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Résumé

Cette revue bibliographique présente les méthodes classiquement utilisées dans I’analyse des don-
nées démographiques et généalogiques se rapportant & des populations d’animaux domestiques.

L’analyse de la population des élevages repose sur I’étude de leur structure par age, de leur durée
de vie et de leur renouvellement. Une méthode permet de décrire la stratification fonctionnelle des éle-
vages selon leurs pratiques d’enregistrement et la destination de leurs reproducteurs. La méthode de
« description numérique de la structure d’une population » (ROBERTSON, 1953) évalue la concentration
des origines des reproducteurs.

Les entrées et sorties d’animaux sont traitées dans les pyramides des dges et les tables de mortalité.
La reproduction de la population est analysée A travers 1’étude des carriéres reproductives, des tables
de fécondité, des taux de renouvellement et de réforme, et des intervalles de génération.

L’analyse génétique repose sur les coefficients de consanguinité et de relation (WRIGHT, 1922).
WRIGHT et MC PHEE (1925) en proposent une méthode de calcul approchée.

L’évolution de la consanguinité observée dans une population permet d’estimer son effectif généti-
que (WRIGHT, 1931). La consanguinité peut &tre décomposée en trois termes : la consanguinité pro-
che, la consanguinité a long terme et la consanguinité de lignée (ROBERTSON et ASKER, 1951a).

Le coefficient de relation entre un individu et une population comprend deux parts dues respecti-
vement aux relations directes et collatérales : la premiére fournit une estimation de ’impact génétique
de ’individu sur la population. WIENER (1953) introduit une méthode destinée 4 calculer les contribu-
tions des divers élevages au stock génétique d’une population.

Mots clés : structure de population, analyse démographique, analyse génétique, animaux domestiques.

Summary

Methods of analysis of demographic and genealogical data in the populations
of domestic animals

This review deals with the most frequently used methods of demographic and genetic analysis of
domestic animal populations from their demographic characteristics and pedigree registrations.

Analysis of the herd or flock population is based upon the study of their age structure, their dura-
tion and their replacement. A method describes functional stratification of the herds or flocks accor-
ding to their registration practices and their importance as a source of breeding material. The method
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of numerical description of breed structure (ROBERTSON, 1953) characterizes the concentration of the
origins of sires.

Entries and removals of animals are taken into account in age distribution and life tables. Repro-
duction of the population is analysed through surveys of reproductive life, fecundity tables, replace-
ment and wastage rates and generation lenght.

Genetic analysis is based upon inbreeding and relationship coefficients (WRIGHT, 1922). WRIGHT
and Mc PHEE (1925) developed an approximate method of calculating these coefficients.

The increase in observed inbreeding in a population provides an estimate of its effective size
(WRIGHT, 1931). Total inbreeding may be divided into three parts : current inbreeding, long term
inbreeding and strain inbreeding (ROBERTSON and ASKER, 1951a).

The coefficient of relationship of an individual to a population includes two components respecti-
vely due to direct and collateral relationship. The direct relationship is an estimate of the genetic con-
tribution of an individual to the population. WIENER (1953) gives a method for calculating contribu-
tions of herds or flocks to the genetic make-up of a breed.

Kew words: breed structure, demographic analysis, genetic analysis, domestic animals.

I. Introduction

L’analyse démographique permet de décrire la structure et la dynamique des popula-
tions considérées comme des ensembles renouvelés d’individus. L’analyse génétique s’inté-
resse 4 I’évolution du patrimoine génétique des populations. Or I’histoire des génes est
indissociable de celle des individus : ¢’est pourquoi démographie et génétique de populations
sont liées et complémentaires. Ainsi, dans les publications consacrées a I’étude de popula-
tions d’animaux domestiques, les aspects démographiques et génétiques sont souvent étroi-
tement imbriqués. Cependant, dans un souci de clarté, nous traiterons séparément les
méthodes relevant de chacune des deux disciplines.

L’objet de cette revue bibliographique est de présenter quelques méthodes d’analyse
démographique et génétique classiquement employées dans I’étude des populations d’ani-
maux domestiques. Nous restreindrons le champ de cette présentation aux seules méthodes
d’analyse descriptive de populations réelles, fondées sur I’exploitation de données démogra-
phiques et généalogiques. Les références bibliographiques citées constituent des exemples
destinés a illustrer ’exposé des diverses méthodes.

II. Méthodes d’analyse démographique

L’objet de I’analyse démographique est de décrire I’état d’une population (c’est-a-dire
son effectif, sa composition selon divers critéres : sexe, dge, localisation géographique...)
et les divers phénoménes (tels que la reproduction, la mortalité, les éliminations, les mouve-
ments migratoires) qui déterminent son évolution dans le temps. L’existence d’une popula-
tion est régie par le processus suivant :

— des individus naissent ou immigrent, entrant ainsi dans la population ;
— des individus meurent, émigrent ou sont réformés, sortant ainsi de la population ;

— un laps de temps s’écoule entre P’entrée et la sortie de chaque individu : cette durée
de vie est jalonnée par la procréation d’un certain nombre de descendants qui contribuent
au renouvellement de la population.
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C’est a I’étude des populations considérées comme des ensembles renouvelés que s’atta-
che I’analyse démographique. Celle-ci est fondée sur la collecte et le traitement de données
statistiques provenant de registres, de recensements ou d’enquétes spécifiques. Elle peut
déboucher sur une recherche causale et, éventuellement, sur une prévision (HICKEY, 1960 ;
TURNER et DOLLING, 1965 ; TACHER, 1975 a et b).

L’analyse démographique est dominée par la distinction fondamentale existant entre la
vision transversale et la vision longitudinale. L’analyse transversale se rapporte aux mani-
festations d’un phénoméne démographique durant une période donnée. Le qualificatif de
« transversal » s’applique également a toute coupe pratiquée pour saisir, a un instant
donné, I’état d’une population. L’analyse longitudinale se rapporte aux manifestations d’un
phénoméne dans une cohorte, c’est-a-dire dans un ensemble d’individus ayant vécu un
méme événement démographique (généralement la naissance ou I’entrée dans la vie repro-
ductive) durant une période déterminée (une année civile, par exemple). L’analyse longitu-
dinale des diverses cohortes impliquées dans une analyse transversale en constitue un com-
plément essentiel. L’analyse longitudinale, qui repose sur une vision rétrospective, nécessite
de reconstituer 1’histoire démographique des individus de la cohorte considérée. Cette diffi-
culté explique que I’approche transversale soit beaucoup plus fréquemment pratiquée que
P’approche longitudinale.

Le découpage du temps est un probléme inhérent i toute étude démographique. Le
choix de I'unité de temps requiert une connaissance préalable des ordres de grandeur de cer-
tains paramétres relatifs a la durée de vie, au rythme de reproduction et au mouvement sai-
sonnier des principaux phénoménes démographiques. Dans la plupart des définitions et des
exemples traités, nous avons arbitrairement adopté I’année civile comme unité de temps.
Mais elle pourrait étre remplacée par toute autre unité, de durée inférieure ou supérieure.

Les méthodes de I’analyse démographique ont été initialement développées afin d’étu-
dier des populations humaines (PRESSAT, 1973). Cependant, elles peuvent étre utilement
adaptées au cas des populations animales (BETTINI, 1968). Bien décrire la structure et le
fonctionnement d’une population d’animaux domestiques constitue en effet une étape préa-
lable a la gestion de son patrimoine génétique. L’analyse démographique fournit des élé-
ments utiles A la gestion d’une petite population dont on cherche & minimiser la consangui-
nité et dans laquelle I’aménagement du plan d’accouplement doit &tre établi en fonction de
certains paramétres relatifs 4 la durée de vie et a la reproduction (ROCHAMBEAU ef al.,
1979). D’autre part, ’organisation de la sélection ne peut étre raisonnée indépendamment
des caractéristiques démographiques de la population considérée. Ainsi, I’estimation de la
valeur génétique des reproducteurs testés sur descendance peut &tre influencée par la répar-
tition de leurs produits dans les divers élevages. La réponse a la sélection par unité de temps
dépend notamment de l’intervalle de génération et des capacités de reproduction de la
population. L’évolution et la diffusion du progrés génétique dans une population est condi-
tionnée par sa structure démographique. Ces quelques exemples illustrent ’intérét que pré-
sente I’analyse démographique pour le généticien.

Dans les publications consacrées a I’analyse de populations domestiques, les aspects
ayant trait & la démographie sont trés divers. Aussi organiserons-nous la présentation des
principaux concepts et méthodes autour de quelques points-clés tels que la collecte des don-
nées, la subdivision de la population en élevages, les entrées et sorties d’animaux, le renou-
vellement de la population. Il n’est pas question de faire ici un inventaire de I’ensemble des
méthodes disponibles : cette présentation se limitera aux méthodes habituellement utilisées
dans la description démographique des populations domestiques.
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A. Collecte des données

La collecte des données est grandement facilitée lorsqu’existent des registres ou sont
consignés les principaux événements démographiques concernant la vie de chaque animal
(tels que sa naissance, sa généalogie, les événements de sa carriére reproductive, sa mort
ou sa réforme). Cependant, une critique des données est toujours utile. Les auteurs se
posent en général deux sortes de questions.

1. Quelle est la fraction de la population totale appréhendée grice a ces enregistre-
ments ?

Par exemple, dans certains fichiers, seuls sont enregistrés les animaux dits « de renou-
vellement », c’est-a-dire les animaux conservés en vue de la reproduction : il est évident
qu’une telle sélection de I’information a une incidence sur Iinterprétation des résultats.

2. Quelle est la fiabilité des données ?

La fiabilité des données peut &tre vérifiée par des recoupements entre diverses sources
d’information. Ainsi, les données généalogiques peuvent étre confrontées aux données de
polymorphisme sanguin : la proportion d’exclusions de parenté, interprétée en fonction du
degré de polymorphisme de la population, permet d’évaluer le taux d’erreurs dans les enre-
gistrements généalogiques (COTTERMAN, 1969 ; LANGANEY et NADOT, 1973 ; CHAKRA-
BORTY et al., 1974).

En P’absence d’enregistrements écrits, il est nécessaire de recourir a des enquétes direc-
tes fondées sur des méthodes spécifiques (POIVEY ef al., 1981). Ces aspects ne seront pas
développés, car les études auxquelles nous faisons référence se rapportent, pour la plupart,
a des populations munies d’un « état civil ».

B. Description macroscopique de la population ;
analyse de la population des élevages

Toute description démographique commence par situer la population étudiée dans 1’es-
pace et dans le temps : il s’agit de rassembler des données globales sur sa répartition géogra-
phique, sur I’évolution de ses effectifs au cours du temps et sur ’impact numérique d’éven-
tuelles immigrations. Cette description macroscopique ne requérant aucune méthode spéci-
fique, il n’est pas utile de la développer.

Une population d’animaux domestiques est généralement subdivisée en élevages. L’éle-
vage représente une unité fondamentale du point de vue géographique, écologique et écono-
mique. Une analyse prenant en compte les élevages est indispensable a la compréhension
de la structure et de la dynamique d’une population. Un premier niveau d’analyse consiste
a envisager la population comme un ensemble d’élevages et a considérer les élevages comme
des entités démographiques qui apparaissent, vivent un certain temps, puis disparaissent.
Dans cette perspective, certaines méthodes classiques de 1’analyse démographique, appli-
quées d’ordinaire & des ensembles d’individus, peuvent I’étre & des ensembles d’élevages.
C’est ainsi que les auteurs, aprés avoir étudié la distribution géographique des élevages et
I’évolution de leur nombre au cours du temps, analysent leur durée de vie et leur renouvel-
lement. Pour traiter ces aspects, ils ont recours a deux méthodes :

— la premiére consiste a établir la structure de la population des élevages en fonction
de leur age, I’age d’un élevage étant défini comme le laps de temps écoulé depuis la date
de son apparition (DONALD et AUERBACH, 1942 ; DONALD et EL ITRIBY, 1946 ; WIENER,
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1954, 1961 ; YOUNG et PURSER, 1962 ; OzKUTUK et BICHARD, 1977 ; FOGARTY, 1978 a).
Cette méthode reléve d’une vision transversale ;

— la seconde consiste 4 étudier la distribution de la durée de vie au sein de diverses
cohortes d’élevages, une cohorte étant ici définie comme I’ensemble des élevages apparus
au cours d’une année (ou d’une campagne) donnée (DONALD et AUERBACH, 1942 ;
DONALD et EL ITRIBY, 1946 ; STEWART, 1952 b ; WIENER, 1954, 1961 ; YOUNG et PURSER,
1962 ; MARTIN, 1975 a ; HERRON et PATTIE, 1977 a). Cette méthode, complémentaire de
la précédente, reléve de I’analyse longitudinale.

