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L' ANALYSE COMPARATIVE

» Etude de l'évolution corrélee de caracteres (quantitatifs ou
qualitatifs), géneéralement entre especes

» Lien trait/trait ou trait/environnement (adaptation)
» Tallle / longévite
» Métabolisme / température

» Coloration / grégaritée
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« |985 : Felsenstein

* 1991 : Harvey & Pagel ; Brooks & MclLennan

* Les especes proches ont tendance a se ressembler et ne sont
has des observations indépendantes (pseudoreplication)

- Contraintes phylogenetiques (morphologie, physiologie,
oenetique, développement, ...) @ Inertie, signal, structure, ...

* Phylogenie = variable confondante
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Hypothese : la tallle est une adaptation a laltitude
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PROBLEM

* La phylogénie rend les donneées non indépendantes
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Solution

» Controle des contraintes phylogénétiques

Taille (corrigée)

N T TN TR TRTER

Altitude (corrigée)

pas de correlation

= Analyse comparative



- 'utilisation de statistiques classiques nécessite I'independance
des observations, equivalente a une phylogenie "en €toile”, ce qui

est en genéral faux

* || faut prendre la phylogenie en compte (au moins la

taxonomie)
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Phylogenetic approaches in comparative physiology
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* Exemple : correlation temperature corporelle - température
optimale en course chez |2 especes de lezards !
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- Exemple classique : taux métabolique de base vs tallle

* Pente de la relation log-log constante chez les animaux
(valeur controversee 0,66-0,/5)

Figure 6.1. Metabolic rates for mammals and birds, when plotted
against body mass on logarithmic coordinates, tend to fall along a single
straight line. Adapted from Benedict (1938).
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¢ [lest chez des olseaux

A Independent Contrasts 85% P.I. and 95% C.l.
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* Environnement et métabolisme chez les rongeurs

TABLE 4. Results of conventional multiple regression analyses. First line for each dependent variable is for model that contains only
body mass, whereas following lines are for models that contain mass and one additional independent variable (or two dummy variables
for diet).
Sign of partial 2-tailed
Dependent regression multiple Standard error F df for P for F
ariable Model cocfficient e of the estimate change F change m
log BMR log Body Mass (M) - 0.711 0.0971 135.32 1, 55 <0.000
M + Tmax - 0.757 0.0883 12.61 1, 54 0.001
M + Tmin - 0.761 0.0891 11.28 1, 54 0.001
M + Diet herbivore + 0.729 0.0932 3.37 2,53 0.042
omnivore +
M + Latitude + 0.758 0.0897 10.55 1, 54 0.002
M + Altitude + 0.711 0.0980 0.06 1, 54 0.813
M + Precipitation + 0.711 0.0980 0.04 1, 54 0.849
M + BMR.RMR - 0.718 0.0968 1.38 1, 54 0.244
log MMR log Body Mass (M) - 0.667 0.1073 110.35 1, 55 <0.0001
M + Tmax - 0.734 0.0968 13.47 1, 54 0.001
M + Tmin - 0.776 0.0889 26.04 1, 54 <0.0001
M + Diet herbivore + 0.576 0.1078 0.72 2,53 0.489
omnivore +
M + Latitude + 0.586 0.1052 3.23 1, 54 0.078
M + Altitude - 0.731 0.0973 12.80 1, 54 0.001
M + Precipitation - 0.568 0.1081 0.12 I, 54 0.727
S

Evolunion. S86), 008, po. 13611378

TaBLE 5. Results of multiple regressions (through the origin) obtained with phylogenetically independent contrasts. First line for each
dependent variable is for model that contains only body mass, whereas following lines are for models that contain mass and one additional
independent variable (or two dummy variables for diet). Branch lengths set equal to unity (constant) for all traits, except BMR.RMR

