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Abstract (Motivation) Tree reconciliation is an approach that explains the discrepancies between
two evolutionary trees by a number of events such as speciations, duplications, transfers and
losses. It has important applications in ecology, biogeography and genomics, for instance to
decipher relationships between homologous sequences. (Results) We provide a fast and exact
reconciliation algorithm according to a parsimony criterion that considers duplication, transfer
and loss events. We also present experimental results that give first insights on the conditions under
which parsimony is able to accurately infer evolutionary scenarios involving such events. Over
all, parsimony performs well under realistic cases, as wellas for relatively high duplication and
transfer rates. As expected, transfers are in general less accurately recovered than duplications.
Availability: www.lirmm.fr/phylariane/

Keywords reconciliation, gene and species trees, transfers, duplications, losses, parsimony.

Un algorithme de parcimonie efficace pour la r éconciliation d’arbres de
gènes/esp èces avec pertes, duplications et transferts

Résum é (Motivation) La ŕeconciliation d’arbres est une approche qui permet d’expliquer les diff́erences
entre deux arbreśevolutifs par le biais d’́ev́enements comme les spéciations, duplications, transferts et pertes
de g̀enes. Cette approche est appliquée enécologie, en bioǵeographie et en ǵenomique, par exemple pour
étudier les relations entre séquences homologues. (Résultats) Nous proposons un algorithme de réconciliation
efficace et exact, basé sur un crit̀ere de parcimonie et prenantà la fois en compte les duplications, les trans-
ferts et les pertes de gènes. Des ŕesultats exṕerimentaux montrent que la parcimonie fonctionne bien dansdes
conditions ŕealistes, mais aussi dans le cas de taux de duplication et de transfert relativement́elev́es. Sans
surprise, les transferts sont lesév́enements les plus difficilesà inférer correctement.

Mots-clefs réconciliation, arbres de gènes et d’espèces, transferts, duplications, pertes, parcimonie.

1 Introduction

L’histoire évolutive des organismes vivants est
généralement représentée par unarbre d’esp̀ecesdont
les nœuds internes représentent des événements de
spéciations [5,20]. L’histoire évolutive d’un ensem-
ble de séquences homologues dérivées d’une séquence
ancestrale commune (famille de g̀enes) est elle aussi
représentée par un arbre, on parle alors d’unarbre
de g̀enes. Contrairement à un arbre d’espèces, un
arbre de gènes résulte non seulement d’événement
de spéciations, mais aussi de transferts, de duplica-

tions et de pertes de matériel génétique. Certains
auteurs pensent que les transferts chez les procary-
otes (et à proximité de l’ancêtre commun) sont si
importants qu’unréseau de la vieest plus appro-
prié qu’une simple arborescence [6,7]. Des études
complémentaires semblent toutefois indiquer que les
transferts n’oblitèrent pas complètement le signal
évolutif de spéciation et qu’un arbre de la vie peut
encore être discerné malgré le bruit qu’ils engen-
drent [5,13,20]. Même si ce débat n’est pas en-
core clos, il a d’ores et déjà engendré des progrès
considérables. Par exemple, il est bien établi
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que la détection de transferts par approche phy-
logénétique est plus fiable que par comparaisons de
séquences [13,15,24]. L’approche phylogénétique la
plus populaire est laréconciliation d’arbreset se base
sur une comparaison détaillée d’un arbre de gènes
avec un arbre d’espèces référent. Ce dernier n’est pas
toujours connu mais peut être estimé de manière sat-
isfaisante par des analyses phylogénomiques sur des
séquences moléculaires de nombreux gènes ou des
caractéristiques de génomes complets [15].

Les méthodes de réconciliation permettent
d’expliquer les différences possibles entre un ar-
bre de gènes et un arbre d’espèces suite à des
événements de transfert, de duplication et de perte.
Une réconciliation d’arbres plonge l’arbre de gènes
dans l’arbre d’espèces, représenté par un ensem-
bles de tubes, et associe chaque nœud interne de
l’arbre de gènes à un événement évolutif particulier
(i.e. spéciation, duplication, transfert ou perte) [18].

Les approches pour réconcilier un arbre de gènesG
et un arbre d’espècesS se basent sur des modèles com-
binatoires [8,18,11,12,9] ou probabilistes [1,23]. Ces
derniers intègrent un plus grand nombre de paramètres
et offrent une meilleure représentation de l’évolution
génomique que les modèles combinatoires, mais sont
beaucoup plus exigeants en mémoire et temps de cal-
cul. C’est pourquoi seuls les modèles combinatoires
sont utilisables pour des études phylogénomiques,
considérant régulièrement plusieurs dizaines de mil-
liers de familles de gènes [19].