Le renouvellement des élevages est habituellement caractérisé par la proportion d’éleva-
ges qui apparaissent pendant une année donnée, paramétre équivalant & un taux brut de
natalité, et par la proportion d’élevages qui disparaissent pendant la méme période, para-
métre équivalant & un taux brut de mortalité (DONALD et AUERBACH, 1942 ; DONALD et
EL ITRIBY, 1946 ; YOUNG et PURSER, 1962 ; C.P. Mc PHEE, 1965 ; HERRON et PATTIE,
1977 a).

C. Les élevages considérés en tant qu’ensembles d’individus

Un élevage se caractérise par son effectif et sa composition en diverses catégories d’ani-
maux (DONALD et AUERBACH, 1942 ; DONALD, 1945 ; DONALD et EL ITRIBY, 1945 ; STE-
WART, 1952 b ; WIENER et YAO, 1952 ; WIENER, 1953 ; BARKER, 1957 a ; YOUNG et PUR-
SER, 1962 ; DAVEY et BARKER, 1963 ; MATASSINO ef al., 1965 ; LAUVERGNE et al., 1973 ;
DRAGANESCU, 1979 ; SCHOEMAN, 1979). Les auteurs recherchent classiquement les rela-
tions éventuelles entre la taille et 1a durée de vie des élevages (WIENER, 1954 ; HERRON et
PATTIE, 1977 a ; FOGARTY, 1978 a).

Un élevage n’est pas un isolat : il échange généralement des reproducteurs avec d’au-
tres élevages. Au cours d’une campagne de reproduction, un méme maile peut procréer des
descendants dans plusieurs élevages. Ce phénoméne est amplifié par 1’insémination artifi-
cielle, qui augmente la capacité de procréation des mailes et permet de dissocier leur locali-
sation de celle de leurs produits. L’intensité de la circulation des reproducteurs entre éleva-
ges est appréciée par le pourcentage de reproducteurs utilisés, 3 un moment donné, dans
d’autres élevages que leur élevage d’origine (WIENER 1955 ; BARKER et DAVEY, 1960 ; WIE-
NER, 1961 ; DAVEY et BARKER, 1963 ; LAUVERGNE ef al., 1973 ; HERRON et PATTIE, 1977
a ; OzZKUTUK et BICHARD, 1977).

La circulation des reproducteurs est caractérisée par une matrice dont I’élément n;;
désigne le nombre de produits nés dans 1’élevage i (ou dans ’ensemble géographique ou
fonctionnel d’élevages i), d’un parent (généralement d’un pére) lui-méme issu de I’élevage
j (ou de I’ensemble d’élevages j) : WIENER, 1955 ; C.P. Mc PHEE, 1965 ; LAUVERGNE et
al., 1973 ; OzkUTUK et BICHARD, 1977 ; FOGARTY, 1978 a. A partir d’un tel tableau, on
peut éprouver par un test du chi 2 I’hypothése d’indépendance entre 1’origine des péres et
celle de leurs produits, ou calculer le coefficient de corrélation entre ces origines (C.P.
Mc PHEE, 1965). Dans certaines populations, ’analyse de la circulation des reproducteurs
permet de mettre en évidence une stratification des élevages.

1. Stratification des élevages

Dans de nombreuses populations d’animaux domestiques, il existe une stratification
fonctionnelle des élevages fondée sur la reconnaissance, par les éleveurs, de la supériorité
(réelle ou imaginée) de certains troupeaux (LUSH, 1946 ; ROBERTSON et ASKER, 1951 a). La
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place de chaque élevage dans la hiérarchie pyramidale dépend de son renom. Plus un éle-
vage est réputé, plus les reproducteurs qu’il produit sont demandés. STEWART (1952 b,
1955) classe les élevages en plusieurs catégories, selon leurs pratiques d’enregistrement des
animaux et la destination des males qu’ils produisent (fig. 1). BARKER (1957 b) assortit
cette classification d’une nomenclature qui sera reprise par de nombreux auteurs (BARKER
et DAVEY, 1960 ; DAVEY et BARKER, 1963 ; C.P. Mc PHEE, 1965 ; MARTIN, 1975 b ; HER-
RON et PATTIE, 1977 a ; FOGARTY, 1978 b ; HERRON, 1978 ; SCHOEMAN, 1979).
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ELEVAGES COMMERCIAUX
(GRADE HERDS)

Elevages ne pratiquant
pas d’enregistrements
généalogiques
(Non-pedigree herds)

Fic. 1

Représentation schématique de la structure pyramidale d’une population.
Diagrammatic representation of hierarchical breed structure.

Les fleches symbolisent les migrations de reproducteurs.
Les notations sont définies dans le paragraphe II, C, 1.

Arrows indicate movement of sires.
Notations are defined in paragraph II, C, 1.

Les élevages se distribuent en deux grands ensembles selon qu’ils pratiquent ou non des
enregistrements généalogiques. Les élevages ne pratiquant pas d’enregistrements généalogi-
ques sont appelés « élevages commerciaux ».

Les élevages pratiquant des enregistrements généalogiques comprennent :

— les élevages qui produisent des males utilisés dans d’autres élevages pratiquant eux-
mémes des enregistrements généalogiques : ce sont les sélectionneurs (notés S) ;

— les autres, dont les males peuvent étre utilisés soit dans leur élevage d’origine, soit
dans des troupeaux commerciaux : ce sont les multiplicateurs (notés M).
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Les sélectionneurs se répartissent en plusieurs strates, suivant leur importance en tant
que source de matériel génétique. On peut caractériser chaque strate par les propriétés sui-
vantes : les élevages d’une strate donnée n’utilisent que des mailes issus de cette méme strate
ou de strates supérieures ; inversement, ils ne fournissent jamais de males aux strates supé-
rieures. On est conduit a subdiviser la strate supérieure S (1) en deux classes :

— S (12), qui comprend les élevages fournissant des reproducteurs aux autres strates
de sélectionneurs ;

— S (1b), qui comprend les élevages dont les males ne sont jamais utilisés dans les
autres strates de sélectionneurs, mais uniquement dans S (1) et, éventuellement, chez des
multiplicateurs (fig. 1).

WIENER (1953) propose un autre critere de subdivision des sélectionneurs. Il distin-
gue :

— ceux dont les males procréent des fils de renouvellement chez d’autres
sélectionneurs ;

— ceux dont les males ne procréent pas de fils, mais seulement des filles de renouvelle-
ment chez les autres sélectionneurs.

Les multiplicateurs (M) peuvent &tre classés en quatre catégories, en fonction de leurs
pratiques d’enregistrement et, secondairement, de la destination des maéles qu’ils produi-
sent :

— M (H) comprend les troupeaux enregistrant des males qui ne sont utilisés que dans
leur troupeau d’origine ou, éventuellement, dans des élevages commerciaux ;

— M (N) comprend les troupeaux enregistrant des mailes qui ne sont jamais utilisés
dans un élevage pratiquant des enregistrements généalogiques ;

— M (S) comprend les troupeaux qui n’enregistrent pas de mailes, mais uniquement des
femelles ;

— M (M) comprend les troupeaux qui n’enregistrent que des mailes, et jamais de femel-
les.

Les males utilisés chez les multiplicateurs proviennent des sélectionneurs ou, exception-
nellement, de 1’élevage multiplicateur lui-méme si celui-ci appartient a la catégorie M (H).
Les males issus des multiplicateurs sont utilisés dans les troupeaux commerciaux, exception
faite de certains males de la catégorie M (H) utilisés dans leur élevage d’origine.

Un autre type de structure des élevages, principalement développé depuis 1967 en
Nouvelle-Zélande et en Australie, est celui correspondant a la sélection de groupe avec
noyau ouvert * (EVANS, 1976 ; RAE, 1976 ; SHEPHERD, 1976). Dans cette structure, les €le-
vages se répartissent en deux catégories : le noyau et la base. Le noyau de sélection fournit
les reproducteurs males & ’ensemble de la population (noyau et base). Les femelles de
renouvellement sont produites a la fois par le noyau et par la base. Elles peuvent migrer
du noyau vers la base, mais aussi de la base vers le noyau. De ce fait, les génes circulent
dans les deux sens entre le noyau et la base. Il existe donc une « remontée » des génes de
la base vers le noyau : c’est ce qui distingue fondamentalement une structure a noyau
ouvert d’une structure hiérarchique traditionnelle.

* En anglais : « group breeding sheme », ou « co-operative breeding scheme », ou « open nucleus breeding
scheme ».
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Plusieurs auteurs ont étudié, d’un point de vue théorique, I’évolution et la diffusion
du progrés génétique dans une population possédant une structure hiérarchique tradition-
nelle (BICHARD, 1971 ; ELSEN et MocqQuoT, 1974 ; HiLL, 1974 ; ELSEN, 1980) ou une
structure a noyau ouvert (JACKSON et TURNER, 1972 ; JAMES, 1976, 1977).

La situation génétique d’une population dépend souvent de la politique d’accouple-
ments pratiquée par un assez petit nombre d’éleveurs qui dominent la population. Dans de
nombreuses études descriptives, cette situation est analysée en termes qualitatifs plutot que
quantitatifs. C’est pourquoi ROBERTSON (1953) propose une description numérique de la
domination d’une population par un petit nombre d’élevages.

2. Description numérique de la structure d’une population

ROBERTSON (1953) remarque que la concentration des origines des reproducteurs sur
un petit nombre d’élevages apparait clairement lorsqu’on examine les lignées d’ascendance
paternelle de pedigrees pris au hasard : le nombre d’élevages rencontrés se réduit au fur
et 2 mesure qu’on remonte ces lignées. Le probléme est de définir un paramétre caractéri-
sant cette concentration des origines des péres, grands-péres paternels, etc... d’un groupe
d’animaux. ROBERTSON définit le paramétre C, (s comme « sire ») comme la probabilité
pour que deux animaux pris au hasard dans I’échantillon étudié aient des péres issus du
méme élevage. Soient N le nombre d’élevages ayant fourni les péres de ’échantillon étudié

N
et n; le nombre d’animaux dont les péres sont issus de I’élevage i. Parmi les L n
i=1
animaux de I’échantillon, le nombre de paires distinctes est égal a :

N N

Eni Eni—l

i=1 i=1

Dans cet ensemble de paires distinctes, celles qui comportent des animaux ayant des
péres issus du méme élevage i sont au nombre de :

n; (n;—1)
2

La probabilité pour que deux animaux pris au hasard aient des péres issus du méme
élevage est donc :

N (ni (ni—1)>
2 _—
i=1 2
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De méme, on peut définir C,, (respectivement C,,) comme la probabilit¢é pour que
deux individus pris au hasard aient des grands-péres paternels (respectivement des arriére-
grands-péres paternels) issus du méme élevage. L’indice (s, ss, sss, etc.) caractérise la géné-
ration considérée dans la lignée d’ascendance paternelle.

