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Résune Phylogenetic methods are used to infer the evolutionarphiof species. In
the Tree of Life framework, heterogeneous character dath\ary large species sets
are considered. Supertree methods have been developpedltwith such a situation.
These methods combine source topologies, inferred fromratepcharacter sets, into
a larger, so-called supertree. One of the main challengesbyesupertree methods is
the handling of topological conflicts arising among sounees. Some methods resolve
these conflicts based orvating approach : they rely on various criteria to decide which
particular resolution, among conflicting ones, is to be kiepthe supertree. Other me-
thods follow aveto approach, proposing supertrees that do not favor any rea&niu
among several conflicting ones. Compared to voting methbedg,usually propose less
resolved trees but avoid the problematic, implicit weightof non-independent infor-
mation contained in source trees. This article points ouhealesirable mathematical
properties ofveto supertrees calledhductionand non-contradiction|It also describes
PhySIC(Phylogenetic Signal with Induction and non-Contradin)ioan effective super-
tree method outputting supertrees that verify these pt@®rThe method is available
as aweb service atww. | i rom fr/ ~vberry/ TOL/ physi c. cgi . The relevance
of PhySICis illustrated on a biological case study on primates whetie compared to
MRP, the most widely used voting method.

Keywords: Tree of Life, Supertree, Mathematical properties, IndugtiCompatibility,
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1 Introduction

1.1 Reconstruire des superarbres

L'évolution des organismes est communément décritedpararbres phylogénétiques, dont les
feuilles sont des espéces et les nceuds leurs ancétresucannypothétiques. Les phylogénies sont
incontournables en biologie, et d’autant plus riches earinfitions qu’elles incorporent un grand
nombre d’especes. Elles nous renseignent ainsi sur larsgsitjue, la génomique, et les profils de di-
versification des especes. (e.g., [9]). La reconstruatmnes Arbres du Vivant se fonde actuellement
sur deux approches essentielles : les supermatrices etdesasbres. Dans I'approche par superma-
trice de caracteres, les lots de données initiaux — panpbeeles alignements de genes ou de protéines
— sont concaténés, afin d’accumuler un maximum d’infoiongphylogénétique potentielle. L'arbre
synthétique découle alors directement d’'un critergptifoisation appliqué a cette supermatrice, par



exemple le maximum de parcimonie ou de vraisemblance [L0ZEpendant, le chevauchement des
especes au sein des lots de données sources est partial e g&nes ont été séquencés pour de
nombreux taxons, et réciproquement, peu de taxons ontarge touverture génomique — ce qui
nécessite la déclaration de données manquantes damselastrice. L'approche par superarbre est
quant a elle indirecte, et permet d'éviter la manipulatde données manquantes. Pour cela, ce ne
sont pas les caracteres originaux qui sont directemeligésti mais les phylogénies sources qui en
résultent. Ces derniéres sont assemblées en un sugeraspectant autant que possible leurs topo-
logies [4]. Cette approche est notamment privilegiéedae les données initiales sont hétérogenes,
par exemple dans le cas de caracteres sources d'originghologique et moléculaire, nucléotidique
et protéigue, ou encore représentant la présence-@bsbeiéments transposables et d’événements
génomigues rares. Notons qu’une approche intermédiaire les supermatrices de caracteres et les
superarbres consiste a convertir les caracteres iRigaunatrices de distances. Ces dernieres peuvent
alors étre déformées puis associées en une superendgridistances, ensuite analysée par des algo-
rithmes classiques de distances, avec ou sans méthodengéetion de distances manquantes [7,16].

1.2 Trois approches pour grer les conflits topologiques

Depuis la publication originale du superarbre des Primgi@§ les superarbres sont devenus
de plus en plus populaires, a tel point qu’'un livre enti@mtide leur étre consacré [4]. L'une des
difficultés inhérente aux méthodes de superarbresiagisation d’arbres sources incongruents, c’est-
a-dire en désaccord sur la position phylogénétiqueetiain taxons ou clades. Selon leur maniére de
gérer ces topologies conflictuelles, les méthodes deatipes se divisent dris grands types. Dans
le premier, les topologies sources incongruentes ne ssragsemblées. Dans les deux autres types,
les topologies sources sont toujours assemblées — quedajukeur degré de congruence —, mais
selon des philosophies distinctes. Les incongruencestisoi@es par une procédure detedans le
deuxiéme type, tandis qu’elles sont gérées par uneedwe’ devetodans le troisieme.

