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Abstract (Motivation) Tree reconciliation is an approach that exipithe discrepancies between
two evolutionary trees by a number of events such as spacstiduplications, transfers and
losses. It has important applications in ecology, biogepiry and genomics, for instance to
decipher relationships between homologous sequencessul{ReWe provide a fast and exact
reconciliation algorithm according to a parsimony criteni that considers duplication, transfer
and loss events. We also present experimental resultsitrefigst insights on the conditions under
which parsimony is able to accurately infer evolutionargrsarios involving such events. Over
all, parsimony performs well under realistic cases, as waslfor relatively high duplication and

transfer rates. As expected, transfers are in general lessirately recovered than duplications.
Availability: www. | i rmm fr/ phyl ari ane/
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Un algorithme de parcimonie efficace pourlar  éconciliation d’arbres de
genes/esp eces avec pertes, duplications et transferts

Résum é (Motivation) La econciliation d’arbres est une approche qui permet d'exydir les diférences
entre deux arbre&volutifs par le biais Bvenements comme lessjiations, duplications, transferts et pertes
de ¢enes. Cette approche est applguenécologie, en biogographie et en ghomique, par exemple pour
étudier les relations entreéégjuences homologues &sultats) Nous proposons un algorithme @eanciliation
efficace et exact, basur un criere de parcimonie et prenaatla fois en compte les duplications, les trans-
ferts et les pertes deeges. Desésultats exprimentaux montrent que la parcimonie fonctionne bien adhass
conditions Ealistes, mais aussi dans le cas de taux de duplication atadefert relativemenglees. Sans
surprise, les transferts sont Iésenements les plus difficil@sinferer correctement.

Mots-clefs réconciliation, arbres de genes et d’espéeces, trassthplications, pertes, parcimonie.

1 Introduction tions et de pertes de matériel génétique. Certains
auteurs pensent que les transferts chez les procary-

e . . . otes (et a proximité de l'ancétre commun) sont si
L'histoire évolutive des organismes vivants est

, i , R importants qu’'unréseau de la vieest plus appro-
généralement représentée paiadore d'esggcesdont P d P PP

. , L, prie gu’une simple arborescencg,q]. Des études
les nceuds internes représentent des événements de . . S
S N : , complémentaires semblent toutefois indiquer que les
spéciations §,21]. L'histoire évolutive d’un ensem-

, L, ) . transferts n’obliterent pas compléetement le signal
ble de séquences homologues dérivées d’'une Sequence . P , .
- evolutif de spéciation et qu'un arbre de la vie peut

ancestrale commundafnille de g@ne$ est elle aussi A . i i . .
an @nes encore étre discerné malgré le bruit qu’ils engen-

représentée par un arbre, on parle alors chnore drent [,13,21]. Méme si ce débat n'est pas en-

de genes Contrairement a un arbre d'especes, un . , ) R
N , . core clos, il a d'ores et déja engendré des progres
arbre de genes résulte non seulement d'événement . .. : . R .
, . . .considérables. Par exemple, il est bien établi

de spéciations, mais aussi de transferts, de duplica-
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gue la détection de transferts par approche phigiles a respecter. En effet, comme les transferts
logénétique est plus fiable que par comparaisons sgepassent horizontalement entre deux especes vivant
séquenceslf3,16,26]. L'approche phylogénétique laau méme moment, ils imposent des contraintes tem-
plus populaire est leéconciliation d’arbreset se base porelles entre deux nceuds de(ou I'un n'est pas

sur une comparaison détaillee d’'un arbre de gérmwxétre de l'autre) qui s’ajoutent aux contraintes ini-
avec un arbre d’'especes référent. Ce dernier n’est pakes (un nceud est nécessairement plus ancien que
toujours connu mais peut étre estimé de maniére s@s descendants). Ainsi, toute réconciliation ayant
isfaisante par des analyses phylogénomiques sur plesieurs transferts peut contenir des contraintes tem-
séquences moléculaires de nombreux genes ou plexlles, entre les nceuds §e mutuellement incom-
caractéristiques de génomes compléet§.| patibles (cf. Figl).

