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Article original

Nouveaux résultats d’estimation
de l’héritabilité des gains en course

des pur-sang en France

B Langlois, C Blouin, A Tavernier
Station de génétique quantitative et appliquée,
Institut national de la recherche agronomique,

78352 Jouy-en-Josas cedex, France

(Reçu le 14 novembre 1994; accepté le 26 février 1996)

Summary - New results on the estimation of the heritabilities of earnings of

thoroughbreds in France. Logarithms of yearly earnings of 232 893 horses in flat races and
85145 horses in steeplechases and hurdle races in France from 1950 to 1990 were analysed
according to an animal model. REML methodology was applied to chronological subsamples
of this enormous file to estimate genetic parameters. In flat races, from the birth year 1960
to 1987, heritability increased from 0.22 to 0.28 according to a statistically highly significant
linear trend, and the repeatability between 2 and 3 years changed in a similary significant
manner from 0.85 to 0.40. Over the jumps, from 1962 to 1985, fluctuations appeared
probably due to a lower precision of the estimates and no significant evolution could be
seen for heritability (near 0.25). Repeatability between 4 and 5 years, however, increased
significantly. The reasons for the evolution of these parameters over time are discussed.
Two main hypotheses are mentioned: (i) introduction of external genetic variability in
French pedigrees through American blood (this hypothesis however is not in agreement
with the very small genetic distance between the two populations); and (ii) an equilibrium
between two opposite sources generating linkage disequilibrium, selection and assortative
mating. The intensity of these two forces observed in each subsampLe allows us to explain
fairly well the variations of observed parameters.
thoroughbred / racing ability / genetic parameter / assortative mating

Résumé - Le logarithme du gain annuel de 232 893 chevaux en plat et de 85 145 chevaux
sur les obstacles ayant couru en France au galop de 1950 à 1990 a été analysé selon un
modèle animal. La méthode REML a permis d’estimer les composantes de la variance
sur un ensemble de sous-fichiers établis en fonction de cohortes d’année de naissance. En
plat, sur les naissances de 1960 à 1987, l’héritabilité a augmenté d’une manière hautement
significative linéairement de 0,22 à 0,28, tandis que la répétabilité des performances entre
2 et 3 ans connaissait une évolution très significative parallèle passant de 0,35 à 0,40. En
obstacles sur les naissances de 1962 à 1965, à cause des à-coups dus à la moindre précision
des estimations, on ne perçoit pas d’évolution significative de l’héritabilité (autour de
0,25). La répétabilité entre 4 et 5 ans augmente cependant significativement. Les raisons



de l’évolution de ces paramètres au cours du temps sont discutées. On retiendra deux
hypothèses : i) un apport de variabilité extérieure par l’intermédiaire du sang américain
dans les origines françaises, qui pourrait expliquer la variation des paramètres. Cette
hypothèse se heurte cependant à la grande proximité génétique des deux populations;
ii) un jeu d’équilibre entre deux sources principales de création de déséquilibre de liaison
que sont la sélection et l’homogamie, dont l’intensité observée dans chaque sous échantillon
permet d’expliquer assez bien les variations observées des paramètres.

pur-sang / aptitude au galop / paramètres génétiques / homogamie

INTRODUCTION

La population de pur-sang est connue pour être soumise de longue date et de
façon intense aux effets conjoints de la sélection et de l’homogamie. La variabilité
génétique que l’on peut y mesurer a donc deux composantes : une qui résulte de la
variabilité des effets des gènes et qui est celle que l’on pourrait observer en panmixie,
l’autre qui résulte de déséquilibres de liaison induits par les écarts à la panmixie
précités. Si la première composante dans l’hypothèse d’un grand nombre de gènes
a la réputation de varier fort peu d’une génération à la suivante, la seconde en
revanche peut évoluer rapidement jusqu’à l’obtention d’un état d’équilibre stable
(Verrier et al, 1991). On peut donc se demander où nous en sommes vis-à-vis de ces
phénomènes pour les populations que nous avons à traiter. Pouvons-nous compter
sur des paramètres génétiques stables ou bien au contraire évoluent-ils encore?
C’est cette question que nous nous proposons d’aborder ici.

MATÉRIEL ET MÉTHODE

Les données

Les gains annuels en courses plates et à obstacles en France de 1950 à 1993 ont été
informatisés à partir des documents publiés - Anonyme (1950-1968) et Anonyme
(1969-1982). Depuis 1983, ils nous ont été fournis par le GIE France Galop.
De cette masse très importante de données vérifiées avec la base généalogique

nationale du Sire, nous avons extrait un certain nombre de sous-fichiers pour
procéder à des estimations des paramètres génétiques.

