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1. — INTRODUCTION

GOETHE, physicien, avocat, homme de lettres, n’aimait pas beaucoup
les mathématiciens. I croyait, en effet, que les « mathématiciens sont
comme les Frangais. Parlez-leur et ils traduiront dans leur propre langue,
ot cela deviendra immédiatement quelque chose de tout 2 fait différent »
(in MAGNUS, 1949). Je me passe de commentaires sur son opinion des

(1) Conférence présentée 4 la table ronde « Méthodes modetnes en taxinomie »,
18¢ Colloque du Groupement des Protistologues de Langue frangaise, tenu a I'Uni-
versité Pierre-et-Marie-Curie, Laboratoire Arago, Banyuls-sur-Mer, France, le 25 mai
1979 (P. DE PUYTORAC).

(*) Centre de Recherche en Sciences de ’Environnement, Université du Québec
a Montréal, C. P. 8888, Succursale « A », Montréal, Québec H3C 3P8.

ANN. BIOL. — T. Xvii, Fasc. 11-12, 1979, 33



494 ANNIEE BIOT.OGIQUE

Frangai§! Pour lui, comme pour d’autres physiciens du xvie siecle
la physique était affaire de perception essentielle de la réalité, alors qué
la forrpulation mathématique des phénoménes physiques représentait
une gigantesque supercherie, prétendant formuler des semblants de
demonstrat}ons qui ne pouvaient rien apprendre de nouveau, puisque
le§ conclusions devaient obligatoirement étre contenues dans les pré-
misses. Les développements spectaculaires de la physique mathématique
aux XIx® et xx¢ siecles devaient lui donner tort.

.Moins violente a été la transition de la taxinomie classique 4 la taxino-
mie numérique, dont les fondements ont été posés, dans les années 195 8-
19603 par quatre équipes distinctes, formées, avant tout, aux méthodes
classiques de la taxinomie : le « tandem » SokAL et MICHENER, alors 3
PUniversité du Kansas, SNEATH au National Institute for Medical
Research de Londres, RoGers et Tanmioto au Jardin botanique de
New Y.ork, enfin, CaIN et Harrison a Oxford. SOKAL et SNEATH
en particulier, se sont réclamés, dés le départ, de principes énoncé;
deux siécles plus tot par le botaniste francais Michel ApAnson. Les
bases néo-adansoniennes de la taxinomie numérique, que ROGERs
appe;ait plutét la taximétrie, sont les suivantes (SNEATH et SOKAL,
1973) :

1. Plus grand est le nombre de caractéres considérés, meilleure est
la classification produite.

2. A priori, tous les caractéres ont un poids égal.

3. La mesure globale de ressemblance entre paires d’individus est
une fonction de leur ressemblance quant 4 chacun des caractéres ser-
vant a les comparer.

4. Les corrélations différentes entre caractéres, d’un groupe d’orga-
nismes 4 un autre, permettent de reconnaitre des taxa a ’aide de ces
mémes caractéres.

5. On peut faire des déductions phylétiques 4 partir de la structure
taxinomique d’un groupe, si 'on admet certaines hypothéses de base
quant aux mécanismes d’évolution de certains caracteres.

'6. La taxinomie numérique est une science empirique plutét que
déductive. '

7. La taxinomie numérique fonde ses classifications sur la ressemblance
phénétique. Il faut d’abord remarquer, dans cette énumération de prin-
cipes, que la taxinomie numérique est fondée sur I’hypothése que la
structure taxinomique recherchée émergera de la considération simul-
tanée de I'ensemble des caractéres, plutét que de certains types de
caractéres pour chacune des catégories taxinomiques (principes 1 et 2).
Cela résulte du fait que dans différents taxa, du niveau espéces, par
exemple, les caractéres sont en corrélation les uns avec les autr;s et
que les taxa recherchés sont justement reconnaissables en tant qu’ils
sont caractérisés par des combinaisons bien définies de ’ensemble des
caractéres (principe 4). Enfin, le principe 6, qui fait de la taxinomie
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numérique une science empirique plutdt que déductive, montre bien
quelle a été mise sur pied, non pas par des mathématiciens, mais biea
par des biologistes désireux simplement d’appliquer les principes clas-
siques de la systématique 4 des ensembles multi-caractéres. Clest ainsi
que le taxinomiste procéde, avec les méthodes numériques, selon la
méme séquence d’étapes qu’en taxinomie classique : — 1. Le probléme
taxinomique étudié est matérialisé par un échantillonnage. — 2. On
choisit des caractéres qui permettent de décrire les spécimens de fagon
comparative. — 3. On évalue le degré de ressemblance entre les spé-
cimens. — 4. On regroupe les spécimens en taxa a I'aide de ces évalua-
tions de leurs ressemblances. — 5. Finalement, on peut étudier les
implications de cette classification en termes de relations phylétiques
ou de choix de caractéres discriminants pouvant servir 4 leur identifi-
cation.

La taxinomie numérique peut donc étre définie comme /e groupement
de spécimens en taxa, & Paide de méthodes numériques, sur la base de lenr des-
cription quant & lenrs caractéres observables. Elle n’inclut donc pas les autres
méthodes taxinomiques quantitatives, comme la sérologie ou la chro-
matographie, quoique les informations obtenues par ces autres méthodes
puissent étre utilisées comme caractéres dans les études taxinomiques
numériques. La modélisation numérique de chaines évolutives est
également exclue de cette définition de la taxinomie numérique.

En protistologie, les travaux pionniers de taxinomie numérique sont
dus 4 GaTes et BERGER, de ’Université de Toronto, qui ont tenté
d’attaquer les problémes de taxinomie des Ciliés 4 I'aide de méthodes
numériques. Leurs premiers travaux (GATEs et BERGER, 1974, 1976)
ont exploré les variations biométriques de certains caractéres quanti-
tatifs et leur capacité¢ de permettre, en les combinant, de séparer des
espéces qui se ressemblent. Leurs travaux ont rapidement débouché
sur une bonne connaissance des meilleurs caractéres et combinaisons
de caractéres & employer dans les études quantitatives (BERGER, 1978)
ainsi que sur les études phylogénétiques des Ciliés (GATEs, 1978 4;
LynN, 1978). D’autres efforts ont enfin porté sur des études quanti-
tatives de ’écologie des Ciliés (TAYLOR, 1978 4, 1978 b).

