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RESUME

Le fait que les parcelles et les arbres voisins partagent des microsites communs entraine des erreurs a
corrélation positive, ce qui viole I'hypothese d'indépendance des erreurs exigée par I'analyse de variance, introduit
un biais dans la prévision des effets aléatoires et entraine une surestimation des héritabilités individuelles au sens
strict. Dans le cadre de la présente étude, nos objectifs étaient les suivants : (1) déterminer l'importance de
l'autocorrélation spatiale dans deux essais de provenances - descendances de pin blanc; (2) augmenter la précision
des comparaisons entre les familles et entre les provenances en utilisant I'intensité lumineuse relative et les classes
de drainage comme covariables pour I'analyse de covariance; (3) évaluer deux modéles spatiaux, a I'échelle des
parcelles, quant a la capacité de ces modeles a augmenter la précision des comparaisons des familles et des
provenances; (4) proposer pour |'estimation de I'héritabilité individuelle au sens strict une nouvelle méthode fondée
sur les relations spatiales et génétiques entre arbres survivants. Nous avons mesuré les hauteurs a 7, 8, 9, 10 et
11 ans sur des arbres issus de 285 familles appartenant a 71 provenances, dans deux essais de provenances -
descendances de pin blanc réalisés au Québec. Les arbres ont été plantés sur deux rangs dans chaque bande
coupée a blanc séparant deux bandes de feuillus. Le coefficient d'autocorrélation était modéré (0,15 a 0,19) dans un
des sites et faible (0,09 a 0,12) dans l'autre. Nous avons tenté d'utiliser l'intensité lumineuse relative et les classes
de drainage comme covariables pour I'analyse de covariance, mais I'emploi de ces parametres réduisait de moins de
1 % les carrés moyens des résidus. Dans le cas de la station présentant une autocorrélation spatiale modérée, les
deux modeles spatiaux ont augmenté la précision de I'estimation des moyennes de famille, mais les moyennes ainsi
ajustées présentaient une corrélation tres forte avec les moyennes non ajustées, ce qui semble indiquer que les
modeles ne modifiaient pas le classement des familles par ordre de rang. Dans le cas de l'autre station, ou
I'autocorrélation spatiale était faible, les modeles d'analyse spatiale n'ont pas augmenté la précision des comparaisons
entre familles. Enfin, nous proposons une nouvelle méthode d'estimation de la variance génétique additive, fondée
sur les effets combinés de la parenté génétique et de la position relative des arbres. Cette nouvelle méthode, que
nous avons mise a l'essai dans les deux stations, produit une estimation raisonnable des héritabilités individuelles au
sens strict, mais il faudrait encore examiner les propriétés statistiques des estimateurs utilisés.

Li, P.; Beaulieu, J.; Magnussen, S.; Daoust, G.; Plourde, A. 1996. Application of Spatial Statistics in Two Genetic Tests of
Eastern White Pine. Nat. Resour. Can., Can. For. Serv., Laurentian For. Cent., Sainte-Foy, Que. Inf. Rep. LAU-X-120.

ABSTRACT

Sharing common microenvironments among neighbour trees and plots introduces positively correlated errors,
which violates the assumption of independence among errors in analysis of variance, introduces bias in predicting
random effects and overestimates individual narrow-sense heritabilities. The objectives of this study were: 1) to
estimate the extent of spatial autocorrelation in two eastern white pine provenance/progeny tests, 2) to examine the
efficiency of analysis of covariance in increasing the precision of family and seed source comparisons, 3) to assess
the efficiency of two spatial models for improving precision in estimating family and seed source means, and 4) to test
a new spatial method for estimating individual narrow-sense heritability. Heights of 7- to 11-year-old trees from
285 families belonging to 71 provenances were measured in two eastern white pine provenance/progeny tests planted
in two rows per clearcut strip between hardwood bands in Quebec. Spatial autocorrelation was moderate (range 0.15
to 0.19) at one site and weak (range 0.09-0.12) at the other site. Relative light intensity and drainage classes were
tried as covariates in analysis of covariance, but they reduced the error mean squares by less than 1%. At the site
with moderate spatial autocorrelation, the two spatial models improved precision in estimating family means, but
spatially adjusted and unadjusted family means were very strongly correlated, suggesting no changes in family ranks.
At the other site, which had weak spatial autocorrelation, the spatial models did not increase the precision of family
comparisons. A new procedure for estimating the additive genetic variance based on the combined effect of genetics
and spatial positions of trees was proposed and tested for the two sites. The new method gave reasonable estimates
of individual narrow-sense heritabilities, but the statistical properties of the estimators must be examined.






INTRODUCTION

Une des hypothéses fondamentales exigées par
l'analyse statistique des tests génétiques est
l'indépendance des termes d'erreurs interparcelle et
intraparcelle pour des observations différentes
(Snedecor et Cochran, 1967; Searle et collab., 1992).
Cependant, I'autocorrélation spatiale et la compétition
peuvent 'une et l'autre introduire une covariance entre
observations voisines, ce qui viole I'hypothése
postulée. L'autocorrélation spatiale traduit la tendance
des arbres voisins et des parcelles voisines a se
ressembler davantage que les unités expérimentales
choisies au hasard, a cause du micromilieu commun
de ces arbres ou de ces parcelles. En effet, les
variations du milieu et les gradients environnementaux
se répartissent en taches dont la taille est supérieure
a celle des unités expérimentales (arbres ou
parcelles). L'autocorrélation spatiale réduit la précision
des comparaisons entre traitements, en exagérant la
variance interparcelle et en atténuant la variance
intraparcelle (Besag et Kempton, 1986; Magnussen,
1989a). Elle a aussi pour effet de surestimer la
composante familiale de la variance et, par
conséquent, la variance génétique additive et
I'néritablilité individuelle au sens strict, méme si
I'héritabilité familiale est peu touchée (Magnussen,
1993a). Par ailleurs, la compétition entre arbres
voisins ou parcelles voisines entraine des erreurs a
corrélation négative qui exagérent la puissance des
comparaisons entre traitements en réduisant la
variance interparcelle et en augmentant la variance
intraparcelle (Magnussen, 1989a et 1993b). |l en
résulte une estimation biaisée des parameétres
génétiques (Magnussen, 1989b, 1993b et 1994).
Dans le cas des tests génétiques portant sur des
essences forestiéres, I'autocorrélation spatiale
prédomine jusqu'a ce qu'entre en jeu la compétition
pour les ressources. Au-dela de ce point, les deux
facteurs sont inséparables, et seul leur effet global
peut étre quantifié. Etant donné la répartition souvent
en taches hétérogenes des conditions stationnelles, le
grand nombre de lots testés et la durée prolongée des
tests génétiques de ces essences, les observations
présentant une autocorrélation spatiale sont davantage
la norme que l'exception (Tuskan et van Buijtenen,
1986; Magnussen, 1990 et 1994; Loo-Dinkins, 1992).

Trois approches permettraient d'atténuer les
effets de I'autocorrélation spatiale. On pourrait d'abord
concevoir des plans expérimentaux réduisant ou
éliminant les effets des covariances environ-
nementales positives dues a l'autocorrélation spatiale.
En effet, les plans a parcelles comptant plusieurs

arbres sont les plus touchés par ces covariances
(Loo-Dinkins, 1992; Magnussen, 1993a), tandis que
les plans a parcelles comptant un seul arbre ou a
parcelles non contigués comptant plusieurs arbres
permettent des comparaisons non biaisées entre les
lots testés et une estimation également non biaisée
des composantes de la covariance et des héritabilités
au sens strict, avant que n'entre en jeu la compétition
(Libby et Cockerham, 1980; Loo-Dinkins, 1992:
Magnussen, 1993a). Malheureusement, ces plans
sont aussi les plus sujets aux effets de la covariance
négative due a la compétition (Magnussen, 1989b).
Certains auteurs (p. ex., Martin, 1986; Kunert, 1987;
Wild et Williams, 1987) ont proposé I'emploi de plans
équilibrés en fonction du voisinage, pour corriger les
effets de l'autocorrélation spatiale. On pourrait
également réduire les effets de la compétition, au
moyen de plans équilibrés en fonction de la
compétition qui n'admettraient qu'un nombre limité de
génotypes (Federer et Basford, 1991). Tous ces plans
expérimentaux sont peu utilisés, parce qu'ils sont
difficiles a construire et ne peuvent donner de bons
résultats que dans le cas de certaines structures
corrélées.

