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L'ANALYSE COMPARATIVE

• Etude de l’évolution corrélée de caractères (quantitatifs ou 
qualitatifs), généralement entre espèces

• Lien trait/trait ou trait/environnement (adaptation)

• Taille / longévité

• Métabolisme / température

• Coloration / grégarité

• ...



• Quelques dates clés

• 1985 : Felsenstein

• 1991 : Harvey & Pagel ; Brooks & McLennan

• Les espèces proches ont tendance à se ressembler et ne sont 
pas des observations indépendantes (pseudoréplication)

• Contraintes phylogénétiques (morphologie, physiologie, 
génétique, développement, ...) : inertie, signal, structure, ...

• Phylogénie = variable confondante



EXEMPLE

Espèces Altitude Taille
A 5 2
B 6 6
C 8 6
D 12 7
E 14 12
F 24 13
G 25 14
H 28 14
I 29 16
J 30 17 corrélation : adaptation ?

Hypothèse : la taille est une adaptation à l’altitude
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• La phylogénie rend les données non indépendantes

PROBLÈME

Espèces Altitude Taille
A 5 2
B 6 6
C 8 6
D 12 7
E 14 12
F 24 13
G 25 14
H 28 14
I 29 16
J 30 17
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pas de corrélation

Solution

• Contrôle des contraintes phylogénétiques

Analyse comparative
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• L'utilisation de statistiques classiques nécessite l'indépendance 
des observations, équivalente à une phylogénie "en étoile", ce qui 
est en général faux

• Il faut prendre la phylogénie en compte (au moins la 
taxonomie)



• Exemple : corrélation température corporelle - température 
optimale en course chez 12 espèces de lézards ?

Valeur observée :
r = 0.585
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• Corrélation observée 
vs simulée



• Exemple classique : taux métabolique de base vs taille

• Pente de la relation log-log constante chez les animaux 
(valeur controversée 0,66-0,75)



• Test chez des oiseaux



• Environnement et métabolisme chez les rongeurs



100 % de la variation du trait

• Plusieurs méthodes existent pour prendre en compte la 
phylogénie dans les analyses corrélatives

• La plus connue : contrastes indépendants (Felsenstein, 1985)

• Partitionnent la variation du trait de la façon suivante :

ANALYSE COMPARATIVE

Environnement ?Phylogénie



QUAND L’UTILISER ?

• Recherche de lien de causalité : hypothèse

• X a-t-il une influence sur Y ?

• Pas dans un cadre prédictif

• Quelle est la valeur de Y pour un X donné ?

• Pas avec n’importe quel type de caractère : suppose a priori un 
lien avec la phylogénie, le caractère doit pouvoir se transmettre



CARACTÈRES QUANTITATIFS

• Nombreuses méthodes

• Aussi pour variables semi-quantitatives

• Variables qualitatives parfois utilisables avec ces méthodes en 
les recodant



MATRICES D’ASSOCIATION PHYLOGÉNÉTIQUES

• Mesurent la dépendance phylogénétique (structure) des 
données

• Deux types

• Matrice de variance-covariance

• Matrice de distance



MATRICE DE VARIANCE-COVARIANCE
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MATRICE DE DISTANCES PATRISTIQUES
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MODÈLES D’ÉVOLUTION DES CARACTÈRES

• Deux modèles basiques

• Mouvement Brownien (BM) : variance linéairement liée au 
temps = longueurs de branches sur l’arbre



• Mouvement Brownien
.

Trait (x)
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• Ajout de contraintes (adaptatives, ...) et estimation de 
paramètres correspondants : différentes relations entre 
longueurs de branches et variance des caractères (e.g. 
modèle Ornstein-Uhlenbeck : OU)
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MÉTHODES

• Méthodes basées sur des modèles évolutifs

• Contrastes indépendants (FIC ; Felsenstein 1985)

• Régression phylogénétique des moindres carrés généralisés 
(PGLS ; Grafen 1989, Pagel 1994, Martins 1994)

• Modèle phylogénétique mixte (PMM ; Lynch et al. 2004)



• Méthodes à bases statistiques

• Méthode autorégressive (ARM ; Cheverud et al. 1985)

• Régression sur les vecteurs propres phylogénétiques 
(PVR ; Diniz-Filho et al. 1998)



• Présupposés différents

• Résultats souvent plus ou moins différents

• Méthodes pas toujours directement comparables

• Utiliser plusieurs méthodes et comparer les résultats



CONTRASTES INDÉPENDANTS
(FIC ; PIC)

• Méthode la plus utilisée

• Basée sur une matrice de variance-covariance

• Modèle d’évolution = mouvement Brownien : dérive 
génétique, certains modèles de sélection

• Temps = longueur de branches = variance

• Suppose phylogénie bien connue

• Idéalement pour variables quantitatives mais une variable peut-
être qualitative



• Corrélation entre traits.

Traits (x, y)
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• Les contrastes doivent être standardisés : divisés par leur écart-
type (√variance)
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• Les contrastes peuvent ensuite être utilisés dans toutes sortes 
d’analyses (Régression, ANOVA, ANCOVA, PCA, ...)

• Régressions (par l’origine, car le calcul des contrastes élimine le 
terme constant)

• Analyses multivariables

• Puissant car peu de paramètres à estimer

• Test du modèle : contrastes vs écart-types

• Pente = 0 si BM

• Sinon : transformation des longueurs ou introduction d’un 
modèle différent (PGLS, ...)