2. — LA MATRICE DE DONNEES DU PROTISTOLOGUE

Les données employées en taxinomie numérique des Protistes forment
un tableau dans lequel des spécimens sont décrits quant 2 un certain
nombre de caractéres qui peuvent étre qualitatifs ou quantitatifs. Nous
verrons plus loin comment combiner tous ces caractéres en des mesures
globales de la ressemblance entre spécimens.

Les caractéres peuvent appartenir 2 différents types, dont le plus
connu est le caractére métrique. Les études sur les Ciliés, par exemple,
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ont permis d’établir une série de mesures standard entre des points
clairement identifiables de la morphologie des spécimens (fig. 1); ces
mesures sont souvent transformées, par la suite, en proportions, par
exemple, par rapport a la taille totale du spécimen, de facon 4 dégager
la variabilité taxinomique de la variabilité allométrique. Pour faciliter
la prise de ces mesures, GATES et BERGER (1976) recommandent d’ailleurs
Pemploi d’un coordinomeétre électronique qui permet de relever aisé-
ment les coordonnées des points-repéres sur une image du spécimen
projetée, par chambre claire, directement sur la table du coordinométre :
ces données, 'relevées sur ruban magnétique, sont ensuite’ fournies
4 un programme d’ordinateur qui calcule les distances entre les points-
reperes et qui transforme ces distances en pourcentages de la taille
totale. Le travail du protistologue s’en trouve ainsi grandement sim-

plifié.

Fig. 1. — A, Diagramme représentant la surface ventrale d’Enplotes harpa; B, un
schéma de 28 distances intercirrales. Le point BC (cirre buccal) est noté sur
les deux diagrammes pour référence. Modifié de GATES (1978 &) que I’on pourra
consulter pour les autres abréviations.

Un autre type de caractéres est constitué de variables ordonnées
mais non métriques. Cette classe comprend, par exemple, des caractéres
quantitatifs codés, sans mesure précise, en classe du type taille : « petite,
moyenne, grande » ou encore coloration : « aucune, pile, intermé-
diaire, foncée ». Ces caractéres auraient avantage 4 étre employés
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aussi souvent que possible dans les études taxinomiques quantitatives
puisqu’on sait maintenant les traiter mathématiquement et qu’ils peuvent
souvent étre relevés beaucoup plus rapidement, ou encore a moindre
colt que les caractéres métriques.

Une derniére classe de caractéres comprend les observations quali-
tatives, ni métriques ni méme ordonnées, que l'on sait aussi mainte-
nant traiter tout aussi bien que d’autres caractéres. Des exemples en
sont : couleur : « bleu, brun, jaune » ou forme : « comme le dessin A,
comme le dessin B, comme le dessin C, etc. » ou encore texture : « lisse,
granuleuse, ondulée ».

Nous allons maintenant examiner comment combiner ces caractéres
en des mesures de la ressemblance entre individus, puis, comment
tirer de toutes ces mesutes de ressemblance, une connaissance de la
structure taxinomique, processus qui passe par des analyses de groupe-
ment et d’ordination en espace réduit.

3. — LES MESURES
DE LA RESSEMBLANCE TAXINOMIQUE

Les mesures de ressemblance taxinomique disponibles dans la litté-
rature sont nombreuses. Elles peuvent heureusement étre classées en
quelques grands types :

Mode O ou mode R : les coefficients de type R sont ceux qui, comme
le coefficient de corrélation linéaire appelé le » de PEARsON, visent 2
décrire le degré de dépendance entre les caractéres. Le r de PEARSON
peut étre employé pour décrire les relations linéaires existant entre
des caractéres métrigues. Pour des relations curvilinéaires, ou dans le
cas de caractéres ordonnés mais non métriques, il existe des coefficients
de dépendance non paramétriques tel le + de KenpaLL ou le 7 de
SPEARMAN, qui ne fondent pas leur perception de la dépendance sur
les paramétres de la distribution normale que sont la moyenne et I’écart-
type. Enfin, entre les caractéres non-ordonnés, on peut calculer des
coefficients de dépendance fondés sur la comparaison de ces caractéres
par tableaux de contingence : le mieux connu de ces coefhicients est
le 2, appelé aussi justement le carré de contingence. Les autres coeffi-
cients disponibles dans la littérature taxinomique servent plutot 2 mesurer
le degré de ressemblance entre les objets (ou spécimens) de I’étude
et on les qualifie globalement de cogfficients de type Q.

Ces coefficients Q ont été historiquement divisés en deux classes :
les mesures de similarité et les mesures de distance. Les mesures de
similarité prennent leur valeur maximum pour deux objets identiques
et leur valeur minimum pour deux objets complétement différents.
Les distances obéissent 4 la loi inverse, si bien qu’il est, en général,
facile de passer de 'une 4 l'autre, soit par complémentarité (D = 1 — §)
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ou encore 4 I'aide de formules de transformation du type D =4/1 — §
ou encore D —4/1 — 2,

Enfin, /es coefficients de similarité, dont il sera plus spécialement question
ci-dessous, peuvent étre divisés en deux classes, selon qu’ils traitent
des caractéres binaires (de types présence-absence) ou les caractéres
a descriptions multiples.

Pour comprendre comment on combine les caractéres de facon a
obtenir une mesure globale de la similarité entre spécimens, considé-
rons, d’abord, un coefficient fondé sur des caractéres binaires : la mesure
globale sera fondée sur le nombre de caractéres qui seront présents (1,1)
ou absents (0,0) chez les deux spécimens, par rapport au nombre total
de caractéres considérés. Ces informations peuvent étre rassemblées
dans un tableau de fréquence 2 X 2 servant a comparer ces deux spé-
cimens, qui est illustré 4 la fig. 2. Dans ce tableau, # est le nombre de
caractéres pour lesquels les deux spécimens sont codés 1, ou +, etc.,
d est le nombre de caractéres qui codent les deux spécimens 4 o, alors
que b et ¢ sont les nombres de caractéres qui codent les deux spécimens
différemment; # est le nombre total de caractéres. Une fagon naturelle
d’établir la similarité des deux spécimens consiste 2 compter le nombre
de caractéres qui codent les deux spécimens de facon semblable et 2
diviser par le nombre total de caractéres :

_atd

n

A

SPECIMEN 1

1 0

S i

P

A | a b a+bh

E g 2 arh

C

I

P oo [ d c+d

N

2 atc b+d np=a+b+c+d
Fig. 2. — Comparaison de deux spécimens quant 4 » caracteres binaires

(présence-absence, ou vrai-faux).

