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Calcul des taux de spéciation et d’extinction

Charger la bibliotheque « ape » permettant de iffavavec des données phylogénétiques sur
« R »,

library(ape)

Diriger « R » vers le répertoire contenant le(shiir(s) texte de I'arbre phylogénétique
étudié Fichie—~Changer le répertoire courant

Charger le fichier texte (par exemple « treefilecoptenant les données relatives a I'arbre
phylogénétique que I'on souhaite étudier en luirgort un nom (par exemple « arbre »).

arbre<-read.tree("tree")

Définir le vecteur (nommé par exemple «t ») coategnles temps propre a chacune des
branches de notre arbre (pour étre exact, ce vectauient les distances séparant chaque
nceud de notre arbre du sommet des branches dermierdautrement dit les distances
séparant chaque nceud du temps zéro).

La comparaison de séquences ADN appartenant argasismes d’especes différentes
peut étre utilisée dans le but d’estimer I'agetieldu dernier ancétre commun a ces
especes. On part alors de principe que les sulbmtisunucléotidiques survenues entre
ces especes se sont accumulées au hasard et deranaaguliere si bien que leur
nombre est proportionnel au temps s’étant eécoypa@idd’événement de spéciation.

t<-branching.times(arbre)

On peut maintenant réaliser une représentatiorhgrae de notre arbre.

|l est possible, dans le but de gagner un peemes, de créer un script source (fichier de typedRjenant les
commandes principales que nous utilisons (commedesfonctions et le chargement de la libraipe)et de le
faire lire par « R » lorsque nous ouvrons la comgelchier—Sourcer du code R)..
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plot(arbre,main="Arbre phylogénétique")

Arbre phylogénétique

Commande pour la fonction de base (nommée « p(lhdue nous allons utiliser et qui est

celle relative au processus dit de « Birth and BeatDans cette formule, | est défini comme

le taux de spéciation, m comme le taux d’extinctart comme les temps séparant chaque
nceud de notre arbre du sommet des branches denterda savoir ceux contenu dans notre
vecteur «t»). Relevons que, quoi gu’il arrives deois variables sont comprises dans
'ensemble [0 .

Birth and Death Process 1(B=[(I-m)*> x €™ 1/ [(I x ™" - m)] — donne la
probabilité que pour un temps t une espece doneéeonnaisse ni événement de
spéciation ni événement d’extinction.

p<-function(l,m,t) {
num<-(I-m)"2*exp((I-m)*t)
den<- (I*exp((I-m)*t)-m)"2
return(num/den)}

Commande pour la fonction prenant en compte legmians mathématiques pouvant se
produire dans notre fonction de base (et hommémb(lpm,t) »). Principalement il faut
prendre en compte deux cas particulier :
(a) Si I=m, alors le dénominateur vaut zéro. Dans & @a souhaite utiliser une version
simplifiée de la formule de processus de Birth Bedth (nommée « like »).
(b) Si I=m et que le résultat obtenu est un « NaN >uu< Infinite », alors on souhaite
gue le programme nous retourne une trés grandarvadgative dans le but d’obtenir
au final un probabilité nulle.

Suivant les valeurs de |, m et t introduites daogenfonction de base, on peut obtenir des
valeurs extrémes (trés petites et tres grandes3aniide ce fait difficilement comparables et
tout aussi difficilement représentables. C’est poor on introduit dans cette fonction un
logarithme en base dix.

prob<-function(l,m,t) {

if(m==1) {
like<-log(1/((1+*t)*2))}
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else{ like<-log(p(l,m,t))}
if(is.nan(like)| is.infinite(like)) {return(-100000 0000)}
else {return(like)}

}

Commande pour la formule dite du maximum de vradante (Maximum likelihood
estimation of speciation rates). Cette formule ndarsne la probabilité que pour un | et un m
donné le processus d’évolution ait effectivemerddpit le nombre d’especes que l'on a
dénombrées au temps présent (ou temps zéro, saimenet des branches de l'arbre). Une
nouvelle variable apparait dans cette formule,agis de la variable T (cf. illustration ci-
dessous). T représente la distance (~temps) séparsammet des branches de notre arbre (a
savoir le temps zéro) du premier nceud ancestrent'@as compris dans I'arbre en question
(la valeur de T nous est en principe transmise &aeore étudié —et figure dans le fichier
texte correspondant— kst alors nécessaire de la définir dans 9.R »

. |—
i —

R

2
_[ 3 Espéces concernées

S par les données de
'arbre phylogénétique
4 | étudie

8 / Premier ancétre commun
des espéces concernées
par I'arbre phylogénétique

i étudié mais n"appartenant

T lui-méme pas a cetarbre

Maximum likelihood estimation of speciation ratesl (a=nombre de taxa observé au
temps présent et que I'on peut lier a la varialle la maniere suivanteza-1):

prob(a, 1, ta,..., taal I, m, T) = p(T) x 1@V x py(t)

Dans notre cas, l'introduction d'un logarithme aire la modification du produit en
somme et des exposants en facteurs multiplicatifs :

logio[prob(a, t, t,..., taa I, m, T) J= p(T) + Epu(t)+ I(a-1)

vrais<- function(l,m,t,T) {

a<- prob(lm,T) + sum(sapply(t, prob, I=l, m=m)) +
length(t)*log(l)

return(a)}

Nous avons maintenant codé la fonction d’intérétaxivhum likelihood estimation of
speciation rates), et nous connaissons les vasidbét T. Le but est donc de générer une
matrice contenant toute les combinaisons des &t et m que nous souhaitons tester afin
de lintroduire dans notre fonctiowais(l,m,t,T) . La probabilité maximale obtenue
suite a l'insertion de cette matrice dans la farctous donnera les valeurs de | et de m les
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plus probables pour expliquer le nombre d’espééasmbrées au temps présent ainsi que les
différents t trouvés suite aux séquencages ADBstlimportant ici de noter que cette matrice
est essentielle a la représentation graphique demégs générées par notre fonction
vrais() , en revanche elle n'‘est pas nécessaire au fomeiinent des commandes
présentées par la suite et qui permettent de eéalige estimation mathématiques des valeurs
de | et m les plus probables (a savoir les fonstiom() , optimum() etoptimum2() ).

Création d’'une matrice 100x100 et définitions dateurs de | et m que nous souhaitons
testef (en I'occurrence nous allons tester des taux deiafion et d’extinction allant de 0.1 &
10 en allant par pas de 0.1 afin d’obtenir deseregstde | et m ayant la méme taille que notre
matrice). Il est logique de noter que plus le nanies | et m testé ainsi que la précision de
ces valeurs (soit la longueur du pas introduité)raportante et plus les valeurs de | et de m
obtenues par le maximum de vraisemblance pourtonténsidérées comme étant exactes.

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)

I<-seq(0.1,10,0.1)

m<-|

I<-seq(0.1,10,length.out=100)

m<-| [ Vérif. : length(l)
[1]100 ]

La commandeéength.out=x utilisée ici permet de stipuler que I'on souhajtes la
séquence générée soit de longueur

Création d’'une boucle permettant de tester a l'aldenotre fonction du maximum de
vraisemblance toutes les combinaisons des valeues In présentes dans la matrice

précédemment crée.

