Xijk = + F; + SJ- + (FS);; + Eij
\71'1. = \71«‘ + Vs + VFS + VE

\2

h? = 4 — - - -
Vi + Vg + Vg + Vp
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2.44.10. (programme CASOAR option plan de croisement :
analyse de variance multivariable non orthogonale [méthode HENDERSON IlI])

Xijw = p + My + P; + (MP);; + Eyy,

\71'11 = VM + \71' + VMP + VF

M; = effet mére N (0, Vy) i:1....M

P; = effet pere N (0, V) j:1....P

(MP);; = effet interaction mére X pére N (0, Vyp)

E;; = erreur N (0, Vy)

Dans un plan de croisement factoriel, les différentes covariances entre apparentés

s’écrivent de la maniére suivante et conduisent 4 2 estimations de V, (descendants
de méme mere et descendants de méme pére).

1
Cov (Xjji. Xijrr) = Vyy = — V, (V4 : variance additive)

1

Cov (X Xirjl\.,) = V]. = — VA
4

ijk
1

Cov (Xijis Xijier) Cov (X5 Xirjr) = Vap = — V),
4

Cov (Xji, Xijrir)

(Vy, @ variance de dominance)
d'ou les estimations de V, et de V), et V (variance génotypique)

M—D)Vy+P—1V,

\7‘\‘—'4

M—D+P—-1
Vp = 4 Vyp
VG = VA + \71)

Les estimations de I'héritabilité (V,/Vp,) et de P'importance relative de la
variance de dominance dans la variance génotypique sont alors immédiates.

3. - Résultats

3.1. Décomposition de la variance phénotypique

L’évolution des composantes de la variabilité phénotypique au cours du temps
peut étre appréhendée par [lestimation des valeurs successives des coefficients



de variation exprimée aux différents niveaux (erreur, inter-famille, etc.). Ces valeurs
sont représentées dans les figures 1, g ¢
VVp V'V
- CV, = —
X X

CV, =

3.11. Dispositif 2.44.3.1 et 2.44.3.2. (1/2 fréres, Fig. 14 5 ¢)

CV%
2.44. 5.1
204
104
1 2 3 4 5 6
T T T T T 1
7 7 7 7 7 7
8 9 10 1" 12
Nbre. d'annees prises
en compte
2.443.2
204
E
104
\\_‘%‘F
2 3 4
T L T T Ll L
9 9 9 9
10 1" 12
Nbre d années prises
@ en compte
244314+ 2.44.3.2
2oﬁ
E
10 .
‘\\ F
R —
1 2 3 4
9 H i -

-
o o4

1 12
Nbre. d'‘années prises
en compte

FiG. 1

Evolution des coefficients de variation des composantes de la variance phénotypique
en fonction de l'ordre de cumul des accroissements
En dessous de I'axe des abscisses figurent la premiére (nombre du haut) et la derniére (nombre
du bas) saisons de végétation prises en compte dans le cumul des accroissements.

Evolution of variation coefficients values with the level of sum of height increments.
Values are given for the different components of the phenotypic variance.
For example, level 2 means sum of two annual successive height increments
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Que ce soit en conditions difficiles (2.44.3.2.) ou en conditions plus favorables
(2.44.3.1.) les courbes des coefficients de variation des composantes inter-famille et
erreur ont la méme évolution :

— chute constante de la composante erreur suivant le cumul des pousses
successives. Cette composante erreur comprend a la fois leffet micro-environne-
mental a lintérieur d'une parcelle unitaire et l'effet individu

— remarquable stabilité de la composante inter malgré une légere décroissance
entre le cumul d'ordre 1 et le cumul d’ordre 2.

En valeur absolue les valeurs de CV et de CV, sont légerement plus impor-
tantes dans le 2.44.3.2. En d’autres termes, les différences individuelles et familiales
sont plus prononcées en conditions difficiles qu'en conditions favorables.

L'analyse combinée sur les deux dispositifs confirme les précédents résultats
et apporte deux informations complémentaires (Fig. 1) :

— courbe décroissante de la composante station (CVy);
— courbe décroissante mais de fagon moins importante de la composante inter-
action F X S (CV ).