Les méthodes de réconciliation permettent Plusieurs approches ont été proposées pour surmon-
d’expliquer les differences possibles entre un aer la difficulté liée aux contraintes temporelles. Une
bre de génes et un arbre d'espéces suite a gasmiere solution]0,17] est de définir a I'avance (par
événements de transfert, de duplication et de pedes moyens externes a la méthode de réconciliation)
Une réconciliation d’arbres plonge I'arbre de généss paires de branches deentre lesquelles les trans-
dans l'arbre d’espéces, représenté par un ensésts sont autorises. De nouvelles branches horizon-
bles de tubes, et associe chaque nceud internetalies sont ajoutées pour connecter de telles paires de
I'arbre de genes a un événement évolutif particulibranches et le graphe obtenu Sleest appelégraphe
(i.e. spéciation, duplication, transfert ou pert&)][ d’'especesS. Laréconciliation plonge I'arbre de génes

Les approches pour réconcilier un arbre de gengéshon plus danss mais dansS et une réconciliation
G et un arbre d’espéces se basent sur des modeélda plus parcimonieuse se calcule en tendpgS|® -
combinatoires §,19,11,12,9] ou probabilistes 1,25]. |G|). Cependant, calculer un graphe d'espéces in-
Ces derniers inteégrent plusieurs parameétres et offrdntsant une réconciliation la plus parcimonieuse est
une meilleure représentation de I'évolution génomique probleme NP-completl[]. Une approche plus
gue les modeles combinatoires, mais sont beaucqupmetteuse est de considérer une variante réaliste du
plus exigeants en mémoire et temps de calcul. C'gsobleme MPR ou les nceuds de I'arbre d’espéces sont
pourquoi seuls les modeles combinatoires sont utildatés. Ces dates peuvent étre calculées par une hor-
ables pour des études phylogénomiques de plusidage moléculaire relaxée appliquée sur des arbres de
milliers de familles de géne&()]. Cependant, les nou-genes et des séquences moléculaires. Pour le probleme
velles technologies permettent d'obtenir les séquenclesréconciliation, des dates relatives sont suffisantes
de génomes complets (c.?]] en peu de temps et ce®t la présence de données provenant de fossiles n’est
modeles sont en voie de devenir trop lents. pas requisel5]. Cette piste a été proposée pour

Nous proposons un modéle combinatoire d@igs études de coévolution73,18] et est désormais
réconciliation qui considére les événements ¢@prise pour la réconciliation d'arbre de genes/arbre
spéciation, de duplication, de transfert et de pefl@specesd24]. La datation des nceuds depermet
(respectivement notéS, D, T, et L), et un algo- .
rithme d’'une complexité meilleure que ceux actuelle-
ment proposés. Formellement, nous considérons
le probleme d'optimisation nomméRéconciliation
la Plus Parcimonieusgou MPR 1) : pour un ar-
bre d'especesS, un arbre de géene§ et des colts
associés aux evenemenfs D, T, et L, trouver
une réconciliation de colt minimum (ou le colt est
la somme des colits des événements induits par le
plongement dé&: danss).

Des que I'on considére les transferts, le probleme ZA NN N
MPR est NP-complet, méme dans le cas ou I'on doit A é D
reconcilier un seul arbre de genes binaire avec Un @y, 1. Deux scénarios de réconciliation entre I'arbre de
bre d’espéeces binairel§,24]. Ceci est directementgeness (traits pleins) et I'arbre d’espécés(tubes), ou le
lie au fait que les transferts induisent des contraintggnboleo représente une perte. (En haut) Un scénario tem-
chronologiques entre les nceuds flequi sont dif- Porellement consistant. (En bas) Un scénario temporelle-