YULE (1944) avait rencontré un probléme analogue lors du traitement statistique d’un
style littéraire : quelques mots apparaissent trés fréquemment alors que de nombreux autres
n’apparaissent qu’une fois. Il a défini une « caractéristique » de leur distribution tout a fait
similaire au paramétre C défini par ROBERTSON.

ROBERTSON s’intéresse a I’inverse de C,, noté H, qu’il nomme « nombre efficace de
troupeaux fournissant des péres », par analogie avec 'effectif génétique (« effective num-
ber ») défini par WRIGHT (1931). Le concept de nombre efficace appliqué ici aux élevages
est ’équivalent formel de celui concernant les individus. H; peut se définir de la fagon sui-
vante : la probabilité pour que deux animaux pris au hasard dans I’échantillon étudié aient
des péres issus du méme élevage est la méme que dans un échantillon idéal de référence ou
les péres des individus seraient répartis de fagon équiprobable dans H; élevages.

L’estimation de H présente des inconvénients sur le plan statistique : I’inverse de I’esti-
mateur de C n’est pas un estimateur centré de H. Lorsqu’on désire savoir s’il existe des
différences statistiquement significatives entre populations, il est préférable de travailler sur
C plutét que sur H.

La méthode de ROBERTSON, nommée « description numérique de la structure d’une
population » a été fréquemment appliquée (BARKER, 1957 b ; BARKER et DAVEY, 1960 ;
YOUNG et PURSER, 1962 ; DAVEY et BARKER, 1963 ; C.P. Mc PHEE, 1965 ; MARTIN,
1975 b ; HERRON et PATTIE, 1977 a ; OzKUTUK et BICHARD, 1977 ; FOGARTY, 1978 b ;
SCHOEMAN, 1979 ; TOLL et BARKER, 1979).

D. Traitement des données relatives aux entrées et sorties d’animaux

1. Une vision transversale : la pyramide des dges

La pyramide des ages est un double histogramme qui fournit une représentation instan-
tanée de la structure de la population par sexe et par 4ge. Cette représentation est classique-
ment utilisée (CANNON et HANSEN, 1939 ; PETTIT, 1940 ; DONALD et EL ITRIBY, 1947 ;
HICKEY, 1960 ; BETTINI ef al., 1962 ; MATASSINO et al., 1965 ; JOAKIMSEN, 1969 ; GIDEL,
1972 ; LAUVERGNE et al., 1973 ; BRZOZOWSKI, 1974 ; KNOTHE, 1976 ; LANGLOIS, 1976 ;
VERA et al., 1978).

2. Une vision longitudinale : la table de mortalité

Une table de mortalité (ou de réforme) décrit la survenue, en fonction de I’dge, des
sorties (morts, réformes, ventes...) dans une cohorte d’animaux. A partir d’un nombre
arbitraire d’individus présents a ’dge zéro (ce nombre, appelé « racine de la table », étant
généralement une puissance de 10), la table fournit, pour la suite des anniversaires x :

— le nombre de survivants S, a chaque anniversaire x (la représentation graphique de
S, en fonction de x étant la courbe de survie) ;

* Le terme de « mortalité » est pris ici dans un sens large : par mortalité, nous entendons non seulement la morta-
lité au sens strict, mais aussi ’ensemble des phénoménes entrainant des sorties d’animaux (réforme, vente).
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— le nombre de sorties d (x, x+ 1) entre deux anniversaires successifs x et x+1 :
d(X,X+1) = Sx_sx+l

— le quotient de mortalité (ou de réforme) q, a chaque dge x, égal a la probabilité,
pour un individu présent dans la population a ’anniversaire x, de sortir avant I’anniversaire
suivant x+1 :

d (x, x+1) S, =S4
qx = =
S S
A partir d’une telle table de mortalité, on peut calculer I’espérance de vie e, a I’dge
x. En admettant que les individus disparus entre les anniversaires x et x+ 1 sortent de la
population en moyenne a I’dge (x+0,5), il est aisé¢ de calculer e, :

X X

1 Sea1t + Sy + .

2 S,

La construction d’une table compléte de mortalité nécessite de suivre une cohorte
depuis son apparition jusqu’a son extinction totale (COMFORT, 1958, 1959 et 1962). La dif-
ficulté d’une telle entreprise explique que de nombreux auteurs aient recours a des synthéses
transversales : sans I’annoncer explicitement, ils établissent en fait une table de mortalité
du moment, c’est-a-dire une table résultant de I’attribution a une cohorte fictive des quo-
tients de mortalité calculés sur les diverses cohortes réelles soumises au risque de mortalité
pendant un laps de temps donné (TURNER ef al., 1959 ; HICKEY, 1960 ; MATASSINO et al.,
1965 ; KNOTHE, 1976). Pour construire une telle table, ils font parcourir tous Jes 4ges de
la vie a une cohorte fictive, en lui faisant subir a chaque 4ge le risque de mortalité calculé
pendant la période étudiée : autrement dit, ils reportent sur une cohorte fictive une succes-
sion de risques qui ont tous été observés sur des cohortes différentes au cours d’une période
fixée. La table de mortalit¢é du moment permet de calculer les espérances de vie inhérentes
aux conditions de I’époque considérée (HICKEY, 1960).

D’autres auteurs assimilent la structure instantanée par 4ge d’une population i une
courbe de survie, et I’4ge moyen de la population a Pespérance de vie (BUCHANAN SMITH
et ROBISON, 1931 ; CANNON et HANSEN, 1939 ; PETTIT 1940 ; DONALD et EL ITRIBY,
1947 ; ANDRUS et al., 1970). Cette pratique repose sur I’hypothése implicite de stationna-
rité de la population considérée (une population stationnaire étant une population dans
laquelle la table de mortalité est identique dans toutes les cohortes et le nombre annuel
d’entrées, constant).

E. Etude de la reproduction de la population

Une population résulte de la coexistence de diverses cohortes. Cet ensemble subit un
processus permanent de renouvellement : chaque année, pendant que les cohortes déja exis-
tantes sont réduites par la mortalité, une nouvelle cohorte apparait, issue d’animaux repro-
ducteurs appartenant a des cohortes antérieures. Des paramétres analytiques ont été définis
afin de caractériser les diverses composantes biologiques de 1’aptitude d’un animal & pro-
créer une descendance viable (TURNER et DOLLING, 1965 ; DESVIGNES, 1968 ; LEGAULT,
1978). D’un point de vue démographique, il est essentiel, pour bien décrire le processus glo-
bal de renouvellement d’une population, de reconstituer la carriére reproductive de chaque
cohorte.
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1. Etude de la carriére reproductive d’une cohorte d’animaux

Ce type d’étude est le plus souvent réalisé sur des femelles, mais rien n’empéche d’utili-
ser les mémes méthodes sur des males (LANGLOIS, 1976). Cependant, on peut se heurter
une légere difficulté dans le cas particulier d’inséminations artificielles réalisées avec du
sperme congelé : un tel procédé dissocie ’aptitude d’un male & procréer de son état de vie
ou de mort. On peut lever cette difficulté en définissant la carriére reproductive d’un maéle
comme le laps de temps pendant lequel il procrée des descendants, sa carriére se prolon-
geant éventuellement au-deld de sa mort ou de sa réforme.

L’analyse de la carriére d’un groupe d’animaux reproducteurs se situe nécessairement
dans une perspective longitudinale : il s’agit de suivre la carriére reproductive d’une cohorte
d’animaux, c’est-a-dire d’un ensemble d’animaux nés (ou entrés dans la vie reproductive)
pendant une période donnée. Pour chaque animal de la cohorte considérée, on enregistre
les naissances de ses produits. Selon les cas, on prend en compte la totalité des produits
nés ou la seule fraction des descendants « utiles » (au sens génétique du terme), c’est-a-dire
des descendants qui deviendront a leur tour des reproducteurs.

)

A partir d’un tel ensemble de données, on peut étudier la distribution de 1’age au début
de la carriére reproductive (ROBERTSON et ASKER, 1951b ; ANDRUS et al., 1970 ; MATAS-
SINO et al., 1970 ; BRzOZOWSKI, 1974 ; NARDONE et al., 1975; LANGLOIS, 1976 ;
LEGAULT, 1978), de I’4ge des parents a la naissance des produits de rangs successifs
(ANDRUS ef al., 1970), des intervalles entre mises bas (ROBERTSON et ASKER, 1951b ; Fis-
TEAG et al., 1968 ; MATASSINO et al., 1970 ; ANDRUS ef al., 1970 ; LANDAIS et al., 1980),
de la durée de la carriére reproductive (ROBERTSON et ASKER, 1951b ; MATASSINO et al.,
1970 ; LANGLOIS, 1976), du nombre total de mises bas par mére (ROBERTSON et ASKER,
1951b ; MATASSINO ef al., 1970 ; NARDONE 1970 ; NARDONE et al., 1975), du nombre total
de produits par géniteur (ROBERTSON et ASKER, 1951 b ; FISTEAG ef al., 1968 ; MATASSINO
et al., 1970 ; LANGLOIS, 1976). En pratique, ces calculs ne sont généralement pas réalisés
sur des cohortes, mais sur des ensembles composites d’animaux appartenant a diverses
cohortes : les auteurs supposent implicitement que les paramétres démographiques caracté-
risant la carriére reproductive ne varient pas sensiblement au fil des cohortes successives.

La survenue des naissances dans une cohorte d’animaux (méles ou femelles) peut &tre
décrite par ce qu’on appelle classiquement en démographie humaine une table brute de
fécondité. Sur la base d’un nombre arbitraire d’animaux (généralement une puissance de
10) non soumis & la mortalité, une telle table donne, pour la suite des anniversaires x :

— le nombre de naissances n (x, x+ 1) entre deux anniversaires successifs x et x+1 ;

— la descendance atteinte & chaque anniversaire x :
x—1
D, = ) n( i+
¢=1

La descendance finale, réduite aux individus du méme sexe que les géniteurs considérés,
correspond au taux brut de reproduction. Le nombre de naissances n (x, x+ 1) s’identifie
au taux de fécondité a I’dge x (également appelé « naissances réduites ») égal, par défini-
tion, au rapport du nombre de naissances survenues chez les animaux de la classe d’age x,
a Peffectif moyen des animaux ayant cet age.

La construction d’une table brute de fécondité exige un recul assez important dans le
temps, puisqu’il faut retracer I’histoire compléte de la cohorte considérée. C’est pourquoi,
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ici encore, les auteurs ont recours a des synthéses transversales : ils établissent des tables
de fécondité du moment en juxtaposant dans une cohorte fictive les taux de fécondité (au
sens précédemment défini) observés sur les diverses cohortes en age de procréer pendant une
période fixée (HICKEY, 1960 ; TURNER et DOLLING, 1965). LANGLOIS (1976) calcule des
taux de fécondité par age sur des ensembles d’animaux morts ou réformés pendant une
période déterminée : il ne s’agit pas d’une vraie table de fécondité puisque les animaux con-
sidérés appartiennent a différentes cohortes ; il ne s’agit pas non plus d’une table du
moment au sens strict, puisque la période d’observation est relativement longue.

2. Taux de renouvellement ; taux de réforme

Ces notions s’appliquent a la population des reproducteurs. Son renouvellement est
assuré par Pentrée de nouveaux animaux en reproduction et par le départ concomitant
d’animaux plus anciens. Le taux de renouvellement est défini comme le rapport du nombre
d’entrées pendant une unité de temps (année civile, campagne) a Peffectif moyen de la
population pendant cette méme période. En pratique, le critére d’entrée d’un animal peut
varier selon les situations et les auteurs : par exemple, pour une femelle, ce critére peut étre
la mise a la reproduction ou la premiére mise bas. Le taux de réforme est défini symétrique-
ment comme le rapport du nombre de sorties pendant une unité de temps a I’effectif moyen
de la population pendant cette méme période (I’écart entre taux de renouvellement et taux
de réforme représentant le taux d’accroissement de la population). Le taux de réforme
Jéfini ici est distinct du quotient de réforme introduit dans le paragraphe 11, D, 2. En effet,
un taux est le rapport du nombre d’événements (renouvelables, comme les mises bas, ou
non renouvelables, comme les réformes) survenus dans une population durant une période
donnée, a I’effectif moyen de la population durant cette méme période. Un quotient est la
probabilité de survenue d’un événement non renouvelable dans une cohorte, entre deux
anniversaires fixés : la notion de quotient est liée & celle de table a extinction dont elle cons-
titue un élément (PRESSAT, 1979).