La décroissance du coefficient de variation erreur en fonction de l'ordre du
cumul des pousses pourrait étre due a un artefact lié a l'erreur de mesure.

Soit E; = Iij + Ji)'

E;; : terme erreur dans les analyses de variance décrites dans le paragraphe 2.
1; @ effet individu + micro milieu (purgé de l'erreur de mesure N (0, V).
J;; ¢ effet erreur de mesure N (0, V,) (indépendante de Iy).

l.e coefficient de variation du terme erreur sécrit :
\/Vl-: \’/v] + VJ

CV, = 7 = —

X X

La mesure d'un accroissement quel que soit son ordre de cumul est faite par diffé-
rence de deux hauteurs. L’erreur absolue de mesure Jj; est donc la méme quel que
soit I'ordre du cumul et indépendante de la hauteur. Cette caractéristique pourrait
trés bien expliquer la décroissance de CVy avec l'ordre du cumul, c’est-a-dire avec
une augmentation de X.

En supposant que I'écart type de J;; soit de 10 cm (ce qui correspond & la limite
supérieure de I'erreur de mesure possible) les coefficients de variation de I;; ont été
reportés sur la figure 1,. La courbe de CV; est trés proche de CV,. L’erreur de mesure
n'affecte donc que de manieére négligeable CVy,.

Il apparait donc trés nettement que les différences micro-environnementales
a I'échelle d'une parcelle unitaire et macro-environnementale entre deux stations
(humide et séche en 'occurrence) jouent un réle de moins en moins important dans
I'expression de la croissance en hauteur du pin maritime & mesure que celle-ci
est appréciée par un cumul d’accroissements d’ordre plus élevé. D’autre part, en
moyenne les différences familiales sont plus prononcées en milieu défavorable qu'en
milieu favorable.
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FiG. 2

Evolution des coefficients de variation des composantes de la variance phénotypique
en fonction de l'ordre de cumul des accroissements
2.44.10. Plan 1
En dessous de 1'axe des abscisses figurent la premiére (nombre du haut) et la derniére (nombre
du bas) saisons de végétation prises en compte dans le cumul des accroissements.

Evolution of variation coefficients values with the level of sum of height increments.
Values are given for the different components of the phenotypic variance
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3.12. Dispositif 2.44.10 (figure 2, ;)

Compte tenu de la structure parentale (plan de croisement factoriel) la variabilité
phénotypique a pu étre décomposée en composante meére, pere, interaction mére
X pére et erreur.

N

e En ce qui concerne cette dernieére, I'évolution de CVy est identique a celle
observée dans les dispositifs 2.44.3.1. et 2.

e La composante mere reste constante et dans les deux plans est de l'ordre de
grandeur de celle du pere. Ceci indique Pabsence d’effets maternels a cet Age
(5 a 8 ans).

e La composante pere curieusement connait une décroissance, faible certes, mais
constatée dans les deux plans de croisements. La période de mesure correspond dans
ce test particulier a la premitre mise & fleurs du pin maritime. Y aurait-il compétition
entre développement des organes végétatifs et organes sexuels, fonctions dans laquelle
Pun des génomes (peére ou meére) serait plus particuliérement impliqués ?

e La composante interaction CVy» décroit régulierement en fonction des cumuls
d’ordre supérieur. Si dans 'un des plans cette composante est faible (plan 1), dans le
second plan elle est beaucoup plus élevée. C’est information supplémentaire apportée
par ces deux plans de croisements. C’est 'une des composantes de la variance phéno-
typique a laquelle le sélectionneur est le moins intéressé du moins dans le schéma
de sélection actuel du pin maritime qui exploite exclusivement la part additive
du mode d’action des génes. Ainsi, en valeur relative, toute source de variation peu
utilisée en sélection diminuant les estimations des paramétres génétiques tels que
I'héritabilité décroit avec lordre du cumul des accroissements.

