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Summary — Diallel analysis and integration in the breeding program of maritime pine of sensitivity to
twisting rust. Maritime pines of the Landes provenance from two diallel mating designs have been studied
between the third and fifth growing seasons for sensitivity to twisting rust (Malampsora pinitorqua), growth and
phenology. The best criterion for sensitivity to twisting rust is the percentage of shoots with at least one canker
occurring in the same growing season. Expression of rust sensitivity by this trait is partly dependent on vigour
(positive correlation) and lateness (negative correlation). However, the major part of between-families variability
for percentage of attacked shoots may be related to the original behaviour for this trait, uncorrelated to vigour
and phenology. Genetic analysis of sensitivity has shown that the part of variability attributable to maternal
effects is unsignificant. The same is true for genetic variability of dominance effects. On the other hand, additive
genetic variability is great and highly significant. This variability would enable to realize important genetic gains
for Melampsora resistance in Landes origin of maritime pine. Genetic correlation between rust sensitivity and
polycyclism seems to be non-existent. Genetic correlation between rust sensitivity and juvenile growth expressed
by 5 years height is not stable. It has a minor potential influence on integration of rust resistance criterion in the
breeding program of maritime pine where volume growth is an important goal.

Melampsora pinitorqua / rust / maritime pine / diallel / selection / resistance

Résumé — Des pins maritimes de provenance landaise issus de deux plans de croisements dialleles ont été étudiés
a des ages variant de la troisiéme a la cinquieme saison de végétation pour la sensibilité a la rouille courbeuse
(Melampsora pinitorqua), 1a croissance et la phénologie. Le meilleur critére de sensibilité & la rouille courbeuse
est le pourcentage de pousses, formées lors de I'année de I’ attaque, présentant au moins un chancre. L’expression
de la sensibilité par ce critére est influencée par la vigueur (liaison positive) et la tardiveté (liaison négative).
Toutefois, I'essentiel de la variabilité familiale pour le pourcentage de pousses attaquées est le reflet de carac-
téristiques propres, indépendantes de la vigueur et de la phénologie. L analyse génétique de la sensibilité a montré
que la part de la variabilité due a des effets maternels n’est pas significative. Il en est de méme pour la variabilité
génétique des effets de dominance. En revanche, la variabilité génétique d’origine additive se révele notable et
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trés significative. Cette variabilité autoriserait des gains génétiques importants pour la résistance a Melampsora
du pin maritime des Landes. Il ne semble pas exister de liaison génétique entre sensibilité a la rouille et polycy-
clisme. La corrélation génétique entre sensibilité et vigueur juvénile, exprimée par la hauteur a cing ans, est

programme d’amélioration du pin maritime pour lequel la croissance en volume est un objectif important.

Melampsora pinitorqua / reuille / pin maritime / diallele / sélection / résistance

INTRODUCTION

La rouille courbeuse des pins dont I’agent est
Melampsora pinitorqua Rostr peut causer des
dommages séveres aux jeunes semis de pin ma-
ritime, dans les 5 premieres années, compro-
mettant la valeur d’avenir du peuplement. Son
impact économique est susceptible de s’ accrot-
tre du fait de I’augmentation de la proportion de
reboisements installés par plantation dans le
massif landais (& peu pres 50 % actuellement).
Dans ce cas, une densité initiale de 1 200
plants/hectare ou moins rend difficile une cor-
rection sylvicole par élimination des plants les
plus atteints a la suite d’une attaque massive.
Ceci rend trés importante la recherche d’une
lutte contre la rouille, notamment par la création
de variétés résistantes. Dans un premier article
(Desprez-Loustau et Baradat, 1991), il a éié
montré que la variabilité¢ de la sensibilité a la
rouille courbeuse entre hybrides interraciaux
est notable et s’explique essentiellement par des
différences de précocité et de vigueur des plants
au moment de la dissémination des basidiospo-
res émises par I’hdte alternant (Populus tremu-
la).

Il nous est apparu intéressant de rechercher
s’il existe également une variabilité de la sensi-
bilité a larouille au sein de la race landaise ainsi
qu’éventuellement si les causes de cette varia-
bilité sont liées a la précocité et a la vigueur. Par
ailleurs, il était important de vérifier sil’on pou-
vait ou non intégrer la sélection pour une
meilleure résistance a la rouille courbeuse dans
le programme d’amélioration du pin maritime.
Ce programme est en effet essentiecllement fon-
dé sur une sélection récurrente a I’intérieur de
la race landaise (Baradat et Pastuszka, 1992).
L’héritabilité de la résistance a la rouille a été
étudiée chez le pin sylvestre (Klingstrom,
1969 ; Weissenberg, 1978 ; Martinsson, 1975,

1980, 1987). Chez le pin maritime, on dispose
de quelques résultats non publiés résultant
d’observations sur des familles de pleins-fréres
installées en verger a graines.

Le présent travail aborde ces deux aspects,
phytopathologique et génétique, a travers 1’ ana-
lyse de deux tests de descendances issus de
plans de croisements dialleles. Ce type de plan
de croisements se préte bien a I’analyse généti-
que et, notamment, a la détermination de la part
de variabilité due aux effets maternels dont I’in-
fluence a été notée chez le pin sylvestre (Mar-
tinsson, 1980).

MATERIEL ET METHODES

Matériel

Matériel végétal

Deux plans de croisements dialleles avec croi-
sements réciproques et autofécondations ont été
utilisés. Un diallele 6 x 6 et un diallele 12 x 12
ayant respectivement 6 et 29 combinaisons ab-
sentes. Les deux jeux de parents sont diffé-
rents ; il y a donc 18 parents au total. Il s’agit
de clones Go sélectionnés dans le massif landais
sur des criteres de croissance et de forme (Illy,
1966) et qui font partie de la population d’amé-
lioration du pin maritime. Les croisements con-
trolés ont été réalisés en parc a clones a la station
de recherches forestieres de Bordeaux-Cestas,
au printemps 1978 pour le premier diallele et au
printemps 1980 pour le second. Pour ce dernier,
les 12 parents représentent deux groupes de six
clones, I’'un monocyclique et I’autre polycychi-
que d’apres leur valeur propre en test clonal et
les caractéristiques de leurs descendants.

Inoculum

L’inoculum naturel de rouilie a été renforcé,
seulement sur le diallele 6 x 6, en plantant ré-
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gulierement sur chaque ligne des trembles du
clone 117-50-1, tré&s sensible a Melampsora pi-
nitorqua (Desprez, 1980), araison d’un tremble
pour 18 pins maritimes. Les trembles ont été
inoculés pendant 1’été 1982 par pulvérisation
d’une suspension aqueuse d’éciospores récol-
tées sur des pousses infectées de jeunes pins
maritimes (20 000 éciospores/mL). Les plants
ont été ensachés sous poche plastique pendant
une nuit. En ce qui concerne le diallele 12 x 12,
I’'inoculum naturel a été jugé suffisant du fait de
la présence d’une forte densité de trembles sur
son site d’implantation.

Méthodes

Dispositifs expérimentaux

Les plantations comparatives ont été réalisées a
partir de plants élevés en pépini¢re pendant une
saison de végétation, a la fin de ’hiver 1980
pour le matériel issu du dialléle 6 x 6 et a I’au-
tomne 1982 en ce qui concerne les plants appar-
tenant au diallele 12 x 12.

Les deux dispositifs sont installés dans la
commune de Cestas (Gironde), en Lande méso-
phile, dans deux parcelles distinctes. Ils sont
tous deux établis a la densité de 2 272 ar-
bres/hectare (espacement de 4 m entre les lignes
etde 1,10 m sur la ligne).

Les parcelles unitaires sont linéaires, respec-
tivement de 6 plants et de 4 plants. Les disposi-
tifs statistiques sont les suivants :

— pour le diallele 6 x 6, dispositif en blocs in-
complets a composition aléatoire (Baradat,
1989) a 24 parcelles unitaires par bloc. Le nom-
bre de répétitions par famille variede 4 4 10 ;
— pour le diallele 12 x 12, dispositif a 74 blocs
incomplets a composition aléatoire a 16 parcel-
les unitaires par bloc. Le nombre de répétitions
par famille varie de 4 a 15. Ces 74 blocs ont été
regroupés en 22 macroblocs sur des criteres de
voisinage.

Observations et caractéres dérivés

Les observations ont été réalisées en juin 1983
et mai-juin et septembre 1984 pour le diallele 6
x 6 et en septembre 1984 et octobre 1986 pour
le diallele 12 x 12.

Caractéres de croissance

En désignant par HT, la hauteur totale a un age
donné, i ; par PP;, la longueur de pousse pri-
maire ; et par PS;, celle de la pousse secondaire,
les variables suivantes ont été créées :

— pour le dialléle 6 x 6, HTs, PP4, diametre a la
base de la pousse primaire de cinquiéme année,
DPs et élongations de la pousse primaire jus-
qu’au 9/05 (DPs.;), du 9/05 au 17/05 (DPs 2), du
17/05 au 28/05 (DPs3) et du 28/05 au 6/06
(DPs.4) ;

— pour le diallele 12 x 12, HTs, PP4, PPs, PSy,
PSs et degré de polycyclisme en quatriéme et
cinquiéme saisons de végétation :

PCis= 100 (PS4+PSs)/(HTs-HT:).

Caractéres de phénologie de cinquieme

année (dialléle 6 x 6)

Une note de phénologie de la pousse terminale
a été attribuée a trois dates : 9/05 (PHs.1), 17/05
(PHs 1), et 28/05 (PHs 3). Les six valeurs possi-
bles, de 0 a 5, étaient croissantes avec la préco-
cité et repérées par des stades précis de débour-
rement (Desprez-Loustau et Dupuis, 1994).
Nous avons défini une note de phénologie
moyenne pour ces trois dates définie par :

PHs = (PHs., + PHs2+ PHs3)/3.

Caractéres destinés a évaluer le degré
d’infection.