Les approches pionniéres de superarbres telles quebB[1] et le consensus strict [13] sont
classées dans la premiere famille. Bien que constituaatatape importante de I'histoire des su-
perarbres, Bininda-Emonds les désigne comme étdnin”usage limié. En effet la plupart des
sysématiciens le savent, les phytges sont gréralement en conflit les unes avec les adtfds
p. 4]. D’éventuelles incongruences peuvent effectivengemerger lorsque le signal phylogénétique
differe d’un jeu de données initial a I'autre. Par exeeppbrsque les arbres sources sont des arbres de
genes, le signal phylogénétique principal peut étoaiié par les @évéenements de transfert horizontal,
mais aussi d’hybridation, ou de duplication-perte de géne

Dans la deuxieme famille de méthodes, ditevote une décision est prise en faveur de I'une
ou l'autre des alternatives possibles concernant la pasitiun (groupe de) taxon(s). Cette décision
est prise sur la base d'un critére d'optimisation qui vafiegne méthode a I'autre. Ces méthodes
sont supposéeasgsoudreles conflits [27]. Une telle stratégie est adaptée auddsidont I'objectif
est d'extraire le signal phylogénétique congruent deind’arbres sources contenant des clades de
solidité variable. Pour cela, il est raisonnable de "faioger” les topologies sources, et ainsi d’élire
les clades candidats les plus soutenus. Dans ce conteierdche la plus répandue est celle par
Représentation Matricielle avec Parcimonie (MRP) [2], fous les noeuds de chacune des topolo-
gies sources sont codés en caracteres binaires. Ce goelaget d’obtenir une matrice de caracteres
binaires sur laquelle un critere de parcimonie est applifin d’obtenir un superarbre. Les conflits
potentiels d’information qui apparaissent au sein demélits de la matrice vont donc &tre résolus
au sens du maximum de parcimonie. Cette vision globale dusdmpies sources permet a MRP
de générer de nouveaux clades — collectivement induitéepaarbres d’entrée sans cependant étre
présents dans chacun d’eux pris individuellement — mah&a cela tout I'intérét des superarbres.



Malheureusement, MRP peut aussi proposer de nouveauxsdagilsont contredits par un ou plu-
sieurs arbres sources [5, Fig. 3].

Dans la troisieme famille de méthodes de superarbraesdditetq le message phylogénétique de
chaque arbre source est respecté. Ainsi, un clade estirgdées le superarbre si et seulement si les to-
pologies sources sont unanimement en accord avec sa peesersuperarbre ne peut donc posséder
de clade auquel un des arbres sources pourrait s’opposercete raison, de telles méthodes pro-
posent des multifurcations au sein du superarbre [6] oudtiesoustraient les taxons problématiques
[3]. Dans la terminologie de [27], ces méthodestirent les conflits. La principale application des
méthodes de superarbres de tygtoest de construire I'Arbre de la Vie. Atteindre cet objecéf r
quiert de partir de phylogénies sources bien établiegggedragmentaires, pour obtenir des super-
arbres toujours plus grands, a la fois taxonomiquememéseptatifs et fortement soutenus. Cepen-
dant, tous les arbres sources étant supposés égaleatdasfile superarbre reconstruit ne doit pas
favoriser une topologie initiale au détriment d’'une auRkisieurs méthodes de superarbres suivant
cette approche paretoont été recemment proposées. Toutes s'inspirent dghatés de consen-
sus qui operent sur des arbres possédant des feuillesqiges : consensus strict [13], consensus
semi-strict [11], et sous-arbre d’accord maximum [3].

1.3 Des proprités pertinentes pour la reconstruction de I'Arbre de la Vie

Steel et al. ont énoncé une liste de propriétés simplestgute méthode d'inference de super-
arbres devrait vérifier [25]. De maniere surprenante niéshodes se basant sur des arbres sources
non enracinés ne peuvent vérifier simultanément towspmopriétés. Cependant, cette limitation ne
s’applique pas au cas d’arbres sources enracgiés (néthode MinCut [23]).

Le présent article s'inscrit dans le cadre des méthodssplerarbres enracinés de tygta Dans
ce contexte, on souhaite que les méthodes de superamitest éesrésolutions arbitraires Ceci
suggere deux propriétés. Le superarbre inferré nepdsifavoriser une résolution plutdt qu’une autre
lorsque plusieurs possibilités contradictoires existarest la propriété daon-contradiction(c’est-
a-dire de compatibilité). De plus, chaque informatiopdiogiqgue de ce superarbre doit étre induite,
i.e.forcée, par un ou plusieurs arbres sources : c'est la @i@pdinduction Des propriétés souhai-
tables des superarbres ont été énoncées par GolobBfil¢il1] en utilisant ledriplets enracires
(voir Sect. 2.1). Nous montrons ici que les propriétés déoloff et Pol sont tantdt trop restrictives,
tantot trop permissives. Plus recemment, Griinewald g4 ont fourni une autre caractérisation de
propriétés de superarbres, en liaison avec I'absencasiede décision arbitraire en regard des arbres
sources. Malheureusement, il ne semble pas y avoir d'&éhgoe évident pour vérifier ces propriétés.
Sur la base de divers exemples, on peut montrer que les detlie superarbres impliquant woie
—comme MRP et MinCut — ne respectent manifestement pas cpsgiés [11].