Les taux de renouvellement et de réforme sont classiquement utilisés en zootechnie
(BUCHANAN et ROBISON, 1931 ; PETTIT, 1940 ; BARKER, 1957a ; BETTINI ef al., 1962 ;
LAUVERGNE et al., 1973 ; KEANE, 1977 ; KOTZE et al., 1977 ; MARKUSHIN, 1978). Plusieurs
auteurs assimilent I’inverse du taux de renouvellement a la durée moyenne de la carriére
reproductive, faisant implicitement I’hypothése qu’ils s’adressent a une population station-
naire (BUCHANAN et ROBISON, 1931 ; PETTIT, 1940).

3. Intervalle de génération
e Définitions de I’intervalle de génération

Dans la plupart des populations d’intérét zootechnique, les générations ne se succeédent
pas de fagon séparée dans le temps : elles sont dites « chevauchantes » ou « superposées »
(BETTINI et MATASSINO, 1961 ; BETTINI, 1968). Dans ces conditions, I’intervalle de généra-
tion est habituellement défini comme 1’4ge moyen des parents 4 la naissance de leurs pro-
duits. Cette définition, trés générale, peut étre précisée de diverses maniéres.

Une premiére distinction peut étre opérée selon le sexe des parents et des produits ;
ainsi, on peut calculer I’intervalle de génération sur les quatre voies suivantes : pére-fils,
pére-fille, mére-fils et mére-fille.

Une seconde distinction peut étre opérée suivant que I’on considére I’ensemble des pro-
duits nés ou les seuls produits « utiles » (c’est-a-dire conservés pour le renouvellement) : les
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résultats peuvent différer sensiblement selon le critére adopté. Définir I’intervalle de généra-
tion comme I’4ge moyen des parents a la naissance de leurs produits « utiles » revient a
le définir comme le laps de temps moyen s’écoulant entre la reproduction des parents et
celle de leurs produits.

Une troisiéme distinction est inhérente au choix de la cohorte de référence. En effet,
il existe deux modes de calcul de I’intervalle de génération. Le premier consiste a calculer
I’4ge moyen d’une cohorte de parents a la naissance de ses produits. Le second consiste a
calculer I’age moyen des parents d’une cohorte de produits : c’est cette derniére méthode
qui, pour des raisons de commodité, est la plus fréquemment employée. Dans une popula-
tion stationnaire, ces deux modes de calcul sont équivalents ; I’intervalle de génération est
uniquement fonction de la « table de mortalité » (cf. § II, D, 2) et de la « table brute de
fécondité » (cf. § II, E, 1).

e Méthodes d’estimation de l’intervalle de génération

Une méthode trés utilisée dans les publications les plus anciennes (DICKSON et LUSH,
1933 ; LusH et al., 1936 ; YODER et LUSH, 1937 ; WILLHAM, 1937 ; LUSH et ANDERSON,
1939 ; CARTER, 1940 ; STONAKER, 1943 ; FLETCHER, 1945 ; KUTSAL, 1954 ; YOUNG et
PURSER, 1962) consiste & tracer, & partir d’un échantillon représentatif d’une population,
des lignées aléatoires d’ascendance, c’est-a-dire des lignées dans lesquelles, & chaque généra-
tion, le choix entre le c6té paternel et le cdté maternel se fait au hasard et de fagon équipro-
bable. Ces lignées remontent jusqu’aux fondateurs, ¢’est-a-dire jusqu’aux animaux d’ascen-
dance inconnue. Les auteurs estiment I’intervalle de génération en calculant la moyenne, sur
toutes les lignées considérées, de I’écart entre les dates de naissance des fondateurs et des
animaux de I’échantillon, divisé par le nombre de générations les séparant. On peut faire
plusieurs remarques a propos de cette méthode d’estimation. Le paramétre ainsi estimé est
en fait I’intervalle de génération moyen observé sur I’ensemble des arbres généalogiques des
individus de I’échantillon étudié. 1l ne tient pas compte du sexe des individus. Il ne concerne
que des individus « utiles » puisque, du fait de la méthode utilisée, tous les individus consi-
dérés sont des géniteurs. En outre, cette méthode repose sur deux hypothéses implicites. La
premiére est celle de la constance de 'intervalle de génération au fil des générations succes-
sives. La seconde est que les individus apparaissant dans les lignées 4 un rang d’ascendance
donné sont représentatifs de 1’ensemble de leurs contemporains « utiles » : cette seconde
hypothése est rarement vérifiée dans le cas de populations soumises 4 une sélection.

La deuxiéme méthode d’estimation de Il’intervalle de génération, largement utilisée
depuis les années cinquante (LERNER et HAZEL, 1947 ; ROBERTSON et ASKER, 1951a ; STE-
WART, 1952a ; BARKER, 1957b ; BARKER et DAVEY, 1960 ; YOUNG et PURSER, 1962 ;
DAVEY et BARKER, 1963 ; JOAKIMSEN, 1969 ; LAUVERGNE et al., 1973 ; MARTIN, 1975a ;
LANGLOIS, 1976 ; HERRON et PATTIE, 1977 b ; OzKUTUK et BICHARD, 1977 ; KOTZE et
al., 1977 ; HERRON, 1978 ; TOLL et BARKER, 1979) consiste a calculer I’Age moyen des
parents d’un échantillon de produits nés pendant une période déterminée (année civile, cam-
pagne). Les auteurs distinguent quatre voies : pére-fils, pére-fille, mére-fils, mére-fille. Ils
calculent I’intervalle moyen de génération en faisant la moyenne arithmétique des interval-
les calculés sur ces quatre voies. Un tel intervalle moyen ne constitue une estimation de
I’age moyen des parents a la naissance de leurs produits que dans les cas ou les deux sexes
sont également représentés parmi les produits. Cette condition n’est généralement pas véri-
fice lorsqu’on s’intéresse aux seuls animaux de renouvellement. Néanmoins, I’intervalle
moyen ainsi estimé a partir des produits utiles présente un intérét du point de vue génétique
car il correspond au parametre figurant dans I’espérance mathématique du progrés généti-
que réalisé¢ par unité de temps.
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III. Méthodes d’analyse génétique

WRIGHT (1923a) propose des concepts et des méthodes destinés a analyser I’histoire
génétique d’une population & partir de données généalogiques. Dans les années vingt,
WRIGHT et Mc PHEE publient une série d’articles consacrés a ’analyse mendélienne de plu-
sieurs rameaux de la race bovine Shorthorn, dans lesquels ils mettent en ceuvre ces concepts
et ces méthodes (WRIGHT, 1923b ; McPHEE et WRIGHT, 1925 ; Mc PHEE et WRIGHT, 1926).
A leur suite, de nombreux auteurs ont recours a ces méthodes, pour retracer I’histoire des
génes A partir de celle des individus et décrire la structure génétique des populations étu-
diées. La lecture des publications relatives a ces questions, classées en ordre chronologique
de 1923 a nos jours, suggére plusieurs remarques.

Les publications les plus anciennes présentent encore, pour le lecteur contemporain, un
intérét autre que purement historique. Ceci tient au fait que les concepts fondamentaux sur
lesquels reposent les méthodes utilisées n’ont pas changé : ce sont ceux de la génétique men-
délienne.

Si les concepts de base n’ont pas évolué, les méthodes se sont néanmoins affinées au
cours du temps. En outre, le développement de P’informatique, en permettant I’exécution
de certains calculs impossibles a réaliser a la main, a ouvert de nouvelles voies d’investi-
gation.

Les diverses méthodes proposées tentent d’apporter des réponses aux questions suivan-
tes : quelle a été, dans la population considérée, 1’évolution de la consanguinité et de I’ap-
parentement ? Existe-t-il une tendance a la subdivision en lignées ? Quelle est I'influence
génétique exercée par divers ancétres ? Quel est le « poids génétique » des divers élevages ?

A. Mesure de la consanguinité

En 1922, WRIGHT définit le coefficient F de consanguinité d’un individu comme le
coefficient de corrélation entre les deux gamétes dont il est issu. Plus tard, HALDANE et
MOSHINSKY (1939), COTTERMAN (1940) et MALECOT (1948) préférent le considérer comme
la probabilité pour que deux génes homologues de I'individu considéré soient « identi-
ques », c’est-a-dire dérivent par descendance mendélienne d’un méme géne ancétre (les
mutations étant exclues).

Dés 1923, WRIGHT présente, dans « Journal of Heredity », un article consacré a
I’analyse mendélienne des races pures d’animaux domestiques, dans lequel il traite notam-
ment de la mesure de la consanguinité. Il montre comment le coefficient F permet de quan-
tifier et de traduire en termes de génétique mendélienne un concept dont les sélectionneurs
étaient familiers depuis longtemps. WRIGHT insiste sur le caractére relatif du coefficient de
consanguinité. En effet, ce coefficient mesure la réduction relative d’hétérozygotie de I’indi-
vidu (ou du groupe d’individus) considéré, par rapport au stock génétique ancestral, qui
dépend lui-méme de la date a laquelle remontent les pedigrees. En outre, WRIGHT souligne
que cette mesure de la diminution relative du degré d’hétérozygotie ne vaut que pour des
génes non soumis a la sélection.

WRIGHT expose, de facon détaillée et a ’aide d’exemples, le mode de calcul du coeffi-
cient F :

1 n+n’+1

F, = Y |- (1+F,)
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Le coefficient de consanguinité F, de 'individu A est égal a une somme de termes de
la forme (%)Hn ! (1+F_.). Chacun de ces termes se rapporte a une chaine de parenté
(« tie ») partant du pére de I'individu A, remontant par n générations jusqu’a I’ancétre C
(ayant lui-méme un coefficient de consanguinité égal a F_) et redescendant par n’ géné-
rations jusqu’a la mére de A. Les nombres n et n’ peuvent prendre la valeur zéro : par
convention, on admet que tout individu est son propre ancétre. Chaque chaine ne doit pas
passer plus d’une fois par le méme individu, ceci afin de ne conserver que des probabilités
relatives & des événements incompatibles entre eux. La somme comprend autant de termes
qu’il existe de chaines distinctes, un méme ancétre pouvant éventuellement étre au sommet
de plusieurs chaines.

WRIGHT (1923a) montre la supériorité du coefficient F par rapport aux autres métho-
des d’évaluation de la consanguinité (PEARL, 1917) : cette supériorité tient au fait que le
coefficient F repose sur une conception mendélienne de I’hérédité.

B. Mesure de la parenté

1. Coefficient de relation

WRIGHT (1922) définit le coefficient de relation * R,, entre deux individus A et B
comme le coefficient de corrélation entre ces deux individus, pour un caractére dont le
déterminisme est entiérement génétique, autosomal, sans dominance et sans épistasie.
WRIGHT donne le mode de calcul de ce coefficient R,g :

1\n+n’
E - <1+Fc

2

V(I+F,) (1+Fp)

F,, Fy et F¢ désignent respectivement les coefficients de consanguinité des individus A, B

et C. Le numérateur est composé d’une somme de termes de la forme (%)Mn (1+F.).

Chaque terme se rapporte a une chaine de parenté reliant les individus A et B par ’ancétre
C, n et n’ désignant les nombres respectifs de générations qui séparent ’ancétre commun
C des individus A et B. Chaque chaine ne doit pas passer plus d’une fois par le méme indi-
vidu, pour la raison déja évoquée lors de la présentation du calcul du coefficient de consan-
guinité (§ III, A).