La deuxiéme approche consisterait a réduire
l'effet de l'autocorrélation spatiale par une
connaissance des variations environnementales du
site expérimental. Ainsi, sur une carte ou figurent les
parcelles ou les arbres individuels, on peut indiquer la
répartition de variables environnementales comme la
lumiére disponible, les propriétés du sol, la topographie
(courbes de niveau) ou la végétation basse. Ces
cartes aideraient a comprendre les processus
responsables de |'autocorrélation spatiale (Samra et
collab., 1992; Ball et collab., 1993). Les variables
permettraient de délimiter des surfaces de réaction
environnementale analogue (Trangmar et collab.,
1987) ou pourraient constituer des covariables pour
I'analyse de covariance, réduisant les effets de la
variation non contrélée, ou paramétres dérangeants
(Mulla et collab., 1990). En effet, notre compréhension
incompléte des facteurs environnementaux de la
croissance des arbres limite I'utilité de l'analyse de
covariance comme outil pour réduire leffet de
I'nétérogénéité du milieu. L'analyse de covariance
exige comme hypothése que la régression des
variables dépendantes sur les covariables soit linéaire
et indépendante des traitements et des blocs. Si cette
régression varie selon les traitements, on ne peut
utiliser I'analyse de covariance pour augmenter la
précision des comparaisons entre traitements

P. Li et collab.



(Snedecor et Cochran, 1967). Or, comme la
quantification des conditions environnementales est
difficile et exige beaucoup de temps, ce type de
données est rarement disponible et, dans le meilleur
des cas, seulement quelques-unes des variables
peuvent étre caractérisées a I'échelle des parcelles.

Comme I'application de l'analyse statistique
classique aux essais sur le terrain comportant une
forte autocorrélation spatiale entraine une perte de
précision dans les comparaisons entre traitements et
une estimation biaisée des composantes de la
variance, on a élaboré de nombreux modéles spatiaux
pour atténuer ces problemes. Dans la plupart de ces
modeles, le terme d'erreur correspondant a
l'autocorrélation spatiale est scindé en un terme
tendance et un terme résidu, le premier étant une
description modélisée des relations spatiales entre les
observations (Kirk et collab., 1980; Besag et Kempton,
1986; Binns, 1987; Gleeson et Cullis, 1987; Cullis et
Gleeson, 1991; Zimmerman et Harville, 1991).
D'abord proposés pour l'analyse a I'échelle des
parcelles, ces modeéles viennent d'étre appliqués aux
arbres individuels faisant I'objet d'essais génétiques
forestiers (Magnussen, 1993a et 1994). Or, le choix
du modeéle constitue un probléme de taille, puisque la
répartition des facteurs caractérisant les micromilieux
est généralement inconnue. De plus, comme cette
répartition est souvent déduite des résidus du modele
d’analyse des données d'un test, elle est liée a la
position des génotypes particuliers dans le site
expérimental. L'élément tendance, fondé sur les
caractéristiques des arbres voisins, s'est avéré
adéquat dans de nombreuses circonstances (Correll et
Anderson, 1983; Besag et Kempton, 1986;
Magnussen, 1990 et 1993a; Federer et Basford, 1991).
Cependant, I'emploi de ces modeéles n'élimine pas les
covariances spatiales et ne produit pas
nécessairement une estimation non biaisée des
moyennes par traitement et des composantes de la
variance. Cela vient du fait qu'on ignore dans quelle
mesure on peut ainsi ajuster les effets génétiques
véritables des familles, étant donné l'impossibilité de
distinguer, pour chaque parcelle, les effets d'origine
génétique de ceux dus a l'environnement. Il n'en reste
pas moins que l'utilisation de modeles spatiaux
pourrait augmenter la précision des comparaisons
entre traitements (Williams, 1986; Cullis et Gleeson,
1989; Magnussen, 1990; Kempton et collab., 1994) et
peut-étre réduire le biais touchant I'estimation des
composantes de la variance (Magnussen, 1993a et
1994).

Le pin blanc (Pinus strobus L.) pousse a I'état
naturel dans le sud-est du Canada et le nord-est des
Etats-Unis et est exploité comme source de bois
d'oeuvre (Wendel et Smith, 1990). Les efforts de
reboisement concernant cette essence sont
principalement entravés par deux facteurs : la rouille
vésiculeuse du pin blanc (Cronartium ribicola J.C.
Fisch.) et le charangon du pin blanc (Pissodes strobi
[Peck]). Au Québec, pour réduire le risque de rouille,
on plante le pin blanc dans les zones de faible
vulnérabilité a cette maladie (Lavallée, 1986). Pour
réduire les dégats dus au charangon, on utilise surtout
des méthodes sylvicoles, comme |'espacement serré
(Alfaro et Omule, 1990), la plantation sous couvert de
feuillus, entre rangs de feuillus ou en association avec
des feuillus (Stiell et Berry, 1985, USDA, 1985, Alfaro
et collab., 1995). Au Québec, afin d'obtenir une
estimation réaliste des paramétres génétiques dans un
environnement de plantation, on a installé les tests
génétiques de pin blanc sur des bandes coupées a
blanc séparant des bandes de feuillus, ou en
association avec des aulnes blancs d'Europe (Alnus
incana Moench), conformément aux pratiques
sylvicoles en vigueur.

Les tests génétiques de pin blanc établis entre
bandes de feuillus peuvent présenter une plus forte
hétérogénéité environnementale, parce que les feuillus
non touchés par la coupe exercent sur les pins une
compétition pour la lumiére et les éléments nutritifs et
peuvent créer des micromilieux dont les limites ne
correspondent pas nécessairement a celles des
surfaces déterminées par hétérogénéité des sols. En
pareil cas, l'autocorrélation spatiale peut étre plus
faible que dans le cas de tests réalisés en plein
champ. Dans le cadre de la présente étude, nos
objectifs étaient les suivants : (1) déterminer
l'importance de I'autocorrélation spatiale dans deux
tests de provenances-descendances de pin blanc;
(2) augmenter la précision des comparaisons entre
familles et entre provenances, en utilisant l'intensité
lumineuse relative et les classes de drainage comme
covariables pour l'analyse de covariance; (3) évaluer
deux modeles spatiaux, a I'échelle des parcelles, quant
a la capacité de ces modeles a augmenter la précision
des comparaisons entre familles, et entre
provenances; (4) proposer pour lI'estimation de
I'néritabilité individuelle au sens strict une méthode
fondée sur les relations spatiales et génétiques entre
arbres survivants.

SCF-CFL, Rapp. inf. LAU-X-120F



MATERIEL ET METHODES

Matériel expérimental

Pour la présente étude, nous avons utilisé un
échantillon ou étaient représentées 133 provenances
de pin blanc couvrant toute l'aire de I'espéce. Ces
133 provenances comprenaient 62 provenances
constituées d’'un mélange de graines de plusieurs
arbres et 71 sources ou l'identité des familles était
préservée. Chacune de ces 71 provenances
comprenait une a dix familles, ce qui donnait une
représentation totale de 285 familles, toutes issues de
pollinisation libre.