(star phylogeny) and precipitation (Pagel’s [1992] arbitrary),

CLIMATIC ADAPTATION AND THE EVOLUTION OF BA
OF METABOLISM IN RODEN

Sign of partial 2-tailed

Dependent regression multiple Standard error F df for Pfor F
variable Model coefficient R of the estimate change F change AR
log BMR log Body Mass (M) - 0.589 0.0613 78.85 1. 55 0.0001
M + Tmax - 0.597 0.0613 1.10 1, 54 0.299

M 4+ Tmin - 0.505 0.0606 2.21 1, 54 0.143

M + Diet herbivore + 0.591 0.0623 0.14 2,53 0.871

omnivore +

M + Latitude + 0510 0.0603 2.92 1, 54 0.093

M + Altitude + 0.590 0.0618 0.14 1, 54 0.710

M + Precipitation + 0.590 0.0618 0.17 1, 54 0.683

M + BMR.RMR - 0.596 0.0614 0.91 1, 54 0.344

log MMR log Body Mass (M) - 0429 0.0806 41.24 1, 55 <0.0001
M + Tmax - 0.542 0.0729 13.33 1, 54 0.001

M + Tmin - 0,511 0.0671 2541 1, 54 <0.0001

M + Diet herbivore + 0452 0.0804 1.13 2,53 0.331

omnivore +

M + Latitude + 0454 0.0796 248 1,54 0.121

M + Altitude + 0518 0.0748 9.96 1, 54 0.003

M + Precipitation - 0.430 0.0812 0.18 1, 54 0.677

N
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ANALYSE COMPARATIVE

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

* La plus connue : contrastes iIndependants (Felsenstein, [985)

» Partitionnent la variation du trait de la facon suivante :

Environnement E Nje !

|00 96 de la variation du trait

Journal of FORUM

Ecology 1995, . . . . .
83, 531534 On misinterpreting the ‘phylogenetic correction’

MARK WESTOBY, MICHELLE R. LEISHMAN and JANICE M. LORD
School of Biological Sciences, Macquarie University, NSW 2109 Australia



CUAND LU HLISERT

* Recherche de lien de causalité : hypothese
o X a-t-tl une influence sur Y 7

» Pas dans un cadre prédictif

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

* Pas avec n'importe quel type de caractere : suppose a priori un
len avec la phylogenie, le caractere doit pouvolr se transmettre



CARACTERES QUANTITATIFS

- Nombreuses methodes
» Aussl pour variables semi-quantitatives

» Variables qualitatives parfois utilisables avec ces méthodes en
les recodant



MATRICES

D'ASSOCIATION PHY
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“TIQU

» Mesurent la dependance phylogenetique (structure) des

données

* Deux types

 Matrice de variance-covariance

« Matrice de distance




MATRICE DE VARIANCE-COVARIANCE
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MATRICE

DISTANCES PATRISTIQUES
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MODELES

Y'EVOLUTION

» Deux modeles basiques

S CARACTER

* Mouvement Brownien (BM) : variance lin€airement liee au
temps = longueurs de branches sur l'arbre



« Mouvement Brownien

Time
l

Trait (x)



» Ajout de contraintes (adaptatives, ...) et estimation de
parametres correspondants : différentes relations entre

longueurs de branches et variance des caracteres (e.g.
modele Ornstein-Uhlenbeck : OU)

Dérive genetigue (BM)

BM + sélection stabilisante

Divergence

emps



METHODES

» Méthodes basees sur des modeles évolutifs
» Contrastes independants (FIC ; Felsenstein [985)

* Regression phylogénétique des moindres carrés genéralises
REIESECralen [Y87, Pagel | 794, Martinsiii 78

» Modele phylogenetique mixte (PMM ; Lynch et al. 2004)



- Méthodes a bases statistiques
lEthode autoresressive (ARNM ; Cheverud et alivess)

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



* Présupposes differents
» Résultats souvent plus ou moins différents
- Methodes pas toujours directement comparables

- Utlliser plusieurs méthodes et comparer les resultats

REVIEW
The seven deadly sins of comparative analysis

D 2009 THE AUTHOR. J. EVOL. BIOL.
JOURNAL COMPILATION @ 2009 EUROPEAN SOCIETY FOR EVOLUTIONARY BIOLOGY

R. P. FRECKLETON

Deparonent of Animal & Plant Sciences, University of Sheffield, Shefield, UK



CONTRASTES INDEPENDANTS
(FIC ; PIC)