ment inconsistant : le transfert du donneur au temps
L Cet acronyme est lié & lintitule anglophone du probtem (F€SP.t4) au receveur au temps (resp.t2) implique queu
“Most Parsimonious Reconciliation”. précede (resp. succede)
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d’'assigner un intervalle de temps a chaque brancheelle introduite pard,14,24] et permet de résoudre le
Il est alors possible d’assurer la consistance individMPR enO(]S’|-|G|). Nous explorons ensuite la ques-
elle de chaque transfert en vérifiant que la branctien fondamentale suivantd_a parcimonie est-elle un
dite donneuset celle ditereceveusent des intervalles critére pertinent pour identifier leéritable s&nario
de temps dont I'intersection est non-vide (le transfé&volutif d’'une famille de génes?
est dit temporellement et localement consistant). La
variante du pArobI‘er,ne MPR respectant cette contrai@te Méthodes
locale peut étre résolue ef(max(|S| - |G|)?) par
programmation dynamiquelf]. Cependant, si deuxs 1 péfinitions et notations basiques
transferts sont consistants de facon locale mais pas
de fagon conjointe (cf. Figl), alors la réconciliation ~ Soit 7" un arbre ou les ensembles de nceuds et de
n'est pas globablement consistante. De telles incondiganches sont respectivement not&dl") et £(T") et
tances peuvent &tre corrigées a posteriori en modifiaatlement ses feuilles sont étiquetéedl’), L(T) et
certains événements[17,1¢], mais I'optimalité de la £(7") dénotent respectivement sa racine, I'ensemble
réconciliation obtenue n’est plus garantie et 'approclle ses feuilles et 'ensemble des étiquettes de ses
proposée n’est qu’une heuristique pour le MPR.  feuilles. Nous allons adopter la convention que la
Une solution pour calculer une réconciliation glotracine est en haut de I'arbre et ses feuilles en bas.
alement consistante est de subdiviser la période coutne branche dé’ est dénoté¢u, v) € E(T'), olu
verte parS en temps éléementaires, d’associer chacu@gt le pere de. Pour un nceud de T, T, dénote le
de ses branches a un de ces temps et de permettréous-arbre dé’ enraciné em, u, est son pereu,,, u)
transfert seulement entre un donneur et un recevegt la branche parent deet 7¢,,, ) dénote le sous-
d’'un méme temps élémentaire. Cette approche pernagpre del” enraciné avec la branctte,,, ). Un nceud
dans le cas d’arbres binaires, d’obtenir des algorithnigterne v de 7' a un ou deux fils, notés respective-
exacts pour résoudre le probléme MPR, comme ceuent{u;} ou {uy,uz}. Il estimportant de souligner
proposeés parlf] et [9]. Le premier a une complexitequ’un arbreT” est non-ordonné et les deux fils et
théorique enO(|S|* - |G|*) tandis que le second estiz d’'un nceud interne: de 7' sont interchangeables.
en O(|S|* - k* - |G|), ou k est le nombre de nceudé\utrement dit,u; peut etre arbitrairement sélectionné
résultants de la subdivision ¢&(?). Ces complexités, comme l'unique fils de: qui respecte une contrainte
bien que polynomiales, restent élevées et impliqueletnnée. Pour deux nceudstw’ deT’, v est dit unde-
des temps calcul importants. scendan{resp. strict) de: siu est sur 'unique chemin
Certains des algorithmes décrits ci-dess@gtreu’ etr(T) (resp. et # ).
s'appuient sur un modéle combinatoire de Un nceud interne: de T' est ditartificiel lorsqu'il
réconciliation issu de travaux se focalisant sarun seul fils. Lacontractiond’'un nceud artificiel
les duplications et pour lesquels chaque nceud:designifie que ce nceud est enlevée de l'arbre et que les
estcoupk avec un seul nceud d& Toutefois, un tel deux branches adjacentes sont jointes. Un ailire
couplage est insuffisant pour les transferts car il A8t dit unesubdivisiond’un arbre7" si la contraction
peut explicitement indiquer & la fois le donneur et Iécursive de tous les nceuds artificiels/delonneT.
receveur d’un transfert immeédiatement suivi d’'une Un arbre d’esgces S est un arbre binaire tel que
perte. Cette difficulté a conduit certains auteurs a elague élement dé(S) représente une espece exis-
considérer qu’'une restriction du probleme MPR gtante et étiquette exactement une feuille<él y a
néglige le colt des pertes],14,24). une bijection entrd.(S) et £(.5)). Unarbre de g¢nes
Etant donnés un arbre de génés et un arbre G est un arbre binaire. Dorénavant, nous considérons
d’espécess daté, nous présentons un algorithme polyin arbre d’espéces et un arbre de genes tel que
nomial de réconciliation basé sur un modéle cor{G) C L(S) etL : L(G) — L(S) dénote la fonc-
binatoire ol les quatre types d’événements évolutif@n qui couple chaque feuille d@ a I'unique feuille
(DTLS) sont consideres. Contrairement aux ap-deS avec laméme étiquette. Aussi, le terme arc réfere
proches existantes, notre algorithme gérent corredéine branche dé et le terme branche est poSir
ment la combinaison d’événemerits+ L. Notre Dans le reste de l'article, nous supposons que
modéle s’appuie sur une subdivisishde S similaire de l'information temporelle est donnée pour l'arbre
d’espécesS (c’est-a-dire qu’une période de temps est

? Selon ces auteurs, des modifications non-mentionnéesl@angssgcice 2 chaque événement de spéciation) et que
papier permettent d’obtenir une version@q|S|* - k* - |G|), |, L
mais dont la correction reste a montrer. Farbre 5 eSt,UItra,m_et”que' ,