Cependant, au vue des avancées rapides des nou-
velles technologies de séquençage qui permettent
d’obtenir de nouveaux génomes complets (c.f. [2]) en
peu de temps, même les méthodes combinatoires sont
en voie de devenir trop lentes. Pour gérer les défis liés
à ce déluge de données, nous proposons un modèle
combinatoire de réconciliation qui considère tous les
événements cités ci-dessus (spéciation, duplication,
transfert et perte) et un algorithme de complexité beau-
coup plus faible que ceux actuellement proposés.

Formellement, nous considérons le problème
d’optimisation nomméRéconciliation la Plus Parci-
monieuse(ou MPR 1). Pour un arbre d’espècesS, un
arbre de gènesG et des coûts associés aux événements
de spéciation, de duplication, de transfert et de perte
(respectivement notésS, D, T, et L), il s’agit de
trouver une réconciliation de coût minimum. Le
coût d’une réconciliation est la somme des coûts des
événements induits par le plongement deG dansS.

Dès que l’on considère les transferts, le problème
MPR est NP-complet, même dans le cas où l’on doit

1 Cet acronyme est lié à l’intitulé anglophone du problème :
“Most Parsimonious Reconciliation”.
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Fig. 1 . Deux scénarios de réconciliation entre l’arbre de
gènesG (traits pleins) et l’arbre d’espècesS (tubes). Ces
scénarios induisent des pertes (feuilles marquées par le
symbole◦), des transferts (arêtes horizontales) et four-
nissent une version plus complète deG notéeGo. (En
haut) Un scénario temporellement consistant. (En bas) Un
scénario temporellement inconsistant : le transfert allant du
donneur au tempst3 vers le receveur au tempst1 implique
queu précèdew. Parallèlement, l’autre transfert implique
quet4 = t2, et donc quew précèdeu.

réconcilier un seul arbre de gènes binaire avec un ar-
bre d’espèces binaire [12,22]. Ceci est directement
lié au fait que les transferts induisent des contraintes
chronologiques entre les nœuds deS qui sont difficiles
à respecter. En effet, comme les transferts se passent
horizontalement entre deux espèces vivant au même
moment, ils imposent des contraintes temporelles en-
tre deux nœuds deS (où l’un n’est pas ancêtre de
l’autre) qui s’ajoutent aux contraintes initiales (un
nœud est nécessairement plus ancien que ses descen-
dants). Des inconsistances temporelles peuvent alors
apparaı̂tre dans toute réconciliation ayant plusieurs
transferts. En effet, ces transferts peuvent alors in-
duire des contraintes temporelles entre les nœuds de
S qui sont mutuellement incompatibles (cfFig. 1).

Plusieurs approches ont été proposées pour surmon-
ter la difficulté liée aux contraintes temporelles. Une
première solution [10,12] est de définir à l’avance (par
des moyens externes à la méthode de réconciliation)
les paires de branches deS entre lesquelles les trans-
ferts sont autorisés. De nouvelles branches horizon-
tales sont ajoutées pour connecter de telles paires de
branches et le graphe obtenu deS est appelégraphe
d’esp̀ecesS. La réconciliation plonge l’arbre de gènes
G non plus dansS mais dansS et une réconciliations
la plus parcimonieuse se calcule en tempsO(|S|3 ·
|G|). Cependant, calculer un graphe d’espèces in-
duisant une réconciliation la plus parcimonieuse est
un problème NP-complet [10]. Une approche plus
prometteuse est de considérer une variante réaliste du
problème MPR où l’arbre d’espècesS est daté. En
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effet, il est généralement possible de dater les nœuds
deS basé sur les séquences moléculaires et quelques
points de calibrations. Plusieurs auteurs ont donc
creusé cette piste qui, initialement proposée dans le
cadre d’études de coévolution [16,3,17], est désormais
reprise dans le contexte de la réconciliation d’arbre de
gènes/arbre d’espèces [9,22]. La datation des nœuds
deS permet d’assigner un intervalle de temps à chaque
branche. Il est alors possible d’assurer la consistance
individuelle de chaque transfert en vérifiant que la
branche ditedonneuseet celle ditereceveuseont des
intervalles de temps dont l’intersection est non-vide (le
transfert est dit temporellement et localement consis-
tant). La variante du problème MPR respectant cette
contrainte locale peut être résolue enO(max(|S| ·
|G|)3) par programmation dynamique [17]. Cepen-
dant, si deux transferts sont consistants de façon lo-
cale mais pas de façon conjointe (cfFig. 1), alors la
réconciliation n’est pas globablement consistante. De
telles inconsistances peuvent être corrigées a posteri-
ori en modifiant certains événementsT [16,17], mais
l’optimalité de la réconciliation obtenue n’est plus
garantie et l’approche proposée n’est qu’une heuris-
tique pour le MPR.