• Certaines améliorations permettent de prendre en compte 
les polytomies

• Pas de prise en compte de la variabilité des mesures (écart-
types)... jusqu’à récemment (Felsenstein 2008)

• “Retire la phylogénie” (sans la quantifier explicitement) dans 
la corrélation entre traits

• Paradoxe pour étude de l’adaptation car hypothèse de 
sélection (≠ BM)



• Développement récent d'un test des contrastes par 
permutations



DESIGN EXPÉRIMENTAUX

• Utiliser l'information phylogénétique dans le choix des espèces

• Idéalement : paires d'espèces proches différant par le trait étudié

• Eviter la comparaison entre clades très contrastées



RÉGRESSION PHYLOGÉNÉTIQUE 
DES MOINDRES CARRÉS 

GÉNÉRALISÉS (PGLS)

• Généralisation de FIC à d’autres modèles

• Considère la structure phylogénétique du terme d’erreur 
(observations non indépendantes, hétéroscédasticité) à travers la 
matrice de variance-covariance

• Estimation d’un paramètre de contraintes (adaptation, sélection 
stabilisante...) s’ajoutant au BM



• Prise en compte de la variance (écart-types) des mesures

• Le nombre de paramètres à estimer fait baisser la puissance

• Permet également la reconstruction de caractères ancestraux



MODÈLE MIXTE PHYLOGÉNÉTIQUE
(PMM)

• La variation phénotypique est partitionnée en composantes 
héritable (phylogénétique) et non historique

• Composante historique = inertie phylogénétique

• La composante non historique peut être la variation 
environnementale

• Calculs difficiles, besoin de beaucoup de données



MODÈLE AUTORÉGRESSIF (ARM)

• = autocorrelation phylogénétique

• Approche similaire à la quantification de la structure spatiale 
(calcul d’un autocorrélogramme)

• Partitionne la variation du trait en composantes phylogénétique 
et spécifique

• Retire la phylogénie et analyse l’effet spécifique restant (résidus)



RÉGRESSION SUR LES VECTEURS 
PROPRES PHYLOGÉNÉTIQUES

(PVR)

• Base statistique (pas de modèle explicite)

• Transformation de la matrice de distances phylogénétiques en 
coordonnées principales (PC)



Obtention d’au maximum n-1 variables
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représentant les distances phylogénétiques
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• Transformation des distances phylogénétiques en 
coordonnées principales



• Le découpage de la variance dépend de la taille et de la 
structure de la phylogénie

• Sélection des PC : Bâton brisé (Broken stick), Backward 
elimination, ...

• Méthode efficace avec peu de taxons

• Quantifie explicitement la fraction liée à la phylogénie

• Souplesse des matrices de distance : arbres, réticulogrammes 
(réseaux), distances brutes, ...

• Permet la partition de la variation et la quantification du 
phylogenetic niche conservatism



VARIATION ENVIRONNEMENTALE 
STRUCTURÉE PAR LA PHYLOGÉNIE

• Fraction “due à la phylogénie” (inertie)

• Fraction “non-historique”, spécifique 
(adaptation, ...)

• Fraction commune (phylogenetic niche 
conservatism)

100 % de la variation du trait

PhylogénieEnvironnement ?PNC



• Effet de deux variables X1 et X2 sur une variable Y

• Exemple : effet de la température (X1) et de l'humidité (X2) sur 
la croissance (Y)

• La température et l’humidité ont chacune une influence sur la 
croissance

• La température et l’humidité sont corrélées

PARTITIONNEMENT DE LA VARIATION



100 % de la variation de Y

Variation expliquée par X1 = R2
1

Variation expliquée par X2 = R2
2

Variation inexpliquée

da b c

Avec a+b+c+d = 100 %

a, b, c, et d sont déduits par soustraction

= a+b

= b+c

= a+b+c

= d

Variation expliquée à la fois par X1 et X2 = R2
1,2



• Y = variable dont on veut expliquer la variation : “trait” 
potentiellement contrôlé au moins en partie par la 
phylogénie

• X1 = “environnement” : régression (e.g. linéaire)

• X2 = “phylogénie” : le problème est de l’exprimer

APPLICATION À UN CONTEXTE 
PHYLOGÉNÉTIQUE



• Effet de la phylogénie P : régression de la variable étudiée Y sur 
les coordonnées principales : R2

P

• Effet de l’environnement E : régression de Y sur la (ou les) 
variable(s) environnementales (ou autres...) : R2

E

• Phylogénie et environnement P + E : régression multiple de Y 
sur les variables : R2

P+E

• Mieux avec R2 ajustés

MÉTHODE



100 % de la variation de Y

d

Phylogénie et environnement = R2P+E (= a+b+c)

b = variation environnementale phylogénétiquement 
structurée

Phylogénie = R2P (= a+b)

a b

Environnement = R2E (= b+c)

c



• Exemple : variation du taux métabolique en fonction de la masse, 
la croissance osseuse, et la phylogénie



• Exemple : contraintes de morphologie et phylogénie sur la 
force de morsure chez des félins



• Développement récent du partitionnement à 3 composantes



• Exemple : contraintes sur la forme du crâne des alligators et 
crocodiles : performance mécanique et phylogénie



EXEMPLE
• Chlorophylle b vs profondeur chez Ostreococcus
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• La concentration en Chl b est liée à la profondeur même 
après contrôle de l'effet de la phylogénie : suggère une 
adaptation

• Conservatisme de niche très important : quelques 
événements évolutifs indépendants, puis radiation sous les 
mêmes pressions écologiques