3.2. Conséquences sur lestimation des paramétres génétiques

3.21. Dans les deux dispositifs 2.44.3.1. et 2.44.3.2.

La diminution de la variabilité relative due a4 la composante erreur E d’une part
et la stabilité de la variabilité relative due a la composante familiale F d’autre part,
entrainent une double conséquence, ainsi qu'en témoignent les figures 3, p ¢ :

— une baisse du coefficient de variation phénotypique ;

— et, ipso facto, une augmentation des héritabilités.

Les corollaires de ce résultat sont importants en sélection : en effet dans ’expé-
rimentation, les tests de descendances, le sélectionneur s’attache a4 maitriser au maximum
la variation environnementale. Cela est possible par la sophistication des dispositifs
expérimentaux, mais aussi en ce qui concerne la croissance en hauteur, par le cumul
d’un nombre maximum de pousses successives.

3.22. Dispositif 2.44.10.

Outre les valeurs d’héritabilité, ce dispositif permet d’estimer les variances dues
aux effets d'interaction entre génes. L’importance de la variance de dominance
dans la variance génétique est estimé par le rapport V/Vg.
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Fig. 3

Evolution du coefficient de variation phénotypique et de Ihéritabilité
en fonction de l'ordre de cumul

En dessous de I'axe des abscisses figurent la premiére (nombre du haut) et la derniére (nombre
du bas) saisons de végétation prises en compte dans le cumul des accroissements.

Evolution of phenotypic variation coefficient and of heritability with the level
of sum of height increments
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o Héritabilités (au sens strict)

Les valeurs d’héritabilité sont représentées sur les figures 4, et 4,. Chaque
courbe joint les points de méme ordre de cumul d’accroissements. Par exemple, les
points 5, 6, 7 et 8 liés par une méme courbe correspondent aux accroissements
annuels de la 5°, 6°, 7° et 8° année de végétation (cumul d’ordre 1). En abscisse
se trouve la premiére année du cumul. Le cumul d’ordre 4 est bien évidemment
représenté par un seul point.

@ 2.44.10 Plan?
h2

.20

.10

L L) T ¥
73 74 Y&l 76
Premiére année du cumul

h? 2.44.10 Plan 2

.401
.304

+204

L] T LA T
73 74 7S 76
Premiére année du cumul

FiG. 4

Evolution des valeurs d’héritabilité en fonction de 'ordre du cumul et de I'dge
En regard de chaque point sont indiquées les années de végétation prises en compte dans
le cumul des accroissements. La premiére correspond a I’année 1973.

Evolution of heritability coefficients with the level of sum height increments and with age

Les résultats issus du test 2.44.3. sont confirmés par ceux du test 2.44.10. a
savoir l'augmentation des héritabilités avec I'ordre du cumul d’accroissements. La
cause principale de cette évolution parait &tre I'dge : tous les cumuls de méme ordre
subissent une augmentation de I'héritabilité avec I'dge et ceci quel que soit le plan
de croisement.
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o Variance de dominance

Vo, %
v W ®

2.44.10 Plan?

Premiére année du cumul
% 50 Plan 2

Vy - 5 2.44.10
Ve

70

60

50

20

304

20

104

7| T T T
3 4 75 76

Premiére année du cumul

FiG. §

Evolution du rapport V/ Ve en fonction de ordre de cumul et de I'dge
En regard de chaque point sont indiquées les années de végétation prises en compte dans
le cumul des accroissements. La premiére correspond a l'année 197S.

Evolution of Vn/Vg values with the level of sum of increments and with age

L’évolution du rapport V/ Vg selon ordre des cumuls est représentée sur les
figures 5, et 5y, respectivement pour le plan de croisement 1, et le plan de croise-
ment 2. Les lois qui régissent cette évolution sont symétriques de celles correspondant
a Pévolution des héritabilités :
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— décroissance avec l'ordre du cumul ;

— décroissance avec I'dge.

Ce ne sont 1a que des corollaires des observations faites dans le paragraphe 3.1.