Les graines ont été semées en serre en mars
1984, et les semis ont été transplantés un an plus tard
en pépiniere. Deux tests génétiques ont été établis a
partir de semis de quatre ans. Pour chacun des tests,
les semis ont été plantés sur deux rangs dans une
bande coupée a blanc de 3 m séparant deux bandes
de feuillus non touchées par la coupe, chaque rang se
situant a 0,5 m d'une bande de feuillus. Les deux
rangs étaient donc séparés de 2 m. Sur chaque rang,
les semis étaient espacés de 2 m également. Les
bandes de coupe a blanc étaient orientées dans le
sens nord-sud, afin que le maximum de lumiére soit
disponible pour la croissance des arbres. Dans une
des stations, située prés de Grand-Meére (Québec)
(lat. 46°36', long. 72°39', alt. 110 m), les bandes de
feuillus avaient une largeur de 5 m, les principales
essences étant le peuplier faux-tremble (Populus
tremuloides Michx.), le peuplier a grandes dents (P.
grandidentata Michx.) et I'érable rouge (Acer rubrum
L.); ces arbres avaient une hauteur de 15a20 m et un
age d'environ 50 ans. Dans l'autre station, située prés
de Notre-Dame-du-Rosaire (Québec) (lat. 46°00',
long. 75°33, alt. 210 m), les bandes de feuillus avaient
une largeur de 4 m, les essences étant le bouleau a
papier (Betula papyrifera Marsh.), le peuplier
faux-tremble et I'érable a épis (A. spicatum Lam.); ces
arbres avaient une hauteur de 9 a 15 m et un age
d'environ 30 ans. Nous avons utilisé un plan
expérimental a blocs aléatoires complets, comprenant
sept blocs dans la station de Grand-Mére et six blocs
dans celle de Notre-Dame-du-Rosaire. Chaque station
a été divisée en deux sections (nord et sud) : a Grand-
Mere, la section nord comprenait quatre blocs et la
section sud en comptait trois, tandis qu'a
Notre-Dame-du-Rosaire, les deux  sections
comprenaient chacune trois blocs. A lintérieur des
blocs, chaque famille a été assignée de fagon aléatoire
a une parcelle constituée de quatre arbres consécutifs
d'un méme rang (parcelle de famille), tandis que

chaque lot de semences mélangées a fait I'objet de
deux répétitions, chacun assigné de maniére aléatoire
a une parcelle également constituée de quatre arbres
consécutifs d'un méme rang.

Caractérisation des micromilieux

Nous avons caractérisé les micromilieux des
bandes de coupe a blanc (a I'échelle de la parcelle)
selon la lumiére, le drainage, les sols et les espéces
indicatrices, afin de mieux comprendre la répartition
spatiale des variations environnementales. Nous
voulions ainsi vérifier s'il est possible d'utiliser les
variables écologiques pour éliminer par ajustement
une partie de la variance due a l'environnement.

L'intensité lumineuse relative a été calculée pour
chaque parcelle de six des sept blocs de la station de
Grand-Meére, durant I'été 1994. La densité de flux
photonique photosynthétisant (DFPP) a été mesurée
simultanément au moyen de deux senseurs Quantum
(LI-COR Inc., Lincoln, Nebraska), dont I'un était placé
le plus prés possible de I'apex de la fleche terminale
des pins blancs de la parcelle(Q,), tandis que I'autre
était placé en un point exempt d'ombre au-dessus du
couvert de feuillus (Q)). L'intensité lumineuse relative
a été calculée au moyen de la formule (Q/Q)) x 100
(Parent et Messier, 1995 et 1996). Les lectures ont
été faites durant des journées complétement
couvertes, parce que l'intensité lumineuse relative ainsi
mesurée demeure pratiquement constante durant la
journée et, avant tout, parce que cette valeur présente
une corrélation forte avec l'intensité lumineuse relative
moyenne des journées couvertes et des journées de
ciel clair (Messier et Puttonen, 1995; Parent et
Messier, 1996).

Nous avons dressé une carte des conditions de
drainage de la station de Grand-Mére, en utilisant trois
classes de drainage : «rapide», <bon» et «imparfait». |l
s'agissait de caractériser la disponibilité de l'eau et
d'évaluer son effet sur la hauteur des semis.

Lamontagne (1990a et b) a étudié les sols des
deux stations. A cette fin, il a prélevé des échantillons
dans 92 points de la station de Grand-Meére et
90 points de celle de Notre-Dame-du-Rosaire. Un
sous-échantillon comprenant 7 a 12 observations a
servi a I'analyse détaillée des propriétés physiques et
chimiques des sols. Dans la station de Grand-Mére,
on a relevé cing variantes du podzol humo-ferrique
gleyifié de la série d'lvry, tandis que dans la station de
Notre-Dame-du-Rosaire les sols se répartissaient en
trois séries, dont deux appartenaient au sous-groupe
des podzols humo-ferriques gleyifiés et une a celui des
podzols humo-ferriques orthiques. Comme l'analyse
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des sols était fondée sur une dizaine d'échantillons, il
nous a été impossible de dresser une carte des
propriétés physiques et chimiques des sols a I'échelle
des parcelles. C'est pourquoi nous n'avons pas
cherché a utiliser les données pédologiques comme
covariables pour les analyses ultérieures. Cependant,
les sols des terrains d'essai étaient relativement
homogenes.

Au printemps de 1993, on a effectué un relevé
écologique de la bande de coupe a blanc et des
bandes de feuillus de la station de Grand-Mere, afin de
déterminer quelles espéces indicatrices (plantes
herbacées ou arbustes) permettraient de caractériser
les micromilieux. Le relevé a porté sur un échantillon
aléatoire de 50 quadrats (1 m x 2 m), dont 25 dans
chacune des deux sections de la station. Cependant,
le relevé n'a pas permis de trouver des espéces
indicatrices pour les types de sol, les classes de
drainage, ni les conditions d'éclairement. Nous ne
traiterons donc plus de ce relevé dans le présent
rapport.

Mesures de la hauteur

Dans la station de Grand-Mére, nous avons
mesure la hauteur des semis en 1990, 1991, 1992 et
1993, c'est-a-dire 7, 8, 9 et 10 ans aprés
I'ensemencement. Dans la station de Notre-Dame-du-
Rosaire, nous avons effectué ces mesures en 1992,
1993 et 1994, c'est-a-dire 9, 10 et 11 ans aprés
I'ensemencement.

Analyse statistique

Nous avons effectué I'analyse statistique au
moyen des modules Interactive Matrix Language,
Macro Processing, GLM et VARCOMP du systéme
SAS. Dans la plupart des cas, nous avons utilisé
comme valeur la hauteur moyenne des arbres de
chaque parcelle. Cependant, pour l'estimation des
héritabilités, nous avons utilisé la hauteur de chaque
arbre. A moins de mention contraire, les lots de
semences mélangées ont été exclus des analyses.

Analyse de I'autocorrélation spatiale

Nous avons calculé le coefficient d'autocorrélation
spatiale (p) entre parcelles immédiatement adjacentes,
afin de déterminer limportance du partage de
micromilieux communs dans les deux tests (Cliff et
Ord, 1981). Nous avons calculé ce coefficient pour
chaque section de chaque station a partir des résidus
d'une analyse de variance effectuée selon un modéle
prenant en compte, a titre d'effets fixes, les sources de

semences ainsi que les familles a l'intérieur de ces
sources. Ce modéle était le suivant :

Yi=u+P +F+e (1]

ou Y; est la hauteur moyenne pour la parcelle
correspondant a la j° famille de la i° provenance, p est
la moyenne générale, P, est I'effet de la i° provenance,
F; est l'effet de la j° famille de la i° provenance, et e; est
le résidu. Les lots de semences mélangées ont été
traités comme si chacun provenait d'une seule famille.
Etant donné la présence des bandes de feuillus et la
disposition de la plantation, tous les coefficients
d'autocorrélation spatiale calculés portaient sur des
parcelles voisines situées entre deux bandes de
feuillus adjacentes.

Effet de lintensité lumineuse relative et du
drainage sur la hauteur a 10 ans

Comme l'intensité lumineuse relative et la classe
de drainage avaient été déterminées pour chaque
parcelle, nous avons utilisé séparément ces
paramétres comme covariables pour l'analyse de
covariance. Nous avons comparé le carré moyen des
résidus obtenu a partir de cette analyse a celui obtenu
au moyen de l'analyse de variance, afin d'évaluer dans
quelle mesure ['utilisation de covariables permet de
reduire le carré moyen des résidus. Lorsque l'effet
d'une covariable était significatif, nous avons vérifié la
présence d'interactions entre cette covariable et les
provenances ou les familles que renferment ces
provenances. Pour ces analyses, nous avons exclu
les lots de semences mélangées. L'analyse de
variance correspondait au modeéle suivant :

Yuk =p+B+ Pj + ij + ey [2]

ou Y, est la hauteur moyenne a 10 ans pour la
parcelle correspondant a la k® famille (F) de la
j° provenance (P) dans le i° bloc (B), et e, est I'erreur
interparcelle. L'analyse de covariance avait comme
point de départ I'équation [2] et a été effectuée en deux
étapes : dans un premier temps, nous avons ajouté au
modele une covariable représentant un effet; dans un
deuxieme temps, nous lui avons ajouté cette méme
covariable et une deuxieme covariable représentant
les interactions entre l'effet étudié et les diverses
provenances ou familles.