3 'algorithme considere un cott de spéciation nul, maisst ~ Une fonction d’étiquetage temporel pofiest notee

facile de I'adapter pour un codt non nul. 0s : V(S) — R et est telle que pour chaque feuille

3
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x € L(S), s(x) = 0, et pour chaque paire de nceuds

r(G) r(G°)
xz,2’ € V(S), quez’ soit un descendant strict de
impliquefs(z’) < 0s(x). Cet étiquetage temporel est  u w u w
interprété de la fagon suivante : chaque feuilleSde v Uy
correspond a une espece contemporaine qui existe Au . P S p

temps présent = 0 et chaque nceud interne corre?
spond a une espece ancestrale qui a donné naissarﬁ%‘ N
etd, appartenant resp. aux espéces contemporaings

deux lignées au temps pagse 0. C et D (cf. Fig.1). (b) Un arbre de genes compl&t, olo
DEFINITION 2.1. Soit un arbrel” et un sous-ensemblegpresente des genes feuilles perdus.

de feuilllesk C L(T). L'arbre homéomorphiqude

5. (&) Un arbre de géenes avec quatre feuilles, b, c,

T qui connectds estnoé 7’|k et est le plus petit sous- y 34— — = 2

arbre induit deT tel queL(T|x) = K. ” 9 y’/x<
Nous introduisons ci-dessous le concept d'un - o "

scénario d’évolution d'un gene débutantrgs) et ! :/éz < 0\

évoluant dansS par des événemeni3TLS. Untel A B C po%t a4 B C D

scénario géenére uarbre de gnes complehoté G°, Fig.3. (a) L'arbre d’especes et (b) sa subdivisio’. Les
ol I'ensemble de feuilles est formé de génes contefgeuds artificiels d&” sont en gris et denotes, »’ eta”,
porains mais aussi de genes perdus durant le scen@igs (2) = 0 (2') = 0 (") etfs (y) = O (y).

(cf. Fig. 1 et2). FormellementL(G°) = L¢(G°) U

L1(G?), 0uLc(G?) et Ly (G°) sont disjoints et corre- e probléeme d’optimisation considéeré est nomme
spondent respectivement aux genes contempor@nsNiPR et est défini ci-dessous.

et perdusIy). Entrées. Un arbre d’espéce$ avec une fonction
DEFINITION 2.2. Soit un arbre de gnes obse® G d'étiquetage temporefs : V(S) — R, un arbre
et un arbre d’'espcesS, avec sa fonction @tiquetage de genes observ&, la fonction d’association entre
temporelds. Un scénariadDTLS pour G le long deS  feuilles £ : L(G) — L(S) et les trois colts), T et
est noé (G°, M, 6.), ol G° est I'arbre de @nes com- )\ des évéenement8TL.

plet, M : V(G°) — V(S) couple chaque nceudde Résultats.Un scénaridTLS consistan{G®, M, 62,)
G°aunnceud d§ etdg, : V(G?) — [0,0s(r(S))] as- pourG le long deS qui minimiseCodat(G°, M, 62).
socie chaque noeuddeG° a uneétiquette temporelle

de S. LeséwenementdDTILS correspondants et aS-5 5 Un mod éle de r éconciliation efficace

socks aux nceuds € V(G°) sont cefinis ci-dessous.
Pour obtenir un modele efficace, I'arbre d’espéces

1. SiM(u) =z, M(uy) = x1 et M (uy) = xo, alors est subdivisé pour obtenir une discrétisation du temps

u est unévenemens. (cf. Fig. 3) et permettre de calculer une réconciliation
2. SiM(u) = M(uy) etM(u) = M(uz), alorsu est la plus parcimonieuse (de maniere similairesz ).