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {
matfi,j]<-vrais(I[i], m[j], t, T)}}

Pour résumer, on a maintenant une matrice 100x4 @@&sentant ainsi :

Tx. spéciation | [i]

.
X. 0.0 01 02 .. 99
00X ¥ ¥ <« %
t 01X X
1

i 021X X
c

t

i

-P.l "

Noglx x x X
[l

2|l est important de préciser ici que des tauxmkzimtion et d’extinction nulles ne sont biologiment pas
concevables. De ce fait, les valeurs |=0 et m=8are jamais testées.
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Ou x; est la probabilité avec laquelle les valeurs @es e spéciation | et d’extinction m
correspondants expliquent les temps t (autrememi; dst la vraisemblance desk m).

On peut donc représenter ces valeurs (I, m etdse/mblance qui y est maintenant associée)
a l'aide de graphiques. Le premier graphe reprédansurface de distribution des valeurs de
vraisemblance en fonction de | et m. Le secondiestreprésentation « en relief » (analogie
avec les courbes de niveaux d’'une carte topographiou les valeurs de vraisemblance sont
indiquées le long des courbes du graphe.

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance des valeurs de | et m concernant le f ichier
arbrel",col="green",theta=30,psi=30)

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main= "Représentation en
relief de la vraisemblance des valeurs de | et m co ncernant le
fichier arbrel",col="blue")

Représentation tridimensionnelle de la vraissemblance Représentation en relief de la vraissemblance
des valeurs de | et m concernant le fichier arbre1 des valeurs de | et m concernant le fichier arbre1

/

T T T
0 2 4 6

10

/ s
T T
8 10

A patrtir de ces représentations, on peut donc taigeestimation graphique des valeurs de | et
m correspondantes au maximum de vraisemblance.

Représentation tridimensionnelle de la vraissemblance Représentation en relief de la vraissemblance
des valeurs de | et m concernant le fichier arbre1 des valeurs de | et m concernant le fichier arbre1

Maximum de vraissemblance |
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Les commandes suivantes vont nous permettre derpdisme estimation graphique des

valeurs de | et m correspondants au maximum desem@lance a des valeurs calculées
mathématiquement. Pour ce faire, une des méthaugsageable aurait été de calculer la
dérivée de la formule donnant le maximum de vraidance et de I'égaliser a zéro afin de
trouver les maximum de notre surface de distrilbutite probabilité (point de la surface

présentant une pente nulle). Malgré le fait quéecetéthode ait 'avantage de fournir des
résultats exacts, elle s’avere difficilement apgdbie a notre cas (dérivation trop complexe).
Nous avons donc opter pour [lutilisation d'un premes plus approximatif, a savoir

'application d’'une méthode itérative reposant $aigorithme dit de «la méthode de

Newtor? ».

vrais2<-function(x){
return(-vrais(x[1],x[2],t,T))}

Cette premiere commande est nécessaire pour stgplejue I'on connait les variables t et T
(elles ont été définies précédemment) et que lmrhaite qu’il nous retourne, lorsque 'on
utilisera la fonctionvrais2() , un vecteur de deux valeufl],x[2] qui seront les
valeurs correspondant aux | et m qu'’il aura calcBlér la suite, la seconde commande que
nous allons utiliser repose sur une méthode de nmsation itérative (Non Linear
Minimization), or nous recherchons des maximumegsCpourquoi il est important de définir
vrais2()  comme l'opposeé derais()

Cette seconde commande est I'application par Radedthode de Newton, et repose sur la
fonction nim() (Non Linear Minimization). Dans cette commandes l@eux valeurs
numériques sont en fait les approximations obteguagshiquement de respectivement | et m.

nim(vrais2,c(6,4))
$minimum
[1] -2.928932

$estimate
[1] 5.766176 4.496907

$gradient
[1] 1.173420e-08 -1.210728e-08

$code
[1]1

$iterations
[1]9

Le résultat obtenu sousinimum est en fait le logarithme de la probabilité queveleurs de
| et m calculées par la fonctionm() soient effectivement les plus vraisemblables (il

% Algorithme efficace pour trouver des approximasiatiun zéro d'une fonction d'une variable réell@laurs
réelles. L'algorithme consiste a linéariser unecfiom f en un point et de prendre le point d'antiifade cette
linéarisation comme approximation du zéro recherBtaétant d'une valeur approximative raisonnahla déro
d'une fonction d'une variable réelle, on approxaugremier ordre la fonction par sa tangente guoa#. Cette
tangente est une fonction affine dont on sait teodwunique zéro (analyse élémentaire). Ce zérla dengente
sera généralement plus proche du zéro de la fancHar cette opération, on peut donc espérer amglio
I'approximation par itérations successiv@¥ikipedia)

Compte rendu du projet 6



MASCITTI Anna Lisa « Solving Biological Problem tha@quire Math » BSc. Biology Il
MUELLER Linda Evolution : Estimating rate of spetiim and Semestre de printemps 09
SONNAY Vincent extinction in a tropical plant (Na&min)

convient donc d’en prendre I'exponentiel pour obtda valeur exact de cette probabilité).
Ces valeurs de | et m sont données dans l'ordreesiimate

On peut maintenant vérifier la pertinence de celtésen tracant sur le graphentour()
correspondant a I'arbre duquel découlent ces catirs droites passant par les | et m obtenus.

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en
relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre",col="blue")

abline(h=4.496907,v=5.766176,col="red")

Représentation en relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre

10

Afin de simplifier quelgue que peu les chosessilpossible de compiler les fonctions
vrais2()  etnlm() en une seule fonction baptisée optimum :

optimum<-function(time,T,start) {
vrais2<-function(x){
return(-vrais(x[1],x[2],time, T))}
return(nim(vrais2,start))

}

Il existe également une autre fonction de R utilisaussi la méthode de Newton et qui permet
de réaliser une estimation mathématique des vatlukret m les plus vraisemblables. Il s’agit
de la commandeptim()  qui repose sur l'algorithme de Nelder.Mead et paimet de
minimiser une fonction dans un espace a plusigursrisions. Cette fonction, couplée a notre
fonctionvrais2() , permet donc d’obtenir (approximativement) le mé&ésultat que celui
donné par la commandptimum() . Nous avons regroupé ces commandes dans ladoncti
baptiséeoptimum?2()
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optimum2<-function(time,T,start) {

vrais2<-function(x){

return(-vrais(x[1],x[2],time,T))}
return(optim(start,vrais2,method="L-BFGS-B",lower=c (0,0)))
}

Dans cette nouvelle fonction, I'argumeinine correspond au vecteur des longueurs de
branches] représente toujours la distance (~temps) sépblraoimmet des branches de notre
arbre (a savoir le temps zéro) du premier nceudstnata’'étant pas compris dans l'arbre en
guestion, etstart  est un vecteur de formgx,y) oux ety sont respectivement des
estimations graphiques des valeurs de | et m.