La délimitation des classes de drainage sur une
carte des parcelles nous a permis d'utiliser ce
paramétre comme facteur supplémentaire de
groupage dans l'analyse de variance. Comme un
sous-ensemble donné de familles était représenté
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dans chaque classe de drainage, nous avons conservé
le méme ensemble de familles communes pour
I'analyse de variance, en utilisant la somme des carrés
de type IV du module GLM du SAS. Nous avons
employé le modeéle suivant :

Yiu=H+B +D+P +F + €ik (3]
ou D; est leffet fixe du drainage, e, est I'erreur
interparcelles, et les autres termes sont comme pour
I'équation [2].

Application de deux modéles spatiaux

Nous avons aussi effectué une analyse de
variance selon le plan expérimental a blocs aléatoires
complets, en suivant I'équation [2], et utilisé les
résultats de cette analyse comme base de
comparaison pour les deux méthodes d'ajustement
spatial adoptées dans la présente étude : la méthode
de Wright (1978), fondée sur la moyenne de parcelles
mobiles, et la méthode itérative utilisée par Magnussen
(1993a). Nous avons choisi ces méthodes parce
qu'elles ont permis de réduire les effets de
l'autocorrélation spatiale dans le cadre d'études
antérieures (Magnussen, 1990 et 1993a). La méthode
de Wright part de I'hypothése que les résidus de
l'analyse de variance constituent des estimations
fiables de la variabilité des micromilieux. Utilisée
comme méthode d'ajustement, elle permet d'éliminer
du carré moyen des résidus les covariances d'origine
écologique dues a l'autocorrélation spatiale (Wright,
1978). Comme nos tests se composaient de parcelles
contigués disposées en paires de rangs, nous avons
utilisé pour l'ajustement des données de chaque
parcelle le résidu moyen des cinq parcelles voisines :
nous avons obtenu une moyenne ajustée en
soustrayant ce résidu moyen de la moyenne non
ajustée. Comme la moyenne ajustée ainsi calculée
représente en fait I'écart par rapport a la courbe de
régression parfaite exprimant la variabilit¢ des
micromilieux (Wright, 1978), Magnussen (1993a) a
modifié cette approche pour prendre en compte le
coefficient d'autocorrélation spatiale (p). Nous avons
donc multiplié le résidu moyen des cing parcelles
voisines par un facteur p/(1-p) avant de I'utiliser pour
I'ajustement. C'est sans doute une maniére plus
réaliste d'exprimer la relation entre parcelles voisines,
puisque la relation entre la variabilité des micromilieux
et les résidus n'est pas parfaite. La procédure a été
répétée de fagon itérative quatre fois, c'est-a-dire
jusqu'a ce qu'aucun changement ne soit observé dans
les carrés moyens des résidus. Pour cette méthode,
nous avons obtenu les résidus interparcelles initiaux a
partir de I'équation [1].

Apres avoir ajusté les moyennes de parcelle au
moyen des méthodes qui précédent, nous les avons
utilisées pour l'analyse de variance, selon le modéle
suivant :

Y,=pu+P +F, +e [4]

ou Y'; est la hauteur moyenne ajustée des arbres de la
parcelle correspondant a la j* famille de la
i® provenance; les autres termes sont comme dans
I'équation [1]. Dans ce modéle, les effets dus aux
blocs sont ignorés, puisque les limites entre blocs
contigus, aprés ajustement des effets spatiaux, n'ont
probablement aucun effet significatif.

Pour évaluer I'utilité des deux modeles spatiaux,
nous avons comparé le carré moyen des résidus
obtenu au moyen du modele [4] a celui résultant d'une
analyse classique (modele [2]). Nous avons utilisé le
carré moyen des résidus parce que cette valeur décrit
la précision des moyennes estimatives obtenues pour
les provenances et pour les familles. Aux fins de
I'amélioration génétique, il est important d'établir si les
données ajustées au moyen d'un modéle spatial et les
données non ajustées entraineraient la sélection du
méme ensemble de familles. C'est pourquoi nous
avons calculé la corrélation de rangs pour les
provenances et les familles, entre d'une part les rangs
estimés a partir du modele [2] par la méthode des
moindres carrés et d'autre part les rangs estimés a
partir du modele [4] avec ajustement des moyennes de
parcelle.

Estimation de I'héritabilité individuelle au sens
strict au moyen de la position des arbres

Dans les tests génétiques, un faible degré
d'autocorrélation spatiale suffit a surestimer de fagon
significative la valeur de la composante familiale de la
variance et donc également I'héritabilité individuelle au
sens strict (Magnussen, 1993a). Comme la présence
d'une telle autocorrélation dans les tests constitue la
norme plutét que l'exception, il se peut que les
estimations de [I'héritabilité individuelle soient
exagérées dans la plupart des cas. Une fagon de
surmonter ce probléeme consiste a utiliser des modéles
spatiaux pour ajuster ces estimations (Magnussen,
1993a et 1994), mais cette méthode exige beaucoup
de calcul, et le choix du modéle adéquat est difficile.
On pourrait ainsi éviter la surestimation des
héritabilités en exploitant les relations spatiales entre
les arbres survivants d'un test génétique. Cette
méthode part du principe qu'un test génétique a
parcelles contigués contenant chacune plusieurs
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arbres doit produire deux types de covariances : une
covariance entre arbres voisins de parcelles
différentes, qui ne comprend qu'une composante
environnementale, et une covariance entre arbres
voisins d'une méme parcelle, qui comprend a la fois
une composante environnementale et une composante
génétique. Cette derniére représente 1/4 de la
variance génétique additive, si les arbres voisins sont
demi-fréres (un seul parent commun), ou 1/2 de la
variance génétique additive et 1/4 de la variance
génétique de dominance, si ces arbres ont les mémes
parents male et femelle (Falconer, 1981). La
différence entre la covariance des arbres demi-fréres
et celle des arbres non apparentés est donc une
estimation de 1/4 de la variance génétique additive, si
les arbres se trouvent dans des positions spatiales
relatives comparables. On pourrait obtenir la variance
phénotypique totale par analyse de variance classique,
puisque l'autocorrélation spatiale ne modifie pas la
variance totale et influe uniquement sur la répartition
de cette variance entre les blocs, les familles et les
parcelles ainsi qu'a lintérieur des parcelles
(Magnussen, 1994).

Pour estimer la variance génétique additive a
partir des positions spatiales des arbres survivants,
nous avons calculé les covariances touchant divers
types d'arbres voisins quant aux hauteurs de 7 a
11 ans, dans les deux stations : entre descendants
d'une méme famille a pollinisation libre, entre arbres
issus d'un méme lot de semences mélangées et entre
arbres non apparentés. Nous avons comparé la
covariance estimée dans le cas des arbres d'un lot
mélangé a celle obtenue pour les descendants de
famille a pollinisation libre (en supposant que ces
descendants sont demi-freres). Comme les lots de
semences mélangées renfermaient a la fois des sujets
non apparentés et des sujets demi-freres, le degré
moyen de parenté génétique entre arbres provenant
d'un tel lot doit étre a la fois supérieur a zéro (valeur
correspondant a des sujets non apparentés) et
inférieur a 0,25 (valeur correspondant a des
demi-fréres). Par conséquent, la covariance entre
arbres issus d'un lot de semences mélangées sera
inférieure a celle entre arbres demi-freres et
supérieure a celle entre arbres non apparentés. Pour
estimer la covariance entre arbres non apparentés, qui
équivaut a la covariance environnementale, nous
avons utilisé deux méthodes, une pour les arbres
poussant sur un méme rang et l'autre pour les arbres
poussant sur des rangs différents d'une méme bande
de coupe rase. Afin que chaque arbre ne soit utilisé
qgu'une fois dans le calcul des covariances, nous
n'avons retenu a cette fin que les arbres 2 et 3 de
chaque parcelle (de 4 arbres) dans le cas des familles

a pollinisation libre et des lots de semences
mélangées. L'arbre 1 d'une parcelle et I'arbre 4 de la
parcelle précédente du méme rang ont servi au calcul
de la covariance entre arbres non apparentés d'un
méme rang. Nous avons estimé pour chaque bloc les
covariances entre descendants de famille a
pollinisation libre, entre arbres issus de lot de
semences mélangées et entre arbres non apparentés
d'un méme rang ou de rangs différents. Nous avons
enfin obtenu les covariances pour ces divers types
d'arbres voisins, dans chacune des stations, en
calculant la moyenne pondérée des covariances
obtenues respectivement pour les sept blocs de
Grand-Mére et pour les six blocs de
Notre-Dame-du-Rosaire. La pondération était fondée
sur le nombre de paires de chaque type d'arbres
voisins présentes dans chacun des blocs.