unévenemeni. DEFINITION 2.3. Pour un arbre (binaire) d’espces
3. Siu est une feuille d&° qui n’est pas dangs, S et une fonction dtiquetageds : V(S) — R, soit

alors u est unévenemeni. S’ la subdivision deS suivante : pour chaque nceud

4. SiM(uy) = M(u) =z, M(uz) =y ety nestni = € V(S)\ L(S) et chaque branchg,,y) € E(S5)
un anétre, ni un descendant de alors u est un tel quefs(y,) > 0s(z) > 0s(y), un noeud artifi-
ewenement, (z,,z) et (y,,y) correspondant re- ciel est ingré sur la branchg(y,, y) au tempgs(x).
spectivement aux branches donneuse et receveligesubdivision nous permet deefthir une fonction

d’etiqguetage temporel pow’ en se basant seulement

Un s@nario DTLS est dit consistantsi et seule- sur sa topologie : pour chaque € V(S’), 6, (x) est
ment si les contraintes suivantes sont respest le nombre de branches quépgarentz d'une de ses
Premirement, l'arbre de @nes horeomorphique feuilles descendantes (tout@$a méme distance).
G°| o (o) €StG. Deuxemement, pour uévenement  L'étiquetage temporel d’'une branclie,, ) de S’

T tel que dcrit ci-dessus (c'est-dire en (4)) est notédy, (z,,x) = 6% (x). Pour un temps,
[05(x),05(xp)]N[0s(y), 0s(yp)] # 0. Troisikmement, E,(S") = {(zp,z) € E(S’) : 0% (xp, x) = t} dénote
pour chaque aru,, u) € E(G?), 0%(u,) > 0%(u). I'ensemble des branches gélocalisées au temps

Le cait dun tel sénario est nat Notre modele de réconciliation défini ci-dessous
Cout(G°,M,0%) = dé + tr + I\, ol d, t, etl se base sur six événements et groupes d’événements
dénotent respectivement le nombré&énementdd, DTILS, incluant un événement dit “null” et not&

T etl, etd, 7 et A sont leurs cats respectifs. (cf. Fig. 4).

4



An efficient algorithm for gene/species trees parsimonreagsnciliation with losses, duplications, and transfers

DEFINITION 2.4. Une réconciliation entre G et S
est noke o et associe chaque artu,,u) € E(G)
a une €quence ordorére de branches de la subdivi-
sion S’ et noee a(u,,u). Dans cette &quence de
¢ élements,o;(up, u) dénote lei-iemeélement pour
1 <4 < (. Chaque branchey;(u,,u), dénote ci-
dessous(z,, z), respecte une et seulement une des (a) Spéciationg) (b) Dup. (D)
contraintes suivantes (cf. Fig).

Premirement, consi&tons que (zp,x) est la

1 1 1

d 1 1

Ll !
derniere brancheo(u,,u) de la €quence. Si est : J—l
une feuille deG, alors = est 'unique feuille deS’ 3

1 1

1 1

ayant la némeétiquette que: (c'esta-dire quex = z !
L(u)) (Contrainte de couplage contemporain). Sinon, (c) Transfert ) (d) Null (@)

un des cas ci-dessous estifie.

1 1 1
1 1 1
1 1 1
1 1 ]
1 1 1
1 1 ul
1 1 1

1 1

1 1

1 1

I
X p .Tip:

u

1
1
1
1
! T
1
1
1
1
1

1
1

/ 1

: T xll

- {al(uau1)>a1(uau2)} = {(x>x1)v(x>x2)} r

(évenement).

— ai(u,uy) etas(u,uy) sont tous les deuvggalesa

(wp, ) (evenemenD). o Yoo o ol
P . , " .

B {a,l(u’,ul)’ on(u, uz)} = {(wp.’ m), (a'p, a")}, ol (e) Spéciation + PertsSL)  (f) Tr. + Perte [[L)
(z'p, 2') estune branche dg’ differente dez,, =) Fig.4. Les six évenement®TLS de la Déf.2.4, ol un
et localie au temp8y, (z,,z)  (evenement). arc (u,, u) (ligne pleine) de larbre de genes complét

est plongé dans une branche,, z) (tube pointille; zone
Si (zp, ) n'est pas la derrére brancheay(u,,u) blanche) de la sequenagu,, u).
de la £quence, un des cas suivants &stfie.

|
!
|

— z est un noeud artificiel d&’ avec un seul fils géne ou au moins une des copies s'éteint; un transfert
1, etla prochaine branche; 1 (u,, u) est(x,z;) ou lalignée de gene transférée s'éteint.