Cette mesure est le coefficient de simple concordance (« simple match-
ing coefficient ») de SOKAL et MICHENER (1958). Une variante de cette
mesure est le coefficient de RoGERs et TANIMOTO (1960) qui donne
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. . ,
aux différences un poids plus important qu’aux ressemblances

S_ a-t-d
Cad2b+dz22c+d

SOKAL et SNEATH (1963) ont ainsi présenté une série de variantes
du coefficient de base. D’autres coefficients existent aussi, qui excluent
les doubles zéros, donc la valeur &, de la comparaison, mais gcux—lé
sont plutot employés en écologie. La mesure-type de cette famille est
le coefficient de communauté de JACGARD (1908) :

S=al/la+b+c)

Lorsque les données ‘se présentent plutdt sous la f_orr.ne ,df: mesures,
on peut les combiner en des mesures globales de la similarité en consi-
dérant Pécart entre les deux spécimens comparés, par rapport 2 le.cart
dans la population de référence. GOWER (19.71) a proposé un coef.ﬁm.ent
général de similarité, qui permet de combiner des caractéres bmalre:,s
et quantitatifs, aprés avoir traité chacun en acco'rd avec son type mathé-
matique. Ce coefficient a d’abord la forme suivante :

n

I
S(Xn Xz) = I-l Z-filz

i=1

ol 5 est la valeur de similarité pour chacun des caractéres. Si 7 est un
caractére binaire, alors s; prend la valeur 1 ou o selon qu’il y ait accord
ou désaccord. Quand 7 est un caractére quantitatif, la différence est
alors exprimée de fagon fractionnaire pat rapport a Pécart maximum R;
que l’on trouve dans la population (échantillon, ou autre pop}llatlon
de référence) puis transformé en similarité en prenant son complément :

si=1— [ Jir — iz lIR]
Finalement, ce coefficient peut étre muni d’un artifice permettant

d’éliminer de la comparaison les caractéres pour lesquels Pinformation
est non-disponible ou absente : le coefficient devient alors

g WiraSirz

SCer, 3= " -

; w;

—
H
pour les différents caractéres 7, ot w; est égal & o lorsque l’igformation,
quant & ce caractére, est absente pour 'un ou l'autre des objets; »; =1
dans les autres cas. Par ailleurs, nous avons proposé (LEGENDRE et
LEGENDRE, 1979) que #; pourrait aussi prendre une va.leur intermé-
diaire entre o et 1, de facon 4 donner des poids différentiels aux diffé-
rents caractéres, dans cette équation.
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L}n autre coefficient général de similarité a été proposé pour les études
taxinomiques par EsTABROOK et RoGERs (1966). Ce coefficient, qui
a la méme forme générale que le coefficient de Gower ci-dessus et qui
comporte les mémes facilités pour éliminer I’absence d’information
ou pour donner des poids différents aux caracteres, a été congu de facon
a permettre, en plus, la comparaison de caractéres non-ordonnés, avec
plus de finesse qu’un simple codage de ressemblance (1) ou de diffé-
rence (o). Pour les caractéres quantitatifs, ces auteurs proposent une
autre formule que celle de Gower, contenue dans I’équation suivante
de similarité partielle pour chaque caractére : '

o Al ) 2R T —d) ;
Jir2 = f(dnz, lél) = m quand d=4k

=o quand d>¢%k

ol 4 est la distance entre les deux objets quant 4 ce caractére, | 3, — y,,
comme dans le coefficient de GOWER, et 4 est un paramétre, l}ixé i)-a;
le taxinomiste pour chaque caractére, qui est égal au plus grand écart 4
pour lequel on désire avoir une similarité partielle plus grande que o.
On pourra consulter la littérature (par exemple : LEGENDRE et ROGERs,
1972; LEGENDRE et coll, 1972) pour étudier Iutilisation précise de
cette mesure empirique de similarité partielle. Quant au cas des descrip-
teurs non-ordonnés, lorsque le taxinomiste considére qu’il doit recon-
naitre une valeur non nulle de similarité partielle entre des descriptions
différentes d’un caractére, EsTABROOK et ROGERS (1966) recommandent
d’em.plc.)yer directement cette valeur comme s; dans P’équation globale
de similarité entre individus. Un exemple pourrait étre le suivant :
chez les Ciliés du super-ordre Colpodidea, 'atrangement de I'infracilia-
ture l?uccale droite peut étre décrite par un caractére formé des quatre
descriptions qualitatives suivantes : 1. champ de rangées paralleles de
cils; 2 cinétie 4 polarité inversée, morphogenése somatique (du type
Platyophryia); 3. cinétie a polarité inversée, morphogenése semi-auto-
nome (du type Woodrnffia); 4. stichodyade.

En s’appuyant sur la morphogenése, on pourrait considérer que le
deuxi¢me type ressemble partiellement aux types 3 et 4, alors que 3
ne ressemble pas 2 4 et que 1 ne ressemble 4 aucun autre type. Cela
peut se traduire par la matrice (symétrique) de similarité partielle sui-
vante, dont le but est de modeler d’aussi prés que possible les connais-
sances morphogénétiques acquises par le systématicien

1 2 3 4
1 1
2 ) 1
3 o 0,4 1
4 o 0,6 o 1
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Ce tableau indique simplement qu’a deux spécimens, codés respec-
tivement 2 et 3 pour ce caractére, on attribuera une valeur de simi-
larité partielle de 0,4 qui s’additionnera aux valeurs de similarité par-
tielle obtenues 4 I’aide des autres caractéres; cette somme est finalement
divisée par le nombre de caractéres considérés (ou par la somme des u;
si les caractéres ont recu des poids différents) pour donner la valeur
totale de similarité de ces deux spécimens.

Chaque objet est ainsi comparé & chacun des autres objets de I’étude
(spécimens ou taxa) et les valeurs ainsi obtenues sont assemblées en
une matrice carrée (objets X objets) de similarités ou de distances, qui
servira de base au groupement ou 4 I'ordination en espace réduit.

Les auteurs suivants présentent des revues de certains coefficients :
CoLE (1949, 1957), GOODMAN et KRUSKAL (1954, 1959, 1963), DAGNE-
LIE (1960), SOKAL et SNEATH (1963), WiLLIAMS et DALE (1965), CHEET-
1AM et HAZEL (1969), SNEATH et SOKAL (1973), ORLOCT (1975), DAGET
(1976), BLANC e# al. (1976), LEGENDRE et LEGENDRE (1979).