Pour estimer la covariance génétique entre
descendants de famille a pollinisation libre, nous avons
soustrait de la covariance globale entre ces
descendants la covariance entre arbres non
apparentés. Comme plusieurs familles représentaient
une méme provenance, la covariance génétique entre
les membres de familles issues de pollinisation libre
renfermait une composante liée a la provenance.
Nous avons estimé cette composante (voir modéle [5]
ci-dessous) et l'avons soustraite de la covariance
génétique entre les membres de famille issues de
pollinisation libre. La covariance génétique ainsi
ajustée constituait une estimation de 1/4 de la variance
génétique additive (en supposant que les membres
des familles issues de pollinisation libre étaient
demi-freres). Pour obtenir I'héritabilité individuelle au
sens strict avec la méthode spatiale, nous avons
calculé le rapport entre la variance génétique additive
et la variance phénotypique totale (0%). Nous avons
estimé cette derniére comme étant égale a 0°; = 0%,
+ 0% + 0°, & partir du modéle suivant :

Yijkl =p+B+ P; + ij T € T Wi [5]

ou Y, est la hauteur du I° arbre de la k® famille (F) de
la j°* provenance (P) dans le i° bloc (B), ey est I'erreur
interparcelles, et wy, est l'erreur intraparcelle. Pour
cette analyse, nous n'avons utilisé que les arbres
entrant dans le calcul des covariances entre individus
de familles issues de pollinisation libre et entre arbres
non apparentés poussant sur un méme rang.

Nous avons également calculé ['héritabilité
individuelle au sens strict par la méthode classique et
avons comparé cette valeur a celle obtenue au moyen
de la méthode spatiale. Dans le cas de la méthode
classique, nous avons estimé la variance génétique
additive comme étant égale a quatre fois la
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composante de la variance familiale (0%,), et nous
avons calculé la variance phénotypique totale comme
ci-dessus. Nous avons calculé I'héritabilité comme
étant égale a 40%, / 0% Pour que les deux
estimations de I'héritabilité soient comparables, nous
avons utilisé les mémes arbres dans les deux cas.

RESULTATS ET DISCUSSION

Le taux de survie était de 93,5 % chez les arbres
de 10 ans de la station de Grand-Mere et de 85,3 %
chez les arbres de 11 ans de Notre-Dame-du-Rosaire.
La mortalité était répartie de fagon aléatoire, et nous
n'avons relevé aucune différence significative de taux
de mortalité entre les provenances et entre les
familles. La rouille vésiculeuse du pin blanc a infecté
respectivement 1,5 et 6,6 % des arbres dans les
stations de Grand-Mere et de Notre-Dame-du-Rosaire,
et la fréquence des attaques de charangon du pin
blanc a été de moins de 0,6 % pour chacune des
stations. La hauteur moyenne des arbres de 10 ans
était de 2,03 m dans la station de Grand-Mere, et celle
des arbres de 11 ans était de 1,54 m dans la station de
Notre-Dame-du-Rosaire. Pour les deux stations, nous
avons relevé des différences significatives (p < 0,001)
de hauteur entre les provenances et entre les familles
a l'intérieur des provenances.

Analyse de I'autocorrélation spatiale

Les coefficients d'autocorrélation spatiale étaient
semblables dans les sections nord et sud des deux
stations et augmentaient avec I'age, depuis 0,15 pour
la hauteur a 7 ans jusqu'a 0,19 pour la hauteur a
10 ans, dans la station de Grand-Mére, et depuis 0,09
pour la hauteur a 8 ans jusqu'a 0,12 pour la hauteur a
11 ans, dans la station de Notre-Dame-du-Rosaire
(tableau 1). Magnussen (1990) a observé une
augmentation semblable de I'autocorrélation spatiale
avec l'age dans deux tests de jeunes pins gris : de
0,24 a 0,38 dans un des tests et de 0,25 a 0,30 dans
l'autre, pour les hauteurs a 6 et a 8 ans. Cependant,
dans un test de pins gris plus agés, Magnussen (1994)
a observé que l'autocorrélation spatiale avait diminué
de 0,39 pour la hauteur a 12 ans a 0,13 pour celle a
17 ans. L'augmentation initiale de l'autocorrélation
spatiale traduit sans doute la réaction graduelle des
arbres aux variations des micromilieux communs des
parcelles voisines. La diminution de l'autocorrélation
chez les pins gris plus agés indique probablement que
l'effet de la compétition a compensé en partie la
covariance environnementale positive due au partage

de micromilieux communs mais n'a pas suffi a produire
des erreurs interparcelles corrélées négativement.

Tableau 1. Coefficients d'autocorrélation spatiale
calculés a partir des résidus de parcelle

SECTION SECTION MOYENNE
NORD SUD

AGE (ANS)

Station de Grand-Meére

7 0,152 0,155 0,153
8 0,154 0,155 0,155
9 0,164 0,182 0,172
10 0,189 0,192 0,190

Station de Notre-Dame-du-Rosaire

9 0,084 0,103 0,093
10 0,121 0,088 0,105
11 0,120 0,126 0,123

Il semble que les tests ou les micromilieux se
répartissent différemment présentent des
autocorrélations spatiales différentes. En effet, le
coefficient d'autocorrélation spatiale était beaucoup
plus bas (0,10) dans un des peuplements de pins gris
susmentionnés que dans les deux autres (Magnussen,
1990). De méme, nos tests de pins blancs
présentaient des coefficients d'autocorrélation spatiale
plus bas que les trois tests de pin gris de Magnussen
(1990 et 1994), peut-étre parce qu'il y avait compétition
pour la lumiére entre les feuillus et les semis de pin
blanc, alors que la présence de micromilieux communs
était le seul facteur spatial pour les tests de pins gris
plantés en plein champ. La plus faible autocorrélation
spatiale observée pour Notre-Dame-du-Rosaire est
sans doute due a la compétition supplémentaire
exercée par les fougéres, puisque ces plantes
devaient étre fauchées a la main chaque année pour
que les frondes écrasées par le poids de la neige ne
causent pas de dégats aux plants de pin blanc.

Effet de l'intensité lumineuse relative et du
drainage sur la hauteur & 10 ans, dans la
station de Grand-Meére

Dans les six blocs ou nous avons mesuré
l'intensité lumineuse relative, ce facteur était trés
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variable, allant de 0,02 a 1,00; la moyenne était de
0,44. L'intensité lumineuse relative constituait une
covariable significative (p = 0,006), mais le carré
moyen des résidus pour la hauteur a 10 ans (1027,1)
était inférieur de seulement 0,6 % a celui obtenu a
partir de I'analyse de variance (1032,8). On peut donc
dire que la prise en compte de l'intensité lumineuse
relative n'a pas suffisamment augmenté la précision
des comparaisons entre les provenances et entre les
familles pour avoir une utilité pratique. Des analyses
plus approfondies ont révélé que les interactions
provenances et lumiére ainsi que familles et lumiere
avaient des effets peu prononcés (p > 0,07), ce qui
permet de croire que la relation entre lintensité
lumineuse relative et la hauteur a 10 ans varie peu
entre les provenances et entre les familles de chaque
provenance. De méme, l'utilisation de la classe de
drainage comme covariable n'a pas augmenté la
précision de I'expérience, puisque le carré moyen des
résidus obtenu par analyse de variance (1062,8) était
le méme que celui obtenu par analyse de covariance
(1062,5). De plus, dans le cas de l'analyse de
variance réalisée avec le drainage comme facteur
supplémentaire de groupage, les arbres des diverses
classes de drainage n’étaient pas différents de fagon
significative (p = 0,358) quant a leur hauteur a 10 ans.
Nous en concluons que l'utilisation de lintensité
lumineuse relative et de la classe de drainage comme
covariables n'a pas augmenté la précision des
comparaisons entre familles et entre provenances pour
la hauteur a 10 ans dans la station de Grand-Mére.