(évenemen). Les six cas de notre modele permettent de pro-
— = n'est pas un nceud artificiel et;,(u,,u) € gresser soit dans les tranches de tempsStesoit
{(z,21), (z,22)} (évenemenSLL). dans les arcs dé&' : dans toute réconciliation la plus

— aiy1(up,u) = (2},2') est diferente de(z,, z) et parcimonieuse, un événement @& peut étre suivi
localisee au temp#, (z,,z)  (évenementL). seulement par un des cing autres événements. Alors,
le modele offre tous les ingrédients pour un algo-
Une réconciliation entreG et S’ (cf. Fig. 2 et 3) (ithme de programmation dynamique pour calculer un
est représentee a la Fig. 1, ou le chemimw, b) dans scenario consistant en temps et le plus parcimonieux,
5" est[(y,2'), (', x), (x, B)]. Notons que I'arbre dece en temps polynomial seldf’| et |G|. Le modele

genes étendd (cf. Fig. 2) est induit de. permet de résoudre le probléeme MPR de fagon efficace
Nous montrons que le modele (Def. 2.4) permgt exacte.

d’inférer des scénarios optimaux et consistants en
temps (Def. 2.2). Premieérement, chaque événem
T se fait entre branches d’'une méme tranche
temps. Ensuite, chaque perte est couplée avec soBasé sur notre modele de réconciliation, nous pro-
une spéciation§L) soit un transfertIL). Considérer posons dans cette section un algorithme polynomial en
une perte seule générerait des réconciliations quitemps et en espace pour résoudre le probleme MPR
seraient pas les plus parcimonieuses : pour un arfme Algo. 1 et Thm.2.5).

G° généré par le modele courant, une seule feuilleConsidérons un ar¢u,,u) € E(G), une branche
perduel € Ly (G°) pourrait étre remplacée par uriz,,z) € E(S’) etun temps = 6%, (zp, x).

sous-arbre sans espéce contemporaine, avec au moihitons paiCott(u, ) le colt minimal parmi toutes
deux feuilles perdues et donc moins parcimonieurs réconciliations entré& , . et la forét de sous-
Donc, toute combinaison d’éveneme@&LS d'un arbres deS’ enracinés en une branche localisee au
scénario peut étre généré par le modele, exceptétéanpst, tel que(z,, x) est la premiére branche dans la
combinaisons qui ne sont pas parcimonieuses : w&guence associé¢w,, u). Cout(r(G),r(S’)) corre-
spéciation d’'un géne ou les deux fils n’ont aucun swpond au colt minimal d’'une réconciliation enfrest
vivant parmi les feuillles deS’; une duplication d'un S’. L'algorithme de programmation dynamique (voir

%{;j Un algorithme efficace pour MPR
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le pseudo-code) remplit la matricéout : V(G) x culer le meilleur receveur d'un transfert a été trouvée
V(S’) — N avec deux boucles imbriquées : une qde fagon indépendante dans].

visite tous les arcs dé& selon un parcours de basTHEOREM 2.5. L'Algorithme 1 résout le prol#me
en-haut et une qui visite toutes les étiquettes teMPR en temps et en espa®¢|S’| - |G).

porelles deS’ en débutant au temps préseént= 0

et en remontant progressivement le temps. Pour I'gfc
(up,u) et le tempg actuellement visités (respective-
ment aux lignes 3 et 4), deux boucles consécutives supoyr un grand nombre d’arbres de génes simulés,
toutes les branches:,, z) € E;(5) calculent le colit hous avons évalué les performances de notre approche
minimal de coupler(w,, ) avec(z,, z) selon les six en comparant les scénarios proposés par notre algo-
evénements, D, T, @, SL et TL (Fig. 4). Pour une rithme avec les vrais scénarios évolutifs des arbres.
branche(z,,z) € E;(S’), la premiere boucle (ligneschaque paire arbre de génes/vrai scénario est obtenu
5 a 18) calcule le colt minimal pour les cing premiefsar un modele probabiliste d’évolution qui inclue des

evenements, la deuxieme boucle (lignes 19 a 22) cglplications, des transferts et des pertes.
cule ce colt pouflL et Cout(u, x) est le colt mini-

mum des six événements.

Résultats exp érimentaux

3.1 Simulation des arbres d'esp eces

Algorithm 1 CalculeCout(r(G), r(S")). Nous avons utilisé un processus de naissance et

1: Construire la subdivisions’ de S de la facon decrite a la de mort (birth and death) pour générer aléatoirement
Définition 2.3 ’ ¢

2: LamatriceCoat : V(G) x V(S’) — N estinitialisée ci-dessous: silO arbres despeces contenant Cha_cun 100_ taxa
w€ L(G), z € L(S') et L(u) = =, alorsCott(u, z) — 0. Sinon, (Programme PhyloGen2}] avec un ratio de nais-

