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> La reconstruction des relations de parenté est
devenue depuis quelques dizaines d’années un
puissant outil d’analyse en biologie. Notre expé-
rience d’enseignant-chercheur nous a appris,
qu'au-dela des difficultés réelles qui existent
pour bien comprendre les outils informatiques
utilisés, peu familiers a la plupart des biolo-
gistes, le probleme récurrent le plus grave est
la mauvaise compréhension de la méthode de
lecture des arbres phylogénétiques. Nous avons
identifié quelques erreurs courantes qui révelent
la persistance du concept d’échelle des étres qui,
consciemment ou inconsciemment, guide encore
trop souvent I'interprétation des phylogénies. <

Les arbres phylogénétiques permettent de décrire
de fagon trés synthétique et facile a lire les deux
principaux processus de I’évolution : (1) 'anagenése
ou évolution dans une lignée qui est représentée par
une branche, et (2) la cladogenése ou spéciation, qui
est représentée par un nceud d’ol sont issues deux
especes a partir d’un ancétre commun. Un arbre phy-
logénétique qui présente uniquement des dichotomies
successives représente tres bien les cas de spéciation
par division d’une espece ancestrale en unités indé-
pendantes. Comme tout modele, c’est une représen-
tation tres simplifiée de I’évolution qui ne permet pas
de représenter toute la complexité des généalogies
des individus et des genes qu’ils transmettent au
cours des générations [1]. Un arbre phylogénétique
ne peut représenter ni les cas de formation d’especes
par hybridation entre especes, ni les cas de rého-
mogénéisation des génomes a la suite de transferts
de genes entre especes proches, ni ceux de transfert
de geénes entre especes éloignées. Il est cependant
frappant de constater que c’est en construisant des
arbres a partir de différents échantillons de genes et
d’espéces, et en analysant incongruence des résul-
tats obtenus que I’on a pu identifier tous ces proces-
sus qui s’écartent du modeéle de départ [2]. Les outils
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de reconstruction des phylogénies moléculaires sont aujourd’hui
trés sophistiqués et donnent des résultats de plus en plus fiables,
principalement grace a I’application d’approches probabilistes, au
développement de modeéles plus réalistes pour décrire I’évolution
des séquences et a I'utilisation de grandes quantités de séquences
[3].

Nous ne souhaitons pas développer ici une discussion sur 'intérét
et les limites de la construction d’arbres phylogénétiques. Nous
concentrerons cette revue sur les problemes rencontrés a la lecture
des arbres par la majorité des lecteurs non spécialistes. €n effet, la
reconstruction des relations de parenté est devenue depuis quelques
dizaines d’années un puissant outil d’analyse en biologie qui est uti-
lisé bien au-dela de son domaine initial, la systématique évolutive
[4, 5]. Désormais, I'utilisation de phylogénies permet, non seulement
de mieux comprendre I’évolution des génes [4, 6], mais aussi de
mettre en évidence des transferts horizontaux de génes entre especes
[7], d’identifier des événements de recombinaison entre virus [8],
de retracer I'histoire d’une épidémie [9], de dater des événements
de spéciation [10], d’étudier la structuration géographique de la
diversité génétique des populations [2, 11], de reconstruire I’histoire
démographique des populations [12], de mettre en évidence des éve-
nements d’hybridation entre espéces [13]. Notre expérience d’ensei-
gnant-chercheur nous a appris qu’au-dela des difficultés réelles qui
existent pour bien comprendre les méthodes employées, peu familieres
a la plupart des biologistes, le probleme récurrent le plus grave est
la mauvaise compréhension de la méthode de lecture des arbres.
Dans les copies de nos étudiants, nous retrouvons régulierement des
erreurs bien identifiées [14-16] qui sont dues a la persistance du
concept obsolete d’échelle des étres (scala naturae) [17]. Malheu-
reusement, ce biais d’interprétation des arbres phylogénétiques est
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Figure 1. De I’évolution buissonnante darwinienne a ’évolution dirigée vers I’homme proposée par Haeckel.

également présent dans de nombreuses publications scientifiques
récentes. Aussi, nous souhaitons ici reformuler des concepts de base et
expliquer leurs représentations afin d’éviter, en particulier, le biais
induit par une lecture linéaire des arbres phylogénétiques, et illustrer
chez les vertébrés comment ce biais entraine la persistance de scéna-
rios évolutifs erronés.