4. — LE GROUPEMENT

Les groupements forment une famille de méthodes qui ont pout
but d’effectuer une partition des objets en un certain nombre de classes,
A partir des informations sur leurs ressemblances qui sont consignées
dans la matrice de similarité (ou de distance) dont il a été question
plus haut. Grouper des objets, c’est avant tout leur reconnaitre un
degré de similarité suffisant pour que ces objets soient réunis dans
une méme classe. Cette opération est toute naturelle pour le taxinomiste
et elle constitue, le plus souvent, le premier but de son analyse.

Le groupement d’objets taxinomiques, fondé sur leur ressemblance
globale quant 2 plusieurs caractéres, est donc une opération de ’analyse
multidimensionnelle qui consiste 2 « partitionner » la collection des
objets de V’étude. Une partition est une division de la collection en sous-
collections, telle que chaque objet appartienne 4 une et 4 une seule
sous-collection, pour la partition en question (LEGENDRE et ROGERS,
1972). La classification des objets qui résulte du groupement peut étre
constituée d’une seule partition, ou, au contraire, de plusieurs partitions
hiérarchisées des objets, selon le modele de groupement employé (fig. 3).

Ces méthodes peuvent aussi étre employées pour regrouper des
caractétes, mais nous nous limiterons ci-dessous au groupement des
objets ou spécimens, pour la clarté de I'exposé.

Parmi toutes les méthodes de groupement, celle dont la logique
apparait la plus naturelle au spécialiste des sciences de la nature est le
groupement 4 liens simples (LUKASZEWICZ, 1951; SNEATH, 1957; « single
linkage » ou « nearest neighbor clustering »). Elle a comme point de départ
une matrice de ressemblance quelconque entre les objets a grouper.
On suppose que la mesure de ressemblance a été choisie avec soin,
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Partition 1 Partition 2 Spécimens
Sosci . Espéce 1 7, 12
écimens
P appa; enant lEspéce 2 3, 5, 11
au r
genre Espéce 3 1,2,6
Spécimens appartenant Espéce 4 4, 9
au genre B Espéce 5 €, 10, 13, 14
Fig. 3. — Exemple de deux partitions hiérarchisées d’un ensemble de spécimens :

la. premicre partition divise les spécimens selon leur genre et la deuxiéme, située
hiérarchiquement sous la premiére, selon leur espéce.

d? fagon 4 tirer le meilleur parti de I'information taxinomique dispo-
nible. La méthode procéde selon les étapes suivantes :

1). Qn récrit d’abord la matrice d’association (tableau I14) en ordre
de similarité décroissante ou de distance croissante (tableau I 4), mettant

TaABLEAU I

Pour le groupement a liens simples, la matrice de similarité, a, caleulée entre
les cing spécimens doit d’abord étre récrite en ordre de similarité décrois-
sante b.

a
oo Spécimens
pec. 212 214 233 431 432
212 1,000
214 0,600 1,000
233 0,000 0,071 1.000
431 0.000 0,063 0.300 1,000
432 0.000 0,214 0,200 0,500 1.000
b
S Paires formedes
0,600 212-214
0.500 431-432
0.300 233-431
0.214 214-432
0.200 233-432
0.071 214-233
0.063 214-431
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en téte de liste les deux objets les plus similaires de la matrice d’asso-
ciation, puis la deuxiéme paire la plus similaire, et ainsi de suite jusqu’a
ce que toutes les mesures comprises dans la matrice d’association aient
été mises en ordre.

2) On forme ensuite les groupes de fagon hiérarchique, en commen-
cant par les deux objets les plus semblables, puis en laissant les objets
s’agglomérer aux groupes, et les groupes s’agglutiner les uns aux autres,
4 mesure que l’on relache le critére de similarité. L’exemple du tableau I
donne naissance 4 deux types possibles de représentation : les sous-
graphes connexes 2 la fig. 4 a4 permettent de représenter chacun des
liens de similarité unissant les objets au niveau considéré, alors que le
dendrogramme de la fig. 4 b tésume le groupement. Le dendrogramme
est moins informatif que les sous-graphes puisque la position des liens
entre groupes n’y est pas indiquée.

Simiarites 0? 015 0'? 0'2],4
T L T T T T -
g
432 432 432 a
_—
] | |
431 43) —= 431
i |
233 233
Simiarites 0.6 0.5 0.4 0.3 0.2 0.1 0
T T T T T T 1
212 —
P Pp— b
432 1
43] ! r__J
233
Fig. 4. — Les valeurs de similarité ordonnées du tableau I & permettent de grouper

les objets 4 liens simples en relichant le critére de similarité, ce qui peut étre repré-
senté par une séric de sous-graphes connexes, a ou par un dendrogramme, b.

Dans ce modeéle du groupement agglomératif 4 liens simples, deux
groupes fusionnent si deux éléments, un de chaque groupe, atteignent
la similarité de la partition considérée. Ce modele rend compte de fagon
précise des relations entre paires d’objets voisins, mais il a aussi tendance
4 enchainer les groupes les uns aux autres par des liens liches. A I'opposé
de cette méthode, on a donc congu le groupement agglomératif 4 liens
complets (SORENSEN, 1948; « complete linkage » ou « furthest neighbor
sorting ») dans lequel un objet ne peut se joindre 4 un groupe que lors-
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qu’il est lié 4 tous les autres objets du groupe par des liens de similarité
suffisants. Entre ces deux extrémes ont été décrits différents types de
groupement a liens intermédiaires.

D’autres modeles de groupement considérent la moyenne arithmé-
tique des valeurs de similarité, plutét que le nombre de liens, ou encore
procédent selon un modele géométrique dans lequel deux obijets qui
fusmnn.ent sont remplacés par leur centroide, ou centre de masse.

Il existe d’autres méthodes encore, faisant appel a différents critéres
pour décider de la fusion ou de la division des objets. Elles peuvent
étre « classées » en méthodes — séquentielles ou simultanées; — patr
agglomération ou par division; — monothétiques ou polythétiques;
— hiérarchiques ou non; — probabilistes ou non et ainsi de suite,
faisant ainsi état de la grande créativité qu’ont manifesté les taxinomistes
pour résoudre le probléme des classifications biologiques. SNEATH et
SokAL (1973) ainsi que LEGENDRE et LEGENDRE (1979) présentent des
tevues critiques de ces différentes méthodes.