En désignant par NLI, le nombre de pousses la-
térales infectées en juin I’année i ; par NAF, la
note d’attaque de la fleche (0 = indemne, 1 = at-
taquée) ; par NLT;, le nombre de pousses laté-
rales a la mé&me date ; par NCF,, le nombre de
chancres sur la fleche, nous avons étudié :

— pour le diallele 6 x 6, NCFs et pourcentages
de pousses infectées lors des attaques de qua-
trieme et de cinquieme années, la fléche étant
comprise dans le nombre de pousses :

SP, =100 (NAF, + NLL)/(NLTs + 1)
et
SPs = 100 (sgn (NCFs) + NLIs)/(NLTs + 1)

ou la fonction sgn prend la valeur 0 si son argu-
ment vaut Oet 1 s’ilest >0 ;
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—pour le diallele 12 x 12, caractére en troisieme
année :

SP: =100 (sgn (NCF:) + NLI3)/ (NLT: + 1).

Réaction de la fleche de cinquiéme année a
Uinfection (dialléle 6 x 6)

RF;s notation de 1 a 3 de la réaction de la pousse
terminale. Dégats croissants avec la note, de la
cicatrisation (1) a une déformation plus ou
moins forte (2) et a la mort (3).

Nous avons également analysé les trois varia-
bles qualitatives correspondant a chacun de ses
trois niveaux (0, non-appartenance a la catégo-
rie, 1, appartenance), codées respectivement
par RFs ), RFs; et RFs 3.

Analyse des dispositifs expérimentaux

Les analyses de variance en classification croi-
sée et en modele mixte (effet bloc fixé et effet
famille aléatoire) ont été réalisées selon le mo-
dele « Henderson III » (Searle, 1971), avec une
variante proposée par la librairie Opep (Bara-
dat, 1989 ; Baradat et Labbé, 1995) permettant
d’estimer les composantes individuelles de la
variance ou de la covariance, en I’absence d’in-
teraction, sans utiliser les sommes de carrés ou
de coproduits intracellule. Cette modification
est bien adaptée au traitement de variables dis-
cretes, par exemple de type 0-1. Elle est décrite
en annexe.

Les analyses en modele diallele ont été réali-
sées selon une procédure adaptée aux plans
non-orthogonaux avec croisements réciproques
et, éventuellement, des autofécondations. Elle
est donnée par Garretsen et Keuls (1977) pour
le modele aléatoire et Keuls et Garretsen (1978)
pour le modele a effets fixés. Le modele demi-
diallele, que nous avons également utilisé, a été
construit par simplification de 1’analyse géné-
rale. Nous nous sommes intéressés seulement
au modele aléatoire. En effet, notre but était
d’estimer les composantes de la variance et de
la covariance dues aux aptitudes générales et
spécifiques et aux effets maternels.

Le modele mixte, avec un effet bloc fixé,
s’écrit pour le diallele complet, p désignant la
moyenne générale ; ; et gj, les aptitudes géné-
rales a la combinaison des parents i et j ; s,
I"aptitude spécifique a la combinaison du cou-

ple (i, /) ; B, effet du bloc k et ey, 1a déviation
individuelle & la moyenne de famille ajustée au
bloc :

Vi =M+ ai+a+ si+di+di + ri+ Beo+ egu
et, pour le demi-diallele :
Yo =W+ ai+ap+ i+ B+ e

Les nouveaux résidus du modele sont apurés
de I’effet bloc mais integrent d’éventuelles in-
teractions bloc-famille.

Le tableau I présente I’analyse de variance du
modele mixte correspondant au diallele com-
plet sans autofécondations.

Les espérances des carrés moyens sont don-
nées dans le cas général et I’expression des
coefficients des variances est trop complexe
pour étre détaillée dans cet article. Ce modele
est différent de celui donné par Griffing (1966)
pour un plan dialléle complet avec croisements
réciproques sans autofécondations, tel qu’il est
repris sans modification par Becker (1984). Les
espérances convergent dans le cas orthogonal
équilibré, avec celles données par Cockerham
(1963). Ce dernier auteur montre par ailleurs
que le modele qui sera repris par Griffing en
1966 redéfinit les composantes de la variance
correspondant aux effets génétiques et aux ef-
fets réciproques, effets réciproques généraux et
spécifiques confondus, de la fagon suivante :

cr =0+ (Yoi, 65 = (V4) (67 + 267)
el o) =0, + 207

Le modele présenté par Gallais (1990) est di-
rectement dérivé de celui de Griffing mais isole
les deux variances des effets réciproques, 6> et
67 Les deux approches permettent des estima-
tions non biaisées des variances d"AGC et
d’ASC si les variances des effets réciproques
sont nulles. Ce n’est que dans un schéma ortho-
gonal, ou, au minimum, avec un plan de croise-
ments équilibré, que les tests F' des effets aléa-
toires peuvent &tre utilisés en toute rigueur. Par
la suite, nous n’utiliserons donc pas de tests F
pour établir la signification des variances des
etfets du modele diallele. En revanche, I’esti-
mation des composantes de la variance et de la
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covariance est sans biais dans le cas général.
L’estimation des composantes intrafamille sans
utilisation des sommes de carrés et de copro-
duits individuels est possible mais n’a pas due
étre mise en ceuvre compte tenu de la nature des
caracteres étudiés.

La variance totale, ou phénotypique, corres-
pondant a I’analyse en modele diallele complet
est donnée par :

2 2 2 2 2 2 2
Op =0 (Vi) = 20, + O, + 204+ G, + C.

Pour I’analyse en modele demi-dialléle, 1a va-
riance intrafamille étant redéfinie de la fagcon
indiquée ci-dessous, on a :

2 2 2 2 2
Cp =0 (V) = 20, + O; + Op

Le modele génétique utilisé ne prend pas en
compte les effets d’épistasie ; il implique en ou-
tre que le coefficient de consanguinité de la po-
pulation dont sont issus les 18 parents soit nul.
Cette derniere hypothese est tout a fait réaliste
dans le cas du pin maritime compte tenu des
résultats obtenus sur les lois de croisements et

la structuration génétique des peuplements
aquitains (Baradat et Marpeau-Bezard, 1988 ;
Baradat et al, 1995b ; Maillart, 1993). Dans ces
conditions, la variance des effets génétiques ad-
ditifs, 6%, et la variance des effets de domi-
nance, 6°p, sont données pour les deux types
d’analyse par :

O = 4cov(HS) = 4G,
et
7 = 4[cov(FS)-2cov(HS)] = 4

avec cov (HS) = covariance entre demi-fréres et
cov (FS) = covariance entre pleins-fréres.

La méme régle vaut pour les covariances gé-
nétiques entre caracteres différents. Dans les
développements qui suivent, les héritabilités au
sens strict et au sens large sont définie de fagon
classique respectivement par :

2 ki il
=05/ 0p et hy=(C+0p)/ Op

Tableau 1. Schéma du modele d’analyse dialléle complet et dispositif en blocs.

Carré moyen Degré de liberté Espérance du carré moven : Test F
er variance de l'effet E(CM)
Bloc, CM), B-1 B CMw/CM.
2 2 e
o, + 2 ni Bi/(B-1) non biaisé
j=1
Aptitude générale, AGC P-1 ., CMa/CM
2 2 2 2 C e,
CMuy, 6%y o + k167 + k207 + ko2 + koo biaisé
Aptitude spécifique, ASC Cc-P 02 + kso? + kO3 + k107 CMJ/CM,
CMy. 6% biaisé
Effet réciproque général P-R-1 2 + ksG? + koG + k1007 CMA/CM,
My, 6% biaisé
Effet réciproque spécifique D—C—-P+R+1 G2 +ki1G7 + k1207 + k1307 CM/CMeb
M, 6% biaisé

Intrafamille CMe, 6 %

N-D-B+1 oo

B : nombre de blocs, P : nombre de parents, C : nombre de croisements, réciproques confondus D : nombre de
croisements, réciproques non confondus, R : nombre de parents utilisés dans un seul sens. N : nombre total de
plants. Le test £ de la variance d’AGC est fait sur le CM d’ASC. Les tests F de la variance d’ASC et de la variance
de I"effet réciproque général sont faits sur le CM d’effet réciproque général. L’ hypothese de nullité de la variance
de I'effet réciproque spécifique est testée sur le CM intra-famille. L’examen des espérances des composantes de
la variance montre que les tests ' de nullité des variances des effets du modeéle diallele sont biaisés dans le cas

général.
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Les coefficients de prédiction génétique, dont
les propriétés sont définies ci-dessous, sont cal-
culés sur le méme principe que les héritabilités
et les formules d’estimation compleétes sont in-
diquées en regard des tableaux de résultats.

La variance intrafamille est estimée directe-
ment par le carré moyen intrafamille. Les quatre
autres variances sont estimées, dans le cas gé-
néral, en résolvant un systeme de quatre équa-
tions dont elles sont les inconnues. On a donc :

o, =CM.
A —
et (/Sé ky ko ks kg ! CM,—~ CM,
(gf ks ke k2 0 CM,— CM.
G:“/ ks ko k1o O CM/~ CM.
3’3 ky ki ki O CM~—CM.,

Les covariances correspondant aux cinq va-
riances sont estimées de facon analogue, en
remplacant les carrés moyens par les coproduits
moyens entre tous les couples de caracteres.

Pour le modele demi-diallele, on supprime les
deux lignes correspondant aux effets récipro-
ques et les coefficients kj, k2, ks et k¢ du tableau L.
L’analyse se fait alors en regroupant les couples
de croisements réciproques et I’ensemble des
sommes de carrés ou de coproduits des effets
réciproques sont confondues avec la somme des
carrés et coproduits intrafamille. Le nombre de
degrés de liberté correspondant est naturelle-
ment augmenté de celui des deux carrés moyens
des effets réciproques.

Les erreurs standard sur les coefficients de
corrélation intraclasse, a I’exclusion des coeffi-
cients de prédiction génétique de I’analyse dial-
lele, ont été calculées par la formule approchée
de Mode et Robinson (1959).

Nous avons utilisé la méthode du Jackknife
(Lebartetal, 1979 ; Saporta, 1990), plus simple
et plus robuste, pour évaluer les erreurs stand-
ard sur les estimations des composantes de la

variance et des parameétres génétiques obtenues
par ’analyse diallele.