3.3. Mode daction des génes et aptitude aux combinaisons

Dans le mode d’action des génes I'importance relative des effets d’interaction
Vp

par rapport aux effets additifs est donnée par le rapport
A

Aux yeux du sélectionneur, la connaissance de la part due & laptitude spécifique

VA.\'(‘ .
— dans la variance
V;\H(‘

phénotypique est un élément de décision dans la stratégie de la sélection.

par rapport a laptitude générale de la combinaison

Dans le cas présent, ces deux rapports sont équivalents. Ce rapport ne corres-
pond pas tout a fait au « degré moyen de dominance » tel qu’il est défini par
/ 2V,

CoMsTOoCK & ROBINSON (1952) : \// . De toute maniére, tel qu'il est estimé

Va
par ces auteurs, ce rapport n'a de sens que si les fréquences géniques sont de 1/2,
hypothése qui s’ajoute a toutes celles inhérentes au modele génétique et qui n’est

absolument pas vérifiée dans le cas présent. Par ailleurs, la connaissance du « degré
Vase

moyen de dominance » n’a aucune signification utile en sélection. Seul le rapport

Viec
apporte une information utile et correspondant en plus de sa signification statistique
a un élément de décision en sélection.

VAS(‘,

Les valeurs de se trouvent dans le tableau 1. Ce tableau tout comme

VA(}(T

les figures 4 et 5 font apparaitre des différences importantes dans le mode d’action
des génes entre le premier et le second plan de croisement. Les parameétres génétiques
sont liés au milieu et a la population sur lesquelles ils sont estimés. Dans le cas
présent, le milieu est identique puisque les familles des deux plans de croisements
se trouvent dans le méme dispositif expérimental et ont été installées sans tenir compte
de leur appartenance a Pun ou l'autre plan. L’explication peut résider a différents
niveaux :

Plan de croisement
La rectangularité des plans de croisement (4 peéres et 21 meres) affecte de la méme

maniére la précision des estimations des variances additives et de dominance
(NAMKOONG, ROBERDS, 1974). Néanmoins a la suite d’échecs de pollinisation, 3 familles
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ne sont pas représentées dans le plan 1 alors que ce nombre est de 10 dans le plan 2.
Dans le dernier cas la précision de l'estimation de Vy est moindre.

TaBLEAU 1
VASC
Estimations de pour 4 cumuls d’accroissements d’années successives
VAGU
VASC
Estimation of for successive sums of annual height increments
VAGC
of four successive years
Caractére 73 73-74 73-75 73-76
Plan1 .............. a7 15 13 .10
Plan2 .............. 3.71 2.68 1.64 1.21

Par ailleurs, le faible échantillonnage de péres a pu regrouper dans I'un des plans
de croisement des peres aux balances génétiques différentes de ceux du second plan
de croisement.

Modeéle génétique

Si les hypothéses de non inbreeding, de non épistasie et d'équilibre de linkage
ne sont pas vérifiées, la variance de dominance sera surestimée. L’'une ou lautre
de ces hypotheses a tres bien pu faillir au plan de croisement 2.

Si l'aptitude spécifique est importante, la possibilité de la prédire peut guider
le choix des croisements a réaliser. L'utilisation d’'un modéle généralement employé
dans les études d’interaction génotype X milieu permet de vérifier cette possibilité.
Certains auteurs envisagérent d’ailleurs de [utiliser pour Pinterprétation de plans
de croisements factoriels (A.J. WRIGHT, 1971). En se plagant dans une situation i
effets aléatoires : (MP);; = DM; P; + B; P; + A;M; + C;;.

Les estimateurs des D, B; et A; sont donnés dans une étude précédente
(KREMER, 1980b).

Le programme FLOYD utilisé pour cette interprétation nécessite que toutes les
combinaisons entre les deux facteurs principaux soient représentées. Pour ce faire,
les parents femelles qui étaient impliqués dans des croisements suivis d’échec de
pollinisation ont été supprimés, soient 2 dans le plan de croisement 1 et 6 dans
le plan de croisement 2.