5. — L’ORDINATION EN ESPACE REDUIT

Le taxinomiste peut aussi étre intéressé d’obtenir une représentation
graphique simplifiée de ’ensemble de la variabilité que recéle son échan-
tillon. Nous verrons plus loin comment utiliser ces représentations
en conjonction avec les résultats des groupements. L’ensemble des
techniques permettant d’obtenir de telles représentations résumées
porte le nom de méthodes d’ordination en espace réduit. Escourrer
(1975) les désigne aussi globalement sous le nom de méthodes de posi-
tionnement multidimensionnel. Ces méthodes impliquent la plupart
du temps le calcul des valeurs propres et des vecteurs propres de la
matrice décrivant la variabilité, et les premiers vecteurs propres, qui
représentent les fractions les plus importantes de cette variabilité,
forment donc ensemble un espace de référence qui résume en peu de
dimensions une bonne partie de la variabilité des objets. Nous ne pou-
vons pas ici entrer dans le détail du calcul des vecteurs propres : il
suffit cependant d’admettre pour la suite de cet exposé que les valeurs
propres d’une matrice d’association sont des multiplicateurs de
I_:AGRAI\'IGE (*) pat lesquels on calcule les valeurs optimales d’une expres-
sion sujette .'21 certaines contraintes, et qui permettent de dégager les
axes successifs de plus grande variabilité d’une matrice d’association
et de « partitionner » cette variabilité en fractions orthogonales, indé-
pendantes les unes des autres.

En particulier, dans Vanalyse en composantes principales, on exprime
la variabilité de I’échantillon sous la forme d’une matrice de dispersion
(ou : de variances-covariances) entre les caractéres quantitatifs mesurés.
Les vecteurs propres identifient les directions (indépendantes) de plus
grande variabilité & travers la co-variation des caractéres, alors que
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les valeurs propres décrivent la quantité de variance qu’explique cha-
cun des axes principaux ainsi trouvés. Géométriquement, si on imagine
les objets positionnés dans un espace multidimensionnel comportant
autant d’axes qu’il y a de caractéres dans I’étude, les objets ou spécimens
de ’étude forment comme un nuage de points dans cet espace. La solu-
tion des composantes principales consiste a trouver d’abord la direc-
tion de plus grande variabilité de ce nuage de points; une fois celle-la
trouvée, on cherche une seconde direction de plus grande variabilité,
4 angle droit avec la premiére. Et ainsi de suite, jusqu’a ce qu’on ait
épuisé toute la variabilité¢ disponible. C’est ainsi que le plan, formé
par les deux premiers axes principaux, est aussi la meilleure projection
en deux dimensions de notre nuage de points multidimensionnel,
donc le plan qui résume le mieux la variabilité totale de la matrice de
données taxinomiques (fig. 5 et 6).

La méthode des composantes principales produit donc simplement
une rotation des axes de référence (rotation orthogonale si les vecteurs
propres sont normés 4 1) dans les directions successives de plus grande
variabilité. Cette rotation est telle qu’elle préserve les distances eucli-
diennes entre les paires d’objets. Une autre méthode, qui porte le nom
d’analyse factorielle des correspondances, préserve plutét la distance du »?
entre les paires d’objets, 4 travers un méme mécanisme de rotation
d’axes. Cela peut avoir beaucoup d’intérét en taxinomie, puisque la
distance du y* compare, non plus des valeurs brutes, mais des profils
de probabilités conditionnelles pondérées. En pratique, avec des données
taxinomiques, cette distance permet de comparer deux objets quant
4 diverses mesures brutes, sans se soucier, par exemple, des différences
de variance entre les caractéres. Pour Ianalyse en composantes princi-
pales de telles données, on doit souvent exprimer ces derniéres en valeurs
relatives d’'une mesure générale de taille, afin d’éliminer les variations
allométriques.

Les composantes principales ainsi que ’analyse des correspondances
sont des méthodes qui permettent d’obtenir une représentation des
objets en espace réduit A partir de caracteres guantitatifs. Lotsque les
données ne sont pas de ce type, ou si, pour toute autre raison, le taxi-
nomiste préfére exprimer la ressemblance entre ses spécimens par
une mesure de similarité ou de distance de son choix, qui ne corres-
ponde pas nécessairement 4 une distance euclidienne ou a une distance
du ¥, il est alors possible de procéder a une ordination de ses objets
en espace réduit i I’aide de méthodes de positionnement multidimen-
sionnel qui préservent le mieux possible les relations mémes de distance
entre les objets qu’exprime la matrice de similarité que ’on vient de
calculer. Deux modeles sont surtout employés pour ce faire : I'analyse
des coordonnées principales (GOWER, 1976) est une technique de vecteurs
propres qui produit une ordination en espace réduit a partir de toute
matrice de similarité ou de distance entre objets, en autant que ces
distances soient métriques. Lorsque les distances appartiennent plutét



506 ANNEE BIOLOGIQUE

Y

——————————

Systeme de depart . ellipses de :Fb!atlon du systeme d'axes selon
probabilité direction des axes principaux

——————————————

:Systeme transforme aprés translation
de lorigine

Fig. 5. — Attendu un nuage de points représenté ici par des ellipses d’équiprobabi-
lité, I’analyse en composantes principales produit une rotation orthogonale des
axes d’origine dans les ditections successives de plus grande variance (D’aprés
LEGENDRE et LEGENDRE, 1979).

a la classe des semimétriques (distances qui violent I'inégalité du triangle
D (a,b) + D (b, ) = D (a, ¢)), on peut encore réaliser une ordination de
ces objets en espace réduit par une méthode itérative d’approximation
qui porte le nom de cadrage multidimensionnel non métrique (SHEPARD,
1962, 1966; KRUSKAL, 1964 @, 1964 b).