Une histoire qui a trés bien commencé, mais qui a rapidement
mal tourné

La phylogénie et sa représentation la plus courante, I"arbre phylo-
génétique, apparaissent pour la premieére fois en 1859 dans « L’ori-
gine des espéces » de Charles Darwin [18]. C'est la seule illustra-
tion (partiellement reproduite Figure 1A) de cet ouvrage fondateur.
Dans cette phylogénie théorique, le temps est symbolisé par les
lignes horizontales numérotées de 0 a 14, de la plus ancienne a
la plus récente. Les relations phylogénétiques sont matérialisées
par des lignes en pointillés qui lient les espéces actuelles (sur la
ligne 14) a des ancétres communs qui sont eux-mémes liés a des
ancétres communs, et ainsi de suite jusqu’a un ancétre commun
unique. A la suite de Darwin, €rnst Haeckel a reconstruit des phy-
logénies du vivant, mais sa conception de I"évolution était tres
différente de celle de Darwin. Par exemple, en 1874, il publie une
généalogie de I"homme (dont la partie haute est reproduite sur
la Figure 1B) qui illustre bien cette conception de I’évolution. Cet
arbre représente deux processus qu’il veut illustrer : d’une part,
le processus de diversification par spéciation a I'origine des dif-
férentes relations de parenté entre taxons! représentées par les
différentes branches de I"arbre, qui est une question secondaire

! Taxon : groupe d’organismes vivants constituant une unité systématique et possédant en commun

certains caracteres.
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pour Haeckel ; d’autre part, les étapes de I’évolution
de ’homme qui constitue, pour lui, le processus prin-
cipal a illustrer et qui est représenté par le tronc de
I’arbre. Du fait de ce choix, quelques noms de taxons
sont pris dans le tronc de I'arbre, alors que d’autres
sont aux bouts des branches de cet arbre. La dimen-
sion temporelle de I’arbre phylogénétique de Darwin
est perdue pour mieux illustrer le processus de
complexification croissante au cours de I’évolution
qui aurait mené a ’homme, sommet de I’évolution
(Figure 1B). Cette conception de I’évolution rappelle
des idées pré-évolutionnistes sur I’organisation de
la nature : une classification linéaire des objets de
la nature en fonction de leur supposée perfection
croissante. Cette conception, qualifiée de « sca-
liste », car héritée du concept d’échelle des étres,
place invariablement ’homme au sommet en tant
que chef d’ceuvre de la création (Figure 1C). Uarbre
généalogique de Haeckel est une représentation
d’idées a priori sur I’évolution et n’est pas le résultat
d’une analyse des données. Cette conception n’était
pas celle de Darwin qui écrit clairement qu’il ne voit
aucune direction privilégiée dans I’évolution. Pour
lui, comme pour la quasi-totalité des évolutionnistes
actuels, les différentes lignées évolutives ont un
statut équivalent. Uhomme représente I’état actuel
de I’évolution dans une lignée qui n’a pas de position
particuliere dans ’arbre de la vie. Penser I’évolution
dans un cadre phylogénétique permet de reconstruire
I’évolution des différentes espeéces, sans introduire
d’idées précongues sur une ou des directions privilé-
giées de I’évolution.



Du bon usage de I’approche comparative

La mise en garde de Darwin

La persistance d’une lecture linéaire des arbres est d’autant plus éton-
nante que ce biais fut identifié par Darwin lui-méme des la premiére
édition de L’Origine des espéces (chapitre IX ou X suivant I’édition ;
des identificateurs entre parenthéses ont été ajoutés pour faire cor-
respondre cette citation a Iillustration présentée dans la Figure 2) :

« [l faut d’abord se faire une idée exacte de la nature des formes inter-
médiaires qui, d’aprés ma théorie, doivent avoir existé antérieurement.
Lorsqu’on examine deux espéces quelconques (A, B), il est difficile de
ne pas se laisser entrainer a se figurer des formes exactement intermé-
diaires entre elles (1, 2, 3). C’est ld une supposition erronée ; il nous
faut toujours chercher des formes intermédiaires (a, b, ¢) entre chaque
espéce et un ancétre (X) commun, mais inconnu, qui aura générale-
ment différé sous quelques rapports de ses descendants modifiés. »
Ce texte attire notre attention sur deux points essentiels : (1)
aucune espéce actuelle n’est 'ancétre d’une autre espéce ; et (2)
I’ancétre commun n’est pas identique a I’'une des deux especes com-
parées. Ainsi, par exemple, ’homme ne descend pas du chimpanzé;
et I'ancétre de ’homme et du chimpanzé n’est pas un chimpanzé.
L’ancétre est inconnu, on ne peut en faire qu'une reconstruction plus
ou moins précise sur la base de la comparaison des espéces actuelles
et fossiles : tout ce qui est commun a ’homme et au chimpanzé était
probablement déja présent chez leur ancétre. La comparaison de plus
de deux espéces implique de tenir compte de toutes les relations de
parenté représentées par un arbre phylogénétique. Nous verrons avec
I’exemple des vertébrés que si I’on néglige cette recommandation, on
peut obtenir une histoire évolutive erronée.