Si on applique cette nouvelle fonction a l'arbre@l nous nous sommes intéressé jusqu’a
maintenant, nous obtenons :

optimum2(t,T,c(6,4))
$par
[1] 5.766176 4.496908

$value
[1] -2.928932

$counts
function gradient
13 13

$convergence
[1]10

$message
[1] "CONVERGENCE: REL_REDUCTION_OF_F <= FACTR*EPSMCH"

Le résultat obtenu sodwalue est en fait le logarithme de la probabilité guevealeurs de |
et m calculées par la fonctimptimum2()  soient effectivement les plus vraisemblables (il
convient donc d’en prendre I'exponentiel pour obtda valeur exact de cette probabilité).
Ces valeurs de | et m sont données dans I'ordre$&mar .

Parenthése sur la génération d’arbres avec « R »

La possibilité de générer des arbres phylogén&iqueartir de paramétres choisis mais selon
un processus aléatoire devrait nous permettre dax@omprendre l'influence des variables

| (taux de spéciation), m (taux d’extinction), membre d’espéces observées au temps z€éro)
et T (temps) sur les mécanismes évolutifs.

Voici tout d’abord les commandes que nous a trandifitolas Salamin et qu’il est nécessaire
d’introduire dans « R » afin de pouvoir utiliserftanction permettant de générer des arbres
phylogénétiques variables (possibilité de souresrlgnes de codes si un fichier de type R
les contenant existe a I'aide du cheriohier—Sourcer du code R)..
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createTree<-function(t=1, 1=2, m=1, spp=20, plot=FA LSE) {
if(l<m) {
stop("Pas d'arbre possible. Le taux de spéciati on est plus
petit que le taux d'extinction.\n",call.=FALSE);
}
if(I==0) {
stop("Pas d'arbre possible. Le taux de spéciati on est de
zéro.\n",call.=FALSE);
}

require(ape);

tree<-rtree(spp);
nonodes<-(spp*2)-1;
times<-genTimes(t, |, m, spp-1);

j<-2;
set<-c(1:spp,(spp+2):nonodes);
for(i in set) {
k<-which(tree$edge[,2]==i);
if(i>spp) {
tree$edge.length[k]<-times]jJ;
<+l
}
else {
tree$edge.length[k]<-0;
}
}

edge<-tree$edge.length;
for(i in 1:(nonodes-1)) {

j<-tree$edgeli,1]; #it's the ancestor, | need t o find
which line as j as descendant to get its branch len gth
if(j==(spp+1)) { #if j is the root, its time is times[1]
anc<-times[1];
}
else { #otherwise, search the corresponding lin e

k<-which(tree$edge[,2]==));
anc<-edgelK];

}

tree$edge.length[i]<-anc-edgeli];
}

if(plot) {
plot(tree);
axisPhylo();

}
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return(list(tree=tree, T=times[1]));

}

genTimes<-function(t=1, I=2, m=1, spp=20) {
if(I==m) {
I<-1+0.000000001;
}

[t<-I*t;
mt<-m*t;

myexp<-exp(lt-mt);

a<-0;
b<-(myexp - 1)/(I*myexp - m);

times<-sort(runif(spp, a, b), decreasing=TRUE);

return((1/(I-m))*log((1-m*times)/(1-I*times)));
}

On peut maintenant générer des arbres phylogéeétigu faisant varier les variables | (taux
de spéciation), m (taux d’extinction), spp (nombrespéces observées au temps zéroj et t
(temps séparant le temps zéro du premier nceudtealce'®tant pas compris dans l'arbre

considére).

createTree(t=..., I=..., m=..., spp=..., plot=T)
Exemple :

createTree(t=4, I=2, m=1.3, spp=17, plot=T)
$tree

Phylogenetic tree with 17 tips and 16 internal node S.

Tip labels:
t8, t3, t4, t10, t5, t13, ...

Rooted; includes branch lengths.

$T
[1] 2.336935

* Attention, contrairement aux codes que nous agerits concernant le « Birth and Death processisi aue le

« Maximum likelihood estimation of speciation ratepour lesquels la variable t représentait leptesgparant
chaque nceud de notre arbre du sommet des branehesdérnier, dans la commande « createTree >ikbia

t représente le temps séparant le premier nceudteaice’étant pas compris dans I'arbre considérédetps

zéro (il s’agit donc de I'équivalent de notre T).
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Comme nous sommes maintenant en mesure de géeérarlifes pour des valeurs de | et m
déterminées, nous allons pouvoir tester si la fonatptimum2() que nous avons encodées
dans R permet de réaliser des estimations fialdevaleurs de | et m.

arbre<-createTree(t=2, I=5, m=2, spp=50, plot=T)
T<-2

t<-branching.times(arbre$tree)

start<-c(5,2)

optimum2(t, T,start)

$par

[1] 5.376554 3.133004

$value
[1] -14.73131

$counts
function gradient
11 11

$convergence
[1]0

$message
[1] "CONVERGENCE: REL_REDUCTION_OF_F <= FACTR*EPSMCH"

On voit donc que la fonctiomptimum2()  permet de calculer | et m de maniére relativement
fiable. En effet, les valeurs qu’elle nous retouraesavoir 5.376554 et 3.133004 pour

respectivement | et m, sont proches de celles @&esodvec la fonctiooreateTree() , a
savoir 5 et 2.

lllustration de lI'influence de | et m sur la structure des arbres
phylogénétiques

l. createTree(t=4, |1=5, m=0.1, spp=20, plot=T)
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Si | est beaucoup plus grand que m, alors les @vénis de spéciations ont du se produire
relativement récemment. En effet, si tel n’étais pa cas et que les premiéres spéciations
s’étaient produites beaucoup plus en arriere, d@bneux autres événement similaires
auraient eu le temps de se produire générant amsiombre significativement plus grand
d’especes observables au temps zéro que celutiediment observe.

Il. createTree(t=4, I=1, m=3, spp=20, plot=T)

Erreur : Pas d'arbre possible. Le taux de spéciatio n est plus petit que le
taux d'extinction.

IV. createTree(t=4, I=0, m=0, spp=20, plot=T)
Erreur : Pas d'arbre possible. Le taux de spéciatio n est de zéro.

V. createTree(t=2, I=3, m=1.5, spp=15, plot=T)
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Il est intéressant de remarquer qu’en généraniquitssarbres a I'aide de la méme commande,
on obtient des arbres différents. Cela met en éceld’aspect stochastique des processus

d’évolution.

lllustration de l'influence du nombre d’especes cosidérées sur I'estimation
des taux de spéciation et d’extinction

Il est également possible, a partir d’'un arbre phghétique généré a l'aide de la fonction
createTree() , d'utiliser les valeurs de t qui en sont issu@s dé les introduire dans notre
systeme du maximum de vraisemblance. Voici quelgdemples :

arbre<-createTree(I=3,m=1.5,t=2,spp=23,plot=T)

Compte rendu du projet 13
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arbre

$tree

Phylogenetic tree with 23 tips and 22 internal node S.

Tip labels:

t8, t17, t13, 13, t2, t7, ...
Rooted; includes branch lengths.

$T
[1] 1.363510

arbre$tree

Phylogenetic tree with 23 tips and 22 internal node S.