Enfin, lorsque le taxinomiste s’intéresse aux relations entre des taxa
déja constitués (B-taxinomie), il lui est loisible d’obtenir une représen-
tation de ses spécimens dans un espace réduit de foncrions discriminantes.
Ce modele est apparenté i I'analyse en composantes principales, mais
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Fig. 6. — Exemple fictif d’analyse en composantes principales. (a), Les cinq objets

disposés dans un graphique des deux descripteurs Y; et Y,; (4), Le centrage des

données produit les descripteurs centrés (Y;-Y;) et (Y,-Y,), représentés en tirets;
(¢), Les objets représentés dans le systtme des axes principaux I et 1I, centrés
par rapport au nuage de points; (d), Les objets dans les différents systémes d’axes
(b et ¢) se superposent aprés une rotation de 26°34” (D’aprés LEGENDRE et LEGEN-

DRE, 1979).

il permet de maximiser les axes de la variabilité entre /es taxa tout en
minimisant la variabilité 4 Pintérieur des différents taxa. Ce modéle
a son équivalent dans les mesures de ressemblance, puisqu’il est possible
de calculer la distance entre deux groupes quant 4 I’ensemble des carac-
téres mesurés, soit par la diszance générale de MAHALANOBIS (1930),
soit & ’aide du coefficient de ressemblance raciale de PEARSON (1920).
L’intérét de telles représentations en espace réduit peut étre illustré
par un exemple, tiré de GATEs et BERGER (1974), pottant sur trois souches
du Cilié Tetrabymena pyriformis. Une analyse en composantes princi-
pales de la matrice de dispersion de 27 caractéres, exprimés en pour-
centages de la taille, a permis de distinguer clairement les trois souches,
comme l’illustre la figure 7. Les caractéres provoquant surtout cette
séparation des souches sont : — largeur maximum/largeur au niveau
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du cirtétosome antérieur; — largeur maximum /longueur totale; — lar-
geur au niveau du cinétosome antérieut/longueur totale; les 24 autres

mesures sont moins reliées a cette séparation des trois souches.

CcpP2
1m0 i £
30007 30008

108

GL

0T

9.70 .00 2.90 C P1

Fig. 7. — Position des souches 30007, 30008 et GL de Tezrahymena pyriformis dans

’espace des composantes principales 1 et 2 (CP1 et CPz) de la matrice de dispersion
de 27 caractéres. La moyenne des spécimens de chaque souche est entourée de
I’intervalle de confiance de 99 pour 100 sur chacun des axes principaux. Modifié
de GATEs et BERGER (1974).

6. — GROUPEMENT ET ORDINATION

Alors que les ordinations en espace réduit fournissent une informa-
tion quant aux axes principaux de la variabilité de I’échantillon, on
a vu plus haut que les méthodes de groupement fournissent une infor-
mation plus fine, souvent au niveau des paires d’objets (dans les groupe-
ments 4 liens), 12 o, a la limite, le groupement lui-méme peut étre
faussé par un enchainement excessif. C’est pourquoi plusieurs auteurs
(Gower et Ross, 1969; ROHLF, 1970; SCHNELL, 1970; JACKSON et
CrOVELLO, 1971; LEGENDRE, 1976) ont proposé indépendamment de
profiter des avantages des deux méthodes pour dégager la structure
taxinomique, en associant groupement et ordination sur un méme

graphique. Un exemple tri-dimensionnel en est présenté a la figure 8,
quoique, en général, deux dimensions suffisent.

7. — INTERPRETATION DE LA STRUCTURE TAXINOMIQUE

La structure taxinomique une fois découverte, il peut étre intéres-

sant de la mettre en relation, soit avec les caracteres taxinomiques qui
lui ont donné naissance (appelée I'information interne de la structure),

soit encore avec d’autres caractéres morphologiques, chémotaxino-
miques, chromosomiques ou autres qui n’étaient pas considérés dans
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f
L

Fig. 8. — Chaine de liens primaires d’un groupement 2 liens simplf:s prqjctfée sur
une reptésentation dans un espace tri-dimensionnel de coordonnées principales.
Le premier axe principal (profondeur) rend compte de 35 pour 100 des sommes
de carrés, le second (largeur) de 20 pour 100 et le troisicme (hauteu‘r) de 16 pour 100.
Les lettres représentent des spécimens tirés de neuf populations de Poissons
Salmonidés de I'ouest de ’Amérique du Nord (D’aprés LEGENDRE, 1976).

I’analyse et qui constituent donc de information extetne a la structure.

Il peut enfin s’agir de descripteurs écologiques ou de comportement.

Je ne dirai qu’un mot de cette phase de ’analyse qui demanderait un

traitement beaucoup plus détaillé puisqu’elle débouche sur lidentifi-
ANN. BIOL. —

. xvur, vase. 11-12, 1979,

34

500
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cation automatique, d’une part, et sur Iécologie numérique, d’autre part.
Mentionnons tout de méme que du point de vue de la mathématique

impliquée, les fonctions discriminantes, dont il a été question plus
haut, peuvent étre employées pour trouver quels sont les caracteéres

discriminants entre les taxa que lon a délimités. Un exemple en est

donné par GATEs et BERGER (1974) qui, dans la méme étude précédem-
ment mentionnée, des trois souches de Tetrabymena pyriformis, ont
trouvé par cette méthode cinq caractéres discriminants, trois servant
4 distinguer la souche 30008 des deux autres, les deux derniers carac-
teres établissant la différence entre les souches GL et 30007 (fig. o).

FD2

GL

30008
30007
Al
=% — - FD1
Fig. 9. — Position des souches 30007, 30008 et GL de Tetrabymena pyriformis dans

P’espace des fonctions discriminantes 1 et 2 (FD1 et FD2) calculées & partir de
20 caracteres quantitatifs. Chaque souche est teprésentée par son point moyen
ainsi que par I’ellipse de confiance de 99 pour 100. Modifié de GATES et BERGER
(1974).

En second lieu, mentionnons que chaque axe d’une ordination en
espace réduit peut étre considéré comme un caractére, sur le plan mathé-
matique, et qu’il peut donc étre mis en corrélation avec tout autre
caractere métrique (par corrélation paramétrique) ou simplement
ordonné (par corrélation non paramétrique, 4 employer aussi lorsque
les relations caractéres-ordination ne sont pas linéaires).

En troisiéme lieu, toute classification, qui est une partition des objets
en classes mutuellement exclusives, peut étre considérée elle-méme
comme un caractére non-ordonné, ce qui permet de la mettre en rela-
tion avec tout autre descripteur non-ordonné par un tableau de contin-
gence. Ce sujet 4 lui seul demanderait un développement beaucoup
plus important, développement que I'on trouvera au chapitre 4 du
manuel de LEGENDRE et LEGENDRE (1979). Il convient toutefois de
souligner I'importance de cette technique, puisqu’elle permet de comparer
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entre elles différentes classifications des mémes objets, obtenues 4 Daide
de méthodes ou de caracteres différents.