L'échec de l'emploi de ces facteurs comme
covariables pourrait s'expliquer de plusieurs fagons.
Tout d'abord, les classes utilisées pour décrire le
drainage (rapide, bon ou imparfait) étaient subjectives
et ne donnaient qu'une idée approximative de la
disponibilité de I'eau dans chaque parcelle. De méme,
l'intensité lumineuse relative a été mesurée en un seul
point de chaque parcelle de 1 x 8 m, a cause de I'effort
important que nécessitait cette opération, et il se peut
que la valeur obtenue soit peu représentative de
l'intensité lumineuse relative moyenne pour la parcelle,
puisque I'éclairement pouvait varier grandement a
l'intérieur de celle-ci, selon la répartition des arbres de
la bande de feuillus voisine. Un autre facteur
expliquant le peu de corrélations entre la croissance
en hauteur des semis et l'intensité lumineuse relative
est le fait que le pin blanc ne réagit pas de fagon
linéaire & l'intensité lumineuse, cette essence tolérant
modérément I'ombre (Logan, 1966; Wendel et Smith,
1990).

Dans les tests agricoles, des covariables telles
que la concentration ionique et le pH du sol ont permis
de réduire efficacement les carrés moyens des résidus

(p. ex., Mulla et collab., 1990). Ceci traduit sans doute
la tendance des parcelles agricoles a étre plus
homogenes que les parcelles forestieres, leurs
conditions écologiques étant plus faciles a contréler.
Comme les parcelles forestieres sont plus grandes et
plus hétérogenes, il faut plusieurs points de mesure
pour les caractériser, ce qui exigerait beaucoup de
temps. Par conséquent, la meilleure maniére
d'augmenter la précision des comparaisons entre
traitements dans les tests forestiers pourrait étre
I'emploi de modeéles spatiaux a I'étape de I'analyse, si
les dispositifs expérimentaux ont déja été installés.

Application des deux modéles spatiaux

Dans le cas de la station de Grand-Mere, les
deux modeéles spatiaux que nous avons mis a l'essai
se sont aveérés plus efficaces dans la section sud que
dans la section nord, mais ces deux sections
présentaient des coefficients d'autocorrélation spatiale
comparables (tableau 2). Dans la section sud, le carré
moyen des résidus (CMR) pour la hauteur a 10 ans a
été réduit de 11 % avec la méthode de Magnussen et
de 17 % avec celle de Wright, tandis que dans la
section nord ces réductions ont été de 4 et 5 %. La
différence peut étre attribuable a la plus grande
hétérogénéité des sols dans la section sud
(Lamontagne, 1990a). Détail intéressant, I'analyse de
variance a montré que l'effet des blocs était significatif
(p < 0,0001) dans la section nord, mais non dans la
section sud (p = 0,452). Il semble donc que
I'ajustement spatial fonctionne bien dans les tests ou
le groupage en blocs est inefficace (Magnussen,
1990).

Toujours dans le cas de Grand-Meére, I'efficacité
des modeles spatiaux augmentait avec l'age des
arbres : si on combine les deux sections, la réduction
du CMR allait de 1,5 % pour la hauteur a 7 ans a 8 %
pour la hauteur @ 10 ans avec la méthode de
Magnussen, et de 1 a 11 % avec celle de Wright
(tableau 2). Dans le cas de Notre-Dame-du-Rosaire,
I'emploi des deux modeéles spatiaux n'a pas beaucoup
réduit le CMR (réduction maximale de 1,5 %, pour la
hauteur & 11 ans); avec la méthode de Wright, on a
méme obtenu une augmentation du CMR pour deux
des ages (tableau 3). Par ailleurs, du point de vue
statistique, si on compare les résultats provenant de
données ajustées selon un modeéle spatial a ceux
obtenus a partir de données non ajustées, les effets
dus aux provenances sont légérement plus significatifs
dans le premier cas, tandis que ceux dus a la famille le
sont légérement moins (résultats non présentés). La
légére réduction du CMR chez les arbres les plus
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jeunes dans la station de Grand-Meére et chez les modeéles spatiaux semblent n'augmenter la précision

arbres de tous ages dans celle de Notre-Dame- des comparaisons entre traitements que dans les cas
du-Rosaire peut étre liée au faible coefficient ou le coefficient d'autocorrélation spatiale est supérieur
d'autocorrélation spatiale (p <0,15). En effet, les a 0,15 (Magnussen, 1990; Loo-Dinkins, 1992).

Tableau 2. Comparaison des carrés moyens des résidus de |'analyse de variance obtenus par la méthode des blocs
(modéle [2]) et au moyen des deux méthodes spatiales (modéle [4]), pour la station de Grand-Mére

ANALYSE® SECTION NORD SECTION SUD SECTIONS COMBINEES
Hauteur a 7 ans

Blocs 230,31 228,82 265,53

Wright 279,03 (99,5 %)° 220,65 (96,4 %) 262,89 (99,0 %)

Magnussen 276,28 (98,6 %) 216,89 (95,8 %) 261,59 (98,5 %)
Hauteur a 8 ans

Blocs 420,87 366,44 406,59

Wright 417,54 (99,2 %) 330,88 (90,3 %) 389,37 (95,8 %)

Magnussen 413,17 (98,2 %) 338,27 (92,3 %) 392,10 (96,4 %)
Hauteur a 9 ans

Blocs 730,36 696,68 718,31

Wright 711,28 (97,4 %) 646,40 (92,8 %) 659,08 (91,8 %)

Magnussen 711,39 (97,4 %) 622,33 (89,3 %) 673,51 (93,8 %)
Hauteur a 10 ans

Blocs 1 045,03 1.094,59 1061,34

Wright 989,03 (94,6 %) 904,85 (82,6 %) 945,54 (89,1 %)

Magnussen 1.000,08 (95,7 %) 969,98 (88,6 %) 978,66 (92,2 %)

# Pour I'analyse par blocs, nous avons utilisé le modele [2]. Pour I'analyse de Wright, nous avons utilisé le modéle [4], avec
ajustement spatial selon Wright (1978). Pour I'analyse de Magnussen, nous avons aussi utilisé le modeéle [4], mais avec
ajustement spatial selon Magnussen (1993a).

®  Pourcentage du carré moyen des résidus obtenu avec I'analyse par blocs.
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Tableau 3. Comparaison des carrés moyens des résidus de I'analyse de variance obtenus par la méthode des blocs
(modéle [2]) et au moyen des deux méthodes spatiales (modéle [4]), pour la station de Notre-Dame-du-Rosaire

ANALYSE® SECTION NORD SECTION SUD SECTIONS COMBINEES
Hauteur a 9 ans

Blocs 393,89 452,75 440,01

Wright 384,56 (97,6 %)° 443,80 (98,0 %) 436,26 (99,1 %)

Magnussen 401,69 (102,0 %) 439,96 (97,2 %) 436,18 (99,1 %)
Hauteur a 10 ans

Blocs 514,60 588,03 558,24

Wright 519,55 (101,0 %) 614,80 (104,6 %) 572,03 (102,5 %)

Magnussen 526,31 (102,3 %) 576,16 (98,0 %) 555,47 (99,5 %)
Hauteur a 11 ans

Blocs 684,07 931,08 826,45

Wright 688,55 (100,7 %) 935,83 (100,5 %) 831,62 (100,6 %)

Magnussen 693,12 (101,3 %) 904,98 (97,2 %) 813,98 (98,5 %)

# Pour I'analyse par blocs, nous avons utilisé le modéle [2]. Pour I'analyse de Wright, nous avons utilisé le modéle [4], avec
ajustement spatial selon Wright (1978). Pour I'analyse de Magnussen, nous avons aussi utilisé le modéle [4], mais avec

ajustement spatial selon Magnussen (1993a).

®  Pourcentage du carré moyen des résidus obtenu avec l'analyse par blocs.