Tip labels:
t8, t17, t13, t3, t2, 17, ...

Rooted; includes branch lengths.

t<-branching.times(arbre$tree)
t

24 25 26 27 28 29
30
1.36350979  0.58223469 0.50548960 0.35123400 0.32862 170  0.32109104
0.30888106

31 32 33 34 35 36
37
0.30502023  0.19750356  0.15373642  0.14509655 0.13166 369 0.11246129
0.11139910

38 39 40 41 42 43
44
0.07031668  0.04927957 0.04364270 0.04237863 0.03325 612 0.03285059
0.01152181

45
0.01145393

A ce stade, nous avons donc le vecteur t correspra I'arbre que nous avons généré, et
nous connaissons également la valeur de T puisgeermous-méme qui I'avons définie lors
de l'utilisation de la fonctioncreateTree() . On peut donc produire les graphes
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correspondant a cet arbre a l'aide des formules rques avons encodées concernant le
maximum de vraisemblance.

T<-2

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100
m<-|

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {
mat[i,j]<-vrais(l[i], m[j], t, T)
1

par(mfrow=c(1,2))

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance des valeurs de | et m concernant
arbre",col="green",theta=30,phi=30)

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en
relief de la vraisemblance des valeurs de | et m co ncernant
arbre”,col="blue")

abline(h=1.5,v=3,col="red")

Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance Représentation en relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre

L
s/&

o
e

¢ 4 ; -
s

| & 3 kS

l

Lors de la génération de cet arbre avec la commarwgeTree() , NOUS avons nous-
méme défini les valeurs de m et |. Sachant cetal@ide de la command®bline() , nous
pouvons donc représenter sur la graphiqoetour() la position réelle du maximum de
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vraisemblance (intersection des droites rouge$¢ ebmparer au résultat approximatif que
nous fourni ce graphe (courbes bleues).

Il.
arbre<-createTree(I=3,m=1,spp=25,plot=T,t=2)
T<-2

t<-branching.times(arbre$tree)
mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100)

m<-|

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {

mat[i,j]<-vrais(l[i], m[j], t, T)

par(mfrow=c(1,2))
persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela

vraisemblance des valeurs de | et m concernant
arbre",col="green",theta=30,phi=30)

v<-c(0,-2,-4,-6,-8,-10,-20,-30,-40,-50,-60,-70,-80, -90,-100,-
120,-140,-160)

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en
relief de la vraisemblance des valeurs de | et m co ncernant

arbre”,col="blue",levels=v)

abline(h=1,v=3,col="red")

Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance Représentation en relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre

s o 8 " s
5 // 5

®
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M.
arbre<-createTree(I=3,m=1,spp=250,plot=T,t=2)
T<-2

t<-branching.times(arbre$tree)

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100)
m<-|

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {
mat[i,jJ<-vrais(l[i], m[j], t, T)
1

par(mfrow=c(1,2))

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance des valeurs de | et m concernant
arbre”,col="green",theta=30,phi=30)

v<-c(0,-10,-20,-30,-40,-50,-100,-200,-400,-600,-800 ,-1000,-
1200,-1400)

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en
relief de la vraisemblance des valeurs de | et m co ncernant

arbre"”,col="blue",levels=v)

abline(h=1,v=3,col="red")

Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance Représentation en relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre

'\

£
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V.

arbre<-createTree(I=3,m=1,spp=2500,plot=T,t=2)
T<-2
t<-branching.times(arbre$tree)

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100)
m<-|

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {
mat[i,jJ<-vrais(l[i], m[j], t, T)
1

par(mfrow=c(1,2))

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance des valeurs de | et m concernant
arbre”,col="green",theta=30,phi=30)

v<-c(0,-10,-20,-30,-40,-50,-100,-200,-300,-400,-500 ,-600,-
700,-800,-900,-1000,-2000,-4000,-8000)
contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en
relief de la vraisemblance des valeurs de | et m co ncernant

arbre"”,col="blue",levels=v)

abline(h=1,v=3,col="red")

Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance Représentation en relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre

gy
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En comparant les exemples 2, 3, et 4 entre lestpielsmbre d’espéces considérées est accru
d’un facteur 10 a chaque fois, on peut constater gaur un T fixe et de valeur intermédiaire,
plus le nombre d’espéce est grand et plus le maxinde vraisemblance apparait avec
précision.

lllustration de l'influence de T sur I'estimation des taux de spéciation et
d’extinction

Pour que les commandes qui suivent fonctionnemectament, il est nécessaire d’avoir au
préalable sourcer les scrifgsript source projeet script source génération arbresnsi que
d’avoir charger la fonctiorep()

La fonctionrep() utilise la fonctioncreateTree() pour générer une série de n arbres
(ou n=nrep) ayant tous des parametres identiqugsniEm, t=T) mais que l'on peut faire
varier. Ensuite, cette fonction récupére les longsiele branches (vecteur t) de chacun des n
arbres. Elle utilise alors la fonctiaptimum?2() et la valeur de T que nous avons définie
pour calculer les | et m les plus vraisemblablasrmhacun de nos n arbres. Ces résultats sont
alors stocké dans une matrice de nrep colonnes é¢ulx lignes (la premiere correspond aux
valeurs de | et la seconde aux valeurs de m):

rep<-function(nreps=100,nsp=20,t=2,1=2,m=1) {
mat<-matrix(numeric(2*nreps),nrow=2,ncol=nreps);
for(i in 1:nreps) {
arbre<-createTree(t=t,|I=I,m=m,spp=nsp);
a<-branching.times(arbre$tree);
param<-optimum2(a,t,c(l,m))$par

mat[,i]<-param;

return(mat);

}

On peut facilement enregistrer les matrices gésépae la fonctionrep() . Cela permet
alors de réaliser des représentations graphiquesfeome d'histogrammes des distributions
de | et m relatives a des arbres pour lesquels aomiss défini les valeurs de T et du nombre
d'espéces (nsp).

m<-rep(nreps=100,nsp=10,t=1)

par(mfrow=c(1,2))

hist(m[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=2, nsp=10, |=2 et m=1")
hist(m[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=2, nsp=10, |=2 et m=1")

On peut donc maintenant commencer par confirmeth&orie présentée a la section
précédente et selon laquelle, pour un T fixe etvdeur intermédiaire, plus le nombre
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d’espéce est grand et plus le maximum de vraisaroblapparait avec précision (autrement
dit plus les estimations de | et m réalisées p&rernnodele seront proches de la réalité).

par(mfrow=c(2,2))

m<-rep(nreps=100,nsp=10,t=2,I=4,m=2)
n<-rep(nreps=100,nsp=100,t=2,I=4,m=2)

hist(m[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=2, nsp=10, |=4 et m=2")
hist(m[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=2, nsp=10, I=4 et m=2")

hist(n[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=2, nsp=100, I=4 et m=2")
hist(n[2,],xlab="mu",main="Distribution de lambda lorsque
T=2, nsp=100, I=4 et m=2")
Distribution de lambda lorsque Distribution de mu lorsque
T=2, nsp=10, I=4 et m=2 T=2, nsp=10, I=4 et m=2
87— o _ —
L
i e
S =
z N s &
o 0 T o |
- L 2
L — L
[
o =
o [T T 1— o _‘_|—|—| ——)
[ I I I | I I I I I |
2 4 6 8 10 0 2 4 6 & 10
lambda mu
Distribution de lambda lorsque Distribution de lambda lorsque
T=2, nsp=100, |I=4 et m=2 T=2, nsp=100, |=4 et m=2
— 1 ] o ]
> &7 = R
= = ‘D_ —
L [T Ly —
1l
o - o =

lambda mu

Ces graphes nous permettent en effet de consta¢el' estimation de | et m est, pour une
valeur de T intermédiaire, plus précise avec undyjriombre d’especes.