Une solution pour calculer une réconciliation glob-
alement consistante est de subdiviser la période cou-
verte parS en temps élémentaires, d’associer chacune
de ses branches à un de ces temps et de permettre un
transfert seulement entre un donneur et un receveur
d’un même temps élémentaire. Cette approche per-
met, dans le cas d’arbres binaires, d’obtenir des algo-
rithmes exacts pour résoudre le problème MPR. Les
algorithmes proposés par [14] et [9] utilisent tout
deux cette approche. Le premier a une complexité
théorique enO(|S|4 · |G|4) tandis que le second est
en O(|S|4 · k4 · |G|), où k est le nombre de nœuds
résultants de la subdivision deS (2). Ces complexités,
bien que polynomiales, restent élevées et impliquent
des temps de calcul importants.

Certains des algorithmes décrits ci-dessus
s’appuient sur un modèle combinatoire de
réconciliation issu de travaux se focalisant sur
les duplications et pour lesquels chaque nœud deG
estcoupĺe avec un seul nœud deS. Toutefois, un tel
couplage est insuffisant pour les transferts car il ne
peut explicitement indiquer à la fois le donneur et le
receveur d’un transfert immédiatement suivit d’une
perte. Cette difficulté a conduit certains auteurs à ne
considérer qu’une restriction du problème MPR qui
néglige le coût des pertes [12,14,22].

2 Selon ces auteurs, des modifications non-mentionnées dansle
papier permettent d’obtenir une version enO(|S|2 · k

2 · |G|),
mais dont la correction reste à montrer.

Étant donnés un arbre de gènesG et un ar-
bre d’espècesS daté, nous présentons dans cet
article un algorithme polynomial de réconciliation
basé sur un modèle combinatoire où les quatre
types d’événements évolutifs (DTLS) sont con-
sidérés3. Contrairement aux approches existantes,
notre algorithme gèrent correctement la combinai-
son d’événementsT +L. Notre modèle s’appuie sur
une subdivisionS′ de S similaire à celle introduite
par [9,14,22] et permet de résoudre le MPR enO(|S′| ·
|G|). Nous explorons ensuite la question fondamen-
tale suivante :La parcimonie est elle un critère perti-
nent pour identifier le v́eritable sćenarioévolutif d’une
famille de g̀enes?

2 Méthodes

2.1 Définitions et notations basiques

Soit T un arbre où les ensembles de nœuds et de
branches sont respectivement notésV (T ) et E(T ) et
seulement ses feuilles sont étiquetées.r(T ), L(T ) et
L(T ) dénotent respectivement sa racine, l’ensemble
de ses feuilles et l’ensemble des étiquettes de ses
feuilles. Nous allons adopter la convention que la
racine est au haut de l’arbre et ses feuilles dans le bas.

Une branche deT est dénotée(u, v) ∈ E(T ), oùu
est le père dev. Pour un nœudu deT , Tu dénote le
sous-arbre deT enraciné enu, up est son père,(up, u)
est la branche parent deu et T(up,u) dénote le sous-
arbre deT enraciné avec la branche(up, u). Un nœud
interne u de T a un ou deux fils, notés respective-
ment{u1} ou {u1, u2}. Il est important de souligner
qu’un arbreT est non-ordonné et les deux filsu1 et
u2 d’un nœud interneu de T sont interchangeables.
Autrement dit,u1 peut être arbitrairement sélectionné
comme l’unique fils deu qui respecte une contrainte
donnée. Pour deux nœudsu, u′ deT , u′ est dit unde-
scendant(resp. strict) deu siu est sur l’unique chemin
entreu′ et r(T ) (resp. etu 6= u′).

Un nœud interneu de T est ditartificiel lorsqu’il
a un seul fils. Lacontraction d’un nœud artificiel
signifie que ce nœud est enlevé de l’arbre et que les
deux branches adjacentes sont jointes. Un arbreT ′

est dit unesubdivisiond’un arbreT si la contraction
récursive de tous les nœuds artificiels deT ′ donneT .

Un arbre d’esp̀eces S est un arbre binaire tel que
chaque élément deL(S) représente une espèce exis-
tante et étiquette exactement une feuille deS (il y a
une bijection entreL(S) etL(S)). Un arbre de g̀enes
G est un arbre binaire. Dorénavant, nous considérons
un arbre d’espècesS et un arbre de gènesG tel que

3 L’algorithme présenté considère un coût de spéciation null,
mais il est facile de l’adapter pour un coût non null.
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L(G) ⊆ L(S) et L : L(G) → L(S) dénote la fonc-
tion qui couple chaque feuille deG à l’unique feuille
deS avec la même étiquette. Aussi, le terme arc réfère
à une branche deG et le terme branche est pourS.