Les principales fagons de représenter des phylogénies

Un arbre phylogénétique est un graphe composé de branches reliant
des nceuds par un chemin unique. A extrémité des branches termi-
nales, les nceuds externes (ou feuilles) figurent les taxons étudiés
(points beiges dans la Figure 3). Les nceuds internes correspondent
a des ancétres communs inférés (points ou traits de couleur orange
dans la Figure 3), a partir desquels divergent des lignées différentes.
La longueur des branches peut n’avoir aucune signification (I’arbre
est un cladogramme, Figure 3A.1, 3A.2, 3A.3) ou contenir une infor-
mation comme le nombre de changements entre deux nceuds (I’arbre
est un phylogramme, Figure 3B) ou le temps écoulé entre deux nceuds
(I’arbre est un chronogramme, Figure 3C). Dans une phylogénie, les
nceuds internes sont parfois représentés par des traits horizontaux a
la place de points, mais il est important de comprendre que dans tous
les cas, la longueur de ces traits n’a aucune signification (voir traits
oranges, Figure 3). Les phylogénies sont enracinées (un nceud repré-
sente ’ancétre commun de tous les taxons étudiés) et si la racine est
en bas, le temps figuré s’écoule du bas vers le haut (voir les fléches du
temps, Figure 3A.1, A.2, 3B, 3C). Une rotation d’un quart de tour vers
la droite, produit un arbre ol le temps s’écoule de la gauche vers la
droite (Figure 4). Il existe une autre représentation des phylogénies
qui est circulaire, le temps s’écoule alors du centre vers 'extérieur
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Figure 2. Un ancétre n’est jamais directement observable.

(Figure 3A.3). Cette représentation permet de mettre
un nombre plus important de taxons dans une phylo-
génie, mais elle est tres difficile a lire quand il y a un
grand nombre de taxons. Toutes les phylogénies de la
Figure 3 présentent une méme topologie, c’est-a-dire
qu’elles indiquent les mémes relations de parenté entre
les taxons. Par exemple, € est plus proche parent de D
(ancétre commun x) que de B (ancétre commun y). Le
taxon le moins apparenté a € est A (ancétre commun
z). Dans un phylogramme, les deux branches qui se
rejoignent a un nceud n'ont pas la méme longueur si les
changements s’accumulent @ une plus grande vitesse
dans une lignée par rapport a I'autre (par exemple
n.s > N, dans le phylogramme de la Figure 3B). Dans un
chronogramme, si tous les taxons étudiés sont actuels,
ils devront étre placés sur une méme ligne horizontale
qui représente le temps présent (il existe donc une
contrainte sur la longueur des branches). €n effet, les
sommes des longueurs des branches qui relient diffé-
rents taxons actuels a leur ancétre commun doivent étre
égales. Par exemple, pour B et C, t,; et t,c sont égaux.
Pour B et €, t,5 + t,, et égal & t¢ + t,y (Figure 3C). Ceci
est tout simplement dd au fait que le temps s’écoule de
la méme fagon pour toutes les lignées. Ceci peut paraitre
tres trivial, mais nous verrons que beaucoup d’erreurs
naissent de I’oubli de cette évidence.