2. Coefficient de parenté

MALEcOT (1948), adoptant une approche probabiliste, définit le coefficient de pa-
renté* &,p entre deux individus A et B comme la probabilité d’identité entre deux génes
homologues pris au hasard I’'un chez A, ’autre chez B. Il découle de cette définition que
le coefficient de consanguinité d’un individu est égal au coefficient de parenté entre son
pére et sa mere.

* En anglais : « coefficient of relationship ».

* Le terme « coefficient de parenté » a été traduit en anglais de diverses maniéres : « coefficient of kinship »
(MaLEcoT), « coefficient of parentage » (KEMPTHORNE, 1957), « coefficient of coancestry » (FALCONER, 1960).
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Entre le coefficient de relation R,z de WRIGHT et le coefficient de parenté &,5 de
MALECOT, existe la relation suivante :
2 ¢,

V (1+F,) (1+Fyp)

ou F, et Fy désignent respectivement les coefficients de consanguinité des individus A et
B. Dans le cas particulier ou les individus A et B ne sont pas consanguins, le coefficient
de relation R,p est simplement le double du coefficient de parenté ®,p.

Ras =

Lorsque les pedigrees s’étendent sur de nombreuses générations, le calcul manuel des
coefficients de consanguinité et de relation devient long et laborieux, voire impraticable, en
raison du foisonnement des lignées d’ascendance a explorer. C’est pourquoi WRIGHT et Mc
PHEE (1925) proposent une méthode approchée, fondée sur I’échantillonnage des lignées
d’ascendance.

C. Méthodes approchées de calcul des coefficients de consanguinité et de relation

1. - Présentation des méthodes approchées de WRIGHT et Mc PHEE (1925)
et de ROBERTSON et MASON (1954)

Pour des raisons évidentes, les ancétres communs sont, dans les populations d’animaux
domestiques, beaucoup plus souvent des males que des femelles. Le choix de lignées entiére-
ment mailes ou femelles est donc & rejeter a cause du biais systématique qu’il entrainerait.
Le systéme de lignées alternant réguli¢rement males et femelles donne des résultats satisfai-
sants, mais la théorie statistique ne peut, dans ce cas, s’appliquer simplement pour calculer
Perreur. WRIGHT et Mc PHEE optent donc pour I’extraction purement aléatoire de lignées
d’ascendance, le choix entre ascendant male ou femelle s’opérant a chaque génération par
tirage au sort équiprobable.

Pour estimer le coefficient moyen de consanguinité d’un ensemble d’individus, la
méthode la plus simple consiste & tracer, pour chaque individu A, deux lignées aléatoires
d’ascendance, I’une a partir de son pére, ’autre a partir de sa mére. Puis on recherche dans
ces deux lignées ’ancétre commun C le plus proche. S’il n’y en a pas, le coefficient est nul.
S’il y en a un, situé & n générations du pére et n’ de la mére, sa contribution au coefficient

41
de consanguinité de ’individu A est égale a <%> " (1+F,) (1+F) ou F_ désigne son

propre coefficient de consanguinité. Comme le pére de A posséde 2» ancétres de rang n et
que sa meére en posséde 2% de rang n’, la paire de lignées considérée n’est qu’une des 2n+r’
paires possibles : pour obtenir une estimation de la consanguinité, il faut multiplier la con-
tribution de ’ancétre commun C par 2°+v, ]’estimation du coefficient F, est donc sim-

Y

plement égale a % (1+Fp). Si on néglige provisoirement la consanguinité des ancétres

communs, ’estimation de la consanguinité d’un individu ne peut prendre que deux valeurs :
e 0 en I’absence d’ancétre commun dans les deux lignées d’ascendance considérées ;

1 ,. . . o .
. 3 s’il existe au moins un ancétre commun dans ces deux lignées.

L’estimateur de la consanguinité moyenne d’un groupe de M individus est donc égal a

% %, ol m désigne le nombre d’individus (parmi les M considérés) pour lesquels ’examen
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des deux lignées aléatoires d’ascendance montre I’existence d’au moins un ancétre commun.
I1 est évident qu’une telle méthode ne présente aucun intérét pour estimer la consanguinité
d’un individu en particulier. En revanche, elle donne de bons résultats quand il s’agit d’esti-
mer la consanguinit¢é moyenne d’un groupe d’individus.

Pour estimer le coefficient de consanguinité d’un individu particulier, WRIGHT et Mc¢
PHEE proposent une méthode qui consiste a reconstituer intégralement 1’arbre généalogique
de ’'individu considéré jusqu’aux 2 ancétres de rang n (par exemple jusqu’aux 32 ancétres
de rang 5), puis a tracer des lignées aléatoires d’ascendance, telles qu’elles ont été définies
précédemment, & partir de ces 2n-1 (soit 16 si n=15) ancétres paternels et 2n-1 ancétres
maternels. Il faut alors traiter, non plus une, mais 2r-1!x2n-1 (soit 16 X 16 =256 si n=15)
paires de lignées. Cette méthode peut servir a estimer les coefficients F- de consanguinité
des ancétres communs qui, dans un premier temps, avaient été négligés lors de I’estimation
de la consanguinité moyenne d’un groupe d’individus. Les auteurs présentent de fagon
détaillée le mode de calcul du coefficient et de I’erreur.

Enfin, ils généralisent la méthode d’estimation de la consanguinité moyenne d’un
groupe d’individus par la prise en compte de pedigrees & 4 (ou méme a 8) lignées d’ascen-
dance partant des 4 grands-parents (ou des 8 arriére-grands-parents). Pour chaque pedigree,
il faut traiter, non plus une, mais 2x2=4 (ou 4x 4= 16) paires de lignées.

L’estimation du coefficient de relation R,z de deux individus A et B se fait selon le
méme principe que celle du coefficient de consanguinité. Au lieu d’explorer tout ’arbre
généalogique de chacun des deux individus A et B, on considére seulement une ou deux
lignées aléatoires d’ascendance i partir de chacun d’eux.

o 0O
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madles
males

femelles
O females

FiG. 2

Exemple de pedigree @ deux doubles lignées.
Example of a two-double lines pedigree.

En 1954, ROBERTSON et MASON proposent une variante de la méthode d’estimation du
coefficient moyen de consanguinité d’un échantillon d’animaux. A partir de chaque animal,
ils tracent deux lignées aléatoires d’ascendance, au sens précédemment défini par WRIGHT
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et Mc PHEE (1925). En outre, ils enregistrent, a chaque génération, le numéro de I’autre
parent (le pére ou la mére suivant les cas), constituant ainsi un pedigree dit « a deux dou-
bles lignées » dont un exemple est fourni par la figure 2. La constitution d’un tel « pedigree
a deux doubles lignées » ne nécessite pratiquement aucun travail supplémentaire par rap-
port & celle d’un pedigree a deux lignées simples : en effet, lorsqu’on recherche dans un
fichier généalogique le numéro du pére d’un animal, on obtient simultanément celui de sa
mére, et réciproquement. Considérons un pedigree « a deux doubles lignées » d’un individu
A et, dans ce pedigree, un ancétre commun situé a n générations du pére et n’ générations
de la meére de A. Sa contribution au coefficient de consanguinité de A est égale, par défini-

n+n’+1
tion, & (%) si I’on suppose nulle sa propre consanguinité. Or un pedigree « 4 deux

doubles lignées » ne comprend que 2 des 2n ascendants de rang n du pére de A et 2 des
27" ascendants de rang n’ de la mére de A. Pour obtenir une estimation de la contribution
des ancétres de rangs respectifs n et n’ au coefficient de consanguinité de A, il faut donc
- 1\n+n'+1 2nx 2w . 1
multiplier (E) par le facteur 22 " On obtient la valeur 3 Ainsi, en appliquant
un raisonnement analogue a celui de WRIGHT et Mc PHEE, on montre que le nombre de
chaines de parenté distinctes observées sur les pedigrees « & deux doubles lignées » d’un
échantillon de M individus, divisé par 8 M, fournit une estimation du coefficient moyen
de consanguinité de cet échantillon (& condition de négliger la consanguinité des ancétres

communs).

En 1976, Cook et HARTL généralisent les résultats de WRIGHT et Mc PHEE (1925) en
calculant la variance de ’estimateur du coefficient de consanguinité dans le cas de pedigrees
a 2n lignées aléatoires d’ascendance (n du coté parternel et n du coté maternel).

CILLIERS (1976) propose une généralisation de la méthode approchée de WRIGHT et
Mc PHEE : il suggére de reconstituer intégralement ’arbre généalogique de I’individu consi-
déré jusqu’aux 2» ascendants d’un rang n fixé, puis de tracer un nombre arbitraire de
lignées aléatoires d’ascendance de chaque coté (paternel et maternel) du pedigree.

2. Comparaison entre méthode approchée (« short method ») et méthode compléte
(« long method »)

WRIGHT et Mc PHEE (1925) appliquent leur méthode approchée, fondée sur des pedi-
grees réduits & quatre lignées d’ascendance, pour estimer la consanguinité moyenne de
64 femelles Shorthorn de la famille « Duchess » sélectionnée par Thomas Bates pendant la
premiére moitié du XIXec siécle. Le coefficient moyen approché ainsi obtenu est de
42,2 p.100+ 1,1 p.100, alors que le coefficient calculé a partir des pedigrees complets est
de 40,9 p.100 : les auteurs concluent que, dans un tel cas, le considérable gain de temps
di a la méthode approchée compense le léger écart observé entre la valeur estimée et la
valeur exacte de la consanguinité.

FOWLER (1932), dans I’étude qu’il consacre a la race bovine Ayrshire, compare avan-
tages et inconvénients des deux méthodes. Il conclut que la méthode approchée est bien
adaptée lorsqu’on désire estimer la consanguinité moyenne d’un groupe d’individus dont les
pedigrees s’étendent sur un assez grand nombre de générations (supérieur ou égal a 6). En
revanche, il est évident que, dans le cas d’une information généalogique plus restreinte
(remontant, par exemple, jusqu’aux arriére-grands-parents), il vaut mieux utiliser la
méthode compléte. La méthode compléte s’impose également, méme dans le cas d’impor-
tants pedigrees, lorsqu’on souhaite analyser dans le détail la fagcon dont les accouplements
ont été réalisés.
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3. Intérét des méthodes approchées

La méthode approchée de WRIGHT et Mc PHEE (1925) ainsi que celle de ROBERTSON
et MASON (1954) ont été trés largement utilisées (tableau 1). On aurait pu penser que ’avé-
nement de I’informatique allait considérablement diminuer I’intérét de ces méthodes et les
faire tomber en désuétude. Or ce n’est pas le cas. Certes, les ordinateurs permettent de stoc-
ker de grands fichiers généalogiques et de réaliser rapidement les calculs complexes de
consanguinité. Mais dans certaines études rétrospectives, exploitant de trés importants
fichiers non informatisés, la saisie exhaustive de I’'information généalogique peut s’avérer
trop longue et trop onéreuse. Dans de tels cas, les méthodes approchées, fondées sur un
échantillonnage aléatoire des lignées, conservent tout leur intérét.

D. Calcul de l’effectif génétique a partir de la consanguinité

Considérons une population idéale comprenant, & chaque génération, N individus
diploides & sexes confondus. Les 2 N gamétes nécessaires & la constitution des N zygotes
de la génération G, sont tirés au hasard dans un pool comprenant un nombre infini de
gamétes qui proviennent, de fagon équiprobable, des N individus de la génération précé-
dente G, _,; (I’autofécondation n’étant pas exclue).

Soit F, le coefficient de consanguinité d’un individu quelconque de la génération G,,.
Soit H, I’hétérozygotie dans la génération G,.