Nous utilisons ici une caractérisation approfondie desppetés denon-contradiction PC, et
d’induction PI, recemment proposée [21]. Cette formalisation pedaelécider en temps polynomial
si un superarbre vérifie Pl et PC. Nous proposons ici un glfgne nommé&hySIG- "PHYlogenetic
Signal with Induction and non-Contradiction* qui reconstruit toujours un superarbre satisfaisant
les propriétés Pl et PC. La complexite @n*) de cet algorithme laisse présager des temps de calcul
meilleurs que ceux obtenus par les méthodes degpeexistantes. Enfin, nous montrons l'intérét
pratique déPhySICsur un cas d’'étude biologique bien connu, la reconstmatiosuperarbre des Pri-
mates initiee par [20]. Nous utilisons ici des caract&@sces empruntés a deux genes nucléaires et
a des élements génomiques transposables, et nousocm®aine les méthod&hySIC(vetg et MRP
(vote peuvent conduire a des superarbres de résolution gloteait comparable, mais localement
differents en faveur dBhySIC



2 Formalisation de propriétés souhaitables pour la construction de superarbres

Dans ce travail, nous nous placons dans le cadre de la gotistr d’Arbres de la Vie. Dans ce
contexte, les arbres sources sont composés de clades fibksi demande-t-on que les méthodes
aient la propriété de ne pas contredire les clades so(pogwriete de non-contradictionnotée PC)
et que tout clade du superarbre proposé soit présent ot ipar les arbres sourcepropiete d'in-
duction notée PI). Cette section introduit le vocabulaire et lestions nécessaires pour définir de
maniére formelle PC et PIl. Des exemples simples illus@essi la pertinence de ces deux propriétés
et de les comparer avec des propriétés proposées daosiaxte similaire.

2.1 Definitions et notations

Pour un arbre enraciné ayant trois feuille$, ¢, il n’existe que trois topologies binaires possibles
appelées triplets (enracinés) et notékg, resp.ac|b, resp.bcja en fonction du groupe de feuilles le
plus interne ¢b, resp.ac, respbe). Une topologie alternative est I'arbre étoile, i.e. beg topologi-
guement non informatif constitué d’'un seul noeud interineatiement relié aux trois feuilles.

Etant donné un triplet, on notet n'importe lequel des deux autres triplets ayant les mémes
feuilles. Un arbrel” de plus de trois feuilles peut étre représenté par l'tde des triplets homéo-
morphiques aux sous-arbres @econtenant trois feuilles [24]. Cette représentation agidment
utilisée dans le contexte des superarbres. Dans la saitegmble de triplets équivalenffasera noté
tr(T). Cette notation se généralise a un ensemble d’afbreg(7) = Uy, o7 tr(1;). Notons qu'il
est possible que-(7) contienne a la foig et?.

Définition 1 (Représentation et compatibili€) Etant doni@ R un ensemble de triplets, un arbre
représent&® ssiR C tr(T). Un ensemble de triple® estcompatiblessi il existe au moins un arbre
qui le repésente.

Définition 2 (Induction - cas compatible) SoitR un ensemble compatible de triplets. On dit ie
induit le triplet ¢ (R + t) ssiR U t est incompatible. Une&inition alternative deéR + ¢ consistea
dire quet doit étre pesent (i.et C tr(7)) dans chaque arbré’ qui repréesenteR [14].

Définition 3 (Fermeture) SoitR un ensemble de triplets, farmeture (closurepe R, notecl(R),
est cefinie de la mardre suivante cl(R) = {ab|c tel queR + ab|c}.

La définition 2 peut étre généralisée au cas ou I'efiderde triplets n'est pas forcément compatible.

Définition 4 (Induction - cas genéral) Soit R un ensemble de triplets etun triplet. On dit quer
induit ¢ (R I t) ssidR’ C R tel queR’ est compatible eR’ - t. L'ensemble des triplets induit par
R sera noé ind(R ). Notons que lorsqu® est compatiblegl(R) = ind(R).

Définition 5 (Identification d’'un arbre) Soit’R un ensemble compatible de triplets. On dit qie
identifie un arbreT" ssicl(R) = tr(T). Il est clair qu’'un ensemble incompatible n’identifie donc
aucun arbre. Notons que & est un ensemble compatible de triplets alors il y a au moinarore
qui représenteR, mais cela n’est pas suffisant pour assurer @guéentifieun arbre particulier.