Faisons maintenant varier la valeur de T et obseree qui se produit.
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m<-rep(nreps=100,nsp=50,t=1,I=4,m=2)
n<-rep(nreps=100,nsp=50,t=5,I=4,m=2)
o<-rep(nreps=100,nsp=50,t=10,I1=4,m=2)
b<-rep(nreps=100,nsp=50,t=15,I=4,m=2)
g<-rep(nreps=100,nsp=50,t=20,I1=4,m=2)
r<-rep(nreps=100,nsp=50,t=50,1=4,m=2)
s<-rep(nreps=100,nsp=50,t=100,1=4,m=2)

par(mfrow=c(4,2))

hist(m[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=1, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(m[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=1, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(n[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=5, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(n[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=5, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(o[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=10, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(o[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=10, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(b[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=15, nsp=50, I=4 et m=2")

hist(b[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=15, nsp=50, |=4 et m=2")

par(mfrow=c(3,2))

hist(q[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=20, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(q[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=20, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(r[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=50, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(r[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=50, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(s[1,],xlab="lambda",main="Distribution de lamb da lorsque
T=100, nsp=50, |=4 et m=2")

hist(s[2,],xlab="mu",main="Distribution de mu lorsq ue

T=100, nsp=50, |I=4 et m=2")
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On peut constater gu'il existe une valeur de Trm#liaire (en pratique elle se situe
généralement vers 10) qui permet de réaliser lemasons les plus exactes de | et m.
Lorsque T est trop petit, notre modéle est forcakuler un taux d’extinction nulle car c’est
pour lui le seul moyen d’expliquer que, malgrédé fue I'on considére un temps tres court
(puisque T est petit), on observe autant d’espaadsemps présent. A I'inverse, lorsque T est
tres grand, notre modele postule des valeurs tdenl guasiment identiques car c’est pour lui
la seule fagcon d’expliquer que sur un laps de tetngzslong (puisque T est grand) on observe
pas plus d’especes au temps présent que cellémméat dénombrées.

Ces deux situations — le cas d’'un T trop grand Biméerse celui d’'un T trop petit — peuvent
facilement étre visualisé a I'aide des commandaptgquescontour()  etpersp()

arbre<-createTree(t=30, |=4, m=2, spp=30, plot=T)

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100)
m<-|

T<-30
t<-branching.times(arbre$tree)
start<-c(4,2)

optimum2(t, T,start)

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {

mat[i,j]<-vrais(I[i], m[j], t, T)

par(mfrow=c(1,2))

contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en

relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre",col="blue")

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre",col="green" theta=-
10,phi=25)
Représentation en relief de la vraisemblance Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre
9’//55,3 95;.'/ F & & 5
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Ces graphes montrent clairement que, lorsque Tra@sigrand, notre modéle est contraint de
postuler des valeurs de | et m identiques, et clgrinde fait qu'une telle conclusion soit
biologiguement invraisemblable.

arbre<-createTree(t=0.1, I=4, m=2, spp=50, plot=T)

mat<-matrix(numeric(10000),ncol=100)
I<-seq(0.1,10,length.out=100)
m<-|

T<-0.1
t<-branching.times(arbre$tree)
start<-c(4,2)

optimum2(t, T,start)

for(i in 1:100) {

for(j in 1:100) {
mat[i,jJ<-vrais(l[i], m[j], t, T)
1

par(mfrow=c(1,2))
contour(l,m,mat,xlab="1",ylab="m",main="Représentat ion en

relief de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre",col="blue")

persp(l,m,mat,main="Représentation tridimensionnell e dela
vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre",col="green" theta=-
50,phi=30)
Représentation en relief de la vraisemblance Représentation tridimensionnelle de la vraisemblance
des valeurs de | et m concernant arbre des valeurs de | et m concernant arbre
=T ) .
. / [l 4
7 I
o - |I# B
E
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= T T T T T T
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A l'inverse, ces graphes montrent, lorsque T e fpetit, notre modéle est contraint de
postuler une valeurs m nulle, alors que cela edtrame aux processus évolutifs.

Application de la méthode de calcul des taux de spation et d’extinction a
I'arbre phylogénétique des plantes Nematanthus etli®donanthes

Chodonanthe et Nematanthus sont deux genres deeplan fleurs tropicales qui sont
caractérisées par une grande diversité de polieiss (colibris, abeilles, papillons,...). Notre
but est donc de calculer les valeurs de | et mi gms leurs vraisemblances pour les plantes
de ces deux genres partageant le méme type deipatéurs et de comparer les valeurs ainsi
obtenues afin d’observer si le type de pollinisegeuun effet sur des processus évolutifs telle
que la vitesse de spéciation.

Pour ce faire, nous avons recu un fichier de typ®&DBAT » contenant les données
phylogénétiques des plantes considérées ainsiajles celatives a plusieurs out groups. Dans
un premier temps, nous avons donc chargé ce fathrer R ».
file<-load("Nematanthus&Chodonanthes.RDAT")

A ce moment, nous sommes donc en mesure d’affigrbre correspondant a ces données.
plot(dated.tree,adj=0.5,n0.margin=T)

On peut également faire figurer sur cet arbre e tye pollinisateur propre a chaqgue espéce,
puisque cette information est contenue sous laquédata de notre fichiedated.tree

(On peut simplement faire figurer les noms et Ipetyle pollinisateurs propres a chaque
espece en utilisant la commardtged.tree$data )

tiplabels(dated.tree$data)
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Relevons ici que l'indice 0 est attribué a toutes espéeces pollinisées par des abeilles,
I'indice 1 a celles pollinisées par des colibrifiatlice 2 aux out groups.