La technique de constitution de ces sous-fichiers est la suivante :
i) Nous ne conservons que les gains à 2 et 3 ans en plat et à 4 et 5 ans en obstacles.
ii) Nous sélectionnons des cohortes de quatre années de naissance. Les parents de
ces chevaux constituent la généalogie utilisée dans l’analyse. L’origine de tous les
autres chevaux présents dans le fichier est mise à zéro.
iii) Nous ne retenons que les performances dans l’intervalle année de naissance
moins onze ans et année de naissance plus trois ans pour le plat, et année de
naissance moins neuf ans et année de naissance plus cinq ans pour l’obstacle.



Nous pouvons ainsi constituer sept sous-fichiers analogues pour le plat et six
pour l’obstacle, où nous sommes sûrs de disposer d’un maximum de relations
parent-descendant tout en ayant des descendances suffisamment nombreuses par
reproducteur.

Les caractéristiques de ces sous-fichiers sont fournies aux tableaux I, II et III.



Les analyses

Pour chaque sous-fichier, le modèle animal suivant selon Tavernier (1988) a permis
d’estimer par un REML, grâce à l’algorithme EM, les composantes de la variance :

avec y : vecteur des logarithmes des gains annuels; b : vecteur des effets fixes :
le sexe (deux niveaux : mâles et hongres, femelles), l’âge-année (deux catégories
d’âges combinées avec 17 années en plat et 18 en obstacles, soit respectivement 34
et 36 effets); u : vecteur des valeurs génétiques additives; m : vecteur des effets
de milieu commun aux différents descendants d’une même mère (effet maternel-
élevage) ; p : effets de milieu commun aux différentes performances d’un même
cheval, hors l’effet maternel-élevage précité; e : vecteur des effets résiduels; X, Z
et W : matrices d’incidence correspondantes.

La matrice de variance-covariance entre les valeurs génétiques additives est la
matrice de parenté. Tous les effets sont absorbés dans la matrice «effets fixes +
valeur génétique des étalons ». Cette matrice est alors inversée et les solutions et
les autres inverses sont obtenues en réutilisant les équations. La convergence étant
lente (l’écart entre deux estimations des composantes se situe en moyenne entre
10-3 et 10-4)@ on a procédé par approximations successives jusqu’à encadrer les
valeurs finales. Selon les fichiers et les valeurs de départ, le nombre d’itérations a
varié entre 60 et 120.

RÉSULTATS

Le tableau IV récapitule les résultats obtenus. En plat, en 27 ans, l’héritabilité a
augmenté progressivement de 0,22 à 0,28 tandis que la répétabilité des performances
entre 2 et 3 ans connaissait une évolution strictement parallèle passant de 0,35 à



0,40. Sur la période, les effets maternel-élevage sont stables entre 0,05 et 0,06. Il
en est de même pour les effets de milieu permanent autres que maternel qui sont
compris entre 0,07 et 0,08.

L’ajustement linéaire de l’évolution de l’héritabilité (h2) et de la répétabilité
(r) en fonction de l’année de naissance donne une pente de régression b =

0,0029 ± 0, 0009 par an pour h2 et b’ = 0,0024 ± 0, 0002 par an pour r. Le test
de linéarité de ces régressions a été réalisé en prenant des valeurs d’écart type
d’estimation Q(h2) = 0, 02 et !(r) = 0, 005. Ces deux coefficients de régression sont
significatifs au seuil de 1% et ne diffèrent pas significativement entre eux.

En obstacles, à cause des à-coups dus sans doute à la moindre précision des
estimations, on ne perçoit pas une évolution très nette de l’héritabilité (autour de
0,25). Les effets « maternel-élevage » sont stables et se situent aussi entre 0,05 et
0,06. Les effets de milieu permanent sont plus variables et se situent entre 0,14 et
0,12. L’ajustement linéaire fournit une pente de régression b = 0,0017±0,0030 pour
h2 et b’ = 0,0014 ±0,0006 pour r. Le test de linéarité de ces régressions a été réalisé
en prenant des valeurs d’écart type d’estimation !(h2) = 0, 05 et Q(r) = 0,01. Seule
l’évolution de la répétabilité est significative au seuil de 5 %. Ces deux coefficients de
régression ne diffèrent pas significativement entre eux. Le parallélisme de l’évolution
de h2 et de r en plat (0, 0029 = 0, 0024) et en obstacles (0, 0017 = 0, 0014) ne peut
être exclu même en prenant des risques allant jusqu’à 50 %. Il ne paraît donc pas
y avoir d’évolution des composantes maternel-élevage et milieu permanent dans les
deux cas d’évaluation.