2.2 Propriétés de non-contradiction et d’induction

Dans le cas o identifie un arbrel’, T est un superarbre idéal pour représefiteEn pratique
il est déja exceptionnel que la collection d’arbres sesff soit compatible [4, p4]; or, méme dans
de tels cas, elle n’identifie pas nécessairement un arbtieyger. Dans le cas général ot(7) n’est
pas forcément compatible, il est cependant possible gsows-ensembl®& » detr(7) identifie un
arbreT'. Dans ce cas, chaque information phylogénétique ptéstansI’ est présente, directement
ou de maniére induite, dafs. Ceci fait deT’ un bon candidat pour représenter Neanmoins, pour
queT soit un superarbre valable, dans le contexte de projetspduAybre de la Vie, il est également
souhaitable que ses triplets ne contredisent pas d’avipé=ts detr(7) sur les mémes ensembles de
feuilles. Sitel est le cag, représente alors un sous-ensemble consensuel d’informeadbpologiques
présentes dans les arbres sources, tandis que les infammabnflictuelles d& ne sont pas résolues
dansT (soit du fait de multifurcations daris soit du fait de I'absence de certains taxons).

Définition 6 (Rt) Soit T un arbre, et7 un ensemble d'arbres. Orétinie Rt (7) = {ablc €
tr(7) tel que{ablc, ac|b, bela} N tr(T) # 0}. En labsence d’ambigté sur7 on notera simple-
mentRr.

Notons qu'il est possible que (7)) soit incompatible. C’est notamment le cas desfjuentient un
triplet qui est résolu differemment dans deux arbreg dé 'aide de ces notations, il est maintenant
possible de définir de maniére formelle les proprieésquées ci-dessus.

Définition 7 Soit7 un ensemble d’arbres &t un superarbre, on dit que :
— T vérifie PTI pour7 ssiVt € tr(T), Rr - t.
— T veérifie PC pour7 ssivt € tr(T), Ry - t.

Pl et PC sont des propriétés pertinentes dans le sengswudun arbrél” vérifie a la fois Pl et PC,
cela garantit qu&  représente une partie ¢e(7') qui correspond exactement a un arbre.

Proposition 1 Soit7 un ensemble d’arbres, &tun superarbreR identifieT” (ie cl(R1) = tr(T))
ssiT verifie Pl et PC poufT .

La preuve de cette proposition ainsi que celles des awmegtats théoriques de cet article peuvent
étre trouvées dans le rapport de recherche [28].

Définition 8 (Contradiction directe) Un arbre T' contredit directementin ensemble de tripletR
ssidt € tr(T) tel quet € R. En particulier, pour un ensemble d’arbres sourcEssi T contredit
directementR = tr(7), alors on dit quel’contredit7 .

Lemme 1 ([21]) SiT est un arbre qui ne contredit pas directem@ntalors T vérifie les trois pro-
priétés suivantes :
1L.Rr Ctr(T); 2. Rt est compatible ; 3. PC.

2.3 Liens avec d'autres propretés souhaitables des superarbres

Des propriétés similaires a Pl et PC sont décrites dihgd.519] : "le superarbre doit représenter
ablc si ce triplet est présent dans un arbre source — ou induitiparcombinaison d’arbres sources
— et si les tripletsic|b et bc|a sont absents de tous les arbres sources et ne sont pas paluitee



combinaison d’arbres sources”. Ces propriétés, dorttingnce est soulignée par [14], peuvent étre
décrites dans notre formalisme comme suit :

—PI':VteT tr(T)Ft — PC' .Vt € T, tr(T)it.

Du fait quetr(7T") C 7, il est clair que PC= PC et Pl= PI'. Il est donc naturel de se demander
quelle version de ces propriétés est la plus adaptée quualifier un superarbre. Les exemple ci-
dessous montre un cas ou PC’ est trop restrictif (Fig. Dnetutre ou PI’ est trop laxiste (Fig. 2). Ces
exemples illustrent le fait que PI' et PC’ ne sont pas foregtraussi pertinentes qu’elles le semblent
au premier abord. En revanche, Pl et PC ont le comportemenirggé sur ces deux exemples. Quant
a savoir s'il existe des propriétés encore plus diserantes que Pl et PC, la question reste ouverte.

T T2 T T T, T
e d d X X
d b e c - c a .4 —c¢
% : % p ey T i :

a a a b — a
FiG.1. Un ensemble d’arbres sourc§®;, 7>} et Fic.2. Un exemple ou la présence de contra-
un superarbrel’ pouvant étre proposé par une diction entre les arbres sources|¢ dansT; et
méthode de typeeta Ce superarbre exclut le seul be|a dansTy) conduit & inférer un clade arbitraire
taxon problématiquee]. T vérifie Pl et PC, mais (z en dehors du cladé¢a,b, c}) dans le super-
pas PC’ (aelb,acle} F ac|b). Cet exemple se arbre potentiell’. PourtantT” vérifie PI' et PC'.
généralise au cas plus frequent ouslgpearbre En revanche ne vérifie pas Pl qui détecte ce
contient plus de taxons que chacun des arbres probleme.

sources.

Il n'existe, a notre connaissance, aucun algorithme dapdé déterminer si PI' et PC’ sont
vérifiees par un arbre donné. En revanche, il est posdibldéterminer si un superarkifévérifie
PC et Pl en utilisant les algorithmes polynomiaux décrassi[21].