Le coefficient de prédiction génétique ou
CPG (Baradat, 1976) a été congu comme le dé-
veloppement de la notion d’héritabilité généra-
lisée (Gallais, 1973)%

Ce parametre étend la notion d’héritabilité a
deux caracteres différents. Baradat (1989) mon-
tre comment la généralisation du CPG a toute
méthode de sélection peut se faire facilement en
utilisant la théorie des index de sélection. Bara-
dat et al (1995a) présentent une syntheése géné-
rale de la théorie des index de sélection en y
intégrant la notion de sélection indirecte dans le
cadre tres général d’un modele multicaractere.
On peut définir un coefficient de prédiction gé-
nétique généralisé entre un caractére x; et un
index de sélection quelconque, 7, d’écart type
G (/) et utilisant ce caractere (seul ou associé
avec d’autres). On trouve que la formule don-
nant le CPG généralisé est :

CPG (i) = cov [G()J1/ [oP(.) © (D]

=0 () /oP(.,)

11 ne reste plus alors qu’a exprimer ¢ (/) dans
chaque situation particuliere.

Nous avons choisi, outre la sélection massale
qui sert de référence, la sélection sur test de
descendance, utilisée essentiellement pour la
création variétale chez le pin maritime, et la sé-
lection combinée sur familles de pleins-fréres,
qui a surtout vocation d’outil de gestion de la
population d’amélioration.

Dans le cas de la sélection sur test de descen-
dance utilisant des familles de demi-fréres de n
individus issues de parents non consanguins, on
obtient pour un index monocaractere, si le ca-
ractére sur lequel est fondé la sélection est x; :

* En fait, Masatoshi Nei (1960) avait déja défini ce parametre sous le nom de cohéritabilité (JA Vasquez,
communication personnelle). Cette notion fut utilisée telle quelle par certains auteurs, par exemple Bedard et al
(1971). Mais le coefficient fut redéfini par la suite comme le rapport de la covariance génétique a la covariance
phénotypique (Rao et Goud, 1971 ; Janssens, 1979). Il a été utilisé sous cette nouvelle forme dans un grand
nombre de références bibliographiques. Nei est donc le véritable pére de la notion de régression standardisée du
génotype sur le phénotype, mais le terme de cohéritabilité est ambigu a moins que ’on ne précise qu’il s’agit de

la « cohéritabilité de Nei ».
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CPG[i ()]
= 1K) 2V T (=D)AL [ /n)

Si I’on veut obtenir le coefficient de prédic-
tion génétique entre I’index construit avec le
caractere x; et un autre caractére, x;, on peut
montrer qu’il suffit de remplacer, dans cette ex-
pression, 42 (x;) par | CPG(x;, x;) | et de multiplier
I’expression obtenue par un paramétre 9, tel
que 8; =1 i CPG <0et+! si CPG > 0. Dans
le cas présent on peut éliminer 8, ce qui donne :

CPG [x),I (x;)) = CPG [xi (x;)]

=CPG (x, x)/[2V [ (n=1) J4] | CPG (ol +1 1/ 1]

Cette formulation est symétrique, comme
pour le coefficient de prédiction génétique sim-
ple qui ne s’ applique qu’a la sélection massale.
Elle est tres utile pour comparer I'efficacité de
diverses méthodes de sélection. En effet, la ré-
ponse corrélée d’un caractére ne dépend, pour
une méthode de sélection et pour un effectif
donné par unité génétique, que d’un seul para-
metre. Une conséquence est que les propriétés
du CPG généralisé restent les mémes que celles
du CPG simple. En particulier, I’efficacité de la
sélection indirecte de x; par I’intermédiaire de
x;. par rapport a la sélection directe sur x;, s’ex-
primera par :

ER=| CPG [:l(x)] = CPG [ 5l(x)] /CPG [x7./(x)]

Suivant le méme principe que pour la sélec-
tion sur test de descendance, on obtient, pour
CPGlx;, I (xi)] concernant la sélection combinée
sur familles de pleins-freres appartenant a un
plan de croisements « single pair » (couples de
parents déconnectés), I’équation 1.

Ces expressions peuvent étre considérées
comme des adaptations et des généralisations
de celles données par Falconer (1981) pour dif-
férents types de sélection. Nous les utiliserons

pour calculer les gains génétiques sur la résis-
tance a Melampsora de I origine landaise du pin
maritime, par sélection directe sur SPz ou SPs,
et la réponse corrélée de la hauteur a cinq ans.
Ce type de formalisation permet un traitement
beaucoup plus simple de la sélection indirecte
que par les autres méthodes proposées dans la
littérature. En effet, on peut utiliser les formules
de prédiction du gain génétique développées
pour une sélection directe monocaractére.

RESULTATS

Expression optimale de la sensibilité

a Melampsora. Liaison avec phénologie
et vigueur, définition du meilleur
caractére prédicteur

Nous avons procédé en quatre étapes :
—recherche de I’expression optimale des diffé-
rences de sensibilité a Melampsora ;

—étude de la stabilité du caractére de sensibilité
retenu & phénologie et vigueur constantes ;

— caractérisation de son pouvoir prédicteur vis
a vis de la gravité de I’attaque ;

— analyse génétique proprement dite du carac-
tére de sensibilité optimal.

Nous avons réalisé dans un premier temps une
analyse de variance non-orthogonale & deux
facteurs, bloc et famille, afin de déterminer quel
modele utiliser pour I’ajustement des données.
Le tableau II donne le résultat de I’analyse de
variance du diallele 6 x 6 sur les deux caractéres
de sensibilité, les quatre caractéres d’élongation
en mai-juin 1984, en cinquieéme année, APs | &
APs 4 et la note de phénologie moyenne, PHs.

L’effet bloc est toujours hautement significa-
tif, ce qui impose de travailler sur des données
ajustées. L'effet famille est toujours trés signi-
ficatif, ce qui justifie I’analyse génétique. En-
fin, la présence d’une interaction bloc x famille,
significative pour tous les caracteres sauf APs 4,
rend préférable I’ utilisation ultérieure d’un mo-
dele d’analyse de covariance a deux facteurs,
bloc et famille (Snedecor et Cochran, 1967).

Equation 1.

CPG () V1 + [1 = CPG (xo) 4 [1= 1 CPG (xit) 1/ 2" (n=1) [1+ (n—=1) | CPG Gt 1/ 2] |
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Tableau II. Analyse de variance des caracteres de vigueur et de phénologie du diallele 6 x 6.

Source Degrés de
de variation liberté SPy SPs APs ) APs 2 APs 3 APs 4 PHs
Bloc (fixé) 9 570,77 11424 479,88 9,3750 25349 11,389 11,2182
1,65 12,53 6,00 2,24 3,77 1,90 3,49
10,24 0,00 0,00 2,15 0,02 542 0,06
Famille (aléatoire) 29 561,01 3800,8 21340 8,7946 21,298 10,752 11,1485
245 5,35 4,02 2,58 4,70 1,73 4,06
0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 1,18 0,00
Interaction 186 354,14 911,39 79916  4,1906  6,7261 59997 (1,3493
bloc x famille 1,51 1,28 1,51 1,23 1,48 0,96 1,24
(aléatoire) 0,03 1,89 0,03 4,30 0,05 60,85 4,00
Intraparcelie 452 228,97 709,89 53,017 34080 45289 6,2205 0,2829

Ligne 1 : carré moyen ; ligne 2 : test F ; ligne 3 : probabilité F >| Hy (en %).

C’est également ce modele qu’il convient d’uti-
liser afin de trouver un critere objectif de choix
entre SPset SPs pour ’expression de la sensibi-
lité & Melampsora.

Le tableau III résume les résultats permettant
de comparer la valeur informative de SP4et SPs.
On constate tout d’abord que le pourcentage
moyen de pousses infectées est environ trois
fois plus élevé en cinquieme année qu’en qua-
trieme. Par ailleurs, le coefficient de corrélation
intraclasse est également multiplié par un fac-
teur voisin de trois. La différence est significa-
tive au seuil de 1 %.

Ceci peut étre mis en relation avec une plage
de variabilité et un écart type de I’eftet famille
pour la sensibilité beaucoup plus importants en
cinquie¢me année qu’en quatrieéme. Toutefois, la
corrélation de rang de Spearman élevée (0,79)
entre les moyennes de familles pour les deux

caractéres montre qu’ils obéissent en grande
partie a un déterminisme biologique identique.
L’expression des différences entre familles est
simplement meilleure en cinquiéme année.

Le caractere de base retenu pour la suite des
analyses est donc SPs Nous avons ensuite étu-
dié dans quelle mesure les différences de sensi-
bilité entre familles en cinquieme année peu-
vent étre expliquées par une variabilité affectant
la tardiveté ou la vitesse d’élongation de la
pousse primaire. Le tableau IV donne les résul-
tats de 1’analyse de covariance descendante
multiple de SPs (variable expliquée) avec les
sept variables explicatives suivantes : longueur
de la pousse primaire en quatrieme année (PP4)
diamétre de la pousse primaire en cinquicme
année (DPs) les quatre variables de croissance
de cette pousse (APs; a APs4) et la note de
phénologie moyenne (PHs). Les corrélations

Tableau III. Comparaison du pourcentage de pousses infectées par Melampsora en quatrieme et cinquie¢me
années.

% de pousses Plage Ecart type Corrélation

infectées de variation de Ueffet famille intraclasse
SP4 11,37 1,79 - 20,99 3,13 0,035 (0,016)
SPs 31,90 14,40 - 66,50 11,43 0,144 (0,033)

Les coefficients de corrélation intraclasse sont suivis de leur erreur standard entre parenthéses. Coefficient de
corrélation de rang de Spearman : 0,790 ** ; corrélations intraclasse : t = 67 / (G} + Gy + O2 | ; comparaison des
corrélations intraclasse : T = (0,144 = 0,035) / v0,016% + 0,033 = 2,97 ** ; **sjgnificatif au seuil de | %.
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Tableau IV. Analyses de covariance simples et multiples du pourcentage de pousses infectées en cinquie¢me
année (variable expliquée) avec sept variables explicatives de croissance et de phénologie.