» Méthode la plus utilisée
« Basée sur une matrice de variance-covariance

 Modele dévolution = mouvement Brownien : dérive
oeneétique, certains modeles de selection

* lemps = longueur de branches = variance
* Suppose phylogénie bien connue

» [déalement pour variables quantitatives malis une variable peut-
étre qualitative



« Corrélation entre traits
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Estimation de la l X Y Contrastes
valeur des caracteres 7 90 X v
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_es contrastes doivent étre standardisés : divises par leur ecart-
type (\/variance)




* Les contrastes peuvent ensuite étre utilisés dans toutes sortes
d'analyses (Reégression, ANOVA, ANCOVA, PCA, ..)

» Régressions (par l'origine, car le calcul des contrastes €limine le
terme constant)

* Analyses multivariables
* Puissant car peu de parametres a estimer
» lest du modele : contrastes vs ecart-types

* Pente = 0 si BM

* Sinon : transformation des longueurs ou introduction d'un
lilgacle dierent (PGLS, ...)



» Certaines ameéliorations permettent de prendre en compte
les polytomies

* Pas de prise en compte de la variabilité des mesures (€cart-
types)... jusqu'a recemment (Felsenstein 2008)

» "Retire la phylogenie” (sans la quantifier explicitement) dans
la corrélation entre trarts

* Paradoxe pour étude de l'adaptation car hypothese de
selection (# BM)

Comparative Methods with Sampling Error and Within-Species
Variation: Contrasts Revisited and Revised

Joseph Felsenstein”



Developpement récent d'un test des contrastes par
bermutations

Journal of Theoretical Biology 259 (2009) 727-743

- |
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journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi I 1

Independent contrasts and regression through the origin

Pierre Legendre ?, Yves Desdevises P<*

* Département de Sdences Biologiques, Université de Montréal, CP 6128, succursale Centre-ville, Montréal, Québec, Canada H3C 3)7
® UPMC Univ Paris 06, UMR 7628, Modéles en Biologie Cellulaire et Evolutive, Observatoire Ocfanologique, F-66651, Banyuls/Mer, France
€CNRS, UMR 7628, Modéles en Biologie Cellulaire et Evolutive, Observatoire Océanologique, F-66651, Banyuls/Mer, France



DESIGN EXPERIMENTAUX

» Utiliser I'information phylogénetique dans le choix des especes
* |[déalement : paires d'especes proches différant par le trait etudié

* bviter la comparaison entre clades tres contrastees



REGRESSION PHYLOGENETIQUE
DES MOINDRES CARRES
- GENERALISES (PGLS)

nsse) [ 119 )

Detectnn g relat l olutic enies: a
al n l d for I np aruli\‘c ;mul_\'si.\ of discrete
(‘hurzt('lvrs

THE PHYLOGE I'NC REGRESSION

arck Group, Department of Zoology, University of Oxford, South Parks Road, o S
Oxford OX1 3PS, UK. Schoo! of Mathematical Sciences, Queen Mary and Westfeld College, University of Landow, Lasdow E1 4NS, U.A

o Générallsa‘tlon de FlC é d,autr‘es mOdéleS ES’l'lMATlNG'lHERA'H:.OFPHI;.\‘O'IYI'ICl:\'OLL"IlONFROM

Deparimert of Biology, University of Oregan, Fugene, Oregon

» Considere la structure phylogénéetique du terme d'erreur
(observations non iIndépendantes, hétéroscedasticite) a travers la
matrice de variance-covariance

» Estimation d'un parametre de contraintes (adaptation, selection
stabilisante...) s'ajoutant au BM



* Prise en compte de la variance (écart-types) des mesures
* Le nombre de parametres a estimer fait baisser la puissance