3 PhySIC : un algorithme construisant un superarbre qui vérifie Pl et PC

Les méthodes de superarbres qui suivent une approchetelproduisent rarement un arbre qui
satisfait PC et Pl (cela est montré par exemple dans [51Fmpur MRP et [11, Fig. 4] pour MinCut).
Malheureusement, comme la plupart des méthodes de shperare sont pas initialement congues
pour produire un arbre vérifiant PC et PI, cette approché penduire a écraser la majorité des
arétes gu’'elles proposent, menant au bout du compte aperabre trés peu résolu. Une approche
alternative, a priori plus prometteuse, consiste donmpagser une méthode qui construae initio
un superarbre vérifiant PC et PI a partir des arbres saubaess cette section nous décrivons un tel
algorithme, nomm&hySIG obtenu sur la base de 'algorithniguild po présenté dans [21].

SoitT" un arbre,L(T") dénote I'ensemble des feuilles @g et soitR un ensemble de triplets (ou
plus généralement d'arbres), on ndt€R ) = (J,.x L(t). Le Graphe de AhgourR est le graphe
ayantL(R) comme sommets et une aréte entre deux sommets ssi il existe un tripletzb|c €
R. On noteCC(G) I'ensemble des composantes connexes d’un gréapkeév(C;) 'ensemble des
sommets d’'une composante connéxede G. La restriction deR aux sommets d€’; estR |[v(C;) =
{ab[c € R tel que{a,b,c} C ’U(C’i)}. Nous rappelons ci-dessous l'algorithiBeyild pc de [21].

L'arbre T' renvoyé paBuildpc ne peut pas contenir de contradiction directe avec I'ense®b
sur lequel il est appliqué. En effet les triplets|c présents dang' sont créés a la ligné lorsque



Al gorithme Buildpc (R)
siT est composd’une seule feuillalors renvoyer cet arbre-feuille
sinon
pour chaqueC; € Cp¢ faire T; «— Buildpc(R|C;)
1 L Renvoyer I'arbre composé d'un noeud racine conne@g &, ..., Ticc(a)|

a,b sont dans une méme composante conrgxet c et dans une autre composante, $0jt Si R
contenaitac|b ou be|a, alorsC; et C; ne seraient pas des composantes connexes disjointe& (car
contiendrait alors a cette étape une aféte:) ou (b, ¢)). Buildpc garantit donc d’obtenir un arbre
satisfaisant PC (lem. 1). Cependant, il produit génératet des arbres trés peu résolus : lorsGuee
contient gu’une seule composante (en raison de conflitsiawdeéR surv(G)), une multifurcation
non-informative sur les taxons concernés est renvoyaasles cas extrémes, un tel conflit intervient
des la premiere étape de I'algorithme qui renvoie aloranbre étoile.

Les conflits les plus simples entre triplets®esont ceux concernant un tripletel quet, t € R.
De tels triplets ne pourront jamais étre présents danshra sérifiant PC. Les enlever de I'ensemble
de triplets utilisés pour construire I'arbre peut donc aerea plus de résolution. Si I'on nofe.,
I'ensemble des triplets t.¢,¢ € R on peut donc se demander s'il n’est pas pertinent de caeside
I'arbre obtenu paBuildpc SUrR’ = R — R.q. Larbre T’ ainsi obtenu est généralement beaucoup
plus résolu quel’. Cependant, s'il vérifie PC par rapport/R, rien ne garantit qu'il vérifie cette
propriété par rapport . Il faut pour cela qu'il ne résolve aucun des triplets®lg;. Une solution
pour s’en assurer est d’écraser chaque aréfE dgi résout un des triplets d@.,. On obtient ainsi
un arbreTpc qui est toujours au moins aussi résolu ¢uenais qui contient potentiellement plus
d'arétes que lui, puisque la présence d'une contradidiioecte a la racine d'un clade n’empéche
plus d’'obtenir de la résolution sur des sous-ensemblesadie c

Ces remarques nous conduisent a proposer I'algorithings I C' p comme raffinement dBuildpc.
Etant donné un (sous)-arb¥é on noteSous Arb(T') 'ensemble des sous-arbres complets connectés
alaracine d€".

Al gorithme PhySICpc (R)
si L(R) est compos d’une seule feuillalors renvoyer cet arbre-feuille
SoitG le graphe de Aho pouR
si |CC(G)| > 1 alors Cpc «+— CC(G) sinon

SoitR.q 'ensemble des tripletst.q.¢,t € R

R «— R —Rea

SoitG’ le graphe de Aho pouR’

1 si G’ est connexalors Cpc «— v(G) sinon

Cpc — CC(G@")
2 répéter
3 pour chaqueab|c € R4 faire
4 sia,b e C; etc € C; (avecC;, C; € Cpc eti # j) alors
5 ConstruireGG’; le graphe de Aho pouR’|v(C;)

si G, est connexalors Cpc «— (Cpc — {Ci}) Uv(Ch)