Palier Degrés Carré Test Prob
de liberté moven F F>1Hy(%)

Sept variables explicatives
Contribution totale 1 7 10755 19,49 0,00
Contribution totale 2 6 12 456 22,73 0,00
Variable APs 3 (r = 0,17) 1 7,8574 0,01 90,10
Contribution totale 3 5 15 050 27,27 0,00
Variable APs> (r=0,25) 1 25,251 0,05 82,54
Contribution totale 4 4 18718 33,92 0,00
Variable PPy (r = 0,28) 1 375,11 0,68 58,48
Contribution totale 5 3 24 757 44,86 0,00
Variable DPs (r = 0,35) i 601,81 1,09 29,74
Contribution totale 6 2 36 804 68,69 0,00
Variable APs 4 (r = 0,09) 1 654,53 1,20 27,26
Variable APs.j (r =0,43) 7 1 60 737 110,05 0,00
Variable PHs (r = 0,37) 1 12 870 23,32 0,00
Test des effets ajustés
Famille 29 31977 5,54 0,00
Interaction bloc—famille 186 827,36 1,43 0,13
Erreur 1 (contri var) 445 551,89
Erreur 2 (effets ajustés) 451 576,80

Une variable : APs. |
Variable APs | 1 | 60 737 105,30 0,00
Test des effets ajustés
Famille 29 3197,7 5,54 0,00
Interaction bloc—famille 186 827,36 1,43 0,13
Erreur (1 et 2) 451 576,80

Une variable : PHs
Variable PHs 1 1 44 681 72,96 0,00
Test des effets ajustés
Famille 29 2 406,3 3,93 0,00
Interaction bloc—famille 186 765,01 1,25 3,32
Erreur (1 et 2) 451 612,40

Deux variables : APs.j et PHs
Variables APs.et PHs 1 2 36 804 66,98 0,00
Test des effets ajustés
Famille 29 2 559,9 4,66 0,00
Interaction bloc—famille 186 714,32 1,30 1,46
Erreur (1 et 2) 450 549,48

Entre parenthéses sont indiquées les corrélations au niveau intraparcelle unitaire entre SPs (variable expliquée)
et chaque variable explicative.
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Tableau V. Comparaison des coefficients de corrélation intraclasse et valeur des coefficients de rang des
30 familles du diallele 6 x 6 pour le pourcentage de pousses attaquées en cinquieéme année, SPs non ajusté ou
ajusté a la vigueur et/ou a la note de phénologie.

Corrélation ES de lestimation  Test diff de val det  Corrélation de

interclasse t de t avec SPs rang avec SPs
SPs non ajusté 0,144 0,033 e e
SPs ajusté a PHs 0,120 0,027 0,56 NS 0,938 **
SPs ajusté a APs 0,135 0,031 0,36 NS 0,970 **
SPs ajusté a PHs et APs 0,117 0,027 0,44 NS 0,929 **

NS : non significatif au seuil de 40 % ; ** significatif au seuil de 1 % ; coefficient de corrélation intraclasse :

1= 0//[0F+ Gy + 0L ) test T | 1y — 1 INEST + ES3.

intra- parcelle unitaire entre SPs et les sept va-
riables explicatives sont données dans la pre-
miere colonne du tableau. Elles sont toutes posi-
tives. La sensibilité & Melampsora est donc, a ce
niveau, liée positivement & la vigueur et négative-
ment 2 la tardiveté (la note de phénologie
moyenne diminue quand la tardiveté augmente).

On constate que les deux seules variables ex-
plicatives a effet significatif sont, par ordre
d’importance décroissante, APs; et PHs.

En vue d’étudier les propriétés génétiques du
pourcentage de rameaux infectés ajusté, nous
avons complété I’ analyse de covariance en testant
Iefficacité de I’ ajustement par chaque covariable
a effet significatif et, conjointement, par les deux.

Les résultats concernant les deux analyses de
covariance simples et ’analyse de covariance
double sont reportés en bas du tableau IV.

Nous avons ensuite examiné si 1’ajustement
aux deux variables explicatives a effet signifi-
catif, APs | et PHs, modifiait les caractéristiques
du pourcentage de pousses attaquées en cin-
quieme année, SPs.

Le tableau V montre que les propriétés de SPs
restent pratiquement inchangées, que 1’ajuste-
ment porte sur une seule variable explicative ou
sur les deux : en effet, les corrélations intra-
classe ne sont pas significativement différentes
et les corrélations de rang, pour le classement
des 30 familles, entre SPsnon ajusté et SPsajus-

Tableau V1. Analyse de variance des caractéres de sensibilité des plants, d’attaque, de diametre et de réaction
de la pousse primaire pour les plants du diallele 6 x 6 présentant au moins un chancre sur la fleche.

Source Degrés SPs RFs.; RF's2 RFs.; RFs54 NCF’s DPs
de variation de liberté
Bloc (fixé) B-1=9 46729 0,16820 0,16890 0,21312 0,59374 11,503 13,119
7,19 0,69 0,83 1,26 0,96 4,17 3,35
0,00 71,66 59,28 26,19 52,22 0,01 0,11
Famille F-1=29 1671,7 035966 0,11620 0,21519 1,0335 4,8606  8,0279
(aléatoire) 2,57 1,48 0,57 1,28 1,67 1,76 2,14
0,02 7,30 96,00 17,89 2,85 1,74 0,23
Interaction C-B-F+1 64949 024315 020405 0,16848 0,61921 27572 39184
bloc—famille =126 1,16 1,05 1,11 1,17 1,09 0,69 1,04
(aléatoire) 21,16 40,03 27,65 19,65 32,36 97,79 40,38
Intraparcelle N-C=119 561,72 0,23221 0,183 19 0,14426 056975 3,9770 3,7482

Pour les lignes correspondant aux effets bloc, famille et interaction bloc—famille sont donnés de haut en bas le
carré moyen, la valeur du test F et la probabilité F > Hoen %). B : nombre de blocs (10) ; F : nombre de familles
(30) ; C : nombre de parcelles unitaires (165) ; N : nombre total de plants (284).
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té sont trés élevées, toujours supérieures a 0,84
*k

Nous avons donc considéré, pour la suite de
ce travail, que la sensibilité 8 Melampsora, tra-
duite par le pourcentage de pousses attaquées,
était une caractéristique originale de chaque
plant et non le simple reflet de sa précocité ou
de la vitesse d’élongation de ses pousses au mo-
ment de la dissémination des basidiospores.
Nous concentrerons donc I’analyse du détermi-
nisme génétique de la sensibilité au parasite sur ce
caractere. Mais il convient auparavant de savoir
quel est, au niveau familial, son pouvoir prédicteur
vis-a-vis de I’intensité d’attaque de la pousse pri-
maire et de I’importance de sa réaction.

Le tableau VI présente le résultat de I’analyse
de variance croisant les facteurs bloc et famille
pour les sept caracteres suivants : la sensibilité
(SPs), les trois variables qualitatives de réaction
de la pousse terminale a Melampsora (RFs 1) a
(RFs 1), le degré de réaction moyen de la pousse,
(RFs), le nombre de chancres sur la pousse ter-
minale (NCFs) et son diametre (DPs). Seuls ont
été considérés les 284 plants présentant au
moins un chancre sur la pousse terminale
(NCFs > 0) puisque la notation de réaction a
I’attaque n’a de sens que sur ce sous-ensemble.
Comme pour les autres analyses, I’effet bloc a

été considéré comme fixé et |'effet famille
comme aléatoire.

Mais, puisque I’interaction bloc—famille n’est
Jamais significative, les effets principaux ont
été testés par rapport au carré moyen d’interac-
tion qui est alors un estimateur sans biais de la
variance intraparcelle unitaire.

Les effets d’interaction ont une distribution
continue, qu’il s’ agisse de variables qualitatives
ou quantitatives. Cela a été vérifié graphique-
ment. Toutefois, ces distributions sont en géné-
ral 1égerement dissymétriques (coefficient de
dissymétrie allant de —0,217 pour RFs j, non si-
gnificatif, & 1,07 ** pour RFs3). La robustesse
du test F est suffisante vis-a-vis de cette dissy-
métrie modérée. Par la suite nous avons utilisé
la technique du Jackknife (cf Matériel et métho-
des) pour calculer les intervalles de confiance
des parametres dérivés de I’analyse de variance
diallele en modele aléatoire. Cette méthode ne
postule pas une normalité ni méme une symétrie
de la distribution des effets.

On constate que 1’effet famille est significatif
a un seuil de probabilité < 5 % pour guatre ca-
racteres : SPs, RFs. NCFs et DPs. C’est sur ces
quatre caracteres que portent les résultats du
tableau VII qui présente les valeurs des coeffi-
cients de corrélation intraclasse entre plants de

Tableau VII. Valeurs des coefficients de corrélation intraclasse pour les quatre variables exprimant la
sensibilité, I'intensité de I’attaque, la réaction et le diamétre de la fléche.

SPs NCFs DPs

SPs 0,148**

0,040
RFs 0,086* 0,069*

0,038 0,031
NCFs 0,116%* 0,023 NS 0,078%*

0,036 0,030 0,029
DPs 0,010 NS - 0,024 NS (0,044 NS 0,104**

0,041 0,034 0,032 0,034
Coefficient de corrélation intraclasse : r %) = cov_(/‘”/ [No#® + 62" o7 + 631 ]; les caracteres I et I'peuvent

étre identiques ou différents. S’ils sont identiques, on retrouve 'expression classique d’un coefficient de
corrélation intraclasse défini comme un rapport de variances. NS : non significativement différent de O au seuil

de 5 % ; *significativement différent de 0 au seuil de 5 %

; **significativement différent de O au seuil de | % ;

sur la deuxieme ligne figure I’erreur standard de I’estimation.



94 P Baradat, ML Desprez-Loustau

la méme famille de pleins-fréres pour le méme
caractére ou pour deux caractéres différents.
Les erreurs standard des coefficients de corré-
lation intraclasse, ¢, confirment bien, pour les
estimations de 7 sur un seul caractére, les con-
clusions fondées sur les valeurs des tests F.

En effet, I'hypothese nulle 6% = O est équiva-
lente, dans ce cas, a r = 0. On constate que le dia-
metre de la pousse primaire, DPs, n’a aucune
valeur prédictive vis-a-vis de RFs: la corrélation
intraclasse entre les deux caracteres est pratique-
ment nulle. En revanche, la corrélation intraclasse
entre individus de la méme famille pour les cou-
ples de caracteres SPs-RFs et SPs-NCFs est au
moins égale a leur corrélation intraclasse pour
RFs ou NCFs D’autre part, le signe de ces corré-
lations intraclasses entre caracteres différents est
toujours positif. Cela signifie que la variable SPs
est, au niveau familial, un prédicteur de I’ intensité
de Iattaque sur la pousse primaire (NCFs) ou de

la réaction de la pousse terminale. (RFs) au
moins aussi bon que chacun de ces caracteres. En
conséquence, on peut considérer SPs comme un
caractére synthétique reflétant le comportement
global des familles devant |’ attaque de rouille, ceci
a trois niveaux : probabilité et intensité d’attaque
ainsi que réaction du plant apres infection. Dans
la mesure ol nous pourrons montrer que les diffé-
rences entre familles pour ce caractere sont bien
d’origine génétique, il sera donc possible de fon-
der sur lui une stratégie de sélection pour une
meilleure résistance du pin maritime des Landes
a Melampsora.