Notre premier travail a consisté a modifier lesras initiales dans le but d’obtenir un arbre
contenant un seul out groups (C. caribaea) ainsinps deux catégories de plantes, a savoir
celles pollinisées par des abeilles et cellesuetlies par des colibris. En observant les indices
(en jaune) figurant sur I'arbre présenté ci-dessass avons pu obtenir le nom des espéces a
retirer des données initiales et réaliser ce tetxaimoyen de la commandeop.tip

dated.tree.all<-

drop.tip(dated.tree,c("Chrysot_pulch_GI20","Ges_hum
spicata”,"Sin_schiffneri”,"Chrysot_pusch_GI20","Nau
ius","Coryto_capitatusP99","Col_orientandinaP97","C
AC2803","Dry_serrulata_GI19","Neo_nummularisP98","C

ae8674")
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On peut alors réaliser une nouvelle représentatiercet arbre, et grace a la commande
branching.times (désormais classique), nous sommes également ®urendobtenir les
différentes longueurs de branches qui lui sont @®p

plot(dated.tree.all)

tall<-branching.times(dated.tree.all)

De la méme maniere, on peut générer un arbre gpéeifiux espéces pollinisées par des
abeilles et un autre pour celles pollinisées paraddibris et obtenir pour chacun de ces arbres

leurs longueurs de branches.

dated.tree.O<-

drop.tip(dated.tree.all,c("C_caribaeaP77_CJB","N_qgr egariusP72_
AC1116","N_teixeirP48_AC1127","N_bradei8672","N_ser pensP93","N
_strigillosus8664","N_sericeusP69 AC1171","N_fornix P71 _AC1157"
,"Paradrymonia_anisoJC","Allo_savannarumP78_4029"," N_lanceolat
us8679","N _hirtellus8665","N_crassifP49 AC1355","N _brasiliens
isP75_AC2802","N_fluminensis8662","N_villosus8669", "N_tessmann
iiP55_AC1131","N_maculatusAC1123","N_fristchiiP51_A C1105","N_j

olyanus_AC3318","N_fissus8671","N_corticola8655"))
tO<-branching.times(dated.tree.0)

dated.tree.1<-

drop.tip(dated.tree.all,c("C_caribaeaP77_CJB","C_ma ttossilvae8
674","C_venosa8648","C_gibbosaP62_AC3203","C_cordif olia8643","
C_serrulata83 _AC1307","C_gracilis8645","C_devosiana 8652 2""C_
carnosa8644","N_wettsteinii8663","N_australisP74__ A C1146","N_k
autzkyiP52_AC2705","N_punctatus8675","N_wiehleri865 7_AC1482""
N_albus8654 AC1369","N_monanthosP70_AC1216","Cpsis_ uleiP47_AC2
801","Cpsis_dissimP56_AC2805","C_macradenia","C_cor niculata","
C_luteolaP84 AC3304","C_elegans","C_uleanaP45 AC130 8","C_crass

ifolia”,"C_erubescensP94","C_calcarata3305_P101"))
tl<-branching.times(dated.tree.1)

Ainsi, nous disposons maintenant de trois arbregogBnétiques (un pour les plantes
pollinisées par des abeilles, un pour celles pelhies par des colibris et le dernier rassemblant
toutes ces espéces de plantes). Et nous possédonghmcun de ces arbres le vecteur t
contenant leurs longueurs de branches. Il ne reate donc plus qu’a obtenir la valeur de T
relative a chacun de ces arbres pour étre en me&ppliqguer a chacun d’entre eux notre
fonctionoptimum?2()  qui nous permettra de déterminer leurs valeurdsetlen. Cela va étre
possible grace au programme «FigTree» qui perr@t visualisation darbres
phylogénétiques.

La commandevrite.tree() nous permet d’enregistrer les arbres que noussagéneré
sur « R » dans un format qui sera lisible par < Feg ».

write.tree(dated.tree.all,file="All.tre")
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write.tree(dated.tree.O,file="Bee.tre")
write.tree(dated.tree.1,file="Colibris.tre")

On obtient alors les représentations suivantes:

-Pour toutes les espéces considérées :

I_ru-gm—c_venosassd;s
: C_gibbosaP62_AC3203
112884 c:gordifoliaasits
1.9287 C_serrulata83 AC1307
I-'g_éW:g_ raclll_sssgsﬁész .
1.0722 “devosian I
r— e,
wettsteinii
L N australisP74 AC1146

rubescensP94

3.1393 uuF ““calcarata3305_P101
48181 3.6396 C_crassifolia

I
C_uleanaP45_AC1308

3.8431 acradenia
: tmil%lF!gfla AC3304
uteola
4.2495 et B e
TR Cpsis_uleiP47 AC2801
4 7566 L Cpsis_dissimP56 AC2805
e N_kautzkyiP52_ACT2705
I 10.5742 N N_punctatus8675
1.841 N_wiehlerig657_AC1482
4.841 1 mrr N”albus8654_AT1369
’ ———————N_monanthosP70_AC1216

|—MN: regariusP72_AC1116
14378 H_ eixeirP48_AC1127

Nfbradelssgga
serpens
e LY -, e— N“strigillosusgced
REEE N_sericeusP69_AC1171
43765 ! y_foanixPﬂ_AcnsTJc
r aradrymonia_aniso.
- IR [ERES ﬁlllo_savaln?argen]{;?'s_rlozs
I anceolatus
151099 Zlell N”hirtellus8665
(eI N (rassitPds AC1ass o2
rasiliensis
3.6645 [MESDSS N_fluminensisge6Z
N_villosusBE69
27637 N_tessmanniiP55 AC1131
e e
- ristchil
18555 ke N Jolyanus_Ac331s
I I1SSUS!
IMIERE! N corticolagg55
C_caribaeaP77_CJB

0.6
-Pour les especes pollinisées par des abeilles :

C_venosag8648
0.8447
17584 C_gibbosaP62_AC3203
C_cordifoliaB643
1.9287 C_serrulatag3_AC1307

05351
06 C_gracilisg645

1.0722 C_devosianag652_2
C_carnosa8644
N_wettsteiniig86e3
N_australisP74_AC1146
GggﬁerubescensPQd
3.1393 L_c_calcarata3305_P101

3.0853

{16097

—] 3.6396 C_crassifolia
C_uleanaP45_AC1308

48181

3.8431 Ué: macradenia
Eeqporniculata

4.2495 . _luteolaP84_AC3304
I—c_eleans

I Cpsis_uleiP47_AC2801

13.7581 T

4.7566 Cpsis_ 56_AC2805

N_kautzkyiP52_AC2705

Dl N_punctatus8675
06175
1.841 N_wiehleriB657_AC1482
[ N_albus8654_AC1369
0.7384
e — N_monanthosP70_AC1216

0.5

-Pour les especes pollinisées par des colibris :
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N_gregariusP72_AC1116
N_teixeirP48_AC1127

14378
N_bradeige72
N_serpensP93

N_strigillosus8se4

2.8992

09826

N_sericeusP83_AC1171

4 3765 17132

N_fornixP71_AC1157

| Paradrymonia_anisoJC
2.9834

Allo_savannarumP78_4029
-4.38 N_lanceolatus8679

=2 1217
N_hirtellus8665

N_crassifP49_AC1355
0.7421
N_brasiliensisP75_AC2802

36645 1.4035

N_fluminensisB662

N_villosus8669
0.5821
27637 N_tessmanniiP55_AC1131

0.9914 r N_maculatusAC1123
0.3134
p— N_fristchiiP51_AC1105
1.8555 N_jolyanus_AC3318
N_fissus8671
i

N_corticolaBe55

05

En observant le premier arbre, on peut visuellerabtenir les valeurs de T suivantes :

- Pour 'ensemble des especes considérées ; T09%.1
- Pour les especes pollinisées par des abeilles4.841
- Pour les especes pollinisées par des colibris 41841