6 sinon Cpc < (Cpc — {C;}) UCC(GE)

jusqu’a ce queCpc ne change plus

paur chaqueC; € Cp¢ faire

Renvoyer I'arbre composé d'un noeud racine connectBe &, ..., Ticc(a)|

~



L'ensembleCpo contient les clades potentiels de l'arlife~ construit parPhySICpc. Dans
le cas ouG contient plusieurs composantes connexes, chacune conespun clade définitif de
Tpc. Alternativement(G est connexe et on sait qu'il existe des conflits. Si ces cerdtint dus a des
contradictions directes (i.e. dafi.;), alorsG’, le graphe de Aho suR — R4 est non-connexe et
on obtient de nouveaux clades potentiels (& I'inverse dgueeferaitBuildpc(R)). Si l'un de ces
clades résout des triplets @&, (ligne 4), il ne peut étre conservé sans que PC soit invalidéesDan
ce cas, il est donc partitionné en plusieurs sous-ensengpiiele remplacent darg¢ (ligne 6), ce
qui correspond a I'ecrasement d’une aréte dans I'afbuéldpc(R'), ici implicitement parcouru.
Enfin, dans le cas oG” est connexe, cela signifie que le conflit topologique ne sidipas a une
contradiction directe, auquel c&ySICpc renvoie une multifourche.

Théoreme 1 Etant don@ un ensemble de triplef® surn feuilles, PhySICpc renvoie un arbrel’
qui \erifie PC pourR. La complexié de cet algorithme est eén(n?).

L'algorithme PhyST1Cp; (voir pseudo-code) permet de transformer si néces3airepour qu'il
vérifie aussi Pl. La difference entre cet algorithme elgbsithme Buildp; de [21] est du méme
ordre que la difference enttBhySICpc et Buildpc expliquée plus haut. Par hypothése, I'arbre
Tpc transmis aPhySICp; vérifie PC. Lalgorithme renvoie un arbfE obtenu par écrasement
d’arétes dand’pc, autrement dit tel quer(7') C ¢r(Tpc). Ceci montre quép; Vérifie toujours
PC. Ainsi, I'algorithmeC'heckp; (appelé paiPhyS1Cpr) renverra toujours un arbre. Par ailleurs, si
I'on remplace la ligne€ de Checkpy parrenvoyer ’’erreur triplet non-induit’’ On retrouve
I'algorithme Identifiesde [8]. Etant donné un ensemble de triptRtsldentifies(R ) renvoie I'arbrel’
identifié parR ou une erreur sI" n’identifie aucun arbre [8, Thm. 3.1.1]. Ce qui assure queduin
appel deCheckpy (T, R) aucune arréte d€ n’est écrasée ssi I'ensemie identifie I'arbreT". Or,
I'arbre Tp; renvoyé patPhySICpr est tel que le dernier appel@heckpr ne I'a pas modifié (aucun
écrasement d'aréte). Cet arlifp; est donc identifié paRr,,, autrement dit, il vérifie Pl et PC (par
la Prop. 1).

Al gorithme PhySICp; (T) Al gorithme Checkpr (T, R)
Tpr T si T est compos d’une seule feuillalors renvoyerT
répéter SoitG le graphe de Aho pouR
| Tpr < Checkpr (Tp1,Rry,) si|CC(G)| = 1 alors renvoyer "erreurR incompatible”
jusqu’ace quel’pr ne change plus 1 répéter
RenvoyerTp; pour chaqueT; € SousArb(T) faire

SoitG; le graphe de Aho pouR | L(T;)

pour chaqueT; € SousArb(T) t.q.T; # T; faire
ConstruireG;; depuisG; et
RI(L(T;) U L(T}))
si G;; n'est pas connexalors

2 L Ecraser 'aréte entre la racine @eet T;

. jusqu’a ce que aucune &te deT’ ne soit pluscrage
Al gorithme PhySIC (7) pour chaqueT; € SousArb(T) faire

Tpc < PhySICpc (ir(T)) | T/ « Checkps (T;, R|L(T;))

RenvoyerPhySICpr (Tro, Rr,) Renvoyer 'arbre obtenu en attachdift 7, ..., T/ @
une méme nouvelle racine

Théoreme 2 Etant don@ R un ensemble compatible de triplets et un arbrgérifiant PC pourR,
PhySICp; renvoie en temp®(n*) un arbreT ayantL(R) comme ensemble de feuilles étifiant
PC et Pl

L'algorithme PhySIC(voir pseudo-code) construit un superarbre pour une dmled’arbres
sources’/, en enchainant simplement les algorithni®g;S1Cpc et PhySICp;.



Théoreme 3 Etant don@ une collectionZ de k arbres sources sun feuilles, PhySICrenvoie en
O(n*) un arbre ayantZ(7') comme ensemble de feuilles étifiant PC et PI.