Bien lire un arbre phylogénétique

La rotation des branches a un nceud ne change pas la
topologie de I’arbre

Considérons un arbre phylogénétique de vertébrés
(Figure 4A). Il indique que nous sommes plus proches
parents d’une grenouille (ancétre commun w) que d’une
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carpe (ancétre commun x), et que nous sommes encore plus éloi-
gnés des requins (ancétre commun y). Le vertébré le plus éloigné de
I’lhomme est la lamproie (ancétre commun z). Si nous lisons I’arbre de
feuille en feuille, nous recréons de fagon artéfactuelle une échelle des
étres : la lamproie est a la base, le requin au-dessus, puis viennent le
poisson, la grenouille et enfin "lhomme. Cette lecture linéaire conduit
a une interprétation de I’évolution par paliers, du plus primitif au plus
évolué : un vertébré sans machoires (la lamproie) semble avoir donné
naissance a un vertébré a machoires au squelette cartilagineux (le
requin), dont serait issu un poisson osseux (la carpe), qui se serait
transformé en tétrapode (la grenouille) et qui aurait finalement évo-
lué en homme. Non seulement cette vision est fausse, mais de plus,
elle n’est enrien inscrite dans cette phylogénie. Pour le montrer, effec-
tuons des rotations aux nceuds z et x, ce qui ne change en rien la topo-
logie de I’arbre. La nouvelle représentation obtenue présente exacte-
ment les mémes relations de parenté, mais ne permet plus d’organiser
les noms d’especes dans une reconstruction a priori des étapes de
I’évolution (Figure 4B). La persistance du concept d’échelle des étres
conduit inconsciemment le lecteur a émonder I’arbre et a rabattre
les feuilles au niveau des nceuds internes (Figure 5). Cette erreur
inconsciente reconstitue une échelle qui indique une direction évolu-
tive artéfactuelle. C’est pourquoi il est recommandé de ne pas placer
I’espece humaine a une extrémité d’un arbre phylogénétique comme
dans la représentation la plus fréquemment choisie (Figure 44), et de
préférer des représentations comme celle de la Figure 4B qui évitent de
conforter une vision de I’évolution obsoléte, mais encore trés répan-
due, héritée de Haeckel.

Voir http://www.sciencesenfiction.fr
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Figure 3. Les différentes
représentations d’un arbre
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comme une lignée qui
s'isole particulierement tot dans "arbre phylogénétique
(Figure 4A et 4B) et qui serait donc plus ancienne et
moins évoluée. Est-ce vrai ? €t bien non, car si deux
nceuds peuvent étre plus ou moins basaux 'un par rap-
port a I'autre, I'identification d’une lignée basale n’a
pas de sens, car elle dépend de I’échantillonnage des
taxons. Encore une fois, I'erreur consiste a reprendre
le concept d’échelle des étres dans un cadre phylo-
génétique. Prenons I’exemple d’une phylogénie des
vertébrés comprenant trois especes de chondrichthyens
(poissons cartilagineux), un homme et une lamproie
(Figure 4C). Dans cette phylogénie, ’homme apparait
comme la lignée basale des gnathostomes sans que
pour cela on imagine qu’il représente un organisme
ancien, primitif qui a évolué en requin. La lignée basale
n’a pas de définition absolue, car elle est dépendante
de Iéchantillonnage des espéces. Les lignées évolutives
n’ont pas de début : tout organisme a des parents dont
il descend. €n revanche, elles peuvent avoir une fin : la
plupart des espeéces se sont éteintes au cours de I’évo-
lution. Seuls les groupes monophylétiques ont un age
- représenté par celui de leur ancétre commun le plus
récent -, ils peuvent donc étre plus ou moins anciens. Si
une roussette n’est pas plus ancienne ou récente qu’un
homme, il est vrai que la classe des chondrichthyens a
laquelle elle appartient est bien plus ancienne que le
genre Homo auquel appartient I’lhomme. Mais attention,
la classe des sarcoptérygiens a laquelle appartient
I’homme est bien plus ancienne que le genre Scylio-
rhinus auquel appartient la roussette.
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Figure 4. Trois phylogénies des vertébrés. A. B. Deux représentations équivalentes du méme arbre phylogénétique. C. Un autre échantillonnage des

especes donne un arbre phylogénétique compatible mais différent.

Penser I’évolution dans un cadre phylogénétique permet de
mettre en évidence des scénarios évolutifs contre intuitifs

Explicitons quelques exemples concernant I’évolution des vertébrés.
De trop nombreux biologistes considerent "histoire évolutive des ver-
tébrés d’une fagon intuitive et entachée par la rémanence de concepts
scalistes. Si les erreurs les plus courantes concernent des caracteres
morphologiques comme la machoire des gnathosthomes, le squelette
des ostéichthyens (poissons osseux) ou le poumon des tétrapodes,
nous verrons que certains caractéres moléculaires ne sont pas a I’abri
d’une interprétation biaisée de leur histoire évolutive.

Les agnathes actuels (vertébrés sans mdchoires), groupe constitué
par les lamproies et myxines, ne présentent pas I’état ancestral qui
précede I'apparition des mdchoires, mais un appareil buccal com-
plexe, partageant une méme origine embryologique avec celui des
gnathostomes, et qui leur permet de se fixer plus ou moins longtemps
sur des animaux afin d’arracher des morceaux de chair ou d’aspirer
leur sang. U'état ancestral est difficile a reconstituer car I"organisa-
tion de I'appareil buccal des agnathes et celle des gnathostomes sont
extrémement différentes, et les fossiles ne permettent pas de se faire
une image claire des états intermédiaires, depuis un ancétre commun,
dans deux directions évolutives radicalement différentes.