On peut donc maintenant calculer les valeurs denl &nsi que les vraisemblances qui s’y
rapportent pour chacun de nos trois arbres

- Pour I'ensemble des especes considérées ;

optimum2(tall, Tall,c(6,3))
$par
[1] 0.4725805 0.0000000

$value
[1] 78.72969

$counts
function gradient
18 18

$convergence
[1]0

$message
[1] "CONVERGENCE: REL_REDUCTION_OF _F <= FACTR*EPSMCH"

- Pour les especes pollinisées par des abeilles ;

optimum2(t0,T0,c(6,3))
$par
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[1] 0.4722173 0.0000000

$value
[1] 40.25728

$counts
function gradient
31 31

$convergence
[1]0

$message
[1] "CONVERGENCE: REL_REDUCTION_OF_F <= FACTR*EPSMCH"

- Pour les especes pollinisées par des colibris ;

optimum2(t1,T1,c(6,3))
$par
[1] 0.4861839 0.0000000

$value
[1] 34.42339

$counts
function gradient
17 17

$convergence
[1]0

$message
[1] "CONVERGENCE: REL_REDUCTION_OF _F <= FACTR*EPSMCH"

Comme mentionné précédemment, afin de déterminatasis le cas étudié ici, le type de
pollinisateurs a un effet sur I'évolution des egsconsidérées, nous allons comparer les
valeurs de vraisemblances (ce sont les valeursgeégs et présentées sous la rubrique
$value ) obtenues avec les trois dernieres commandesfigoi-dessus.

Dans les faits, nous pourrons déduire un effetallingsateur si le résultat de I'addition des
vraisemblances propres au clade des plantes pékisipar des abeilles et a celui des plantes
pollinisées par des colibris est significativemdiitérent de la vraisemblance obtenue pour
'ensemble des especes.

Nous commencons donc par extraire les valeursalsemblance des trois modeles:

vrais.tot<-optimum?2(tall, Tall,c(6,3))$value
vrais.abeilles<-optimum2(t0,T0,c(6,3))$value
vrais.colibri<-optimum2(t1,T1,c(6,3))$value

Ensuite, nous comparons ces valeurs & I'aide édshdu cHidans le but d’évaluer s'il existe
une différence significative entre le résultat deddition des vraisemblances « par
pollinisateurs » et la vraisemblance obtenue pnseémble des espéces (notre hypothése
nulle est donc qu’il 'y pas de différence sigrative, ce qui signifie que les pollinisateurs
n'‘ont pas d'effet sur les vraisemblances des diftérgroupes de pollinisateurs et sur les taux
de spéciation et d’extinction):
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chi2<-abs(-2*(vrais.tot-(vrais.abeilles+vrais.colib r)))

pchisq(chi2,2, lower=F) >

[1] 0.860397

La p-value étant supérieure au seuil de 5%, noymoeons pas rejeter notre hypothese nulle,
et nous ne pouvons donc pas conclure a un effeifisgfif du type de pollinisateurs sur les
valeurs de | et m et sur la vraisemblance.

Ce résultat ne parait pas étonnant si 'on considérfait que les valeurs des taux de
spéciation pour nos trois groupes sont quasimesntigues, que chacun de ces groupes
compte approximativement un nombre d’especes smniau encore que les branches des
arbres correspondants sont de longueurs compar&blesffet, ces trois observations tendent
a signifier que le type de pollinisateurs n’inflgerpas de maniere significative les processus
evolutifs.

Il est & noter que si hous avons compare les \aldeivraisemblance et que nous n'avons pas
utilisé les valeurs de | et m obtenues, c’est payge, malgré nos efforts, celles-ci ne
semblaient pas suffisamment fiables. En fait, lewmadu taux de spéciation, a savoir environ
0.5, parait étre une bonne estimation du taux r@ela signifierait donc que 0.5 espeéeces
apparaissent par unité de temps, soit par milllanriées (puisque I'échelle de nos arbres est
le million d’années). En revanche, I'estimation tdux d’extinction, en l'occurrence 0, est
inutilisable puisque l'on sait qu'un taux dextiret nulle n’est biologiquement pas
concevable. Malheureusement, cette erreur ne giguicérrigé par notre modéle. En effet,
celle-ci résulte du biais introduit par la valewr @, un paramétre indissociable de notre
fonction (dans notre cas, le laps de temps étuitbke trop proche du présent pour que notre
modéle puisse postuler une autre valeur que zémlpadaux d’extinction).

La solution a ce probleme serait d’utiliser unenfale du maximum de vraisemblance qui ne
serait plus fonction de T, soit la formule suivante

prob(t, t,..., tegn, I, m, T) =I[ py(t)dt /[To pa(u) du]

Le temps nous manque malheureusement pour codetellaefonction dans « R ». C’est
pourquoi Nicolas Salamin nous a fourni son scrigtla fonction en question. Ainsi nous
allons pourvoir comparer les résultats obtenus &®deux méthodes. Voici tout d’abord le
script de cette fonction :

like<-function(times, T=1, like="given", algo="BFGS " {
if(class(times)=="phylo") times<-branching.times(t imes);

if(like=="data") {
out<-optim(c(2, 1), function(p) -ldata(T, times, p[1],
p[2]), method=algo);
}
else {
out<-optim(c(2, 1), function(p) -lgiven(times, p[ 1],
p[2]), method=algo);

® Notons que les degrés de liberté (dL) pour I'efdemiu modéle correspondent au nombre total devgaras
testés moins le nombre de groupes a comparer. @ares nous avons 4 — 2 dL, soit 2 dL.
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out$par<-sort(out$par, decreasing=TRUE);

}
print(list(speciation=out$par[1], extinction=out$p ar[2],
InL=out$value));
}
prob<-function(t, s, e) {
if(s==e) {
like<-log(1)-2*log(1+s*t);
}
else {
like<-log(((s-e)"2)*exp(s*t-e*t))-log((s*exp(s*t-
e*t)-e)"2);
}

if(is.nan(like) | is.infinite(like)) {
return(-100000);
}
else {
return(like);

}
}

intprob<-function(t, s, e) {
tol<-0.000000001;

if(t>=250) {
if(s>e) {
if(s<tol) {
like<-log(1)-log(tol);
else {
like<-log(1)-log(s);
}
}
else {
if(e<tol) {
like<-log(1)-log(tol);
else {
like<-log(1)-log(e);
}
}
}
else {
if(s==e) {

like<-log(t)-log(s*t + 1);

else {
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like<-log(exp(s*t-e*t)-1)-log(s*exp(s*t-e*t)-e);

}

return(like);

}

paradis<-function(t, s, e) {
if(s<0 | e<0) return(-10000000);

par.times<-c(NA, t);
ntax=length(t)+1;

return(-2*(sum(log((ntax-1):1))+(ntax-
2)*log(s)+s*sum(par.times[3:ntax])+ntax*log(1-e)-
2*sum(log(exp(s*par.times[2:ntax])-e))));