Les sommes des carrés imputables a D, B; et A; sont exprimées en pourcentage
de la somme des carrés des €carts du terme interaction dans le tableau 2. Globale-
ment Iaptitude spécifique a la combinaison n’est expliquée qu’imparfaitement par le
modeéle a en juger par les valeurs du tableau 2 (30 p. 100 a 50 p. 100 de la SCE
sont dues & la SCE de D, B; et A;). Compte tenu de la rectangularité des plans de
croisement, la SCE du terme B,; est bien évidemment plus importante que celle
du terme A;.
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TABLEAU 2
Pourcentage de lu SCE interaction pére X mére expliqué par le modéle linéaire
pour 4 cumuls d’accroissements d’années successives

Percentage of SCE of interaction mother X father expressed by the linear model
for successive sums of annual height increments of four successive years

73 73-74 73-75 73-76
D .......... O NS 2 NS 2 NS 4 NS
Bi .......... 36 NS 44 (%) 42 NS 34 NS
Plan 1
Aj ..o, 1 NS 5 NS 1 NS 4 NS
D + Bi + Aj 37 51 45 42
D .......... ONS 0 NS 1 NS 0 NS
Bi .......... 31 NS 30 NS 26 NS 24 NS
Plan 2
Aj .ol 1 NS 2 NS 8 NS 5NS
D + B; + Aj 32 32 35 29

# 1 test F significatif au seuil de 10 %

Néanmoins, de Iapplication de ce modéle on peut tirer deux conclusions :

e L’interaction pére X mere (l'aptitude spécifique a la combinaison) ne suit
pas un modele multiplicatif : D n’exprime qu’une partie infime de la SCE interaction.
En d’autre termes les parents a plus forte AGC ne sont pas ceux qui « exploitent »
au mieux 'AGC de leur partenaire pour donner des familles aux performances trés
élevées quand I'AGC du partenaire est élevée, mais aussi performances trés faibles

quand I'’AGC du partenaire est faible.

e La partie de linteraction mére X pere expliquée par le modéle est due
essentiellement 4 B; et 4 A;. Les pentes des droites de régression (B; ou A;) auraient
pu étre utilisées pour prédire 'ASC des croisements compte tenu de FAGC des parents.
Cependant, elles ne sont jamais significatives par rapport aux déviations C;. En
d'autres termes, les effets réciproques, les interactions noyau-cytoplasme (sous-
jacentes aux interactions peére X meére) ne s’expliquent pas par un modeéle linéaire.

A Tappui de ce résultat, on peut remarquer que dans le plan de croisement oil la
variance de l'aptitude spécifique a4 la combinaison est la plus importante, le modéle
d’A.J. WRIGHT est d’autant moins efficace.

4. - Discussion

4.1. Décomposition de la variance phénotypique

La principale conclusion qui se dégage des résultats du paragraphe 3 est la
diminution de limportance relative des composantes de la variance phénotypique
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que le sélectionneur souhaiterait minimiser par ailleurs (erreur, effet station, interaction
famille X station, interaction meére X pére) : voir figures 1 et 2. Les conséquences
au niveau des parameétres génétiques (figures 4 et 5) sont alors évidentes : augmen-
tation des héritabilités et diminution du rapport Vy/Vg,.

Erreur

N

Le terme erreur tel qu’il est estimé dans cette étude comprend a la fois
I'effet microstation a 1'échelle d’'une parcelle unitaire et I'effet individuel propre. Par
ailleurs, I'évolution de son coefficient de variation avec I'ordre du cumul peut étre
le résultat d’un effet dge ou d’'un comportement interannuel particulier. Pour vérifier
I'importance de I'un ou l'autre de ces facteurs, les CVy des accroissements annuels suc-
cessifs ont été représentés dans la figure 6 pour les trois dispositifs.

———— 2.44.3_2
e % @

—_— 2.44.3.1

30.