Analyse génétique de la sensibilité
a Melampsora. Liaison avec la hauteur

Nous analyserons le déterminisme génétique de
ce caractere dans les deux essais, ainsi que sa
liaison avec la vigueur. Le but est de juger s’il est

Tableau VIII. Paramétres génétiques et phénotypiques pour SPset HTs (diallele 6 x 6).

Parametres génétiques de SPs

Parameétres de réponse de HTs

Parametres  Erreur standard Paramétre Erreur standard

Variance d'AGC (G2 ) 63,119 17.87

3,53
Variance 'ASC (67 ) 6,230 22,41

0,28 NS
Variance ¢’ ERG (67) 12,534 9,94

1,28 NS
Variance d’ERS (G,2~ ) 0 -
Moyenne générale, u 33,32 - 164,51 -
CV phénotypique, op/u* 0,897 - 0,288 -
CPG au seus strict (CPG ) 0,268 0,068 -0,137 0,067

3,94:%:% 2,14%

Pour SPs, le coefficient de prédiction génétique est I'héritabilité (prédiction de la valeur génétique du caractére
par sa propre valeur phénotypique). Pour HT;._ il s’agit du coefficient de prédiction génétique entre SPset HTs
(prédiction de la valeur génétique de I'un des deux caracteres par la valeur phénotypique de 1’autre caractere).
On a pour le méme caractére (héritabilité) : 43 = 462 /(262 + 67 + 203 + 67 + 62) ; pour deux caracteres diffé-

rents, [ et I’ (coefficients de prédiction génétique) :

CPGYD = dcoviD 1 [N2620 + 620 + 2630 + 620 + 2620 V2620 + 621 + 2630 + 627 + 26277 ).

"Le coefficient de variation phénotypique, CV, a été calculé par le rapport de I'écart type individuel des 663
plants issus d’allofécondation a leur moyenne, aprés ajustement a I’effet bloc (653 degrés de liberté). Comme
la moyenne générale, m, il est considéré comme connu et non estimé ; *significativement différent de 0 au seuil
de 5 % ; **significativement différent de 0 au seuil de | % ; NS : non significatif au seuil de 20 %.
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utile d’inclure le critére de sensibilité au para-
site dans le programme d’amélioration généti-
que du pin maritime des Landes et si la sélection
doit porter sur la seule valeur génétique additive
ou sur la valeur génétique totale de ce caractére. Par
ailleurs, il importe de déterminer dans quelle me-
sure une telle sélection se ferait au détriment de la
vigueur.

Le tableau VIII donne les estimations des va-
riances d’aptitude générale et d’ aptitude spéci-
fique, ainsi que des effets réciproques généraux
et spécifiques pour le diallele 6 x 6. Vis-a-vis de
chaque estimation est indiquée son erreur
standard, calculée par la méthode du Jackknife
avec 50° de liberté. Les moyennes générales et
les coefficients de variation phénotypiques des
deux caracteres, estimés sans utiliser le modele
diallele, figurent également sur ce tableau en
tant qu’éléments de calcul des gains génétiques.

On voit que, pour SPs, la seule variance élémen-
taire du modele diallele significativement diffé-
rente de O est la variance d’AGC. Seul le calcul de
I’héritabilité au sens strict a donc un sens. Elle est
donnée, avec son erreur standard, sur la derniére

ligne du tableau. Seul le coefficient de prédic-
tion génétique au sens strict entre SPs et HTs a
également un sens. Il est donné, avec son erreur
standard et le test T de signification, vis-a-vis de
I’héritabilité au sens strict de SPs. Ces deux para-
metres génétiques sont significativement diffé-
rents de 0. Le signe négatif du coefficient de pré-
diction génétique (-0,137) indique un effet
favorable sur la hauteur juvénile d’une sélection
pour une moindre sensibilité & Melampsora.
Pour le dialléle 12 x 12 (tableau IX), les va-
riances des effets réciproques ne sont pas signi-
ficativement diftérentes de O et celle des effets
d’aptitude spécifique a la combinaison est
nulle. Seuls I’héritabilité au sens strict de SP3et
son coefficient de prédiction génétique avec
HTs ont donc un sens. Ces deux parametres gé-
nétiques sont significativement différents de 0.
On remarque toutefois que 1’héritabilité de
SP3 (0,057) est trés inférieure a celle de SPs
(0,268) et que son coefficient de prédiction
génétique avec HTs est, cette fois, positif
(0,035). Les tests T de comparaison des deux
héritabilités et des deux coefficients de prédic-

Tableau IX. Parametres génétiques et phénotypiques pour SP3 et HTs (diallele 12 x 12).

Paramétres génétiques de SP3

Paramétres de réponse de HTs

Paramétres  Erreur standard Paramétre Erreur standard
Variance 'AGC (02 ) 14,302 3,74 - -
3,82%*
Variance d'ASC (62 ) 0 - - -
Variance d’ERG (G3) 2,7955 2,739 - -
1,02 NS
Variance d’ERS (0',2-) 170,03 359,73 - -
0,47 NS
Moyenne générale, L 34,63 - 136,42 -
CV phénotypique, op/u® 0,835 - 0,274 -
CPG au sens strict (CPGy) 0,057 0,0092 0,035 0,0104
6,19%* 3,36%%

Pour SP;, le coefficient de prédiction génétique est I'héritabilité (prédiction de la valeur génétique du caractere
par sa propre valeur phénotypique). Pour HTs, il s’agit du coefficient de prédiction génétique entre SPset HTs
(prédiction de la valeur génétique de 1’un des deux caracteres par la valeur phénotypique de 1’autre caractere).
L’expression de ces parametres génétiques est donnée au bas du tableau VIIL “Le coefficient de variation
phénotypique a été calculé par le rapport de 1’écart type individuel des 2 438 plants issus d’allofécondation a
leur moyenne, apres ajustement a I’effet bloc (2 416 degrés de liberté) ; comme la moyenne, , il est considéré
comme connu et non estimé ; *significativement différent de 0 au seuil de 5 % ; **significativement diftérent

de 0 au seuil de 1 % ; NS : non significatif au seuil de 20 %.
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tion génétique valent respectivement 3,07 et
2,65. Ils sont significatifs au seuil de 1 %.

On doit donc admettre que les deux caracteres
de sensibilité a Melampsora & 5 ans et a 3 ans,
SPset SPs, avec des valeurs moyennes tres voi-
sines (respectivement 33,32 et 34,63 %), cor-
respondent a des déterminismes génétiques qui
ne sont pas identiques. Par ailleurs, la liaison
génétique du caractere avec la hauteur a 5 ans
change de signe entre les deux dispositifs. Le
calcul de 1’héritabilité au sens strict de SP4dans
le diallele 6 x 6 et du coefficient de prédiction
génétique entre SP4 et HTs dans ce méme essai
est en faveur d’une évolution due a I’4ge et pas
seulement aux différences de croissance en hau-
teur entre les deux dispositifs. On obtient res-
pectivement 0,068 (ES = 0,046 ; T = [,48 NS)
et —0,072 (ES = 0,053 ; T = 1,36 NS). Toute-
fois, le faible pourcentage de pousses attaquées
en quatrieme année (11,37 %), présenté dans le
tableau III, peut étre en partie responsable de la
faible héritabilité du caractere. Le probleme de
I’évolution, en fonction de I’dge au moment de
I’attaque, de la corrélation génétique entre sen-
sibilité & Melampsora et hauteur 2 5 ans sera
approfondi dans la discussion.

Le tableau X donne les coefficients de prédic-
tion génétique entre SP3 et les accroissements
primaires et secondaires en quatrieme et en cin-
quiéme années ainsi qu’avec le degré de poly-
cyclisme sur les deux années. On constate une
indépendance entre SPs et le degré de polycy-
clisme, CP4.5. En revanche, le coefficient de
prédiction génétique entre SPs et les accroisse-
ments primaires reste stable de la quatri¢me a
la cinquiéme année : 7= 0,83 NS. Le coefficient
de prédiction génétique de SP;avec les accroisse-
ments secondaires augmente de facon significa-

tive entre la quatrieme et la cinquieme année :
T=3,70 **. On a donc un trés léger antagonisme
entre résistance a la rouille en troisiéme année et
accroissement en hauteur en quatrieme et cin-
quiéme saisons de végétation. Lexamen de Iévo-
lution comparée de I’accroissement primaire ou
secondaire et du coefficient de prédiction généti-
que avec SP3 semble montrer que la valeur de ce
parametre est conditionnée par I'importance de
Paccroissement moyen, indépendamment de sa
nature, primaire ou secondaire. Ainsi, la seule va-
leur de CPG non significativement différente de O
correspond a un accroissement secondaire moyen
tres faible (4,75 cm).

Compte tenu de 1'absence de variance d’effets
réciproques dans la variance phénotypique de SPs
(diallele 6 x 6) et SP; (diallele 12 x 12), il semblait
judicieux de reprendre I’analyse de variance en
modele demi-diallele en confondant les familles
correspondant a des combinaisons réciproques. En
effet, ce type d’analyse permet une estimation plus
fiable des composantes d’AGC et d’ASC, en utili-
sant un modele comportant le nombre minimum
de parametres. Le tableau XI donne les résultats de
cette nouvelle analyse de variance. Est donnée éga-
lement dans ce tableau Ihéritabilité de HTs qui in-
tervient pour le calcul des gains génétiques corrélés
(cf Matériel et méthodes). Les variances d’ASC ne
sont toujours pas significativement différentes de
0. Les héritabilités des deux caracteres de sensibi-
lit¢ a Melampsora sont 1égerement augmentées
ainsi que, en valeur absolue, celle des CPG avec
HTs.

On remarque que les coefficients de variation
phénotypiques de SP3, SP5 et HTs calculés a
partir des composantes de la variance du modele
demi-diallele sont tres voisins de ceux estimés
directement, sans analyse de variance, et donnés

Tableau X. Coefficients de prédiction génétique avec SP;3 et coefficients de variation phénotypiques pour les
cinq caracteres de croissance primaire et secondaire (diallele 12 x 12).