Dans le reste de l’article, nous assumons que
de l’information temporelle est donnée pour l’arbre
d’espècesS (c’est-à-dire qu’une période de temps est
associée à chaque événement de spéciation) et que
l’arbre S est ultramétrique.

Une fonction d’étiquetage temporel pourS est notée
θS : V (S) → R et est telle que pour chaque feuille
x ∈ L(S), θS(x) = 0, et pour chaque paire de nœuds
x, x′ ∈ V (S), quex′ soit un descendant strict dex
implique θS(x′) < θS(x). Cet étiquetage temporel
est interprété de la façon suivante: chaque feuille de
S corresponds à une espèce contemporaine qui existe
au temps présentt = 0 et chaque nœud interne corre-
sponds à une espèce ancestrale qui a donné naissance
à deux lignées au temps passét > 0.
DÉFINITION 2.1. Soit un arbreT et un sous-ensemble
de feuilllesK ⊆ L(T ). L’arbre homéomorphiquede
T qui connecteK est not́eT |K et est le plus petit sous-
arbre induit deT tel queL(T |K) = K.

Nous introduisons ci-dessous le concept d’un
scénario d’évolution d’un gène débutant àr(S) et
évoluant dansS par des événementsDTLS. Un
tel scénario génère unarbre de g̀enes completnoté
Go, où l’ensemble de feuilles est formé de gènes
contemporains mais aussi de gènes perdus durant le
scénario (cfFig. 1et Fig. 2). Formellement,L(Go) =
LC(Go) ∪ LL(Go), où LC(Go) et LL(Go) sont dis-
joints et correspondent respectivement aux gènes con-
temporains (C) et perdus (L).
DÉFINITION 2.2. Soit un arbre de g̀enes observ́e G
et un arbre d’esp̀ecesS, avec sa fonction d’étiquetage
temporelθS . Un scénarioDTLS pour G le long deS
est not́e (Go,M, θo

G), où Go est l’arbre de g̀enes com-
plet, M : V (Go) → V (S) couple chaque nœudu de
Go à un nœud deS etθo

G : V (Go) → [0, θS(r(S))] as-
socie chaque noeudu deGo à uneétiquette temporelle
de S. Les év́enementsDTLS correspondants et as-
socíes aux nœudsu ∈ V (Go) sont d́efinis ci-dessous.

1. SiM(u) = x, M(u1) = x1 etM(u2) = x2, alors
u est unév́enementS.

2. SiM(u) = M(u1) etM(u) = M(u2), alorsu est
un év́enementD.

3. Si u est une feuille deGo qui n’est pas dansG,
alorsu est unév́enementL

4. SiM(u1) = M(u) = x, M(u2) = y et y n’est ni
un anĉetre, ni un descendant dex, alors u est un
év́enementT, (xp, x) et (yp, y) correspondant re-
spectivement aux branches donneuse et receveuse.

r(G)

a1 b1c1 d1

u w

r(Go)

a1 b1c1 d1

u

v1 v2

w

Fig. 2 . (À gauche) Un arbre de gènesG avec quatre feuilles
a1, b1, c1, et d1, appartenant respectivement aux espèces
contemporainesA, B, C et D (cf Fig. 1). (À droite) Un
arbre de gènes completGo.

Un sćenario DTLS est dit consistantsi et seule-
ment si les contraintes suivantes sont respectées.
Premìerement, l’arbre de g̀enes hoḿeomorphique
Go|LC(Go) estG. Deuxìemement, pour uńev́enement
T tel que d́ecrit ci-dessus (c’est-à-dire en (4))
[θS(x), θS(xp)]∩ [θS(y), θS(yp)] 6= ∅. Troisièmement,
pour chaque arc(up, u) ∈ E(Go), θo

G(up) > θo
G(u).

Le côut d’un tel sćenario est not́e
Coût(Go,M, θo

G) = dδ + tτ + lλ, où d, t, et l
dénotent respectivement le nombre d’év́enementsD,
T et L, etδ, τ etλ sont leurs côuts respectifs.

Le problème d’optimization considéré dans cet arti-
cle, nomméMPR, est defini ci-dessous :
Entr ées. Un arbre d’espècesS avec une fonction
d’étiquetage temporelθS : V (S) → R, un arbre
de gènes observéG, la fonction d’association entre
feuilles L : L(G) → L(S) et les trois coûtsδ, τ et
λ des événementsDTL.
Résultats.Un scénarioDTLS consistant(Go,M, θo

G)
pourG le long deS qui minimiseCoût(Go,M, θo

G).