1

10.

v 1
1 12
Année de veégétation

©
-
=

Fic. 6

Evolution du coefficient de variation du terme erreur en fonction de I'dge
Evolution of error variation coefficient with age

e En ce qui concerne les deux plans de croisements du 2.44.10. (5° & 8° année
de végétation) il semble bien que la diminution du CVy des cumuls soit due a un effet
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dge, qui correspond ici a4 la diminution des effets dus a la crise d’installation. Ce
résultat entraine par ailleurs 'augmentation des héritabilités des accroissements annuels
successifs (cf. figure 4).

e Apres la 7° année de végétation I'importance relative de la composante erreur
se stabilise au niveau des accroissements annuels successifs jusqu'a la 12° année
(figure 6, pour les dispositifs 2.44.3.1. et 2.44.3.2)). La diminution de CVy au
niveau des cumuls ne peut donc s'expliquer que par un rééquilibrage de la croissance
a mesure qu'elle est cumulée sur plusieurs années.

. Entre la 5° et la 8° année de végétation, Veffet Age peut s’expliquer par les
changements de l'environnement externe au niveau d’une parcelle unitaire et de
Iévolution interne de I'arbre. En ce qui concerne Ueffet microstation, la concurrence
herbacée peut induire des différences individuelles considérables de la croissance
en hauteur et cela d’autant plus que I'arbre est jeune. Par ailleurs, des attaques de
rouille courbeuse peuvent aboutir & des conséquences analogues i cet Age. Enfin,
entre 5 et 8 ans le pin maritime abandonne progressivement une croissance de type
libre vers une croissance fixe et connait les premiéres floraisons i cette époque. Pour
autant qu'il existe une variabilité individuelle dans l'expression de chacun de ces
processus, les répercussions au niveau de la croissance annuelle peuvent entrainer des
différences individuelles importantes.

Entre la 7°¢ et la 12° année, I'effet fge n’explique pas la diminution du CVp
au niveau des cumuls, a en juger par I'évolution des CVy des accroissements annuels
successifs (figure 6,). L’utilisation du modéle linéaire d’interaction génotype X envi-
ronnement appliquée au niveau individu X année avait montré qu’il existait une forte
variabilité¢ individuelle de la pente de la droite de régression (KREMER, 1981 b). En
d’autres termes la variabilit¢ du comportement interannuel au niveau individuel tout
en maintenant une importance relative de la composante E de l'accroissement annuel
constante d’année en année, en changeant le classement des individus peut diminuer
celle du cumul sur plusieurs années. En fait, tout se passe comme §'il y avait rééqui-
librage de la croissance sur plusieurs années. Au plan biologique, les interprétations
peuvent étre diverses : alternance de la concurrence entre individus au niveau racinaire,
production d’un second cycle une année n qui limite I'élongation primaire de I'année
n + 1 (KREMER, 1981 a).

Effet station et interaction famille X station

Une étude précédente (KREMER, 1981 a) montre qu'il n'y a pas forcément homo-
logie entre années favorables a Saint-Alban (2.44.3.1.) et années favorables a Soustons
(2.44.3.2.). En cumulant sur plusieurs années, les différences entre stations deviennent
moins importantes ce qui occasionne une diminution de CVg. L’évolution de la compo-

N

sante famille X station est elle également liée a cette observation.

Effet interaction mére X pere

La méme référence fait également apparaitre que la variance d’interaction
mére X pére pouvait n’étre qu'un artefact 1ié aux conditions morphogénétiques
d’expression de la croissance. En effet en séparant une méme année de la population
du plan de croisement 1 du 2.44.10 (a2 lintérieur de chaque famille) en sous-
populations monocycliques (individus monocycliques) et polycycliques stricts (individus
polycycliques) la variance d’interaction M X P était nulle dans chacune des sous-
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populations alors qu’elle ne I'était pas pour la population initiale. Par ailleurs, la
mesure du polycyclisme est d’autant meilleure quand elle est faite sur plusieurs
années : on tend vers une homogénéisation de la population.