Bien que les modeles spatiaux aient permis une
réduction notable du CMR en ce qui concerne la
hauteur a 10 ans a Grand-Mere, le classement des
familles et des provenances par ordre de rang
demeurait a peu prés le méme selon qu'on utilise les
données ainsi ajustées ou les données non ajustées
(tableau 4). Nous n'avons pas calculé la corrélation
des rangs entre les moyennes ajustées et non
ajustées pour Notre-Dame-du-Rosaire, puisque dans
ce cas les deux modeles spatiaux n'avaient pas permis
d'augmenter la précision des comparaisons entre
provenances et entre familles (tableau 3). Dans le cas
de Grand-Meére, les moyennes moindres carrés de
famille obtenues au moyen de l'analyse par blocs
présentaient une trés forte corrélation avec celles
résultant de la méthode de Wright (coefficient de
corrélation de 0,96 ou 0,97 pour les hauteurs a 7, 8, 9
et 10 ans) et de la méthode de Magnussen (coefficient
de corrélation de 0,99 ou 1,00). Ces résultats différent
de ceux obtenus par Magnussen (1990) pour deux
tests de pin gris : dans ce cas, les moyennes de

famille ajustées et non ajustées présentaient une forte
corrélation, mais le coefficient de corrélation diminuait
avec |'age (de 6 a 8 ans). Cette différence peut étre
due a la plus forte autocorrélation spatiale que
présentaient ces tests par rapport & nos tests de pin
blanc. Il semble donc que le classement des familles
et des provenances par ordre de rang résultant de
I'emploi des deux modeéles soit trés semblable a celui
résultant de l'analyse classique et que I'emploi de ces
modeles n'entraine pas le choix de familles ou de
provenances différentes, dans les deux tests de pin
blanc, pour les programmes de sélection. Cependant,
si l'objectif visé est de prédire les gains génétiques,
I'utilisation de modeéles spatiaux se justifie, puisque
I'autocorrélation spatiale entraine une surestimation
des variances génétiques et des héritabilités
individuelles au sens strict et exagére donc aussi les
gains génétiques attendus de la sélection massale
(Magnussen, 1993a) et de la sélection familiale
(Magnussen, 1993b).
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Tableau 4. Corrélation des rangs de Spearman entre
les moyennes moindres carrés de provenances et de
familles obtenues par I'analyse des blocs et celles
obtenues par les deux modéles spatiaux, a la station
de Grand-Meére

PROVENANCE FAMILLE
Wright ~ Magnussen Wright  Magnussen
Hauteur a 7 ans
0,964 0,996 0,967 0,996
Hauteur a 8 ans

0,960 0,993 0,967 0,995
Hauteur a 9 ans

0,949 0,993 0,961 0,994
Hauteur a 10 ans

0,952 0,992 0,958 0,993

Estimation de I'héritabilité individuelle au
sens strict au moyen de la position des
arbres

Covariances et héritabilités individuelles au
sens strict

Comme prévu, dans les deux stations, la
covariance entre arbres d'une méme famille issue de
pollinisation libre était supérieure a la covariance entre
arbres d'un lot de semences mélangées, qui était
elle-méme supérieure a la covariance entre arbres non
apparentés (tableau 5). Dans le cas de la station de
Grand-Mére, la covariance entre arbres non
apparentés poussant sur un méme rang ne différait
pas beaucoup de celle entre arbres non apparentés
poussant sur des rangs différents. Dans le cas de la
station de Notre-Dame-du-Rosaire, la covariance entre
arbres non apparentés poussant sur des rangs
différents était beaucoup plus élevée que celle entre
arbres non apparentés poussant sur un méme rang
(tableau 5), ce qui semble indiquer que les arbres de
rangs différents partagent plus souvent un micromilieu
commun que les arbres d'un méme rang. Or, étant
donné que dans chacune des stations les arbres ont
été plantés le long d'un axe nord-sud dans une bande
de coupe a blanc séparant deux bandes de feuillus, il
est difficile de comprendre pourquoi les covariances
entre rangs et a l'intérieur d'un méme rang présentent
des tendances différentes. On pourrait penser a une
explication du coté d'un gradient écologique qui serait

perpendiculaire a la bande de coupe a blanc de
Notre-Dame-du-Rosaire, a cause de l'orientation des
bandes de coupe a blanc par rapport aux diverses
séries de sols distinguées lors de I'étude pédologique
ou par rapport aux conditons de drainage
(Lamontagne, 1990b). Pour estimer la covariance
génétique, nous avons utilisé comme covariance
environnementale la covariance a l'intérieur d'un méme
rang pour la station de Grand-Mére et la covariance
entre rangs pour celle de Notre-Dame-du-Rosaire.
Dans les deux stations, les héritabilités estimées
par la méthode classique variaient peu selon les
années (tableau 6). Dans le cas de Grand-Mére, les
héritabilités estimées par la méthode spatiale étaient
plus élevées que celles obtenues par la méthode
classique, et les héritabilités estimées pour la hauteur
a 10 ans étaient inférieures a celles obtenues pour les
hauteurs & 7, 8 et 9 ans (tableau 6). Comme deux des
blocs présentaient des covariances trés faibles entre
arbres non apparentés d'un méme rang, par rapport
aux cing autres blocs (résultats non présentés), nous
avons exclu ces deux blocs des analyses spatiale et
classique. Pour les cing blocs retenus, les héritabilités
estimées par la méthode spatiale allaient de 0,28 pour
la hauteur a 7 ans a 0,18 pour celle a 10 ans; dans le
cas de la hauteur a 10 ans, cette héritabilité était
inférieure a celle obtenue par la méthode classique
(tableau 6). En ce qui concerne la station de
Notre-Dame-du-Rosaire, les héritabilités estimées par
la méthode spatiale allaient de 0,31 pour la hauteur a
8 ans a 0,14 pour celle a 11 ans; dans le cas de la
hauteur a 11 ans, cette héritabilité était inférieure a
celle obtenue par la méthode classique (tableau 6).
Les estimations inférieures que nous avons
obtenues pour les hauteurs a 10 et a 11 ans avec la
nouvelle méthode spatiale étaient a prévoir, puisque la
variance génétique additive estimée avec cette
méthode ne peut étre exagérée par l'autocorrélation
spatiale (Magnussen, 1993a). Par contre, les
estimations supérieures obtenues avec cette méthode
dans le cas des arbres de moins de 10 ans n'étaient
pas prévues. Elles sont peut-étre imputables a
I'impossibilité de distinguer [I'estimation de la
covariance génétique a celle liée a I'environnement
commun en pépiniére, étant donné la méthode de
plantation utilisée. En effet, les quatre arbres de
chaque parcelle établie sur le terrain avaient partagé
un méme environnement en pépiniére, puisque chaque
parcelle sur le terrain résultait du repiquage en bloc
d'une parcelle de quatre semis déja établie en
pépiniére. La covariance entre arbres non apparentés,
poussant sur un méme rang ou sur des rangs
différents, ne comprenait aucune composante liée a un
environnement commun en pépiniére, puisque la
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redistribution aléatoire des parcelles au moment de la
plantation sur le terrain rend trés improbable que deux
parcelles voisines en pépiniére se soient retrouvées
voisines sur le terrain. Par conséquent, la covariance
due a l'environnement commun en pépiniére était
incluse dans la covariance génétique estimée par la
méthode spatiale. Or, la contribution de la covariance

due a I'environnement en pépiniére a la covariance
génétique estimée a di diminuer avec l'age des
arbres, puisque la variance génétique de la hauteur
augmente avec l'age (Balocchi et al., 1993 et
publications mentionnées par ces auteurs).