* Permet €galement la reconstruction de caracteres ancestraux



MODELE MIXTE PHYLOGENETIQUE
(PMM)

VOL. 163, NO. 1 THE AMERICAN NATURALIST JANUARY 2004

The Phylogenetic Mixed Model

Elizabeth A. Housworth,"*" Emilia P. Martins,* and Michael Lynch**

- La variation phenotypique est partitionnée en composantes
héritable (phylogénétique) et non historigue

» Composante historique = inertie phylogenéetique

* La composante non historique peut &tre |a variation
environnementale

» Calculs difficiles, besoin de beaucoup de données



MODELE AUTOREGRESSIF (ARM)

985, pp. 15381301

THE QUANTITATIVE ASSESSMENT OF PHYLOGENETIC CONSTRAINTS
IN COMPARATIVE ANALYSES: SEXUAL DIMORPHISM IN
BODY WEIGHT AMONG PRIMATES

JAMES (‘ m
Departments of Anthropology, Cell Bi )l 4 !F ology & Evolutionary Biology,
Northwestern Un l ut r, IL 60201
MA M M. D( W
Department of Anthropology and Program in Mathematical Methods in the Social Sciences
Northwestern University, Ew rm 1, IL 60201

WALTER LEUTENEGGER

oY a u-to corre | a-tl on p hyl O gé N é-tl q ye Department of Anthropology, University of Wisconsin, Madison, W1 S3706

» Approche similaire a la quantification de la structure spatiale
(calcul d'un autocorrelogramme)

* Partitionne la variation du trart en composantes phylogenetique
et specifique

* Retire la phylogénie et analyse l'effet specifique restant (residus)



REGRESSION SUR LES VECTEURS
PROPRES PHYLOGENETIQUES
(PVR)

AN EIGENVECTOR METHOD FOR ESTIMATING PHYLOGENETIC INERTIA

ALEXANDRE FELIZOLA DiNiZ-FiLHO,!? CARLOS EDUARDO RAMOS DE SANT'ANA
AND Luis Mauricio Bint'=®
] de Ciéncias Bioldgicas, Ul deral de Goids, Cx.P. 131,

» Base statistique (pas de modele explicite)

* [ransformation de la matrice de distances phylogenéetiques en
coordonnees principales (PC)



* Transformation des distances phylogenéetiques en
coordonnees principales

ACGTTCGGA 010010100

ACTGTCGGA 010110110 Matiice dediA
AGTGTCCGA 001110110
Distances brutes ou 1 n
( l ) patristiques 1
>
— ' n
—
— o
X Analyse en
coordonnées
principales
v

1 n-1 (max)

Obtention d'au maximum n-| variables
iIndépendantes (coordonnées principales)
representant les distances phylogenéetiques




* Le découpage de la variance depend de la tallle et de la
structure de la phylogenie

» Sélection des PC : Baton brise (Broken stick), Backward
elimination, ...

BN TRSEErETlicace avec peu de taxons
» Quantifie explicitement la fraction liee a la phylogénie

» Souplesse des matrices de distance : arbres, reticulogrammes
(réseaux), distances brutes, ...

* Permet la partition de la variation et la quantification du
bhylogenetic niche conservatism



VARIATION ENVIRONNEMEN TALE
STRUCTUREE PAR LA PHYLOGENIE

» Fraction “due a la phylogenie” (inertie)

Percentage of trait variation
| correlated with phylogeny |

» Fraction “non-historique”, specifique | [Lcomslted with scaogy

——

: 0% 100%
(adaptation, ...)
A = A
attnbuted to phylogeny  attributed
. ' ' to ecology
* Fraction commune (phylogenetic niche @ kA
; o phyloge
conservatism) o
:‘Jco;;?;;‘)s On ‘misinterpreting the ‘phylogenetic correction’

MARK WESTOBY, MICHELLE R. LEISHMAN and JANICE M. LORD

100 % de la variation du trait



PARTITIONNEMENT DE LAVARIATION

 Effet de deux variables X et X2 sur une variable Y

RECaEeeiet de la temperature (X|) et delinurmigiteRE G
la croissance (Y)