2.2 Un mod èle de r éconciliation efficace

Pour obtenir un modèle efficace, l’arbre d’espèces
est subdivisé pour obtenir une discrétization du temps
et permettre de calculer une réconciliation la plus
parcimonieuse (de maniıère similaire à [3,23]).
DÉFINITION 2.3. Pour un arbre (binaire) d’esp̀eces
S et une fonction d’́etiquetageθS : V (S) → R, soit
S′ la subdivision deS suivante : pour chaque nœud
x ∈ V (S) \ L(S) et chaque branche(yp, y) ∈ E(S)
tel que θS(yp) > θS(x) > θS(y), un nœud artifi-
ciel est inśeré sur la branche(yp, y) au tempsθS(x).
La subdivision nous permet de définir une fonction
d’étiquetage temporelle pourS′ en se basant seule-
ment sur sa topologie: pour chaquex ∈ V (S′), θ′S′(x)
est le nombre de branches qui séparentx d’une de ses
feuilles descendantes (toutesà la même distance).

L’étiquetage temporelle d’une branche(xp, x) de
S′ est notéθ′S′(xp, x) = θ′S′(x). Pour un tempst,
Et(S

′) = {(xp, x) ∈ E(S′) : θ′S′(xp, x) = t} dénote
l’ensemble des branches deS′ localisées au tempst.

Notre modèle de réconciliation défini ci-dessous
se base sur les événements et groupes d’événements
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(b)
Fig. 3 . (a) L’arbre d’espècesS et (b) sa subdivisionS′. Les
nœuds artificiels deS′ sont représentés en gris et dénotés
y′, x′ et x′′, où θ′S′(x) = θ′S′(x′) = θ′S′(x′′) et θ′S′(y) =
θ′S′(y′).

DTLS, en plus d’un événement dit “null” et noté∅
(cf Fig. 4etFig. 5).
DÉFINITION 2.4. Une réconciliation entre G et S
est not́ee α et associe chaque arc(up, u) ∈ E(G)
à une śequence ordonńee de branches de la subdi-
vision S′ not́ee α(up, u). Dans cette śequence de
ℓ éléments,αi(up, u) dénote lei-ièmeélément pour
1 ≤ i ≤ ℓ. Chaque brancheαi(up, u), dénot́ee ci-
dessous(xp, x), respecte une et seulement une des
contraintes suivantes (cfFig. 4).

Premìerement, consid́erons que (xp, x) est la
dernìere brancheαℓ(up, u) de la śequence. Siu est
une feuille deG, alors x est l’unique feuille deS′

ayant la m̂emeétiquette queu (c’est-̀a -dire quex =
L(u)) (Contrainte de couplage contemporain). Sinon,
un des cas ci-dessous est vérifié.

– {α1(u, u1), α1(u, u2)} = {(x, x1), (x, x2)}
(év́enementS);

– α1(u, u1) et α1(u, u2) sont tous les deux́egalesà
(xp, x) (év́enementD);

– {α1(u, u1), α1(u, u2)} = {(xp, x), (x′p, x
′)}, où

(x′p, x
′) est une branche deS′ différente de(xp, x)

et localiśee au tempsθ′S′(xp, x) (év́enementT);

Si (xp, x) n’est pas la dernìere brancheαℓ(up, u)
de la śequence, un des cas suivants est vérifié.

– x est un nœud artificiel deS′ avec un seul fils
x1, et la prochaine brancheαi+1(up, u) est(x, x1)
(év́enement∅).

– x n’est pas un nœud artificiel etαi+1(up, u) ∈
{(x, x1), (x, x2)} (év́enementSL);

– αi(up, u) et αi+1(up, u) sont deux branches
différentes localiśees au tempst deS′ (év́enement
TL).

Pour une branche(up, u) deG, toute réconciliation
parcimonieuseα entre G et S contient au plus un
événementTL localisé à un temps donné deS′. Dans
ce modèle on peut montrer qu’un événementTL doit
être suivi par un événement différent (S, D, T, ∅ ou
SL) (cf Propriété2.5). Ceci permet de développer un
algorithme efficace pour résoudre le MPR.

u

u2u1

x1 x2

x

xp

(a) Spéciation (S)

u

u2u1

x

xp

(b) Dup. (D)

u

u2u1

x

xp x′

p

x′

(c) Transfert (T)

u

x

x1

xp

(d) Null (∅)

u

x1 x2

x

xp

(e) Spéciation + Perte (SL)

u

x

xp
x′

p

x′

(f) Tr. + Perte (TL)
Fig. 4 . Les six événementsDTLS de la Déf.2.4. L’arbre
de gènes completGo est plongé dans la subdivisionS′ d’un
arbre d’espècesS, où un arc deG est représenté par une
ligne pleine, une branche deS′ par un tube pointillé (zone
blanche) et un nœud deS′ par une zone grise. Six couplages
sont possibles pour un arc(up, u) de Go et une branche
(xp, x) de la séquenceα(up, u), où le symbol➤ sur(up, u)
représente le cas où(xp, x) est la première branche de la
séquence dansS′, le symbole• sur le nœudup représente
le cas où(xp, x) est la dernière branche de la séquence.