Les chondrichthyens (requins, raies et chiméres) sont souvent pré-
sentés comme un état intermédiaire dans I’évolution des gnathos-
tomes, état qui précede I"apparition du squelette minéralisé. Il est
toutefois bien connu que le squelette des chondrichthyens peut étre
minéralisé, mais de facon différente de celui des ostéichthyens. Par
ailleurs, le squelette des chondrichthyens n’est en rien inférieur a celui
des ostéichthyens, qu’il s’agisse de ses propriétés mécaniques ou de
’adaptation de 'animal a son milieu [19]. Il suffit d’avoir vu un grand
requin blanc en action pour s’en convaincre.
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La vessie natatoire des actinoptérygiens (poissons a
nageoires rayonnées) a une fonction essentiellement
hydrostatique, mais peut aussi parfois étre impliquée
dans la respiration et I'audition. Elle fut longtemps
considérée comme I’état ancestral dont dérivent les
poumons des sarcoptérygiens (dipneustes, ccela-
canthes et tétrapodes). Lexistence chez un actinop-
térygien, le polyptere, de poumons qui ressemblent
par bien des aspects a ceux des sarcoptérygiens,
suggere qu’en fait ’ancétre commun des actinoptéry-
giens avait des poumons qui auraient évolué en vessie
natatoire [20, 21].

Les erreurs induites par une lecture linéaire « vers
I’lhomme » des taxons terminaux des arbres ne se
limitent pas aux caracteres morphologiques. Ainsi
par exemple, les génes Hox, impliqués dans la régio-
nalisation des embryons, sont organisés en un ou
plusieurs complexes multigéniques. L'identifica-
tion de quatre complexes Hox chez les amphibiens,
les oiseaux et les mammiféres [22], et d’un seul
complexe Hox chez ’amphioxus [23] laissa tout
d’abord penser que I’organisation en quatre com-
plexes représentait une solution optimisée partagée
par ’ensemble des vertébrés. Cependant, il apparut
bientot que les poissons téléostéens, qui ont connu
au moins une duplication supplémentaire de leur
génome présentent (aux pertes secondaires pres)
au moins deux fois plus de complexes Hox que les
tétrapodes [24]. Plus récemment, quatre complexes
furent identifiés chez les chimeéres [25], mais trois
seulement chez les requins et les raies [26, 27].
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L'analyse phylogénétique de ces résultats montre que I'ancétre
de tous les gnathostomes (y sur la Figure 4) possédait quatre
complexes Hox. Dés lors, I’organisation en quatre complexes chez
I"lhomme (et chez tous les tétrapodes) apparait comme le maintien
d’un état ancestral. A inverse, la multiplication des complexes
chez les téléostéens, ainsi que la perte d’un complexe chez les
requins et les raies apparaissent comme deux états dérivés spéci-
fiques de ces groupes [28].

€n conclusion, seule la comparaison des espéces dans un cadre phylo-
génétique permet de reconstruire leur histoire évolutive, car toutes les
especes présentent une mosaique de caracteres qui ont plus ou moins
évolué au cours du temps. Il n’existe donc pas d’espéces actuelles
basales ou ancestrales, ni de « fossile vivant ». €nfin, seule I"étude
d’un large échantillon d’espeéces, au-dela des quelques especes dites
modeles, permet de reconstruire avec précision 'histoire de la vie sur
terre. ¢

SUMMARY

Tree thinking: the evolution of vertebrate as a case study

In the last decades, the reconstruction of phylogenetic relationships
and their representation in the form of a phylogenetic tree have
become a powerful tool for biology. These methods involve the use
of sophisticated computer programs that are unfamiliar to most
of biologists. However, our experience as teacher and researcher in
evolutionary biology prompted us to realize that the main and most
common source of confusion in depicting the evolution of various traits
comes from the misunderstanding of the basis of tree reading. We have
identified, not only in the work of our students, but also in scientific
literature, some common mistakes that reveal the persistency of the
concept of the scale of beings that unfortunately maintained as frame
of reference to analyse phylogenies. ¢
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Figure 5. La rémanence de ’échelle des étres
conduit a la lecture erronée des arbres phylo-

génétiques.
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