Il convient enfin de souligner que les meille‘ur’es méthodes mthé-
matiques ne sauraient mettre en évidence des dlfferences entre especes
qui ne se trouvent pas d’abord dans les caractéres employés comme
base d’étude. C’est ainsi que GATEs et BERGER (1976).ont conclu.lﬁn
I'impossibilité de séparer sur des ca.tra‘ctéres_ mosphologllques les Ciliés
Paramecinm primaurelia et P. pe;ztazlf"e/z’a a la suite d’une analyse en compct)-
santes principales, alors qu’il avait été p0551b1§ de distinguer par cette
méme méthode d’autres espéces appartenant a ce complexe d’especes
biologiques (GATEes et _coll,, 1975; PowgLsoN et coll,, 1975).

8. — ETUDE PHYLETIQUE

Nous ne pouvons terminer ce survol €le .la taxinomie .numérlq{J’e
sans évoquer la construction des arbn.:s de.crlvant le's relations ph}f é-
tiques entre les taxa, puisque les f:lasmﬁcatlons de niveau supta-spéci-
fique tendent 4 décrire ou du moins pré’tfendenF souvent d‘ecnre, tant
bien que mal, les chemins parcourus par ’évolution des especes. GAT]i‘.S
(1978 4) a défini la phylogenése comme .le processus, opérant sut la
variabilité naturelle des populations, qui a pour résultat de diviser
celles-ci en sous-populations. o

Une certaine confusion existe dans la terminologie relative 2 ces
études, comme 'ont noté SNEATH‘ et SOKAL gl 973). En effet, les ‘r?lfi.tlo.ns
dégagées par les études taxinorr}lques clz’ls’s1gues, avec lle maten% | bio-
logique contemporain, sont de niveau p/yenetzqﬂf lorsque la ressemblance
entre individus y est établie 4 I'aide de caractéristiques .phenotyp_lq'ues,
alors que d’autres études visent i dégager des’relatlor}s cladistiques
qui rendent compte des relations de descendancq d un ancétre commun.
Certains auteurs, 4 la suite de HENNIG (1 966),.a1mera1er1t que la,phy]o-
genése ne soit exprimée qu’en termes cladis.thue's alors que <'ia'uFrcs,
comme MAYR (1965), veulent y exprimer aussi la d{vergencc .ph?nethuc
qui a pu se produire depuis le point de séparation d.es’ lignées. \Ces
différences d’écoles montrent essentiellement Pincapacité d1’1' systéme
de nomenclature actue] d’exprimer toutes les facettes de’lev.olutlon
biologique mais ne sauraient en aucun cas e:mpécher la sy]ste.mathu; {:l’e
progresser vers une meilleure compréhension de ces re ations p y(la,_
tiques, méme en l’absence d’év1d§nces fossiles, comme c’est la’r.eg e
en protistologie. Il peut donc arriver qu’une classification pk'lyl'egquc
de type cladistique ne soit pas en accord avec la classification pher}e;lq;e,
lorsque se posent certains problémes pour lesquels ces deux méthodes
connaissent des différences conceptuelles. Par conséquent, il importe
de séparer les deux démarches et d’identifier cl?urementA celle que lon
suit, méme si les deux emploient, en bonne partie, les mémes méthodes
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de calcul, la différence se situant au niveau des hypothéses de base
ainsi qu’a celui des conclusions, comme nous le verrons.

Les travaux en taxinomie cladistique semblent représenter au moins
quatre écoles de pensée.

1. La premiére méthode proposée, celle d’Epwarps et CAVALLI-
SFORzA (1964), mesure la distance entre taxa quant 3 la fréquence allé-
lique de différents génes. Ces fréquences sont donc des caractéres quan-
titatifs. A partir de cette matrice de distances, ils calculent un arbre
de longueur, minimum représentant les relations phylétiques en un
réseau qui ne postule pas des ancétres communs.

2. Avec CAMIN et SokAL (1965) sont apparus les cladogrammes,
c’est-a-dire des arbres comportant des nceuds ou embranchements,
qui sont les ancétres communs supposés des lignées divergentes. Ces
neeuds sont appelés des hypothéses d’évolution par EstaBrook (1968)
ou des HTU (« hypothetical taxonomis mnit ») par FARRIS (1970). CamIn
et SOKAL emploient des caractéres discontinus comme données de base
et cherchent le cladogramme le plus parcimonieux capable de produire
le vecteur de desctiption de chaque objet. Une solution topologique
au probléme de Uarbre de CamiN et SokaL a été trouvée par Esta-
BROOK, en 1968.

3. Des solutions analytiques a la théorie cladistique de HEnNIG ont
été développées par FARrRIs et son groupe depuis 1966. Ils utilisent
des caractéres continus aussi bien que codés pour mesurer la ressem-
blance entre objets 4 I'aide de la distance de Manhattan, puis établissent
des graphes et des arbres de longueur minimum qui représentent des
estimations des séries évolutives.

4. Les deux derniéres décennies ont connu des progreés importants
dans la connaissance des séquences d’acides aminés dans les protéines,
ce qui a conduit des chercheurs et, en particulier Frrcu et MARGo-
LIASH (1967), 4 calculer des cladogrammes 4 partir des différences entre
les séquences de protéines, qui permettent d’estimer la distance mini-
male de mutation entre objets.

Tous les graphes ou arbres construits par les cladistes ont ceci de
commun qu’ils cherchent 4 étre le plus parcimonieux possible : cela
ne signifie pas que les cladistes prétendent que la parcimonie est une
caractéristique des mécanismes de I’évolution, mais simplement que
la parcimonie (I’arbre le plus court possible) donne un critére permet-
tant de choisir entre plusieurs solutions mathématiquement équivalentes.
Les autres hypothéses nécessaires 4 la formation de cladogrammes
sont : — 1. La nature des ancétres (I’hypothése d’évolution mentionnée
plus haut) qui sont postulés, ou qui sont plus souvent calculés a partir
des données sur les objets de I’étude, 4 I’aide d’un mode de calcul déter-
miné; — 2. Les types de branchements qui sont permis : branchements
binaires seulement ou branchements multiples qui permettent d’obte-
nir des arbres plus courts; — 3. Des inversions sont-elles permises
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le long de l'arbre dans l'ordre supposé d’évolution des caractéres ?
— 4. Il faut enfin postuler quels sont les états primitifs et les états avancés
de chaque caractére. Ceci peut étre établi, par le biologiste, 4 I'aide
de quatre types d’évidence qu’a décrits HENNIG (1966) : 4) lorsque des
données paléontologiques sont disponibles, ce qui ne saurait étre le
cas en protistologie, les états primitifs peuvent étre associés aux strates
écologiques les plus anciennes; b) les séries chorologiques, décrivant
la progression géographique des espéces, peuvent aussi indiquer quels
sont les états primitifs; ¢) le développement embryonnaire des pluri-
cellulaires, de méme que la morphogenése des unicellulaires, peut
indiquer la nature des caractéres primitifs, suivant la loi de la récapi-
tulation de HAECKEL; 4) enfin, I’évolution d’un caractére, lorsqu’elle
est connue, peut fournir des indications quant a P'évolution d’autres
caracteres.