4 Un cas détude biologigue : le superarbre des Primates

4.1 Inféerence des arbres sources partir de génes nuckaires et delements SINE

Notre méthode est ici appliquée au cas d'étude embigoetoncernant la reconstruction du su-
perarbre des Primates. Pour cela, nous avons utiliséarioiss sources issus de données hétérogenes.
Deux d’entre eux ont été inférés a partir d’alignensestd séquences d'IRBP (gene codant la protéine
de liaison au rétinol de la matrice interphotorécepjriee d’ADRA2B (gene du récepteux2b-
adrénergique) [19,18]. La souridM(s Rongeurs) et le lapinQryctolagus Lagomorphes) consti-
tuent le groupe externe. Le représentant des hominofasADRAZ2B est le chimpanzéan), dont
la sequence est issue de la base de données génomiqu&VvBNSww. ensenbl . or g : Pan
troglodytes accession ENSPTRGO00000012224). Les phylogénies polrAMB et IRBP ont été
établies en maximum de vraisemblance par PHYML [15], werd.4.4, sous un modele d’évolution
des séquences GTR#I. La solidité des nceuds a été mesurée par le mémeidhgsuite a 100
réplications de bootstrap. Le troisieme arbre sourdé ad@lecté pour les Strepsirrhiniense( lemurs
et galagos) a partir des caracteres de présence-aldbéfmaents transposables de type SINGHOrt
Interspersed Nuclear Elemefi)tslans le génome des Primates [22, Fig. 2]. Les 61 carest@ono-
locus mis en évidence par ces auteurs ont été soumis anafgse de maximum de parcimonie. Pour
cela, le logiciel PAUP* [26] a été employé dans sa versibd0, et 100 réplications de bootstrap
ont été conduites a I'aide d’'une recherche heuristiquge aéarrangement de branches de type TBR,
chacune répétée 10 fois avec ordre aléatoire d’enlegdaxons.

Dans notre approche par superarbre, nous n'avons pris epteaque les clades suffisamment
fiables, comme attendu dans un contexte d’inference déi&Ade la Vie. Pour cela, chacune des
topologies sources est restreinte aux clades dont la vdkelnootstrap dépass®%, c'est-a-dire
présents dans I'arbre de consensus majoritaire de bayotddes superarbres de Primates ont alors
été reconstruits, en utilisant les méthodes MRPIegSIC La méthode MRP est appliquée sur la
représentation matricielle des 47 nceuds des trois arbreses. Les arbres les plus parcimonieux
sont ensuite obtenus par PAUP*, a I'aide d'une recherchedtejue avec réarrangement de branches
de type TBR, et 1000 répétitions d’'un ordre aléatoirstie des taxons. Le superarbre MRP résulte
du consensus strict des 864 arbres les plus parcimonieux.l@méthodéPhySIC nous fournissons
aussi le superarbre intermédiaire proposé parSICpc, ce qui permet de montrer I'apport de
chaque étapeRhySICpc et PhySICpr) de la nouvelle méthode.

4.2 \ote et veto : impact sur le superarbre des Primates

Les arbres sources reconstruits a partir des caractod&R&2B, IRBP, et SINE (Figure 3,
partie sugirieurd correspondent aux idées actuelles sur la phylogénidPdesates, au moins pour
les nceuds soutenus par I'analyse de bootstrap [12]. Legasbpes reconstruits en utilisant les
méthode$hySIC et MRP (Figure 3partie inferieure s’accordent sur le fait qu’une dichotomie fon-
damentale au sein des Primates sépare les Strepsirhiin@mangles noirs) des Haplorrhiniens (rec-
tangles clairs). Les Strepsirrhiniens se scindent en ifonses (loris et galagos) et en Leémuriformes
(Iemurs eDaubentoniq. Les Haplorrhiniens se divisent quant a eux en Tarsiisiftarsiers) et An-
thropoides. Ce dernier clade comporte a son tour les Rrénthu Nouveau Monde (Platyrrhiniens) et
ceux de I'’Ancien Monde (Catarrhiniens).
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FIG. 3. Moitié suggrieure: arbres de consensus majoritaire résultant de I'analgségotstrap des caractéres
d’ADRAZ2B et IRBP (en maximum de vraisemblance), et desnéliets SINE (en maximum de parcimonie).
Les pourcentages de bootstrap sont indiqués aux nceuds I&enceuds soutenus par des valeurs de bootstrap
d’au moins 50% ont été retenus dans ces topologies solBesLes deux especes darsiussontT. banca-
nus(b) et T. syrichta(s). Moitié inferieure: superarbres reconstruits a partir des trois topologiasces par les
méthode$hySICet MRP, ainsi que I'arbre intermédiaire proposé pan S1Cpc. Le cadre systématique des
Primates est fourni sur le superarlieySIC Les rectangles hachurés, blanc + hachurés, et noirguirdi res-
pectivement les Anthropoides (Catarrhiniens + Platyigms), les Haplorrhiniens, et les Strepsirrhiniens. Les
branches fines conduisent au groupe externe. Les taxonsaesatt traités de maniere différente par les trois
algorithmes, et illustrent plusieurs situations : (i) léxfes pointant vers I'homme et le chimpanzé soulignent
leur mauvais positionnement dans I'approche intermésliahy SICp¢ ; (ii) les lettres a-b-c-x correspondent
aux taxons qu&hySICpc agence de maniere arbitraid. (Fig. 2) ; et (iii) les boites en pointillés contiennent
les Platyrrhiniens pour lesquels MRP contredit la topa@agpurce IRBP. Notons quehySICrenvoie ici un
superarbre deux fois plus résolu que celui renvoyé pagéhadeBioBuildde [21], ce qui illustre la pertinence
des raffinements décrits dans la section 3.