Enfin, et c’est une remarque générale, la pousse annuelle d’une année donnée
n'est quune expression imparfaite et insuffisante du potentiel de croissance qui ne
s’exprime que sur plusieurs années. Au niveau phénotypique, certaines observations
(KREMER, 1980a) montraient que le second cycle de I'élongation d’une année n donnée
pouvait influer sur le premier cycle de I'élongation de 'année suivante n + 1. Cette
étude vient de montrer que les facteurs limitant I'expression de la croissance une année
donnée sont essentiellement des facteurs du milieu.

L’effet parental (mére ou pére) reste toujours constant au moins pendant la période
au cours de laquelle les accroissements ont été mesurés. Au niveau de la sélection,
ces remarques sont résumées de la maniére suivante : Paccroissement d’'un cumul
d’ordre n est un meilleur prédicteur d’un accroissement de cumul d’ordre inférieur
que ce dernier accroissement lui-méme. Ceci est illustré par la matrice des coefficients
de prédiction génétique des six différents cumuls d’accroissements successifs dans le
2.44.3.1. (tableau 3). Le CGP intervient directement dans I'expression du gain géné-
tique espéré (BARADAT, 1976).

TABLEAU 3

Matrice des coefficients de prédiction génétique
pour 6 cumuls d’accroissements d’années successives
2.44.3.1.

Coefficients of genetic prediction Matrix of differents sums
of annual height increments of six successive years

71 71-72 71-73 71-74 71-75 71-76
71 oo .14
71-72 ..., .14 15
71-73 ...... 15 .18 .25
71-74 ... ... 17 .20 .28 .34
71-75 ..., .16 .20 .29 35 .39
71-76 ...... .18 22 31 .38 .41 .45

Dans le cas de la sélection massale, le gain génétique relatif espéré sur le
caractére k quand la sélection porte sur le caractére 1 est :
1AG/Gy =i CGP ko Phy

Cov (A}, Ay)
CGP, , = ——
OPh, X OPh,
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N

D’ott lefficacité de la sélection indirecte par rapport a la sélection directe

LA Gy CGPy
= en faisant I'hypotheése que i, = i,.
kA Gk CGP](, k

i, : intensité de sélection de k.

cov (A}, Ay) : covariance entre valeurs additives de 1 et de k.
oph, : Ccart type phénotypique du caractére k.

CGP,
Dans chaque colonne k tableau 3, pour 1 > k les valeurs de —————- sont supé-
CGP](. Kk
rieures a 1.

Le meilleur pouvoir prédicteur de 1 vient essentiellement du maintien de trés
bonnes corrélations entre 1 et k et d’'une héritabilité plus élevée de 1.

Il n'existe dans la littérature que trés peu d’exemples sur I'évolution des compo-
santes de la variance phénotypique. Seuls NAMKOONG & CONCKLE (1975) et NAMKOONG,
Usanis & SILEN (1972) ont publié des résultats respectivement sur Pinus ponderosa
et Pseudotsuga Menziesii. Dans le premier cas, bien que la période sur laquelle a porté
I'étude soit plus longue, les résultats obtenus sont proches de ceux exposés dans la
présente étude a savoir :

— diminution de I'importance relative du terme erreur ;

— maintien de l'importance relative de la variance génotypique jusqu'a 7 ans,
chute brutale et nouveau plateau de 8 & 29 ans, terme de I'étude. Cette derniere
évolution n’est pas pour autant expliquée.

Le second cas prolonge en quelque sorte notre étude dans la mesure ou elle
concerne une période plus longue. Le résultat le plus intéressant est le maintien
d’'une variance génotypique importante jusqu’au stade ol les arbres ont surmonté la
pression du milieu (vers 15 ans), période qui se situe bien avant que la courbe
de la croissance n’atteigne l'asymptote. En tout état de cause, la présente étude
mériterait d’étre poursuivie sur du matériel plus 4gé.

4.2. Décomposition de la variance génotypique

Le second résultat intéressant est 'importance des effets additifs des génes dans
le déterminisme de la croissance en hauteur, méme si les résultats divergent entre
les deux plans de croisement.