PROPRÍETÉ 2.5. Consid́erons une ŕeconciliation
parcimonieuseα entre G et S, un arc (up, u) de G
et un tempst de S′. La śequenceα(up, u) contient
au plus deux branches localisées au tempst. S’il ex-
iste de telles branches, notéesαi(up, u) et αj(up, u),
alors elles sont adjacentes dans la séquence (c’est-à
-dire |i − j| = 1).

2.3 Un algorithme efficace pour MPR

Basé sur le modèle de réconciliation précédent,
nous proposons dans cette section un algorithme
poynomial en temps et en espace pour résoudre le
problème MPR.

Considérons un arc(up, u) ∈ E(G), une branche
(xp, x) ∈ E(S′) et un tempst = θ′S′(xp, x).

Notons parCoût(u, x) le coût minimal parmi toutes
les réconciliations entreG(up,u) et la forêt de sous-
arbres deS′ enracinés en une branche localisée au
tempst, tel que(xp, x) est la première branche dans la
séquence associée à(up, u). Coût(r(G), r(S′)) corre-
spond au coût minimal d’une réconciliation entreG et
S. L’algorithme de programmation dynamique (voir
le pseudo-code) remplit la matriceCoût : V (G) ×
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x x′ x′′

yy′

a1 b1 c1 d1

Fig. 5 . Une réconciliationα pour un arbreG et une subdi-
vision S′ (voir Fig. 3), où chaque branche (resp. nœud) de
G est représentée par une ligne pleine (resp. le symbole•)
et chaque branche (resp. nœud) deS′ par un tube pointillé
sur fond blanc (resp. gris). Le chemin de la branche(u, b1)
est[(y, x′), (y′, x′), (x, B)].

V (S′) → N avec deux boucles imbriquées: une qui
visite tous les arcs deG selon un parcours de bas-en-
haut et une qui visite tous les étiquettes temporelles
de S′ en débutant au temps présentt = 0 et en re-
montant progressivement le temps. Pour l’arc(up, u)
et le tempst actuellement visités (respectivement aux
lignes 3 et 4), deux boucles consécutives sur toutes
les branches(xp, x) ∈ Et(S

′) calculent le coût min-
imal de coupler(up, u) avec (xp, x) selon les six
événements ou groupe d’événementsS, D, T, ∅, SL

et TL (cf Fig. 4). Pour une branche(xp, x) ∈ Et(S
′),

la première boucle (lignes 5 à 20) calcule le coût min-
imal pour les cinq premiers événements, la deuxième
boucle (lignes 21 à 24) calcule ce coût pour lesTLs et
Coût(u, x) est le coût minimum des six événements.

PROPRÍETÉ 2.6. La taille deS′ est borńee en dessous
par Ω(n) et au dessus parO(n2).

THÉORÈME 2.7. L’Algorithme 1 résout le probl̀eme
MPR en temps et en espaceΘ(|S′|.|G).

3 Résultats exp érimentaux

Afin d’évaluer les performances de notre approche,
nous avons généré un grand nombre de jeux de
données, suivant un modèle d’évolution probabiliste
incluant des événements de duplications, de transferts
et de pertes. Ceci a permis de comparer les scénarios
proposés par notre algorithme avec les scénarios
évolutifs réels (connus puisque simulés).

3.1 Simulation des arbres d’esp èces

Nous avons utilisé un processus de naissance et de
mort (birth and death) pour générer aléatoirement 10
arbres d’espèces contenant chacun 100 taxons (logi-
ciel PhyloGen [21] avec un ratio de naissance/mort
fixé à 1.25). Ces arbres ont ensuite été normalisés afin
qu’ils aient tous la même hauteurh.

Algorithm 1 CalculeCoût(r(G), r(S′)).
1: Construire la subdivisionS′ de S de la façon décrite à la

Définition 2.3
2: La matriceCoût : V (G)×V (S′)→ N est initialisée ci-dessous: si

u ∈ L(G), x ∈ L(S′) etL(u) = x, alorsCoût(u, x)← 0. Sinon,
Coût(u, x)←∞.