Coiit(u, x) — oo. sance/mort fixé & 1.25). Ces arbres ont ensuite été nor-

3: pour tout (up,u) € E(G) selon un parcours de bas-en-htaite ioh ; i ; 2
4 pourtout te {0,1,. .0l (r(")} faire malisés afin qu’ils aient tous la méme hautéur
5: pour tout (zp, z) € E¢(S’) faire
6 siu € L(G), x € L(S) etL(u) = x alors. 3.2 Simulation des sc énarios DTL
7: Sauter les ligness a 22 et se rendre a la prochaine
iteration de la boucle a la ligne {Case de bage N . , . , N , N
g: Coit pourg € {5.D,T, 2,5L) A partir d'une seule copie d'un gene, présente a
: ouly «— 00, g , 0, 1L, I, i ’
9 siua’deux enfantalors la racine d'un arbreS au tempst = h, nous avons
10: siz a deux enfantslors généré des scénarid3TL en faisant évoluer cette
11: Couts «— min{Cott(u1,z1) + Cout(uz,2),  copje selon un processus de Poisson caractérisé par
Cott(ui,z2)+Cott(uz,z1) } troi ot et de duplicati let d
12 Coity  Cotit(us, ) + Coit(uz, ) + 5 rois parametres : le taux de duplicatiog)( le taux : e
13: (p,y) — Meilleur Receveur((u,u1), (zp,2))  ransfert {-) etle taux de perter{). Dans le cas d'un
14: (2p, 2) — Meilleur Receveur((u, uz), (zp, ) transfert, le donneur est choisi uniformément parmiles
15: Cotty «— min{ Coit(u1,z) + Cott(ug, z), genes existants au moment du transfert. On obtient
_ Cout(u1,y) + Cout(uz,z) } +7  ginsi, pour chaque simulation, un arbre de géfiest
i Si @ ad“” Se“'fe”farlm'ors Coitity — Cout(u, 1) une réconciliation simuléey, incluant les évenements
: i t e
17: ° xgoui:i( - iﬂ:{(giat(u, 1), Coit(u,z2)} + 1 DTLSal originé deG”. _
18: Coiit(u, z) — min{Codt, : g € {S,D,T, @,SL}} Csiros et Miklos ont recemment publié une étude
19: pour tout (2, z) € Fy(S") faire portant notamment sur 'ampleur relative des taux
20: (2'p, ') — Meilleur Receveur ((up, u), (zp, z)) de duplication, de transfert et de perte chez les
21: Cottry, — Cott(u,z’) + 7+ A z Ari ; ) ; 0,
5. Cott (o, 2) < min{ Cotit(u, 29, Coiity, } archébactéries/]. lls estiment qu’environ 23% des

evenements sont des duplications, 1% sont des ac-
quisitions, et 76% sont des pertes. lls observent
également un taux approximatif de perte de 1.5 pour
Le cas de la Fig. 4c est considéré aux lignes arbre d’hauteur unitaire.

13 a 15, ou le colt d'un événemefit débutant En nous appuyant sur ces résultats, nous avons fait
sur la branchgz,, z) est calculé pour l'arqu,,u). varier de maniére réaliste les tallxT et L, et creé

Si (u,u;) (resp. (u,uz)) est la lignée de génedeux jeux de données. Le premier jeu de données,
transférée, une procédure nomniéeilleurReceveur nomméds,, est décrit comme suit : le taux de perfe
calcule la branchegy,,y) (resp. (zp,2)) qui min- est0.7, la hauteur des arbres d’espéckpést 1 et les
imise Cost(u1,y) (resp.Cost(us, z)) parmi toutes les tauxr;s etr, varient dans l'intervallé0.01, 0.35] avec
branches de5’ localisées au tempiset differente de un pas ded.034 (soit 11 valeurs). Nous avons donc
(xp,x). La méme procédure est utilisée a la ligne 2ibtenu1l x 11 ensembles de paramétres cohérents
pour le casTLL. Une optimisation similaire pour cal-avec une évolution le long d'une échelle temporelle

23: retourner Cout(r(G),r(S"))
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importante correspondant, par exemple, au phyldimité pour toutes les combinaisons de taux mais qu'il
des bactéries ou a celui des archébactéries. Enaefgmente sensiblement avec la hauteur de l'arbre.
fet, le taux de perte choisi est réaliste (seldl) et Ceci est probablement di aux événements cachés de
nous ne faisons pas de suppositions sur le taux relatif qui sont encore présents dawg.
de transfert et de perte, la seule contrainte étant qu&lous nous sommes ensuite penchés sur les condi-
rs + rr < rx. Pour chacun des 10 arbres d’espécestiehs dans lesquelles la parcimonie retrouve correcte-
des 121 ensembles de parametres, nous avons gémené la position des événemerdL qui ont en-
5 arbres de genes pour un total de 6 050. gendréG. Rappelons qu’une réconciliatianpour un