Tableau 5. Estimation des covariances entre divers types d'arbres voisins

ARBRES NON APPARENTES

Caractére Demi-freres Lot de semences Méme rang Rangs différents
Station de Grand-Mére
Hauteur a 7 ans 227 1 198,8 (0,19)* 98,7 76,7
Hauteur a 8 ans 367,5 322,2 (0,22) 170,9 135,9
Hauteur 2 9 ans 661,9 546,4 313,9 261,7
Hauteur a 10 ans 1019,5 769,5 (0,10) 563,9 419,3
Nombre de paires 1 562 635 1287 3680
Station de Notre-Dame-du-Rosaire

Hauteur a 9 ans 237,4 229,6 (0,23) 25,0 108,3
Hauteur a 10 ans 310,0 300,0 (0,23) 7,4 167,4
Hauteur a 11 ans 462,7 435,0 (0,23) -26,7 263,4
Nombre de paires 2839 697 571 1908

@ Entre parenthéses, le degré moyen apparent de parenté génétique entre arbres d'un méme lot de semences
mélangées, estimé en multipliant par 0,25 le rapport entre d'une part la covariance génétique entre arbres d'un lot
de semences mélangées et d'autre part la covariance génétique entre arbres d'une famille issue de pollinisation
libre (en prenant pour acquis que les arbres issus d'une pollinisation libre sont demi-fréres et donc liés par un degré
de parenté génétique égal a 0,25), la variance génétique étant calculée en soustrayant la variance
environnementale (covariance a l'intérieur d'un rang pour Grand-Mére et covariance entre rangs pour
Notre-Dame-du-Rosaire) de la covariance entre familles issues de pollinisation libre ou entre lots de semences

mélangées, selon le cas.
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Tableau 6. Estimation des héritabilités individuelles au sens strict par les méthodes classique et spatiale

CARACTERE METHODE CLASSIQUE METHODE SPATIALE
Station de Grand-Mére

Hauteur & 7 ans 0,265 (0,206)° 0,387% (0,280)°

Hauteur & 8 ans 0,275 (0,218) 0,387 (0,279)

Hauteur a 9 ans 0,259 (0,196) 0,411 (0,238)

Hauteur a 10 ans 0,260 (0,191) 0,312 (0,177)

Station de Notre-Dame-du-Rosaire

Hauteur a 9 ans 0,146
Hauteur a 10 ans 0,132
Hauteur a 11 ans 0,168

0,308
0,153
0,139

2 Héritabilité estimée a partir des données provenant des sept blocs.
® Héritabilité estimée a partir des données provenant des cinq blocs autres que les blocs 1 et 7.

Cette nouvelle méthode spatiale d'estimation de la
variance génétique additive présente plusieurs
avantages par rapport a la méthode classique.
D'abord, elle devrait produire une estimation
vraisemblablement non biaisée des héritabilités
individuelles au sens strict, puisqu'elle réduit les effets
de l'autocorrélation spatiale. Deuxiemement, elle
permettrait une estimation des héritabilités dans le cas
de tests a bloc unique a parcelles contigués.
Troisiemement, elle ne nécessite aucune hypothése
d'indépendance des erreurs ou de distribution normale
des résidus. Quatriemement, elle devrait produire une
estimation non biaisée des variances génétiques
additives et des héritabilités, méme en présence de
compétition intense, dans la mesure ou l'effet de la
compétition entre arbres d'une méme famille est
semblable a celui de la compétition entre arbres de
familles différentes. Cependant, la nouvelle méthode
spatiale présente des limites, qui justifieraient des
études plus approfondies. Premiérement, elle ne peut
servir aux tests génétiques a parcelles d'un seul arbre,
puisque avec un tel plan expérimental peu d'arbres
apparentés sont également voisins; en pareil cas, les
méthodes classiques d'estimation ne sont pas biaisées
et constituent la maniére la plus efficace d'estimer les
héritabilités, avant que n'intervienne la compétition
entre les arbres (Magnussen, 1993a). Deuxiémement,
il faudrait mettre au point une technique de type
bootstrap pour estimer |'écart-type des variances

P. Li et collab.

génétiques additives et des héritabilités estimées par
la méthode spatiale. Troisiemement, I'héritabilité
obtenue par la méthode spatiale risque d'étre biaisée
par exces, a cause du risque de covariance due a
I'environnement commun en pépiniére, si les arbres
constituant chaque parcelle en pépiniere sont
transplantés sur le terrain en parcelle contigué; les
héritabilités estimées par les méthodes spatiale et
classique mériteraient d'étre comparées dans le cadre
d'études plus approfondies. Quatriemement, |l
faudrait examiner les propriétés statistiques des
estimateurs spatiaux de la variance génétique additive
et de I'héritabilité; on pourrait sans doute obtenir des
réponses a cet égard par une étude de simulation
semblable a celle de Magnussen (1993a).

Estimation de la parenté génétique pour les
lots de semences mélangées

Comme prévu, les covariances entre arbres issus
d'un méme lot de semences mélangées se sont
avérées inférieures a celles entre arbres d'une famille
issue de pollinisation libre. Dans le cas des lots de
semences mélangées, nous avons estimé la
covariance génétique en soustrayant la covariance
environnementale de la covariance entre arbres issus
d'un méme lot, et cette covariance génétique était plus
faible que celle entre arbres d'une méme famille issue
de pollinisation libre (résultats non présentés). En
prenant pour acquis que les arbres résultant de la
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pollinisation libre sont demi-fréres (degré de parenté
génétique ¢ = 0,25), nous avons estimé le degré
moyen apparent de parenté génétique entre arbres
d'un lot de semences mélangées en multipliant le
degré de parenté génétique entre demi-freres (¢ =
0,25) par le rapport entre d'une part la covariance
génétique estimative entre arbres issus d'un lot de
semences mélangées et d'autre part la covariance
génétique estimative entre arbres d'une méme famille
issue de pollinisation libre (tableau 5). Dans le cas de
la station de Grand-Meére, le degré apparent de
parenté génétique allait de 0,22 pour la hauteur a
8 ans a 0,10 pour celle a 10 ans; dans le cas de la
station de Notre-Dame-du-Rosaire, ce degré de
parenté demeurait stable (0,23) de 8 a 10 ans. Les
changements de degré de parenté génétique observés
a Grand-Mere sont curieux : ce degré ne devrait pas
varier, puisque les mémes arbres ont servi au calcul
des covariances. Cette variation pourrait étre due a
des inexactitudes dans l'estimation des variances
environnementales pour les hauteurs aux divers ages.
Par ailleurs, dans le cas de Notre-Dame-du-Rosaire, le
degré de parenté génétique entre arbres d'un méme
lot de semence (¢ = 0,23) était voisin de celui entre
demi-fréres, résultat d'apparence improbable, puisque
chaque lot se composait de graines provenant d'au
moins quelques arbres. Ce résultat pourrait étre
attribuable a un biais par excés dans I'estimation, par
la méthode spatiale, de la covariance entre arbres d'un
méme lot. Il pourrait aussi s'expliquer par une
représentation inégale des graines provenant de divers
arbres, ou encore par des taux différents de
germination ou de survie sur le terrain parmi ces
graines.

La méthode spatiale pourrait donc servir a estimer
le degré apparent de parenté génétique entre arbres
d'un lot de semences mélangées, si le test comprend
a la fois des arbres issus de tels lots et des arbres
issus de familles a pollinisation libre. Il faudrait
cependant mener des études plus approfondies en vue
d'évaluer la valeur d'une telle estimation et les
conditions nécessaires a de bons résultats.

CONCLUSIONS

La présente étude et les travaux antérieurs de
Magnussen (1990 et 1994) ont montré que l'auto-
corrélation spatiale varie selon les sites expérimen-
taux. L'emploi de l'intensité lumineuse relative et de la
classe de drainage comme covariables n'a pas
augmenté la précision des comparaisons entre les
provenances et entre les familles; il serait donc
pratiquement impossible, avec des ressources
limitées, d'indexer les milieux d'essai. Par contre,

'emploi de deux modéles spatiaux a permis
d'augmenter la précision de ces comparaisons, en
réduisant les carrés moyens des résidus lorsque le
coefficient d'autocorrélation spatiale était supérieur a
0,15. Cependant, I'emploi de ces modeéles ne
modifierait que rarement le choix des familles, puisque
les moyennes de famille non ajustées présentaient une
forte corrélation avec les moyennes de famille ainsi
ajustées.

Comme les héritabilités individuelles au sens strict
estimées par la méthode classique peuvent étre
biaisées par exces (Magnussen, 1993a), nous avons
proposé une méthode spatiale pour I'estimation de ces
héritabilités. Il s'agit de modéliser les covariances
entre arbres en fonction des liens spatiaux et
génétiques. La méthode ne requiert aucune des
hypotheses exigées par l'analyse de variance
classique et peut donc servir dans le cadre
d'expériences sans répétition. L'application de cette
nouvelle méthode a deux tests génétiques a permis
une estimation raisonnable des héritabilités, ce qui a
sans doute atténué le probleme de I'estimation
exagérée de la variance génétique additive, associé a
la méthode classique. Cependant, avant que la
nouvelle méthode puisse étre utilisée de fagon
courante, il faudra évaluer les propriétés statistiques
des estimations qu'elle permet d'obtenir.
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