» La tempeérature et 'humidité ont chacune une Influence sur la
croissance

- La température et 'humiditeé sont correlées



Variation expliquée par 28 = R2I = a+b

Variation expliquée par X, = Rz2 = b+c

100 % de la variationde Y

o i . 2
Variation expliquée a la fois par X_ et X_=R” =a+b+c
I 2 1,2

)

Variation inexpliquée = d
Avec a+b+c+d = 100 % 2l

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



APPLICATION A UN CONTEXTE
PHYLOGENETIQUE

* Y = variable dont on veut expliquer la variation :“trait”
potentiellement contrdlé au moins en partie par la
phylogenie

. X, ="environnement’ : régression (e.g. lin€aire)

. X, ="phylogenie” : le probleme est de I'exprimer



METHODE

Effet de la phylogenie P :regression de |a variable étudiee 'Y sur
les coordonnées principales : R2,

Effet de I'environnement E : régression de Y sur la (ou les)
variable(s) environnementales (ou autres...) : R%

Phylogenie et environnement P + E : regression multiple de 'Y

sur les variables : R,

Mieux avec R? ajustés

Ecology, 87(10), 2006, pp. 2614-2625
© 2006 by the Ecological Socikty of America

VARIATION PARTITIONING OF SPECIES DATA MATRICES:
ESTIMATION AND COMPARISON OF FRACTIONS

Pepro R. PER-NE'IO,' PiErRRE LEGENDRE, STEPHANE DRAY, AND DANIEL BORCARD



Phylogénie = R2P (= a+b) Environnement = RZE (= b+c)

100 % de la variationde Y

i . 2
Phylogénie et environnement = R”, _ (= a+b+c)

=) b = variation environnementale phylogénétiquement.

S tr uC t ur é e/ Evoluion. $7(11), 2003, pp. 2647-2652

QUANTIFYING PHYLOGENETICALLY STRUCTURED ENVIRONMENTAL VARIATION

Yves Desoevises 12 Prerse Lecenore 34 Lasaa Azouz: 58 axo Sexce Moxano’#
1Laborartoire Arago, Université Pierre et Marie Curie, UMR CNRS 7628, BP 44, 66651 Banyuls-sur-Mer Cedex, France
2E-mail: desdevises@obs-banyuls fr
3Département de Sciences Biologigues, Université de Montréal, CP 6128, succursale Centre-ville, Montréal, Québec H3C 3J7, Canada
AE-mail: pierre legendre@umontreal ca
SLaboratoire de Théorie des Systémes, Université de Perpignan, 52 Avenue de Villeneuve, 66860 Perpignan Cedex, France
SE.mail; azouzi@univ-perp fr
TCentre de Biologie et de Gestion des Populations, Campus International Agropolis de Baillarguet, CS 30016, 34988,
Montferrier-sur-Lez Cedex, France
SE-mail: morand@ ensam.inra fr



* Exemple : variation du taux métabolique en fonction de la masse,
la croissance osseuse, et la phylogenie

Biological Journal of the Linnean Society, 2007, 92, 63-76. With 5 figures

Relationships between bone growth rate, body mass
and resting metabolic rate in growing amniotes:
a phylogenetic approach

LAETITIA MONTES', NATHALIE LE ROY', MARTINE PERRET®,
VIVIAN DE BUFFRENIL', JACQUES CASTANET" and JORGE CUBO™

*Ostéohistologie Comparde (UMR CNRS 7179), Université Pierre & Marie Curie, 2, place Jussieu, case
7077, F-75005 Paris, France

Laboratoire d'Ecologie Générale (UMR CNRS 7179), Muséum National d"Histoire Naturelle, 4, avenue
du Petit Chateau, F-91800 Brunoy, France

Explained by body mass (cost of maintenance)
and by bone growth rate (cost of growth)