Le deuxieme jeu de données, nomm&, fixe le arbre de gene§ définit les évenemeni3TIL associés
rapportry/(ryx + rs + r-) a 0.7 [4]. Lobjectif ici aux nceuds et branches internestdePuisque la po-
est d’étudier la pertinence d'une approche de parsition des duplications et des transferts indique univo-
monie pour differentes échelles temporelles (phguement celle des pertes, nous nous sommes focalisés
logénies profondes ou récentes) en variant la hadtelsur les événemenis et T.
de S comme suit h = 0.2,0.4,0.8 et1.6. Letauxde Soit Dg(a) le sous-ensemble de paires
transfertr, varie dans l'intervallg0, 0.3] avec un pas (u, (z,,z)) € V(G) \ L(G) x E(S) tel que u
de0.03 (soit 11 valeurs) et en imposant = 0.3 —r.. est une duplication localisee sufz,,z) selon
Pour chacune de ces 44 combinaisons de parameires Soit Ts(a) le sous-ensemble de triplets
et les 10 arbres d’especes, 20 arbres de génes on{@ig, u), (x,,z), (y,,y)) € E(G) x E(S)? tel

générés pour un total de 8 800. que (up,u) est transféré etr,, z) (resp. (yp,,y)) est
le donneur (resp. receveur). Pour une réconciliation la
3.3 Analysesetr ésultats plus parcimonieusep, la précision avec laquelle elle

retrouve les événemeni3 et T de la réconciliation
Pour chaque jeu de données, nous avons utilisé
comme colt d'un événemefTL linverse du taux
moyen de ce type d’événement au long du proces-;:
sus de simulation (par exemplé,est fixé al/0.18 §§
pourds;). Pour chaque couple d’arbréset S, nous 2

avons calculé une réconciliation parmi les plus parci-o.es 18
monieuses, nommeés,, grace a I'Algorithmel. ST N

Il faut noter qu’une réconciliation réellar con-

over cost
coocooo

(b)

tient souvent des événements qui n‘ont laissé aucyie 5 | e surcoit relatif dev;, en terme de codit de parci-
trace, il est donc impossible a une approche de par@bnie par rapport & une réconciliation parmi les plusiparc
monie de les retrouver. Par exemple, les duplicatiomgnieuses, en faisant varier les taux de duplication estran
immédiatement suivies par une ou plusieurs pertesfeu et la hauteur de I'arbre, i.e., () et (b)dsz. Les
evenement§L consécutifs. Afin de comparef, avec valeurs élevées montrentles cas ou il est inadéqutlisién

le vrai scénario evolutitvz, nous avons éliming del@ Parcimonie.

celui-ci ces événements dits fantdomes et défini une
nouvelle réconciliation notée’;.
Nous avons d'abord étudié les conditions dansg
lesquelles la parcimonie peut correctement estimer les
événement®TL en comparant les colts dg eta/, :
quand ils different de fagon importante, la parcimonie
n’est plus une approche souhaitable. Le surco(t relatif
de o, par rapport a une réconciliation la plus parci-
monieuse est défini ainsi : o

ooocoo
SRS

)

Cout(a'y) — Cout(ap)
Cout(ap)

Surcout(ay, ap) =

Il faut noter qUE_CO“t(O‘IR) _:CO“t,(O‘P) nimplique g4 6 Erude des conditions dans lesquelles la parcimonie
pasap = o, puisque plusieurs réconciliations plugetrouve préecisement les évéenemen L. Ratios de faux
parcimonieuses peuvent exister. La Figmontre négatifs (a-b) et faux positifs (c-d) pour les événenizen
'ampleur du surco(t selon les tautx et et la hau- faisant variers, . et la hauteur de I'arbre, pouds; (a-c)
teur de l'arbre. On remarque que le surco(t reste teéds: (b-d).
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_ [Es(ap) — Es(af)|
[Es(ap)|

_ [Es(of) — Es(ap)|
[Es(c/g)|

FPg(oy, ap)

FNg(o/g, ap)

Les Fig.6 et 7 montrent I'evolution de ces ratiosRéférences
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