PPy PPs PS4 PSs PCys
Param ES Param ES Param ES Param ES Param ES
1l 18,36 - 41,44 - 4,75 - 16,42 - 75,70 -
CPGy 0,031 0,010 0,045 0,014 -0,007 0,010 0.030 0,010 -0,004 0,012
3,10** 3,21%* 0,70 NS 3,00 ** 0,33 NS

**Significativement différent de 0 au seuil de | % ; NS : non significatif au seuil de 40 %.
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dans les tableaux VIII et IX. Ces derniers peuvent
étre considérés comme connus exactement. Le ta-
blean XTI donne les éléments de base pour le calcul
des gains génétiques sur larésistance & la rouille
courbeuse et les gains corrélés sur la hauteur a
cing ans. Compte tenu de la remarque précé-
dente, nous considérerons que les coefficients de
variation phénotypiques qui y figurent sont con-
nus sans erreur.

Détermination des espérances de gains
génétiques sur la sensibilité 3 Melampsora.
Conséquence sur la croissance

en hauteur juvénile.

Nous avons donc montré que les variances des
effets réciproques et d’aptitude spécifique peuvent
étre considérées comme nulles pour la sensibilité
a Melampsora. Cette sensibilité est par ailleurs
exprimée de fagon optimale sur le diallele 6 x 6,

par le pourcentage de pousses attaquées pen-
dant la cinquie¢me saison de végétation. La
transmission génétique de la sensibilité s’expli-
que entierement par un modele additif, avec,
pour un pourcentage de pousses attaquées de
I'ordre de 30 %, une héritabilité forte a cinq ans
dans cet essai et une héritabilité nettement plus
faible & trois ans dans le diallele 12 x 12. En
chiffres ronds, on obtient des intervalles de con-
fiance au seuil de 5 % qui valent:
0,04 < h2 < 0,11 (moyenne = 0,075) pour le
diallele 12 x 12 atrois ans et 0,17 < h2 < 0,42
(moyenne = 0,295) pour le diallele 6 x 6 a cinq
ans. Les intervalles de confiance correspon-
dants des coefficients de prédiction génétique
du caractere avec la hauteur a cing ans ont les
valeurs suivantes : 0,04 < CPG<0,10
(moyenne = 0,070) et — 0,28 < CPG <-0,09
(moyenne = — 0,185). En partant des résultats

Tableau XI. Parametres génétiques de SPs (diallele 6 x 6), SP3 (diallele 12 x 12) et HTs, estimés par une

analyse en demi-diallele.

Dialléle 6 x 6

Diallele 12 x 12

SPs HT: SPs HTs
Param ES Param ES Param ES Param ES

CV phén, op/pL * 0926 - 0,295 - 0,841 - 0276 -
Var I’AGC, 03 6926 1746 - - 15,64 3,62 - -

3,97%% 4,32%%
Var ’ASC, 67 510 13,14 - - 4,69 7,54 - -

0,39 NS 0,62NS
CPGyy 0,293 0062  -0,186 0,048 0,074 0016 0,071 0014

4,73 ** 3,87%% 4,62%* 5,07
Héritabilité de HTs - - 0414 0,071 ~ - 0,060 0,014

5,83%% 4,29%%

Pour SP; et SPs, le coefficient de prédiction génétique est I’héritabilité (prédiction de la valeur génétique du
caractere par sa propre valeur phénotypique). Pour HTs, il s’agit du coefficient de prédiction génétique entre SP»
et HT;s (prédiction de la valeur génétique de I’un des deux caracteres par la valeur phénotypique de 1’autre
caractére). L’héritabilité de HTs (derniere ligne du tableau) est également au sens strict. “Le coefficient de
variation phénotypique a été calculé par le rapport 4 la moyenne, L, de I’écart type phénotypique estimé en
sommant les composantes de I’analyse en demi-diallele. C’est la méme valeur que celle qui figure au
dénominateur de I’héritabilité. Pour le méme caractere (héritabilité) : h% =403 /(202 + 6% + 2672) ; pour deux
caractéres différents, [ et I’ (coefficient de prédiction génétique) :

CPGY) = 4covit | [N2630 + 620 + 2620 N2627) + 627 + 202017 ; ** significativement différent de 0 au seuil
de 1 % ; NS : non significatif au seuil de 50 %.
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Tableau XII. Espérances de gains génétiques relatifs (en %) pour la réduction de la sensibilité¢ a Melampsora
(contre-sélection pour ce caractére) et pour la hauteur a cinq ans, prédits a partir des paramétres génétiques

estimés.

Gain asymptot Sélection massale Sélection sur TD Sélection comb

t=50% t=5% t=50% t=5% t=50% t=5% t=50% t=5%

SP3min 14,36 37,13 2,87 743 8,32 21,51 7,50 19,39
SPamoy 19,67 50,85 5,38 13,92 13,75 35,54 11,85 30,63
SPamax 23,82 61,58 7,90 20,42 18,23 47,13 15,36 39,70
SPsmin 29,61 76,55 12,21 31,56 24,58 63,56 20,38 52,68
SPspox 39,01 100 21,18 54,77 35,04 90,16 28,96 74.86
SPspmax 46,54 100 30,16 77,98 41,02 100 36,47 94,29
HTsHTs 15,14 39,14 9,58 2476 13,94 36,03 11,77 30,42
HT5ISP3min -4,79 -12,38 -0,96 -2,47 -2,77 -7,17 -2,50 - 6,46
HTsISPapey - 6,33 —16,37 - 1,67 —4.33 -435 -11,24 -3.76 -9,73
HTsISPayux  =7,57 19,57 -2.39 -6.19 -567 -14,67 -4,80 —1242
HT5ISPsmin 7,18 18,57 2,15 5,57 5.25 13,58 4,48 11,60
HT5ISPsuor 10,30 26,62 4,43 11,45 8,66 22,40 7,17 18,53
HT5ISPsyax 12,67 32,75 6,70 17,33 11,26 29,11 9,33 24,13

t : taux de sélection ; min : borne inféricure du CPG au seuil de 5 % : moy : valeur moyenne arrondie du CPG ;

max .

borne supéricure du CPG ; les trois estimations de gain génétique pour la réduction de sensibilit€ a

Melampsora, qui étaient légeérement supérieurcs a 100, ont été tronquées puisque la vraie valeur ne peut

évidemment pas dépasser 100.

synthétiques du tableau XI et en utilisant les
formules de prédiction du gain génétique déve-
loppées dans la section Matériel et méthodes,
nous pouvons évaluer les gains attendus par sé-
lection massale, sur test de descendance, et
combinée sur familles de pleins-freres. Ces
trois méthodes de sélection sont facilement pra-
ticables dans le programme de sélection récur-
rente du pin maritime en Aquitaine, tel qu’il est
congu actuellement. Pour P'héritabilité de la
hauteur a cinq ans, nous prendrons la valeur
moyenne arrondie de 0,4 qui est celle habituel-
lement calculée en test de descendance (Ber-
goin, 1993). Enfin, pour le coefficient de varia-
tion phénotypique, nous adopterons 0,9 pour
SPset SPs, moyenne arrondie entre les valeurs
du tableau XI. Nous prendrons 0,3 pour le coef-
ficient de variation de HTs, valeur arrondie 1é-
gérement supérieure a la moyenne des deux es-
sais. Nous considérerons deux taux de sélection
correspondant a deux objectifs différents : sé-
lection faible, taux de 50 % (gestion de la po-
pulation d’amélioration), i = 0,798 et sélection

forte, taux de 5 % (création d’une variété résis-
tante), i = 2,063.

Il est immédiat que ’espérance du gain géné-
tique relatif maximum réalisable (asymptoti-
que) par sélection directe sur le caractere x; est
donnée par :

AGRwx (x| X)) = ic AQx)YW(x) = iICV (x)h(x,)

S’il s’agit d’une sélection indirecte du carac-
tere xjpar I'intermédiaire du caractére x;, on ob-
tient en définissant le parametre &; de la méme
fagcon que dans la section matériel et méthodes :

AGR i (x; 1 ) = iCV (x;) 8 VICP(x1,x;) |

Ces gains génétiques sont ceux que I’on réa-
liserait avec une connaissance parfaite des va-
leurs génétiques additives du caractere sur le-
quel porte la sélection. On s’en rapproche avec
une sélection sur test de descendance et des ef-
fectifs par famille trés grands. Le tableau XII
donne les gains génétiques asymptotiques sur
SPset SPsselon les deux scénarios indiqués ci-
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dessus ainsi que les gains génétiques induits sur
la hauteur a cinqg ans. Le gain génétique réalisa-
ble sur HT par sélection directe dans les mémes
conditions est également calculé. Outre les
gains maximaux asymptotiques, calculés a par-
tir des formules données dans ce paragraphe,
sont calculés les gains génétiques correspondant &
une sélection massale, une sélection sur test de
descendance et une sélection combinée sur fa-
milles de pleins-freres. Leffectif retenu par fa-
mille de demi-fréres ou de pleins-freres est de 50,
ce qui correspond au minimum adopté jusqu’a
présent dans les tests de descendances de pin ma-
ritime. Il est compatible avec des essais en serre
ou des dispositifs spécialisés a I’extérieur.

On constate que le gain génétique réalisable
sur SP;3 dans le cas de la création d’une variété
spécialisée va de 20 % dans le cas de la sélec-
tion combinée a environ 50 % pour la sélection
sur test de descendance (valeur de 35 % dans
I’hypothése moyenne). La perte génétique in-
duite sur la hauteur a 5 ans par cette création
variétale s’échelonne de 7 % a 15 %. La valeur
du gain génétique maximum réalisable sur SP3
par sélection sur test de descendance (47,13 %)
est toutefois sensiblement inférieure au gain gé-
nétique asymptotique correspondant au méme
taux de sélection (61,58 %). En ce qui concerne
la hauteur a 5 ans, la perte génétique causée par
la sélection sur test de descendance (14,67 %)
serait trés inférieure a la perte que I’on aurait
par contre-sélection directe sur ce caractere en
test de descendance (36,03 %), résultat par
ailleurs tres proche de la valeur asymptotique
(39,14 %). Compte tenu de la faible valeur pré-
dictive de la hauteur a 5 ans vis-a-vis du volume
adulte (Bergoin, 1993), une réduction de 20 2
50 % de la valeur de SPsreste compatible avec
un gain génétique important sur le volume.
Dans le cas du scénario d’une sélection faible
dans la population d’amélioration pour la sen-
sibilité a Melampsora en troisitme année, les
gains génétiques, si ’on prend en compte la
possibilité d’une sélection massale, vont de 3
(sélection massale) a 15 % (sélection combi-
née), selon la vraie valeur de I’héritabilité. Sur
le plan pratique, seule la sélection combinée est
réaliste, puisque la sélection pratiquée pourrait
se faire sur les dispositifs ordinaires de gestion

de la population d’amélioration, en profitant de
I’ opportunité d’attaques de rouille a un taux suffi-
sant et en utilisant toute I’information disponible.