L’examen des estimations des valeurs génétiques individuelles obtenues pour
chacun des sous-échantillons étudiés permet de se faire une idée de l’intensité de
la sélection, en comparant les valeurs des parents à celles de leurs descendants. De
même la corrélation entre les estimations des parents accouplés permet d’apprécier
l’intensité de l’homogamie. Le tableau V a été établi pour caractériser ces écarts à
la panmixie et les mettre éventuellement en relation avec les paramètres trouvés.

DISCUSSION

Les résultats obtenus en plat peuvent paraître paradoxaux puisque la variabilité
génétique mise en évidence par ces différentes analyses en modèle animal augmente
au cours des années alors que l’a priori général milite plutôt en faveur d’une
diminution.

Bien que la précision de ces estimations n’ait pas été calculée, on peut essayer de
s’en faire une idée à l’aide des tableaux II et III en faisant usage des formules décrites
par Falconer (1981) pour l’écart type de l’héritabilité estimée par les relations
père-descendant, mère-descendant et demi-germains paternels. En qualifiant de
précision l’inverse de la variance d’erreur dans chaque cas et en postulant que
la précision d’une estimation conjointe est égale à la somme des précisions des
parties, ce qui postule l’indépendance des trois modes d’estimation proposés, on
peut calculer un ordre de grandeur de l’écart type de l’héritabilité. On constate
ainsi qu’il varie peu d’un échantillon à l’autre et qu’il se situe vers 0’(h 2) z!! 0, 02
pour le plat et u(h2) ! 0, 05 pour l’obstacle. Ce calcul approximatif, soumis à
l’hypothèse d’indépendance des trois méthodes classiques, ne tient pas compte des



autres relations de parenté utilisées par le modèle animal, c’est donc un écart type
maximum si les trois voies sont réellement indépendantes.

Dans une approche classique d’additivité des effets du génotype et de l’environ-
nement, cette augmentation peut être attribuée soit à une réduction de la variabilité
des effets non contrôlés du milieu, soit à une croissance de la variabilité génétique.
Pour éliminer les fluctuations de variance liées, non pas à la valeur des chevaux
mais au système de dotation, nous fournissons au tableau IV la variance phénoty-
pique rapportée à la variance résiduelle, qui exprime la variabilité entre chevaux
à système de dotation normalisé. Il en résulte que, si la variance résiduelle paraît
bien diminuer en valeur absolue au cours du temps en plat, il apparaît aussi que
la variance phénotypique propre aux chevaux, c’est-à-dire à système de dotation
standardisé (a§ = 1), augmente en raison principalement de l’augmentation de la
variabilité génétique puisque les autres composantes évoluent peu. Il semble donc
bien que l’on ait affaire à une véritable augmentation de la variabilité génétique,
qui entraîne à la fois l’augmentation de l’héritabilité et de la répétabilité.
À quoi serait-elle due ? Deux raisons peuvent être invoquées :

i) Un apport de variabilité extérieure, par l’intermédiaire du sang américain dans
les origines françaises.
ii) Une pratique intensive d’accouplements homogames, dont les effets d’étalement
de la variabilité génétique ne seraient pas compensés par les effets de la sélection
(Langlois, 1990).

Dans une approche moins classique, une autre raison pourrait être invoquée.
Dans l’hypothèse de l’existence d’une corrélation génotype-milieu positive, nous
savons que l’héritabilité mesurée est surévaluée (Langlois, 1981). Une modification
progressive des conditions d’accès aux différents niveaux de course sur la période
pourrait avoir entraîné une élévation de cette corrélation en prédéterminant de plus
en plus la carrière d’un cheval en fonction de son origine. Le mécanisme par lequel
s’installe cette corrélation dépend en particulier des conditions d’accès aux courses
de maiden qui ouvrent la carrière classique. C’est un secteur réservé des grandes
écuries et tout intrus s’y trouve défavorisé, car ces écuries s’arrangent pour lui
opposer de très bons chevaux. En outre, si cet intrus n’arrive pas à se classer, il

repart dans un circuit de courses plus modestes avec le désavantage d’une forte
valeur handicap. Cela dissuade très souvent les petits d’affronter les grands et, bien
que l’accès soit ouvert, cela conduit sans doute à favoriser les chevaux des grandes
écuries. Toutefois le phénomène a toujours existé et ne paraît pas s’être intensifié sur
la période. Remarquons en outre que le choix de la variable gain annuel a justement
été fait pour réduire au maximum ce type de perturbations, les variables gain moyen
annuel par départ ou par classement, réputées bien plus héritables (Hintz, 1977;
Langlois, 1975, 1980; Tolley et al, 1985), étant plus suspectes de ce point de vue.
Cette hypothèse d’évolution de la corrélation génotype milieu ne paraît donc pas
très convaincante.