Igiven<-function(t, s, e) {
if(s<0 | e<0) return(-10000000);

ntimes<-length(t);
T<-1000*max(t);

return(-ntimes*intprob(T, s, e)+sum(sapply(t, prob
e=e)));
}

Idata<-function(T, t, s, €) {
if(s<0 | e<0) return(-10000000);

tol<-0.000000000000001;
ntimes<-length(t);

if(s<tol) {
return(ntimes*log(tol)+prob(tol, e, T)+sum(sapply
prob, s=tol, e=e)));

}

return(ntimes*log(s)+prob(s, e, T)+sum(sapply(t,

e=e)));
}

estimate.lgiven<-function(trees) {
btimes<-lapply(trees, branching.times);
speciation<-vector(length=length(trees));
extinction<-vector(length=length(trees));
for(i in 1:length(trees)) {
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out<-sort(optim(c(2,1), function(p) -

Igiven(btimes[i]], p[1], p[2]), upper=c(100,100),

lower=c(0,0), method="L-BFGS-B")$par, decreasing=T) ;
speciation][i]<-out[1];
extinction[i]<-out[2];

}

return(data.frame(speciation=speciation,
extinction=extinction));

}

estimate.ldata<-function(trees, T) {
btimes<-lapply(trees, branching.times);
speciation<-vector(length=length(trees));
extinction<-vector(length=length(trees));
for(i in 1:length(trees)) {
out<-sort(optim(c(2,1), function(p) -ldata(T,
btimes|[i]], p[1], p[2]), upper=c(100,100), lower=c (0,0),
method="L-BFGS-B")$par, decreasing=T);
speciation[i]<-out[1];
extinction[i]<-out[2];

}

return(data.frame(speciation=speciation,
extinction=extinction));

}

expectedTimeTransform<-function(T, s, e, n) {
a<-0;
b<-(exp(s*T-e*T)-1)/(s*exp(s*T-e*T)-e);
lim<-(b-a)/n;
y<-lim*(1:(n-1));
return((1/(s-e))*log((1-e*y)/(1-s*y)));

}

calc.mat<-function(size, T, t) {
mat<-matrix(numeric(size*size),nrow=size);
I<-seq(0,10,length.out=size);
m<-l;
for(i in 1:size) {
for(j in 1:size) {
mat[i,j]<-ldata(T,t,I[i],m[j]);

}

return(mat);

}

createTree<-function(t=1, 1=2, m=1, spp=20, plot=FA LSE) {
if(l<m) {
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stop("Pas d'arbre possible. Le taux de spA©ciat ion est

plus petit que le taux d'extinction.\n",call.=FALSE );

}

if(I==0) { B

_stop("Pas d'arbre possible. Le taux de spACciat ion est de
zA©ro.\n",call.=FALSE);

}

require(ape);

tree<-rtree(spp);
nonodes<-(spp*2)-1;
times<-genTimes(t, |, m, spp-1);

<2
set<-c(1:spp,(spp+2):nonodes);
for(i in set) {
k<-which(tree$edgel[,2]==i);
if(i>spp) {
tree$edge.length[k]<-times]jJ;
<+l
}
else {
tree$edge.length[k]<-0;
}
}

edge<-tree$edge.length;
for(i in 1:(nonodes-1)) {

j<-tree$edgeli,1]; #it's the ancestor, | need t o find
which line as j as descendant to get its branch len gth
if(j==(spp+1)) { #if j is the root, its time is times[1]
anc<-times[1];
}
else { #otherwise, search the corresponding lin e

k<-which(tree$edgel[,2]==j);
anc<-edgelK];

}

tree$edge.length[i]<-anc-edgeli];
}

if(plot) {
plot(tree);
axisPhylo();

}

return(tree);

}
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genTimes<-function(t=1, I=2, m=1, spp=20) {

if(I==m) {
[<-1+0.000000001;
}
[t<-I*t;
mt<-m*t;

myexp<-exp(lt-mt);

a<-0;
b<-(myexp - 1)/(I*myexp - m);

times<-sort(runif(spp, a, b), decreasing=TRUE);

return((1/(I-m))*log((1-m*times)/(1-I*times)));

plot2D<-function(t, I, m) {
I<-m<-seq(0.000001, I, length=100);

mat<-matrix(numeric(10000), nrow=100);

for(i in 1:100) {
for(j in (i+1):100) {
mat[i,jl<-lgiven(t, I[i], m[j]);
}
}
}

Pour utiliser cette fonction, les commandes sac#g simples, il suffit d’entrelike(t,

like= “given”) , ou l'argumentt représente (comme d’habitude) les longueurs des
branches de notre arbre, pour que les valeursadesie spéciation (sodspeciation ) et
d’extinction (sous$extinction ) ainsi que la vraisemblance (sofisiL ) nous soient
retournées. Appliquons maintenant cette formuletaenarbre d’intérét afin de comparer si
les valeurs que nous obtiendrons pour | et m s@inent différentes de celle gue nous avons
obtenues en utilisant notre formulptimum?2()

Commencons par sourcer le code de cette nouveltiém ainsi que par charger la package
« ape ».

source("C:\\Users\\Vincent\Documents\\Vincent\\UNI \\BSc-
Biologie 2 UNIL\\Mathématiques\\Script source speci ate.R")
library(ape)

Puis définissons le vecteurcomme les longueurs des branches de notre arbre.

file<-load("Nematanthus&Chodonanthes.RDAT")
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dated.tree.all<-

drop.tip(dated.tree,c("Chrysot_pulch_GI20","Ges_hum ilis","Koh_
spicata","Sin_schiffneri","Chrysot_pusch_GI20","Nau __melittifol
ius","Coryto_capitatusP99","Col_orientandinaP97","C ol_uleiP76_
AC2803","Dry_serrulata_GI19","Neo_nummularisP98","C __mattossilv
ae8674")

tall<-branching.times(dated.tree.all)
Et appliguons maintenant ces valeurs de t dang nouvelle fonction.
like(tall, like="given")

$speciation
[1] 0.4737472

$extinction
[1] 0.0007526793

$InL
[1] 76.31502

On peut donc constater que l'estimation du taux spéciation par notre fonction
optimum2()  (0.4725805) était tout a fait proche de celle obtenue ici (82472). En
revanche, la fonctiooptimum2() a comme nous l'avions prévu sous-estimé la valeur
taux d’extinction puisqu’on obtient ici un résultdifférent de zéro, une différence qui
s’explique comme nous I'avions mentionné par léskigroduit par la variable T.

Enfin, il est encore intéressant de constater quealeur obtenue avec ce nouveau modele
pour le taux de spéciation est de plusieurs cesdante fois supérieure a celle du taux
d’extinction (0.4737472/0.0007526793 = 629.4144).e@ principe, on sait par expérience

gue ce rapport n’excéde pas 2 ou 3. Cela signdfire djue les plantes appartenant aux genres
Nematanthus et Codonanthe sont effectivement érsé&es par un taux de spéciation bien
plus élevé que la moyenne. Et comme nous avonemidvidence le fait que cette valeur
inhabituelle ne pouvait pas étre expliquée palype tde pollinisateurs, il serait maintenant
intéressant de tester d’'autres parametres susiesptlexpliquer cette particularité (comme

par exemple I'adaptation rapide a des niches émpleg spécialisées). Affaire a suivre...
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