En ce qui concerne SPs, les résultats obtenus
sont beaucoup plus favorables car ils montrent
qu’il serait possible d’obtenir un gain génétique
plus élevé pour larésistance a Melampsora sans
incidence défavorable sur la hauteur juvénile.
En éliminant la sélection massale, qui n’offre
aucun intérét, la stratégie de création d’une va-
riété spécialisée permet alors d’obtenir, par sé-
lection combinée ou sélection sur test de des-
cendance, une résistance importante dans
I’hypothése minimale (gains de 53 ou 64 %),
trés forte dans I"hypothése moyenne (gains de
75 ou 90 %) et quasi complete dans I’ hypothese
maximale (gains de 94 ou 100 %). Le gain gé-
nétique corrélé sur la hauteur & 5 ans irait alors
de 12 a 29 %, valeur proche de celle que I’on
pourrait obtenir par sélection directe sur ce ca-
ractere, elle-méme voisine de la valeur asymp-
totique. Pour la stratégie alternative (sélection
dans la population d’amélioration), les gains gé-
nétiques sur SPs iraient de 20 & 40 % avec des
gains corrélés sur HTsde 4,5 a 11 %. Cette straté-
gie permettrait donc une réduction sensible de la
sensibilité du pin maritime a la rouille avec, de
surcroit, un effet bénéfique surla vigueur juvénile.

On peut se demander dans quelle mesure les
conclusions qui ont été formulées sur la base
d’effectifs par famille de 50 individus devraient
étre révisées si I’on modifiait ces effectifs. La
figure 1 donne, pour le caractere de sensibilité
a Melampsora, 1’évolution des coefficients de
prédiction génétique généralisés pour des effec-
tifs par famille de 25, 50 et 100. Ces coefficients
de prédiction génétique correspondent aux
gains génétiques asymptotiques, a la sélection
massale, a la sélection sur test de descendance
et a la sélection combinée. L’héritabilité varie
dans I'intervalle [0,04 ; 0,42] qui correspond a
I’ensemble des résultats des deux essais. Les
gains génétiques relatifs sont évidemment pro-
portionnels aux valeurs des CPG qu’il suffit de
multiplier par le coefficient de variation phéno-
typique, identique pour SP3 et SPs.

On constate que les gains génétiques prédits
sont peu affectés par I’effectif par famille pour
la sélection combinée, dans toute la plage de
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Fig 1. Evolution, en fonction de I"héritabilité de la sensibilité & Melampsora, des CPG généralisés du caractere
pour la sélection massale, la sélection sur test de descendance et la sélection combinée, avec des effectifs par
famille de 25, 50 et 100 individus. La courbe supérieure donne la valeur maximale du CPG ; la courbe inférieure
n’est autre que I’héritabilité du caractere (droite de pente 1). Les trois courbes immédiatement supérieures, pour
h? > 0,2, correspondent a la sélection combinée (Cmb). Les trois courbes suivantes concernent la sélection sur

test de descendance (TD).

variation de I’héritabilité de la sensibilité. Lors-
que I’héritabilité est supérieure a 0,4, ils sont
pratiquement identiques. Pour la sélection sur
test de descendance, qui est toujours la plus ef-
ficace a effectif égal, I’incidence de I'effectif
sur le gain génétique attendu est plus forte.

Toutefois, les deux courbes correspondant a
n =50 et n = 100 sont proches I'une de I’autre,
alors que la courbe établie pour n = 25 est plus net-
tement décalée vers le bas et se rapproche du fais-
ceau des trois courbes de la sélection combinée.

11 apparait donc que la sélection sur test de
descendance, avec au moins 50 individus par
famille, constituerait une méthode de sélection
proche de I’optimum pour la création de varié-
tés résistantes A Melampsora. La sélection com-

binée, a un taux de I’ordre de 50 % constituerait
un outil plutdt orienté vers la sélection, a 1’inté-
rieur de la population d’amélioration, des pa-
rents a retenir pour passer a la génération sui-
vante. Il est bien évident que 1’on pourrait
combiner ces deux méthodes & chaque cycle de
sélection. La figure 2 schématise une possibilité
d’intégration du critére de sensibilité a la rouille
dans le programme d’amélioration du pin ma-
ritime des Landes. Elle tient compte de I’état
d’avancement actuel de ce programme qui est
arrivé au stade de la deuxieme génération de la
population d’amélioration mais ou la généra-
tion G, ne représente qu’une partie seulement
des descendants des arbres sélectionnables en
G,. Dans ces conditions, le tri des individus les
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Population d’amélioration Population de testage Génération
et sorties variétales

Testage sur desc.+
Sélection sur TD

G1
Sélection combinée
iPlan de croisements G2
[{ ] 1
single pair' ou Plan de
iérarchique ;
croisements
polycross
sortie variétale G2
(‘Testage sur desc. + )
Sélection sur TD
G2
\.Selectzon combinée )
G3
Plan de croisements
"single pair" ou Plan de
hiérarchique croisements
polycross
sortie variétale G3

Fig 2. Modalité d’intégration du critere de sensibilit¢ & Melampsora pinitorqua dans le programme d’amélio-
ration du pin maritime des Landes.
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moins sensibles par sélection combinée serait
réalisé, dans I'immédiat, en générations G, ou
Gyet I’évaluation des performances des parents
sur la base des observations réalisées sur. les
tests de descendances Goou Gs.

DISCUSSION

Nous avons donc montré que le pourcentage de
pousses présentant au moins un chancre est un
caractére représentatif de la sensibilité globale
a Melampsora d’un plant de pin maritime. Il
intégre a la fois la probabilité d’attaque, I'inten-
sité de I’attaque sur la fleche et la réaction de
celle-ci. L’absence de corrélation entre réaction
de lafleche a I’ attaque et son diametre peut sem-
bler étonnante car on s’attendrait a ce que des
pousses de fort diametre réagissent mieux a un
niveau donné d’attaque que des pousses plus
gréles. En fait, le développement du mycélium
est peut-étre favorisé par une croissance en dia-
metre importante, ce qui conduirait & une com-
pensation, les pousses les plus a méme de répa-
rer I’attaque étant aussi celles qui subissent
1’agression la plus forte. L’absence de corréla-
tion intraclasse significative de DPsavec SPset
NCFs montre par ailleurs que I’explication ne
réside pas dans une relation entre le nombre de
basidiospores « interceptées » et la surface de
la pousse, proportionnelle a son diamétre.

Sur le plan génétique, les résultats de cette
étude montrent clairement que les parametres
exprimant la variabilité génétique de la sensibi-
lité du pin maritime des Landes a Melampsora
pinitorgua ne sont pas biaisés par I’existence
d’effets maternels, du moins a partir de trois
ans. Cette conclusion est tres « robuste » car
elle porte sur les descendants de 18 arbres non
apparentés et sur deux essais installés et con-
duits indépendamment dans deux sites diffé-
rents. Nous avons ensuite montré que le déter-
minisme génétique peut étre considéré comme
totalement additif. Ce résultat a des conséquen-
ces importantes sur la facon de gérer la popula-
tion d’amélioration et d’envisager la création
variétale. Un taux d’attaque trop faible pourrait
étre le facteur explicatif principal de I’absence
de variabilité génétique significative pour la
sensibilité a Melampsora a quatre ans. Les hé-
ritabilités des deux hauteurs a cinq ans sont trés

différentes. Celle du dialléle 6 x 6 correspond a
la valeur habituelle que I’on a dans des tests de
descendance de pin maritime de cet age (Ber-
goin, 1993). En revanche, I’héritabilité dans le
diallele 12 x 12 est anormalement faible.
Comme elle n’est pas associée a un coefficient
de variation phénotypique plus élevé que dans
le premier essai, il ne semble pas que cette faible
valeur puisse étre attribuée a une variabilité en-
vironnementale plus importante. On peut, en re-
vanche, penser a des effets de concurrence tres
importants, dus, par exemple, a un désherbage
trop tardif empéchant les différences entre gé-
notypes de s’ exprimer pleinement pour la crois-
sance en hauteur. L écart entre les deux hérita-
bilités est donc di essenticllement a une
différence dans les variances d’AGC. Le ta-
bleau XI montre que c¢’est le méme type d’ex-
plication qui vaut pour rendre compte de la dif-
férence d’héritabilité entre SP; et SPs : les
valeurs de ces héritabilités sont a peu pres dans
le méme rapport que les variances d’AGC. 1l
semble donc que le degré de controle génétique
de la sensibilité a la rouille du pin maritime des
Landes augmente de la troisieme a la cinquieme
saison de végétation, avec un changement de
signe de la corrélation génétique avec la hauteur
a cing ans. Cette conclusion est renforcée par
les résultats obtenus pour la sensibilité en qua-
trieme année, SP4, qui présente une héritabilité
et une corrélation génétique avec HTs non si-
gnificativement différentes de 0. Le faible pour-
centage de pousses attaquées en quatriéme an-
née (11,37 %), présenté dans le tableau III, peut
étre en partie responsable de la faible héritabi-
lité de la sensibilité a cet 4ge. Comme hypothése
alternative pour expliquer I’évolution de I’héri-
tabilité de la sensibilité et de sa corrélation gé-
nétique avec la hauteur a 5 ans, on pourrait en-
visager un effet physique de la croissance en
hauteur sur la probabilité d’attaque des jeunes
pousses. Ainsi, a partir d’un certain seuil, ces
pousses se trouveraient au dessus du nuage de
basidiospores ; elles ne pourraient plus alors
étre attaquées. L' 4ge agirait, dans ce cas, de fa-
con indirecte sur la sensibilité & la rouille et non
directement, en conditionnant 1’évolution
physiologique du plant et, notamment, la
phénologie du début de croissance. Dans le ca-
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dre de cette deuxieme hypothése, les caractéris-
tiques de la station et les fagons culturales telles
que I'époque de réalisation et la qualité des dé-
broussaillages interviendraient de la méme fa-
¢on que 1’age sur le niveau d’héritabilité de la
sensibilité et sa corrélation génétique avec la
hauteur. Si cette hypothese est vraie, on s’ atten-
drait & une augmentation du coefficient de va-
riation phénotypique de la sensibilité corréla-
tive a un accroissement de la hauteur moyenne
des plants au moment de I’attaque. De fait, le
coefficient de variation phénotypique de SPs
0,90) est 1égerement supérieur i celui de SP5 0,
83). Nos résultats ne sont toutefois pas suffi-
sants pour permettre de choisir entre ces deux
explications.