H, = (1-F) H, (¢))

D’ou : F, =1 - )

T | =

(=]

H
Le rapport ;n est, par définition, « I’hétérozygotie relative » dans la génération G,.
(+]

Le coefficient F, s’exprime en fonction de F,_, et de N (WRIGHT, 1931) :

1 1
F, = (1 - —> F,_, + — €]
2N 2N

Si l’on substitue & F, et F,_, leurs expressions en fonction de I’hétérozygotie relative (2),
la relation (3) s’écrit :

- — @

H,, - H
Le rapport —l représente la diminution relative d’hétérozygotie entre deux
n-1

1
générations successives : celle-ci est égale a ﬁ

L’effectif génétique (dans le sens d’« inbreeding effective number ») N, d’une popu-
lation réelle quelconque est égal a Peffectif de la population idéale de référence (telle qu’elle
vient d’étre définie) qui aurait la méme diminution relative d’hétérozygotie entre deux géné-
rations successives.
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Methods of calculating inbreeding and relationship coefficients used in some papers from 1923 to 1981

TABLEAU 1

1923 a 1981

Méthodes utilisées
Methods used

Année Auteurs Espéce Race Pays 2 3)4ls
Year Authors Species Breed Land
1923b | WRIGHT B Shorthorn G.B.
(Famille Duchess)
1925 | WRIGHT et H.C Mc PHEE B Shorthorn G.B. + [+
1926 | H.C. Mc PHEE et WRIGHT B Dairy Shorthorn G.B. +
1927 | CALDER E Clydesdale G.B.
1931 | BROCKELBANK €t WINTERS B Shorthorn U.S.A. +(6)
1932 | FOWLER B Ayrshire G.B. +
1933 | DICKSON et LusH [0} Rambouillet U.S.A. +
1936 | LuUsH et al. B Holstein U.S.A. + |+
1937 | YODER et LUsH B Brown Swiss U.S.A. +
1937 | WILLHAM B Hereford U.S.A. +
1939 | LusH et ANDERSON P Poland China U.S.A. +
1943 | STONAKER B Aberdeen Angus U.S.A. +
1945 | FLETCHER E Quarter Horse U.S.A. +(4)
1947 | LERNER et HAZEL A% Californienne U.S.A.
1951a | ROBERTSON et ASKER B Frisonne G.B. +
1952b | STEWART B Jersey Nlle-Zélande +
1954 | KuTsaL B Brune des Alpes Suisse +(5)
1954 | ROBERTSON et MASON B Rouge danoise Danemark
1954 | STEWART B Jersey Nlle-Zélande +
1955 | STEWART B Ayrshire Nlle-Zélande +
1956 | CLAYTON B Shorthorn G.B. +
1957b | BARKER B Jersey Australie
1957 | SYRSTAD B Telemark et Red Poll Norvége +
1959 | BEKEDAM P Races hollandaises Pays-Bas +(4)
1960 | BARKER et DAVEY B Poll Hereford Australie +
1961 | LANGLET et GRAVERT B Schwarzbunt R.F.A. +(Set?)
1962 | YOUNG et PURSER o Border Leicester G.B. +
1963 | BOLDUAN B Schwarzbunt R.D.A. +(5)
1963 | DAVEY et BARKER B Hereford Australie +
1963 | WATSON B Welsh Black G.B. +Q3)
1965 | ALLAIRE et HENDERSON B Holstein U.S.A. +(2)
1965 | FLADE B Brandebourgeoise R.D.A. +(5)
1965 | C.P. Mc PHEE P Large White Australie +
1966 | SCHWARK et KiTTNER B Schwarzbunt R.D.A. +(5)
1967 | FIEDLER et HIMMEL B Fleckvieh R.D.A. +(4)
1967 | O’CONNOR et WILLIS B Frisonne G.B. +
1968 | LINDEMANN B Schwarzbunt R.D.A. +@eth)
1971 | JONSSON P Landrace Danemark +
1971 | LINDSTROM B Finnoise Ayrshire Finlande +(7)
1973 | HANSET P Piétrain Belgique +(5)
1975 | LEDERER et al. B Fleckvieh R.F.A. +Q@3)
1975¢ | MARTIN o Galway Irlande
1977b | HERRON et PATTIE B Illawarra Shorthorn Australie
1977 | OzkUTUK et BICHARD B Hereford G.B. +@4) |+
1978 | BOWMAN et al. B Frisonne G.B. +
1978b | FOGARTY [0} Dorset Horn Australie +
1978 | HERRON B Sahiwal Australie
1978 | IKIN et HERRON C British Alpine Australie
1978 | SMITH ef al. P Large White, Welsh et G.B. +@4et5)
Landrace
1979 | HODGES ef al. B Holstein U.S.A. +@)
1979 | ToLL et BARKER B Poll Hereford Australie +(4)
1980 | MAYRHOFER et WOLLINGER E Lipizzan Autriche
1981 | MAHON et CUNNINGHAM E Pur sang Irlande +(5) +




ANALYSE DEMOGRAPHIQUE ET GENETIQUE 283

LEGENDE DU TABLEAU 1
Especes
B = bovins, C = caprins, E = equins, O = ovins, P = porcins, V = poule
Méthodes
1 pedigree complet
2 pedigree sur n générations (n figure entre parenthéses)
3 pedigree a 2 lignées
4 pedigree a 4 lignées ] (méthode de WRIGHT et Mc PHEE, 1925)
5 pedigre a 8 lignées
6 pedigree a 2 doubles lignées (méthode de ROBERTSON et MASON, 1954)

Species

B = cattle, C = goat, E = horse, O = sheep, P = swine, V = poultry
Methods

1 complete pedigree

2 n-generations pedigree (n is bracketed)

3 2.lines pedigree

4 4-lines pedigree ] (WRIGHT and Mc PHEE, 1925)

S 8-lines pedigree

6 2-double lines pedigree (ROBERTSON and MASON, 1954)

Considérons maintenant une population présentant les mémes caractéristiques que la
population idéale précédemment décrite, mais ou les sexes sont séparés : chaque géné-
ration comprend N, males et N; femelles. WRIGHT (1931) a établi la formule donnant
la diminution relative d’hétérozygotie entre deux générations successives G,_, et G, :

H,_, - H, 1 1
= + — )
n—1 8 Nm 8 Nf
Si N, est petit devant N; (ce qui est généralement le cas dans les populations d’ani-
maux domestiques) on peut écrire :

H

= ©
n-1 8 Nm

Par définition, le « nombre efficace de reproducteurs » (« effective number of
males ») N, d’une population réelle quelconque est égal au nombre de miles de la popu-
lation idéale a sexes séparés qui aurait la méme diminution relative d’hétérozygotie entre
deux générations successives.

Plusieurs auteurs utilisent les résultats relatifs a 1’augmentation moyenne de consangui-
nité par génération pour estimer le nombre efficace de reproducteurs (LUSH, 1932 ;
DiICcksSON et LUsH, 1933 ; YODER et LUSH, 1937 ; LUSH et ANDERSON, 1939 ; LERNER et
HAZEL, 1947 ; YOUNG et PURSER, 1962 ; TOLL et BARKER, 1979). Il est & noter que cette
méthode d’estimation suppose la stationnarité de la population pendant la période considé-
rée.

Le nombre efficace de reproducteurs de chaque population réelle traitée représente le
nombre de reproducteurs de la population idéale équivalente du point de vue de ’augmen-
tation de consanguinité : il constitue un élément de comparaison entre populations (LUSH,
1932). De plus, il peut permettre de prévoir 1’évolution de la consanguinité, moyennant
P’hypothése de la persistance de la stationnarité.
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E. Décomposition de la consanguinité

1. Décomposition en une somme de contributions dues a divers ancétres

A la suite de WRIGHT (1923a), plusieurs auteurs tels que FOWLER (1932), STONAKER
(1943), WATSON (1963) ou HANSET (1973), décomposent la consanguinité totale d’un indi-
vidu (ou d’un groupe d’individus) en une somme de contributions dues aux divers ancétres
communs situés au sommet des chaines de parenté. Ils définissent la contribution d’un

n+n’+1
ancétre commun C comme la somme des termes de la forme (—2-) (1+F,).

11 faut toutefois remarquer que, dans la contribution de ’ancétre C ainsi définie, inter-
vient la propre consanguinité de C qui résulte elle-méme d’ancétres communs d son pere
et 4 sa mére appartenant a des générations antérieures. La méthode décrite conduit & sures-
timer les contributions des ancétres communs les plus proches aux dépens des plus éloignés.
Si cette décomposition de la consanguinité est discutable, elle n’en a pas moins le mérite
de permettre un repérage des ancétres jouant un role-clé dans la consanguinité de la popula-
tion.

Certains auteurs (FOWLER, 1932 ; ROBERTSON et MASON, 1954 ; MARTIN, 1975¢) clas-
sent les ancétres communs en fonction du pourcentage de chaines de parenté dont ils consti-
tuent le sommet. Il s’agit la d’une approche tout a fait différente, qui permet simplement
de repérer les ancétres sur lesquels confluent les plus grands nombres de chaines de parenté.
Comme le souligne FOWLER (1932) dans son étude sur les bovins Ayrshire de Grande-
Bretagne, il n’existe pas de relation automatique entre la proportion de chaines de parenté
au sommet desquelles se trouve un individu et sa contribution a la consanguinité (au sens
défini précédemment).

2. Décomposition de la consanguinité en consanguinité « proche », consanguinité « a
long terme » et consanguinité « de lignée »

H.C. Mc PHEE et WRIGHT (1925) établissent la relation existant, dans une population
panmictique, entre le coefficient moyen de consanguinité F et le coefficient de relation
moyen R entre individus :

2F
D’ou : R = — 0)
1+F
R
F=— ®)
2-R

Dans une population quelconque, la comparaison entre le F observé et le F calculé a
partir de R permet de déterminer s’il existe une tendance a la subdivision en lignées : I’écart
entre F observé et F calculé est d’autant plus grand que cette tendance est plus affirmée
(DICKSON et LUsH, 1933 ; LUSH et al., 1936 ; WILLHAM, 1937 ; YODER et LUSH, 1937 ;
LUSH et ANDERSON, 1939 ; CARTER, 1940 ; STONAKER, 1943 ; FLETCHER, 1945 ; LERNER
et HAZEL, 1947).

LusH (1946) définit un « index de subdivision » égal au rapport entre le F observé et
le F calculé a partir de R. Cet index, égal a 1 dans une population panmictique, augmente
avec le degré de subdivision de la population en lignées.
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ROBERTSON et ASKER (1951a) distinguent plusieurs composantes dans la consanguinité
totale d’une population. La consanguinité proche (« current inbreeding ») résulte d’accou-
plements entre proches parents (parent-enfant, germains ou demi-germains). La consangui-
nité restante (« non-current inbreeding ») comprend :

— la consanguinité 4 long terme, due & des ancétres ayant exercé une grande influence
génétique sur la population considérée ;

— la consanguinité de lignée, résultant de la subdivision de la population en lignées.

Une fois mise & part la consanguinité proche, la consanguinité a long terme F; est définie
comme la part de la consanguinité restante qui serait observée dans le cas d’accouplements
au hasard. La relation (8) établie par H.C. Mc PHEE et WRIGHT en 1925 permet d’expri-
mer F; en fonction du coefficient de relation moyen R de la population :

R

F = &)

2-R

La consanguinité de lignée se calcule par différence entre « non-current inbreeding » et
consanguinité a long terme. Cette méthode de décomposition de la consanguinité totale
d’une population est utilisée par de nombreux auteurs (tableau 2). Il semble cependant
qu’elle n’établisse pas une partition rigoureuse de la consanguinité. En effet, la consangui-
nité a long terme, telle qu’elle est estimée & partir du coefficient moyen de relation R, peut
englober une certaine part de consanguinité proche : dans une population quelconque, il
n’est pas exclu que des accouplements panmictiques se produisent entre apparentés proches.