Au sein des Catarrhiniens, le superarbyeyS1Cpc propose un regroupement hétérodoxe, ’lhomme
avec le gibbon Klylobate$ versus le chimpanzé avec les deux cercopithécoiGesc¢pithecuset
Macacg. Cette situation incorrecte provient d'un échantillaga taxonomique particulier entre les
arbres sources : I'hnomme et le chimpanzé ne sont pas siméuitent présents dans les topologies
sources, le premier se groupant avec le gibbon (IRBP) ettinskavec les cercopithécoides (ADRA2B).
Cette situation est détectée pahySICpy, la seconde étape de la méthdeleySIC ainsi que par
MRP. Ces deux méthodes ne proposent donc pas de cladeiagbidans le superarbre pour les 5
catarrhiniens (Fig. 3).

Parmi des Platyrrhiniens, le conflit topologique au seindlgenres ici échantillonnés est détecté
par PhySICpc, la premiere étape dehySIC Ce dernier propose donc une multifurcation dans
le superarbre, tandis que la résolutidtelesgroupe-frere dePithecia+ (Cebus+ Callithrix) est
proposée dans I'arbre MRP. Ceci refléte le vote de MRP esufaglu sous-clade de Platyrrhiniens
proposé par ADRA2B qui est incompatible avec I'informattopologiqueCebus+ Atelesproposée
par IRBP. Pour MRP, c’est ADRA2B qui I'emporte sur IRBP, slament en raison du degré de
résolution des deux topologies sources correspondatagsemiere comporte deux résolutions (i.e.,
deux nceuds) au sein des Platyrrhiniens contre une seuldgpgeronde. Nous retrouvons ici le biais
"taille de clade” auquel est sensible MRP, et qui implique trivote en faveur d'un noeud présent
dans une zone de conflit entre arbres sources aura d’autsdelpoids que ce noeud fera partie d'un
clade de taille importante [5]. La méthoBySICque nous proposons ici, fondée suwétq résiste
a ce conflit d'information des topologies sources (Fig. 3).

Enfin, au sein des Strepsirrhinielhgpilemurapparait dans le superarbre intermédi&ite)SICpc
comme groupe-frére de tous les Leémuriformes excBai@bentonia alors que cette information to-
pologique n’est pas présente dans le seul arbre sourc&JPIr lequelepilemurest échantillonné.
Ce résultat s'explique par le fait que la restriction dedpdiogie source IRBP aux taxons a-b-c-
x (Fig. 3) conduit a la situation décrite en Fig. 2. MRP m’pas sensible a ce probleme, et notre
méthodePhySICnon plus, grace a I'etapBhySICp;.

5 Conclusion et perspectives

Dans cet article nous proposons une nouvelle méthode éessbpes de typeetoayant de bonnes
propriétés mathématiques. Cette méthode, nomRi8&SIC("PHYlogenetic Signal with Induction
and non-Contradiction), renvoie un superarbre qui ne contient que des cladestgnplaii une partie
des topologies sources, et non-contredits par I'ensengbbes topologiehySICest un raffinement
de la méthodeBioBuild [21] qui permet d'obtenir des superarbres plus résolussuperarbre des
primates obtenu pd@hySICen temps polynomial comporte une résolution comparabkdii inferé
par MRP. Cet exemple illustre également la difference hitopophie entre les méthodes de types
voteetvetoen termes de clades proposés.

Afin de proposer un superarbre qui ne contredit aucune tgfokpurce, la version actuelle de
PhySICpropose des multifurcations aux endroits conflictuels elseove tous les taxons initiaux.
Dans le cas ou plusieurs taxons ont une position treshiar@dun arbre source a 'autre, une autre
approche est envisageable. Elle consiste a enlever légugsetaxons problématiques et a proposer
un arbre plus résolu sur 'ensemble des taxons conseB}ékgs développements futurs &daySIC
pour reconstruire I'Arbre de la Vie devront donc associesuppression de taxons a I'introduction de
multifurcations en vue de produire un superarbre aussinmdtif que possible.

La méthodePhySICest impléementée et disponible a I'adresgew. | i rnm fr/ ~vberry/
TCOL/ physi c. cgi .
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