Une influence directe de I’4ge sur la corréla-
tion génétique entre hauteur et sensibilité A Me-
lampsora serait en faveur d’une notation du de-
gré d’attaque, dans les plantations
comparatives, en quatriéme ou en cinquiéme
saison de végétation de préférence a la seconde
oualatroisicme. En revanche, il est évident que
des tests en serre ou en chambre climatique, per-
mettant un contrdle des stades phénologiques,
devraient étre réalisés a un ou deux ans. Les
résultats de Martinsson sur pin sylvestre (1980
et 1987) vont tout a fait dans ce sens puisqu’ils
mettent en évidence une bonne corrélation des
estimations de sensibilité & Melampsora a dif-
férents stades de développement, de 2 mois jus-
qu’a 7 ans. Il ressort par ailleurs clairement de
I’évaluation des gains génétiques possibles que
le critere de sensibilité & Melampsora serait a
prendre en compte au niveau de la gestion de la
population d’amélioration, sans qu’il soit be-
soin d’installer des essais spécialisés, et en pro-
fitant simplement d’attaques spontanées afin de
sélectionner avec une intensité de sélection mo-
dérée, les plants les moins atteints. Le gain gé-
nétique relatif minimal a cing ans en sélection
combinée (20 %) serait suffisant pour justifier
des campagnes de notations peu coiiteuses par
rapport aux autres dépenses engagées pour le
programme d’amélioration. Il serait intéressant
d’évaluer la relation entre degré d’attaque a
trois ans ou a cing ans et déformation de la bille
de pied qui constitue la majeure partie de la va-
leur de I’arbre lors de la derniére éclaircie et de

la coupe rase. Cela permettrait de mieux évaluer
I’impact économique d’un gain génétique sur la
résistance a la rouille. Nos résultats montrent
par ailleurs que I’on peut espérer créeer des va-
riétés tres résistantes a la rouille. Le coit des
investissements a engager pour obtenir ce résul-
tat est évidemment non négligeable. Il serait im-
portant si I’on réalisait a grande échelle des es-
sais spécialisés avec inoculation artificielle. Il
serait beaucoup plus modique si I’on intégrait
simplement le critére de sensibilité dans le suivi
des tests de descendances polycross qui consti-
tuent actuellement la population de testage dans
le programme d’amélioration du pin maritime
en Aquitaine. L’essentiel du colit de création des
variétés résistantes serait alors induit par la
phase de multiplication en masse des génotypes
sélectionnés : croisements contrdlés s’il s’agit
de « variétés bulk » obtenues par interpollinisa-
tion de géniteurs sélectionnés ou de I’installa-
tion d’un verger a graines d’équivalents-clones
spécialisé. L’absence, de variance d’effets ma-
ternels ou d’aptitude spécifique a la combinai-
son rend aisée 1’acquisition de nouveaux résul-
tats permettant d’affiner ’estimation de
I’héritabilité de la sensibilité & Melampsora et
de son coefficient de prédiction génétique avec
la hauteur juvénile. En effet, ces deux parame-
tres sont essentiels pour évaluer I'impact éco-
nomique de I'intégration de la sélection pour la
résistance a la rouille dans le programme
d’amélioration du pin maritime. Compte tenu
du mode d’hérédité totalement additif, toutes
les observations réalisées sur de jeunes tests de
descendances, y compris des tests de demi-fre-
res, fourniront une information utile. L’ensem-
ble de ces informations, avec I'estimation de
I’impact économique des dégats, permettrait
d’évaluer les moyens qu’il serait raisonnable de
consacrer a une sélection du pin maritime des
Landes pour une résistance plus ou moins
grande & Melampsora pinitorqua.

CONCLUSION

L’analyse génétique approfondie de la variabi-
lité de la sensibilité a la rouille courbeuse du pin
maritime d’origine landaise fait donc apparaitre
que ce critére mériterait d’étre inclus dans le
programme d’amélioration de I’espece. Le
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mode d’hérédité, completement additif, et I'hé-
ritabilité relativement faible du caractere tradui-
sant la sensibilité devraient conduire a privilé-
gier la sélection sur test de descendance pour
obtenir les gains génétiques les plus élevés au
niveau de la création variétale. La sélection
pour la résistance a Melampsora pinitorqua
pourrait également étre mise en ceuvre au ni-
veau de la gestion de la population d’améliora-
tion, avec une intensité de sélection beaucoup
plus faible. Le crible des géniteurs utilisés pour
les sorties variétales serait alors suivi de la pro-
duction, par croisements controlés, de « varié-
tés bulk », directement utilisables pour les re-
boisements par plantation, ou pour la
production de matériel de base pour des vergers
d’équivalents-clones (Baradat, 1987). Dans ce
deuxieme cas, les variétés résistantes pourraient
étre utilisées, avec un délai plus long, dans les
reboisements par semis direct. On peut donc en-
visager d’intégrer a chaque cycle de sélection
le critére de sensibilité a Melampsora, a quatre
ou cing ans, avant de prendre en compte les
caracteres habituels de croissance, de forme et
de résistance aux insectes, qui peuvent raison-
nablement faire I’objet d’une sélection a dix
ans. Si I’on envisage d’investir beaucoup pour
obtenir des variétés résistantes, le testage des
parents sur descendance pourrait prendre la
forme soit d’essais en serre, soit d’essais spé-
cialisés a I’extérieur. On prévoirait, dans un cas
comme dans I’ autre, une inoculation artificielle
sur un ou deux ans afin d’obtenir une infestation
des jeunes plants aussi uniforme que possible.
Cette procédure, qui ressemblerait 2 celle suivie
dans le programme coopératif des pins du sud-est
des Etats-Unis, Pinus taeada et Pinus elliottii (An-
derson et Powers, 1985 ; Powers et Kraus, 1983 ;
de Souza et al, 1992), n’allongerait pas la durée
d’un cycle de sélection. En effet, elle s’opérerait
en paralléle avec la mise en place et le suivi des
essais permettant une sélection sur les autres ca-
ractéres pris en compte dans le programme d’amé-
lioration du pin maritime.
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ANNEXE

Calcul des composantes de la variance ou
de la covariance en modeéle factoriel sans
utilisation du niveau individuel.

Les analyses de variance en classification croi-
sée et en modele mixte (effet bloc fixé et effet
famille aléatoire) ont été réalisées selon le mo-
dele « Henderson III » (Searle, 1971), avec une
variante proposée par la librairie Opep (Bara-
dat, 1989 ; Baradat et Labbé, 1995) permettant
d’estimer les composantes individuelles de la
variance ou de la covariance, en I’absence d’in-
teraction, sans utiliser les sommes de carrés ou
de coproduits intracellule. Cette modification
est bien adaptée au traitement de variables dis-
cretes, par exemple de type 0-1. Le principe en
est le suivant pour un modele mixte en classifi-
cation croisée, vy = |+ ai + B + (aPB); + ejx ol
a; est un effet aléatoire et B; un effet fixé. En
présence d’interaction, P'estimation des trois
variances des variables aléaloires, 6%, 6% et
0%, est réalisée par résolution du systeme de
trois équations donné ci-dessous :

62=(T,~Tw)/ (N* O)

A g A2
O =[Tan— RUOPBY—(C—A-B+1)G.]/k
Ao /\2 ’\2
Go={Tus—Ts—(C—B)G 2]/ k-G gy

ou Ty est la somme des carrés totale,

”,

A B iy
IPIDNTE

i=1 j=1 k=1
Tapestla somme des carrés entre les C cellules :

A B
Z Z }‘12/ Iy
i=1 j=1
N est le nombre total d’individus ; A est le nom-

bre de modalités du facteur a ;
B

T,,:z yi/n_,»;

est la somme des carféé entre les B modalités du
facteur B ; R (1,0,B) est la somme des carrés
expliquée par la moyenne générale, |1, et les ef-
fets principaux des deux facteurs, le facteur
aléatoire, a, étant considéré provisoirement
comme fixé. Ona:

R (u,ot,[i) =Ta—tp
ol ty=[rI'[CT '[N

Les éléments du vecteur colonne [r] de dimen-
sion (B*1, 1) sont:

A
=y - z nij ;:
i=1
Les éléments de la matrice [C], carrée et de
dimensions (B*1, B+1) sont :
A

2 s .
ci=n;— 2 ni /n;. (éléments diagonaux)
i=1
A
cp=-— 2 nyn’y; In;. (€léments non diagonaux)

i=1

A A
ki=N-K avecK=3 A, +1r([CT"Y. @)

i=1 i=1

B
Ai= z gl n;
j=1
et:
b, = (n,2, /)M + i —2ny)
D = (ngng 1 n)(hi — g — ny)
B A

kzzN—Z(Zni)/n,,
IEIEL
Sic%up=0,le systé,me arésoudre se réduita:
o= (Tas— ROLALB)] / ki
A A 2
GNZ[TAB—TK—(C—B)GEJ/]Q

Et I’on évite ainsi d’utiliser la somme de
carrés intracellule qui est la seule a prendre en
compte les effets individuels, a distribution
discontinue. Le méme principe d’estimation
vaut pour les covariances en remplagant les
sommes de carrés par les sommes de coproduits
correspondantes et en modifiant le calcul de #z
ou les vecteurs [r] et [r]’ doivent concerner cha-
cun 'un des deux caracteres / et /” dont on veut
calculer la covariance. Cette méthode est plus
précise qu’une analyse de variance sur moyen-
nes de cellules puisqu’elle tient compte des dif-
férences d’effectifs et utilise ainsi toute I’infor-
mation disponible.