WRIGHT (1969) introduit une approche de la subdivision hiérarchique d’une popula-
tion en lignées, donnant ainsi un prolongement théorique a la pratique de la décomposition
de la consanguinité. Il considére une population totale T subdivisée en sous-populations S,
sans faire d’hypothéses particuliéres sur leur degré d’isolement ni sur leur mode de repro-
duction (panmictique ou non). Il appelle F;; le coefficient de corrélation gamétique entre
les gamétes s’unissant pour engendrer les individus I de la population totale T, Fi5 la
moyenne sur toutes les subdivisions du coefficient de corrélation gamétique entre les gamé-
tes s’unissant pour engendrer les individus I d’une subdivision S et Fg; le coefficient de
corrélation gamétique entre des gamétes pris au hasard dans les subdivisions S de la popula-
tion totale T. Utilisant la formule de WAHLUND (1928), il établit 1a relation :

Foo = — (10)
1-Fig

Le coefficient Fg; représente le rapport de la variance de la fréquence d’un géne auto-
somal dans les diverses subdivisions & la valeur maximale de cette variance (dans le cas ot
les sous-populations sont complétement isolées et génétiquement fixées). Le coefficient Fgp
est toujours positif ; le coefficient Fig, habituellement positif, peut étre négatif si les
unions consanguines sont systématiquement évitées dans les sous-populations.

WRIGHT (1977) applique cette décomposition de la consanguinité a diverses popula-
tions réelles étudiées par lui-méme ou d’autres auteurs (Mc PHEE et WRIGHT, 1925 et
1926 ; CALDER, 1927 ; DICKSON et LUSH, 1933 ; SCIUCHETTI, 1935 ; LUSH et al., 1936 ;
ROTTENSTEN, 1937 ; WILLHAM, 1937 ; YODER et LUSH, 1937 ; LUSH et ANDERSON, 1939 ;
CARTER, 1940 ; STONAKER, 1943 ; STEELE, 1944). Le coefficient F;; s’identifie au coeffi-
cient de consanguinité totale et le coefficient Fgr (nommé par WRIGHT « consanguinité
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TABLEAU 2

Principales méthodes d’analyse génétique d’une population utilisées dans quelques publications de 1923 a

1979

Most frequently used methods of genetic analysis of a breed in some papers from 1923 to 1979

Méthodes utilisées
Methods used

Année Auteurs Espéce Race Pays

Year Authors Species Breed Land 1 2 3 5
1923b | WRIGHT B Shorthorn G.B. +

(Famille Duchess)
1925 | H.C. Mc PHEE et WRIGHT B Shorthorn G.B. +
1926 |H.C. Mc PHEE et WRIGHT B Dairy Shorthorn G.B. +
1932 | FOWLER B Ayrshire G.B. +
1933 | DICKSON et LusH (0] Rambouillet U.S.A. + +
1936 | LusHet al. B Holstein U.S.A. + +
1937 | YODER et LusH B Brown Swiss U.S.A. + +
1937 | WILLHAM B Hereford U.S.A. + +
1939 | LusH et ANDERSON P Poland China U.S.A. + +
1940 | CARTER o Hampshire U.S.A. + +
1943 | STONAKER B Aberdeen Angus U.S.A. + +
1945 | FLETCHER E Quarter Horse U.S.A. + +
1951a | ROBERTSON et ASKER B Frisonne G.B. + + + (+)
1952b | STEWART B Jersey Nlle-Zélande
1953 | WIENER B Ayrshire G.B. +
1954 | KuTsaL B Brune des Alpes Suisse + +
1954 | ROBERTSON et MASON B Rouge danoise Danemark + +
1954 | STEWART B Jersey Nlle-Zélande | + | +
1955 | STEWART B Ayrshire Nlle-Zélande + +
}gg;b} BARKER B Jersey Australie + |+ ]+ +
1957 | SYRSTAD B Telemark et Red Poll Norvége + | + ] +
1958 | JAMES et Mc BRIDE v Australorps Australie +
1960 | BARKER et DAVEY B Poll Hereford Australie + | + | + +
1962 | YOUNG et PURSER o Border Leicester G.B. + |+ | +
1963 | DAVEY et BARKER B Hereford Australie + + +
1963 | WATSON B Welsh Black G.B. + +
1965 | C.P. Mc PHEE P Large White Australie + | + +
1966 | SCHWARK et KITTNER B Schwarzbunt R.D.A. + +
1967 | O’CONNOR et WILLIS B Frisonne G.B. + | + | +
1971 | LINDSTROM et MAUALA B Finnoise Ayrshire Finlande + +
1975b
etc MARTIN (o] Galway Irlande + | + +
1977b | HERRON et PATTIE B Illawarra Shorthorn Australie + | + + +
1977 | OzkOTUK et BICHARD B Hereford G.B. + | + | + +
1978 | BOWMAN et al. B Frisonne G.B. + [+ | +
1978b | FOGARTY (0} Dorset Horn Australie + [+ | + +
1978 | HERRON B Sahiwal Australie + | + | + +
1978 | IKIN et HERRON C British Alpine Australie + | + +
1979 | SCHOEMAN o Karakul Sud Ouest
Africain +

1979 | ToLL et BARKER B Poll Hereford Australie + |+ | + +
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LEGENDE DU TABLEAU 2
Especes
B = bovins, C = caprins, E = équins, O = ovins, P = porcins, V = poule
Méthodes
1 coefficients de consanguinité et de « relationship » (WRIGHT, 1922)
2 décomposition de la consanguinité (ROBERTSON et ASKER, 1951 a)
3 coefficient de relation directe (DICKSON et LUSH, 1933)
4 étude des fondateurs (DICKSON et LusH, 1933)
5 contributions génétiques des élevages (WIENER, 1953)

Species
B = cattle, C = goat, E = horse, O = sheep, P = swine, V = poultry

Methods

1 coefficients of inbreeding and relationship (WRIGHT, 1922)

2 decomposition of the total inbreeding (ROBERTSON and ASKER, 1951 a)
3 coefficient of direct relationship (DicksoN and LUSH, 1933)

4 study od the founders (DICKSON and LusH, 1933}

5 genetic contributions of the herds or flocks (WIENER, 1953)

cumulative ») au coefficient F, de consanguinité « a long terme » qui peut étre calculé a
partir du coefficient moyen de relation R de la population grace a la formule (9). Le coeffi-
cient Fig est calculé & partir des coefficients F; et Fg grace a la relation (10) :

l;‘IT - FST

Fig = —— 1)
1-Fgr

Alors que le coefficient Fg; mesure la consanguinité accumulée dans la population
totale depuis I’origine considérée, le coefficient F;5 évalue I’'importance des unions consan-
guines actuelles. WRIGHT appelle le coefficient Fig « current inbreeding », bien qu’il ne
s’identifie pas au coefficient ainsi nommé par ROBERTSON et ASKER (1951a) et par de nom-
breux auteurs a leur suite (tableau 2).

F. Coefficient de relation entre un individu et I’ensemble d’une population

Le coefficient de relation d’un ancétre avec I’ensemble de la population permet de
mesurer son influence génétique (WRIGHT, 1923b). Dans une étude consacrée a la popula-
tion ovine Rambouillet d’ Amérique, DICKSON et LUSH (1933) mettent ’accent sur un point
important concernant I’interprétation du coefficient de relation d’un animal donné avec
I’ensemble de la population. Ce coefficient dépend :

— de ’'importance de la descendance laissée dans la population par I’animal consi-
déré ;

— de ses relations collatérales avec la population, résultant de ’existence de descen-
dants issus de ses propres ancétres.

Ceci conduit les auteurs a distinguer deux composantes dans le coefficient de relation
d’un individu I avec I’ensemble d’une population. La premiére (relation directe) comprend
la somme des termes relatifs aux chaines de parenté dont ’individu I est lui-méme le som-
met. La seconde (relation collatérale) comprend la somme des termes relatifs aux autres
chaines.

A la suite de DICKSON et LUSH (1933), de nombreux auteurs utilisent la méthode
approchée de WRIGHT et Mc PHEE (1925) pour estimer le coefficient de relation directe
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d’un ancétre particulier avec I’ensemble d’une population (tableau 2). Ils estiment le coeffi-
cient de relation directe d’un animal par la proportion de lignées d’ascendance dans lesquel-
les il apparait, négligeant implicitement la consanguinité de cet animal et celle des individus
de I’échantillon représentatif de la population.

De fagon générale, les auteurs assimilent le coefficient de relation directe d’un animal
a sa contribution au stock génétique de la population. Si, par exemple, un animal posséde
un coefficient de 0,10, ils concluent que 10 % des génes de la population proviennent de
cet animal (en I’absence de sélection). D’un point de vue strictement théorique, cette assimi-
Iation nous parait abusive. Rappelons I’expression du coefficient de relation directe entre
un animal A et un de ses descendants D :

1\ n
<—> (1+F,)
2

(1+F,) (1+Fp)

F, et Fp désignent respectivement les coefficients de consanguinité des animaux A et D ;
n désigne le nombre de générations séparant A et D. La somme figurant au numérateur
comprend autant de termes qu’il existe de chaines d’ascendance reliant D & A. La propor-

tion P de génes de I’animal D issus de son ancétre A est égale a (_;_).1 Il n’y a donc éga-

lité entre R et P que dans le cas particulier ou les individus A et D ne sont pas consanguins.
Néanmoins, d’un point de vue pratique, I’estimation de R par la méthode approchée de
WRIGHT et Mc PHEE peut étre assimilée a celle de P, puisqu’elle néglige implicitement les
coefficients de consanguinité F, et Fp.

G. Ftude des fondateurs

Les fondateurs sont, par définition, les individus situés au sommet des lignées d’ascen-
dance. DICKSON et LUSCH (1933), dans leur étude consacrée & la population ovine Ram-
bouillet d’Amérique, observent une concentration des lignées d’ascendance sur certains fon-
dateurs : ce sont ceux qui ont joué un réle important dans I’histoire génétique de la popula-
tion. Appliquant la méthode approchée précédemment décrite, DICKSON et LUSH estiment
la contribution génétique d’un fondateur par la proportion de lignées dont il est le sommet.

Les auteurs regroupent les fondateurs en fonction de leur date de naissance afin d’éva-
luer les contributions génétiques des vagues successives d’importation d’animaux. D’autre
part, le regroupement des fondateurs par élevage d’origine leur permet d’apprécier les
contributions génétiques respectives des divers troupeaux.

A la suite de DICKSON et LUSH, de nombreux auteurs ont utilisé cette méthode d’étude
des fondateurs, notamment pour mesurer I’impact génétique des importations d’animaux
(tableau 2).

H. Contributions génétiques des divers élevages

L’analyse démographique permet de mettre en évidence, quand elles existent, la strati-
fication des élevages et la concentration des origines des reproducteurs (cf. § II, C, 1 et II,
C, 2). On est naturellement conduit & poursuivre, en termes génétiques, cette analyse pure-
ment démographique. Dans cette perspective, il parait intéressant de détecter les élevages
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qui ont contribué le plus fortement a la formation du stock génétique d’une population et
de quantifier leurs contributions par un calcul de pourcentages de génes.

ROBERTSON et ASKER (1951 a) apprécient I'importance d’un élevage par la proportion
de lignées d’ascendance traversant cet élevage. Ils notent que cette proportion n’a pas de
signification génétique précise mais qu’elle fournit une évaluation grossiére du réle de I’éle-
vage considéré dans I’histoire de la population étudiée.

Dans une étude consacrée A la structure de la population bovine Ayrshire de Grande-
Bretagne, WIENER (1953) propose une méthode destinée & mesurer précisément la contribu-
tion d’un élevage, ou d’un groupe d’élevages, a la constitution du stock génétique d’une
population. 11 choisit un échantillon représentatif d’animaux et reconstitue leurs pedigrees
complets sur 4 générations (c’est-a-dire jusqu’aux arriére-arriére-grands-parents), en enre-
gistrant, pour chaque ascendant rencontré, I’élevage dont il est issu.