3: pour tout (up, u) ∈ E(G) selon un parcours de bas-en-hautfaire
4: pour tout t∈{0, 1, . . . , θ′

S′
(r(S′))} faire

5: pour tout (xp, x) ∈ Et(S′) faire

6: si u ∈ L(G), x ∈ L(S′) etL(u) = x alors
7: Sauter les lignes8 à 24 et se rendre à la prochaine

itération de la boucle à la ligne5 {Case de base}

8: Coûtg ←∞, pourg ∈ {S, D, T, ∅, SL}

9: si u a deux enfantsalors
10: si x a deux enfantsalors
11: CoûtS ← min{Coût(u1, x1) + Coût(u2, x2),

Coût(u1, x2)+Coût(u2, x1) }

12: CoûtD ← Coût(u1, x) + Coût(u2, x) + δ

13: (yp, y)←MeilleurReceveur((u,u1), (xp, x))

14: (zp, z)←MeilleurReceveur((u, u2), (xp, x))

15: CoûtT ← min{ Coût(u1, x) + Coût(u2, z),
Coût(u1, y) + Coût(u2, x) }+ τ

si x a un seul enfantalors Coût∅ ← Coût(u, x1)

16: si u a deux enfantsalors
17: CoûtSL ← min{Coût(u, x1), Coût(u, x2)} + λ

18: Coût(u, x)← min{Coûtg : g ∈ {S, D, T, ∅, SL}}

19: pour tout (xp, x) ∈ Et(S′) faire
20: (x′

p, x′)←MeilleurReceveur((up, u), (xp, x))
21: CoûtTL ← Coût(u, x′) + τ + λ

22: Coût(u, x)← min{ Coût(u, x), CoûtTL }

23: retourner Coût(r(G), r(S′))

3.2 Simulation des sc énarios DTL

À partir d’une seule copie d’un gène, présente à
la racine d’un arbreS au tempst = h, nous avons
généré des scénariosDTL en faisant évoluer cette
copie selon un processus de Poisson caractérisé par
trois paramètres : le taux de duplications (rδ), le taux
de transferts (rλ ) et le taux de pertes (rτ ). Dans le
cas d’un transfert, le donneur est choisi uniformément
parmi les autres gènes existants au moment du trans-
fert. On obtient ainsi, pour chaque simulation, un arbre
de gènesGo et une réconciliation simuléeαR incluant
la liste des événementsDTLS à l’origine deGo.

Csűrös and Miklós ont récemment publié une étude
portant notamment sur l’ampleur relative des taux de
duplications, de transferts et de pertes au sein des
archébactéries [4]. Les auteurs de cette étude estiment
que, dans ce clade, environ 23% des événements sont
des duplications, 1% sont des acquisitions, et 76% sont
des pertes. Ils observent également un taux approxi-
matif de pertes de 1.5 pour un arbre d’hauteur unitaire.
Nous avons choisi de nous appuyer sur ces résultats
pour faire varier de manière réaliste les tauxD,T et L

de deux manières différentes.
Dans le premier jeu de données, nomméds1, nous

avons fixé le taux de perterλ à 0.7 et la hauteur des
arbres d’espèces (h) à 1, et nous avons fait varierrδ et
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rτ dans l’intervalle[0.01, 0.35] avec un pas de0.034
(soit 11 valeurs). Nous avons donc obtenu11× 11 en-
sembles de paramètres cohérents avec une évolution le
long d’une échelle temporelle importante correspon-
dant, par exemple, au phylum des bactéries ou à celui
des archébactéries. En effet, le taux de pertes choisi
est réaliste (suivant [4]) et nous ne faisons pas de sup-
positions sur le taux relatif de transferts et de pertes,
la seule contrainte étant querδ + rτ ≤ rλ. Pour cha-
cun des 10 arbres d’espèces et des 121 ensembles de
paramètres, nous avons généré 5 arbres de gènes, ob-
tenant ainsi 6 050 arbres de gènes au total.

Dans le deuxième jeu de données, nomméds2,
nous avons fixé le rapportrλ/(rλ + rδ + rτ ) à
0.7 [4]. L’objectif de ce second jeu de données
est d’étudier la pertinence d’une approche de parci-
monie pour différentes échelles temporelles (phy-
logénies profondes ou récentes). Nous avons donc fait
varier la hauteur deS (h = 0.2, 0.4, 0.8 et 1.6) ainsi
que le taux de transfertrτ ∈ [0, 0.3] par pas de0.03
(soit 11 valeurs) tout en imposantrδ = 0.3− rτ . Cha-
cune de ces 44 combinaisons de paramètres a été ap-
pliquée aux 10 arbres d’espèces, et nous avons dans
chaque cas généré 20 arbres de gènes, obtenant 8 800
arbres de gènes au total pourds2.

3.3 Analyses et r ésultats

Pour chaque jeu de données, nous avons utilisé
comme coût d’un événementDTL l’inverse du taux
moyen de ce type d’événement au long du processus
de simulation (par exemple, pourds1, nous avons fixé
δ = 1/0.18). Pour chaque couple d’arbresG et S ,
nous avons calculé une réconciliation parmi les plus
parcimonieuses, nomméeαp, grâce à l’Algorithme1.