En valeur absolue, si 'on supprime la pousse de 'année 1973, les valeurs de V,/ Vg
ne sont jamais trés élevées (entre 0 et 20 p. 100 dans le plan 1 et 3 et 45 p. 100 dans
le plan 2 : voir figure 5). Ces valeurs sont proches de celles trouvées dans d’autres
plans de croisements pour la croissance en hauteur (KREMER, 1976). La encore, les
résultats obtenus sur d’autres pins sont peu nombreux. A 4 ans, sur Pinus Virginiana
le rapport V,/ Vg est de 38 p. 100 pour la hauteur totale (A.G. CoRrRIVEAU, 1974). De
méme sur Pinus taeda la variance de dominance représente une part nettement moins
importante de la variance génétique a I'Age de 8 ans (V,/ Vg varie de 0 a 35 p. 100)
(D.I. MaTzIris, 1974). Par contre, chez ces mémes auteurs dans certains tests de
descendances, plus rares certes, ces valeurs sont plus élevées : 80 p. 100 sur Pinus
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taeda a 4 ans (A.G. CorriVEAU, 1974, P.I. MaTziris, 1974). Cette dispersion des
valeurs n'est pas surprenante :@ les parameétres génétiques sont liés a la population
et au milieu sur lesquels ils sont estimés. Par ailleurs, cette étude a montré que leurs
estimations peuvent varier au cours du temps. En particulier, que ce soit dans le
plan de croisement 1 ou dans le plan de croisement 2 la prise en compte de certaines
années dans le cumul peut faire varier considérablement I'estimation de VD (année
1973). Néanmoins, en ce qui concerne le pin maritime, le nombre de résultats issus
de différents plans de croisement permet de justifier la stratégie de sélection actuelle-
ment utilisée qui n’exploite que la partie additive des génes.

Conclusion

La croissance juvénile du pin maritime est caractérisée par une variabilit¢ du
terme erreur importante, qui ne permet pas de sélectionner efficacement a ce stade.
Cette variation (en valeur relative) décroit avec T'Age jusqu'a 8 ans, la variabilité
génotypique restant constante. L’héritabilité de la croissance en hauteur augmente
a mesure que les accroissements sont cumulés sur un nombre important d’années.
La situation actuelle qui consiste & sélectionner en prenant pour critere prédicteur le
cumul d’accroissement au-dela de 5 ans parait donc &tre un bon compromis entre
'efficacité de la sélection et le développement ultérieur du programme d’amélioration
qui demande un raccourcissement des délais d’appréciation des génotypes. Néanmoins,
les informations issues d'autres espéces forestiéres et recouvrant des périodes plus
longues demandent a suivre ’évolution des composantes de la variance phénotypique.
Si la variance AGC représente la plus grande part de la variance génotypique dans
la croissance en hauteur du pin maritime, la part de la variance ASC pourrait
encore étre diminuée par la possibilité certes faible de prédire laptitude spécifique

N

a la combinaison de deux parents 4 partir de leur aptitude générale.

Recu pour publication en aoiit 1980.
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Summary

Genetic control of height growth in Pinus pinaster
(Pinus pinaster Ait)

II1. - Evolution of the components of the phenotypic and genotypic variance

Components of the phenotypic and the genotypic variances of height growth are followed
by using the <oefficient of variation expressed at each level. Height growth is measured
by successive increments between 5 and 12 years. Residual variance, that means error variance,
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environmental variance family X environmental variance and mother X father interaction
decrease with age while main effect variances remain stable. Some of this results are explained
by changes in environmental conditions with time. The heritability estimates increase with
age while the ratio Vi/V. decreases. This is true in so far that height increments of n succes-
sive years is more predictive of height increments of m successive vears (in < n) than this
Tatest trait atself. Height growth is affected more by additive genes ceffects than by non
additive genes effects. Possibility to predict specific combining ability (ASC) by using gene-
ral combining ability (AGC) of both parents s discussed by using a gencral model used in
genotype — environment probiems.

Key-words

Genetic model, phenotypic, genotypic, additive dominance variance, general combining ability,
specific combining ability, heritability, coefficient of genetic prediction
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