L’introduction d’une nouvelle variabilité génétique par l’usage du pur-sang
américain ne nous paraît pas non plus devoir être retenue. En effet, comme en
témoignent les études de distances génétiques réalisées dernièrement (Moureaux,
1994; Moureaux et al, 1996), les populations de la France et des Etats-Unis appa-
raissent extrêmement proches. De plus, si des différences de patrimoine génétique



importantes entre les deux populations existaient, pourquoi l’effet serait-il perçu au
niveau des performances en plat mais pas de façon aussi nette en obstacles ?
En revanche, l’examen du tableau V permet d’interpréter en termes de déséqui-

libre de liaison les variations observées des paramètres génétiques de manière assez
satisfaisante.

En plat, l’échantillon des naissances 60-63 correspond à la plus forte intensité
de sélection et à la valeur la plus basse de la corrélation des valeurs génétiques
entre conjoints. La sélection domine sur l’homogamie, l’héritabilité est alors à son
point le plus bas. Plus tard, pour les naissances 64-67, la sélection se relâche quel-
que peu et l’homogamie augmente mais sans doute pas assez pour faire augmenter
l’héritabilité. Cela ne se produit que sur les échantillons des naissances 68-71 et
72-75. La sélection restant d’une intensité modérée, l’élévation du niveau d’homo-
gamie permet de faire passer l’héritabilité à 0,23 puis 0,26. A partir des naissances
76-79, la reprise progressive d’une forte intensité de sélection freine ce phénomène
malgré la progression de l’homogamie, jusqu’aux naissances 80-83 et 84-87 qui
semblent marquer un nouveau point d’équilibre, la sélection et l’homogamie, toutes
deux à un niveau haut, paraissant s’équilibrer.
En obstacles, la sélection est de bien moindre intensité mais la pratique de

l’homogamie paraît exister quand même. Notons dans ce cas que le point bas de
l’héritabilité, qui correspond aux naissances 62-65, correspond aussi au point bas
de la corrélation père-mère. Il est en outre difficile de conclure sur les variations
des autres échantillons qui peuvent très bien être des fluctuations aléatoires dues à
des effectifs beaucoup plus réduits qu’en plat.

Nous retiendrons en conclusion que la stabilité des paramètres génétiques généra-
lement acceptée pour l’indexation des reproducteurs est une hypothèse qu’il faut
manier avec précaution dans le cas des performances en plat des pur-sang.

Nous remarquerons toutefois que la moyenne des estimations de l’héritabilité de

l’aptitude au galop mesurée par le gain annuel s’établit à la même valeur h2 = 0, 25
en plat comme en obstacles, avec une répétabilité moyenne de 0,38 entre 2 et 3 ans
pour le plat, contre 0,44 entre 4 et 5 ans pour l’obstacle.

Les raisons de l’éventuelle sur- ou sous-évaluation de ces paramètres par rapport
à leur valeur en panmixie nous paraissent devoir être recherchées dans la création
de déséquilibres de liaison par l’homogamie et la sélection. On peut s’étonner
que des phénomènes générateurs de déséquilibres de liaison décrits depuis aussi
longtemps que l’homogamie (Fisher, 1918) ou la sélection (Lush, 1945; Bulmer,
1971) retiennent si peu l’attention des généticiens appliqués. Peu d’études relatent
la variation de paramètres génétiques au cours du temps. De plus, la majorité de
celles qui s’y consacrent traitent de la limite de la sélection par épuisement de
la variabilité allélique. Citons, de façon non exhaustive, Wilson et al (1971) chez
la souris, Yoo (1980) chez la drosophile, Hunton (1984) chez la volaille, Fredeen
(1984) chez le porc, Mirande et Van Vleck (1985) chez la vache laitière; certaines
intègrent la notion de dérive ou de consanguinité comme MacNeil et al (1984) chez
la caille japonaise, d’autres prennent en compte l’effet Bulmer comme Sorensen et
Hill (1982) chez la drosophile ou Kennedy (1984) chez la vache laitière; aucune à
notre connaissance n’a soulevé la question de l’homogamie.
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