Il faut noter qu’une réconciliation réelleαR con-
tient souvent des événements qui n’ont laissé aucune
trace et qui ne peuvent donc en aucun cas être repérés
par une approche de parcimonie. Des exemples de
ce type d’événements sont les événements de duplica-
tions immédiatement suivis par une perte ou plusieurs
pertes ou événementsTL qui se passent d’affilée.
Avant de comparerαp avec le scénario évolutif réel,
nous avons éliminé deαR tous les événements de ce
type que nous avons pu détecter. Nous avons ainsi
obtenu une réconciliationα′R.

Nous avons d’abord étudié les conditions dans
lesquelles la parcimonie peut correctement estimer les
événementsDTL en comparant les coûts deαp et α′R
: quand les deux coûts diffèrent de façon importante,
la parcimonie n’est plus une approche souhaitable. Le
surcoût relatif deα′R par rapport à une réconciliation

la plus parcimonieuse est défini ainsi :

Surcoût(α′R, αP ) =
Coût(α′R) − Coût(αP )

Coût(αP )
.

Il faut noter queCoût(α′R)=Coût(αP ) n’implique
pasαP = α′R puisque plusieurs réconciliations plus
parcimonieuses peuvent exister. LaFig. 6 montre
l’ampleur du surcoût selon les tauxrδ et rτ et la hau-
teur de l’arbre.

Dans laFig. 6, on remarque que le surcoût reste très
limité pour toutes les combinaisons de taux mais qu’il
augmente sensiblement avec la hauteur de l’arbre.
Ceci est probablement dû aux événements cachés de
αR qui sont encore présents dansα′R.

Nous nous sommes ensuite penchés sur les condi-
tions dans lesquelles la parcimonie retrouve correcte-
ment la position des événementsDTL qui ont en-
gendréG. Rappelons qu’une réconciliationα pour
un arbre de gènesG définit les événementsDTL as-
sociés aux nœuds et branches internes deG. Puisque
la position des événements de duplications et transferts
définit univoquement la position des pertes, nous nous
sommes focalisés sur les événementsD et T.

Soit DS(α) le sous-ensemble de paires
(u, (xp, x)) ∈ V (G) \ L(G) × E(S) tel que u
est une duplication localisée sur(xp, x) selon
α. Soit TS(α) le sous-ensemble de triplets
((up, u), (xp, x), (yp, y)) ∈ E(G) × E(S)2 tel
que(up, u) est transféré et(xp, x) (resp. (yp, y)) est
le donneur (resp. receveur). Pour une réconciliation la
plus parcimonieuseαP , la précision avec laquelle elle
retrouve les événementsD et T de la réconciliation
réelle α′R est évaluée par les ratios de faux posi-
tifs/négatifs définis ci-dessous (oùE ∈ {D, T}).

FPE(α′R, αP ) =
|ES(αP ) − ES(α′R)|

|ES(αP )|

FNE(α′R, αP ) =
|ES(αP ) − ES(α′R)|

|ES(α′R)|
,
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Fig. 6 . Le surcoût relatif deα′

R en terme de coût de
parcimonie par rapport à une réconciliation parmi les plus
parcimonieuses, en faisant varier les taux de duplications
et transferts et la hauteur de l’arbre, i.e.,ds1 (a) andds2

(b). Les valeurs élevées montrent les cas où il est inadéquat
d’utiliser la parcimonie.
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Fig. 7 . Étude des conditions dans lesquelles la parcimonie
retrouve précisément les événementsDTL. Ratios de faux
négatifs (a-b) et faux positifs (c-d) pour les événementD en
faisant varierrδ, rτ et la hauteur de l’arbre, pourds1 (a-c)
etds2 (b-d).

Les Fig. 7 et Fig. 8 montrent l’évolution de ces ra-
tios en faisant varier les taux de duplications et trans-
ferts et la hauteur de l’arbre. Dans laFig. 7, on
peut voir queFPD est proche de zéro pour toutes
les combinaisons derδ, rτ et de hauteur de l’arbre.
Cela veut dire que quasiment toutes les duplications
inférées par notre algorithme sont présentes dans
α′R. Les valeurs très élevées deFND peuvent avoir
plusieurs causes. Premièrement,α′R peut contenir des
événements de duplications qui ne peuvent pas être
détectés. Deuxièmement, avoir fixéδ = τ peut amener
à inférer un événement de typeT au lieu deD (ce qui
expliquerait aussi le taux très élevé deFPT enFig. 8).
Enfin, cela peut être dû au fait qu’on a choisi une
réconciliation plus parcimonieuse parmi plusieurs ex-
istantes (cela expliquerait aussi le taux élevé deFNT).

Pour des arbres de 100 espèces et des taux faibles
(resp. élevés), l’algorithme résout le MPR avec un
temps moyen de 1.09 (resp. 1.38) secondes.
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