‘ Explained by phylogeny

a b cd
20.7% 73.3% 2.2% 3.8%
B
Explained by bone growth rate :
(cost of growth) Unexpisined
| Explained by phylogeny
a b c d
4.8% 66.7% 8.9% 19.7%
C
Explained by body mass
(cost of maintenance)
|
‘ Unexplained
‘ Explained by phylogeny
ab c d
4.3% 2.4% 73.1% 20.2%

Figure 3. Components of the variation of logy, mass-specific resting metabolic rate (mL O; h™ g™) in the analysed sample
of growing amniotes obtained by using a variation partitioning analysis (Desdevises ef al., 2003), These fractions are:
functional (portions ‘a + b'), phylogenetic (portions ‘b + ¢), phylogenetically structured functional variation (portion ‘b’) and
unexplained (portion 'd'). Fraction ‘a’ is exclusively explained by the functional factors included in the analyses (cost of
growth and cost of maintenance). Finally, fraction ‘¢’ is exclusively explained by the phylogeny. The functional variables
considered were both logy, Body Mass (g) and logy, BoneGR (um day™') (A), only logy BoneGR (B) and only logy, Body Mass
(C).



* Exemple : contraintes de morphologie et phylogenie sur la
force de morsure chez des felins

a: 23.99% b: 14.01% c: 32.51% d: 29.49%
b+c: 46.52%

Fig. 3 Variance partitioning using PVR. Variance in absolute bite force or relative bite force (BFQ) can be partitioned between phenotypically
and phylogenetically structured portions. Partition a is the proportion of variance explained by phenotype alone, whereas partition c is the
proportion of variance explained by phylogeny alone. On the other hand, partition b represents the phylogenetically structured phenotypic
variance (shaded). Lastly, partition d is the proportion of variance unexplained by the current model. The example here is the partitioning
of variance in BFQ, with the total variance represented as the whole length of the open bar further compartmentalized into the above four
partitions. The black bar represents the total amount of variance in BFQ explained by morphology (partitions a + b; R* from MVR results).
The light grey bar represents the total amount of variance explained by phylogeny (partitions b + ¢; R* from PVR). The dark grey bar represents
the total amount of BFQ variance explained by both morphology and phylogeny (partitions a + b + ¢) or the R* value of a multiple linear
regression of BFQ against morphology and phylogeny combined.
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Deéeveloppement recent du partitionnement a 3 composantes
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* Exemple : contraintes sur la forme du crane des alligators et
crocodiles : performance mecanigue et phylogenie

Y =

Skull shape

CROCODYLOIDEA

Performance Unexplained

| Phylogeny

a b ¢ d
27.7% 19.0% 13.6% 39.7%

ALLIGATOROIDEA
Perf| Unexplained
Skull shape || Phylogeny
ab c d
6.3% 4.3% 60.1% 29.3%

Figure 6 Results from variation partitioning analyses involving
significant principal coordinates of rostral shape analysis

(as the dependent variable matrix), performance and phylogeny

(as independent variable matrices). Fraction ‘@ corresponds to the
‘pure’ functional component, fraction ‘c’ to the ‘pure’ phylogenetic
component, fraction ‘b’ to the phylogenetically structured functional
variation and fraction °d” to the unexplained component.
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The shadow of forgotten ancestors
differently constrains the fate of
Alligatoroidea and Crocodyloidea
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Figure 7 Results from variation partitioning analyses involving
extent of occurrence (as the dependent variable), phylogeny,
rostrum shape principal coordinates and maximum species size

(as independent variable matrices). Fraction ‘A’ corresponds to ‘pure’
shape, fraction ‘B’ to ‘pure’ species maximal size and fraction ‘C’ to
pure phylogeny. For simplicity, fractions not discussed in the text
(D, E, Fand G) were omitted.
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» Chlorophylle b vs profondeur chez Ostreococcus
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* La concentration en Chl b est liee a la profondeur méme
apres contréle de |'effet de la phylogénie : sugsere une
adaptation

» Conservatisme de niche tres important : quelques
evenements evolutifs Independants, puis radiation sous les

mémes pressions ecologiques