Afin de repérer les élevages importants, il envisage deux méthodes. La premiére
consiste 3 compter le nombre d’apparitions de chaque élevage dans ’ensemble des pedigrees
considérés. BARKER (1957 b) proposera des variantes simplifiées de cette méthode, consis-
tant a réduire le champ d’investigation aux élevages ayant fourni les maéles ou, plus encore,
aux seuls élevages apparaissant dans les lignées paternelles (« sires-of-sires lines »). La
deuxiéme méthode de WIENER (1953) est fondée sur le nombre d’apparitions de chaque
élevage dans les pedigrees, modifié par un systéme de pondération qui fait intervenir la
génération dans laquelle se situe chaque apparition : ainsi, une apparition d’un élevage dans
la génération des parents compte 2 fois plus que dans celle des grands-parents, 4 fois plus
que dans celle des arriére-grands-parents, et 8 fois plus que dans celle des arriére-arriére-
grands-parents.

WIENER souligne que ces méthodes ne fournissent pas une estimation de la contribu-
tion génétique de chaque élevage considéré, car les apparitions d’un méme élevage dans une
méme lignée d’ascendance ne sont pas indépendantes les unes des autres. C’est pourquoi
il définit la contribution génétique d’un élevage dans la génération n comme le pourcentage
d’apparitions de cet élevage dans la génération n qui sont indépendantes d’apparitions dans
les générations m (m<n). Par convention, les générations sont numérotées de 0 pour les
individus de I’échantillon étudié, a 4 pour leurs arriére-arriére-grands-parents. Si, par exem-
ple, un élevage apparait dans un pedigree au niveau du pére, les autres apparitions de ce
méme élevage au niveau des ascendants du pére ne seront pas prises en compte. La contri-
bution génétique totale d’un élevage est égale a la somme des contributions calculées dans
chacune des 4 générations d’ascendants.

La méme définition vaut pour un groupe d’élevages. Il est a noter que la contribution
d’un groupe de n élevages n’est pas la somme des contributions des n élevages, mais lui
est en général inférieure, en raison des migrations d’animaux entre ces élevages.

Pour illustrer la méthode de WIENER, considérons un pedigree réduit & trois généra-
tions d’ascendants (dans un but de simplification). A c6té de chaque ascendant, figure le
numéro de I’élevage dont il est issu (fig. 3). Calculons, a titre d’exemple, la contribution
génétique de I’élevage 1. L’élevage 1 apparait au niveau du pére de I’animal A : dans la

génération parentale, sa contribution est donc égale a . Les deux apparitions de 1’éle-
2

vage | au niveau d’ascendantes (grand-mére et arriére-grand-mére) du c6té paternel ne sont

pas prises en compte. D’autre part, I’élevage 1 apparait deux fois dans la génération des

. s e . 1 1
arriére-grands-parents : dans cette génération, sa contribution est donc égale a 2x __ _ ___.

8§ 4
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La contribution génétique totale de 1’élevage 1 est égale a i + i - i De méme,

2 4 4
on peut calculer les contributions des quatre autres élevages apparaissant dans le pedigree
considéré (fig. 3).

) O o Owm Qo Ow On O

(2) ) (&) (3)

(1) ta}

O
A
Elevage Contribution au stock génétique de A
Herd (or flock) Contribution to genetic make up of A
1 3
4
2 2
8
3 1
2
4 L
4
5 1
4
FiG. 3

Calcul des contributions génétiques des élevages par la méthode de WIENER : un exemple (les numéros
entre parenthéses désignent les élevages dont sont issus les divers ascendants).

Computation of genetic contributions of herds (or flocks) by WIENER’s method @ an example (the
Sfigures in brackets indicate the herds -or flocks- in which ancestors have been bred).

On remarque immédiatement que la somme des contributions génétiques des divers éle-
vages n’est pas égale & 1 (dans ’exemple traité, elle est égale a 2,125). Ceci est, a notre
avis, le point faible de la méthode de WIENER qui a pourtant connu un grand succés
auprés de nombreux auteurs jusqu’a la période actuelle (tableau 2). En fait, la méthode de
WIENER permet de déterminer le pourcentage des génes d’un échantillon d’animaux qui
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ont « transité » par un élevage donné. Un méme géne transite, en général, par plusieurs éle-
vages distincts. C’est pourquoi la somme des contributions génétiques, telles qu’elles sont
définies par WIENER, n’est pas égale 3 1. Selon la population considérée, cette somme peut
prendre des valeurs trés différentes : elle est d’autant plus élevée que la circulation des
reproducteurs dans les élevages est plus intense. De ce fait, il est difficile de comparer des
contributions d’élevages appartenant a des populations distinctes.

La méthode de WIENER (1953) pour évaluer la contribution génétique d’un élevage se
distingue de celle de DICKSON et LUSH (1933) évoquée dans le paragraphe précédent.
D’aprés la méthode de WIENER, la contribution d’un élevage représente la probabilité pour
qu’un géne autosomal quelconque de I’échantillon traité ait transité par cet élevage au cours
des quatre derniéres générations. Le fait, pour un géne, d’avoir transité par un élevage
donné n’est pas exclusif du fait d’avoir transité par un autre élevage : aussi la somme des
contributions génétiques des divers élevages est-elle généralement supérieure a 1. D’apres la
méthode de DICKSON et LUsH, la contribution d’un élevage représente la probabilité pour
qu’un géne autosomal quelconque de I’échantillon traité soit issu d’un fondateur apparte-
nant a cet élevage. Les événements relatifs aux divers élevages ayant fourni des fondateurs
constituent un systéme complet d’événements : aussi la somme des contributions génétiques
des divers élevages est-elle égale a 1.

IV. Conclusion

L’analyse démographique des populations d’animaux domestiques a conduit & I’inven-
tion de quelques méthodes spécifiques : la méthode dite de « description numérique de la
structure d’une population », proposée par ROBERTSON en 1953, en est un exemple. Mais
la plupart des méthodes utilisées en démographie animale dérivent directement de méthodes
classiques de démographie humaine.

Toutefois, la construction des tables n’est généralement pas fondée sur une analyse
longitudinale nécessitant la reconstitution de I’histoire d’une cohorte, mais sur une série
d’observations réalisées, pendant un laps de temps donné, sur un échantillon d’animaux
appartenant a diverses cohortes : sans le mentionner explicitement, les auteurs établissent
en fait des « tables du moment » (§ II, D, 2 et II, E, 1). L’imprécision relative a la défini-
tion des échantillons d’animaux se répercute sur le vocabulaire : on remarque, par exemple,
une confusion fréquente entre les taux et les quotients (§ II, E, 2).

En outre, la validité de certains calculs est conditionnée par I’hypothése sous-jacente
de stationnarité : I’assimilation de la structure par 4ge a une table de survie, de I’Age moyen
observé a une espérance de vie (§ II, D, 2) et de ’inverse du taux de renouvellement a la
durée moyenne de la carriére reproductive (§ II, E, 2) deviennent des pratiques abusives en
I’absence de stationnarité. Or, cette hypothése est rarement vérifiée par les auteurs.

Si les auteurs ont fréquemment recours aux synthéses transversales que sont les tables
du moment et a I’hypothése implicite de stationnarité, c’est pour faire I’économie d’une
véritable analyse longitudinale. Or ’analyse longitudinale est irremplagable quand il s’agit
de décrire 1’évolution démographique d’une population, de détecter ses tendances et de faire
des prévisions. Elle nécessite une observation continue des phénoménes démographiques
pendant un laps de temps suffisamment long. Sa mise en ceuvre dans les populations ani-
males ne devrait pas se heurter a des difficultés majeures, car la durée de vie y est plus
courte que dans les populations humaines.
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En matieére d’analyse génétique des populations, la situation est différente : de nom-
breux concepts et méthodes ont été inventés par des généticiens soucieux de décrire I’évolu-
tion du stock génétique de populations animales soumises a une sélection artificielle. C’est
initialement afin d’analyser le patrimoine génétique de populations animales domestiques
que WRIGHT a introduit des concepts et des méthodes qui sont devenus des éléments classi-
ques et fondamentaux de la génétique de populations. Bien qu’elles aient été mises au point
sur des populations d’animaux domestiques, ces méthodes présentent un intérét plus géné-
ral : leur champ d’application s’étend a toute population diploide a reproduction sexuée,
sans autofécondation.

Une méthode apparemment plus spécifique comme la méthode d’évaluation des contri-
butions des divers élevages a la constitution du stock génétique d’une population animale
(WIENER, 1953), répond en fait & une question plus large : dans une population structurée
en groupes (définis selon un critére géographique ou autre), quelle est, a un instant donné,
la proportion de génes issus de chacun des groupes ? Bien que la méthode proposée par
WIENER en 1953 ne soit pas entiérement satisfaisante (§ III, H), elle est encore trés large-
ment utilisée.

Du reste, il est frappant de constater que la plupart des méthodes utilisées pour analy-
ser I’histoire génétique des populations d’animaux domestiques a partir de leurs pedigrees
ont été mises au point et fixées il y a trente ans ou plus. Il semble pourtant que certaines
de ces méthodes soient susceptibles d’étre perfectionnées et que le champ des investigations
dans ce domaine demeure ouvert. Ainsi, le concept de probabilité d’origine des génes pour-
rait donner lieu a d’intéressants développements. La contribution d’un fondateur a la for-
mation du patrimoine génétique d’un individu s’exprime par la probabilité pour qu’un géne
autosomal désigné au hasard chez ’individu considéré soit la copie d’un géne appartenant
a ce fondateur. Chaque individu de la population peut donc étre caractérisé par un vecteur
de n probabilités d’origine des génes relatives aux n fondateurs de la population (la somme
de ces probabilités étant égale a 1). Le calcul sur ordinateur de ces probabilités est simple
et rapide. En outre, la matrice des probabilités ainsi obtenues se préte particuliérement bien
a des traitements d’analyse des données tels que 1’analyse factorielle des correspondances.
Cette approche possible de la structure d’une population n’a encore guére été développée
sur le plan théorique. Elle pourrait cependant permettre de décrire la structuration d’une
population en lignées, prolongeant ainsi les recherches concernant la décomposition de la
consanguinité (§ III, E, 2).

L’examen comparé des méthodes démographiques et génétiques conduit aux réflexions
suivantes. En démographie, I’unité d’observation est I’individu, dont la durée de vie est
bornée par sa naissance et sa mort. En génétique, ’unité de raisonnement est le géne, qui

peut &tre transmis d’un parent 4 son enfant avec une probabilité égale a i Les génes
2
survivent aux individus, mais leur histoire est conditionnée par celle des individus qui les
portent et les transmettent. La description de la structure génétique d’une population & un
moment donné (en termes de probabilités d’origine des génes, ou de coefficients de parenté
et de consanguinité) constitue, en quelque sorte, un résumé de I’histoire démographique des
générations qui ont précédé. Par exemple, il est aisé de mettre en évidence, par un calcul
de probabilités d’origine des génes, la forte contribution d’un fondateur a la formation du
stock génétique d’une population. Un tel phénoméne s’explique par le fait que ce fondateur
a eu des descendants qui ont eux-mémes procréé de nombreux produits etc. L’analyse
démographique ne fournit pas de méthode simple permettant d’appréhender ce genre d’évé-
nement. En revanche, le calcul des contributions génétiques en donne une synthése chiffrée.
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Le concept de géne permet de réaliser une synthése entre des caractéristiques démogra-
phiques observées sur des générations successives. Ainsi, les méthodes démographiques des-
tinées a analyser la structuration d’une population en élevages trouvent un prolongement
dans les méthodes génétiques évaluant les contributions des divers élevages. Les approches
démographique et génétique ne sont pas interchangeables mais complémentaires, les résul-
tats des calculs génétiques pouvant étre interprétés a la lumiére des caractéristiques
démographiques.
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