Les travaux de phylogenése cladistique ont été peu nombreux jus-
qu’ici chez les Protistes. Cependant, GATES (1978 @) en a établi le cadre
théorique et il en a montré lintérét par I’exemple d’un cadre cladistique
établi pour le genre Enplotes (Ciliés) en suivant les principes de HENNIG
résumés plus haut. Les séquences d’évolution de différents caracteres
ont été établies soit a 'aide d’évidences biogéographiques, soit par
comparaison de caractéres avec d’autres dont I’évolution était connue.
L’établissement de ’arbre évolutif le plus parcimonieux lui a permis de
résumer la variabilité, décrite jusqu’ici en quelque 51 espéces morpho-
logiques (ou typologiques) qui ne représenteraient, selon cet auteur,
qu’une dizaine d’espéces vraies. LYNN (1978) a établi par la méme méthode
le cladogramme reliant cinq especes de Ciliés des gentes Colpoda et
Tillina.

9. — CONCLUSION

En résumé, la taxinomie numérique n’est qu’un instrument 4 la dis-
position des systématiciens, comme le sont la cytogénétique, la géné-
tique expérimentale, ou encore les études taxinomiques par voie bio-
chimique ou d’ultrastructure. Cet instrument a cependant la caracté-
ristique de permettre au systématicien de résumer la variabilité observée
par une ou lautre, ou par plusicurs des méthodes analytiques a sa
disposition. Cette méthode peut étre employée soit 2 des fins de classi-
fication stricte, soit pour des études de phylogenese, la différence emre
ces deux branches de la taxinomie numérique ne résidant d’ailleurs
pas tant dans les méthodes employées pour résumer la vatiabilité que
dans les hypothéses de base, qui déterminent les conclusions que I'on
peut tirer de telles études. Ceci supporte la régle a I'effet qu’il faut avant
tout étre un systématicien pour faire de la systématique, le support
du mathématicien, du biochimiste ou du microscopiste électronicien
étant surtout dirigé plutét vers le développement des méthodes propres
4 son art que vers l'interprétation taxinomique ou évolutionnaire pro-



514 ANNEE BIOLOGIQUE

prement dite. En effet, les conclusions systématiques peuvent différer
des conclusions strictement numériques puisque la biosystématique
est avant tout une démarche intégrant des évidences provenant de sources
diverses : je ne citerai comme exemples que les espéces morphologi-
quement semblables du genre Paramecium que lon peut cependant
distinguer par leur isolement reproducteur, ou encore la variabilité
morphologique exceptionnelle observée chez Tetrahymena paravorax.

Les travaux réalisés depuis quelques années en taxinomie numérique
de§ Protistes montrent l'intérét de cette approche pour le protistologue
qui, déji en possession de certaines données de base sur la motphologie
et I'ultrastructure de son matériel, ainsi que des connaissances néces-
saires sur la valeur relative des caractéres, du moins chez les Ciliés
(GRrAIN, 1977), devrait y trouver un moyen d’intérét pour la synthése
de linformation systématique.
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DISCUSSION

P.'DE PUYT(?RAC. — 1l n’est peut-étre pas inutile de rappeler la position de la taxi-
nomie numétique par rapport aux autres systémes taxinomiques, comme [’a fait
GuiNor (1977).

Dans la gystématique traditionnelle, chaque espéce étant immuable, on établissait
des archétypes sur des critéres morphologiques. Dans la systématiqne phénétique
comme il vient d’étre expliqué, les taxons sont construits en calculant statistiquemcn;
les concordances d’aprés un trés grand nombre de caractéres considérés comme
homologues. Dans la gystématique évolutionniste, on veut classer les organismes et
non pas les caractéres, en appréciant la totalité des caractéres comme un ensemble
ulltég‘ré. Le but est la découverte de groupements naturels dont les éléments sont
réunis par une origine commune. Alors que la classification par grade tient compte
des ressemblances dues a I’identité des niveaux atteints par diverses formes lors
d’une évolution paralitle, le classement par clade tient compte des ressemblances
dues 4 l'origine commune de deux ou plusieurs ¢léments d’un groupe. Dans la
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systématique cladistique, I'exigence dc base est celle d’une origine monophylétique
de toutes les unités taxinomiques : le taxon doit étre seulement composé des especes
ayant un ancétre commun; un taxon monophylétique doit comprendre toutes les
espéces qui descendent de I’espéce souche. La cladogenése se manifeste par deux
phénoménes évolutifs : la stasigenése ou préservation des caractéres primitifs (plésio-
morphes) et 'anagenése ou apparition et développement successif de caractéres nou-
veaux (apomorphes). Dans Panalyse cladistique, il faut donc faire la distinction
entre caractéres plésiomorphes et caractéres apomorphes et considérer que tous les
caractres apomorphes n’ont pas la méme valeur pour le systématicien.

Les critéres de distinction entre caractéres plésiomorphes et apomorphes peuvent
étre 'antériotité paléontologique, I’antériorité dans Pontogenése, la direction évo-
lutive d’une séric de transformations de caractéres homologues, la biogéographie.
Parmi les difficultés qui sont posées alors au taxinomiste, il faut retenir la convergence
due 4 Papparition de caractéres analogues mais non homologues, dans deux taxons
n’appartenant pas au méme groupe naturel, et le parallélisme, apparition indépendante
de caractéres similaires chez deux ou plusieurs membtres d’un groupe naturel. Le
recours aux ordinateurs, dans la systématique phénétique, pour étre conciliable
avec la systématique évolutionniste devrait prendre en compte, dans la programmation,
une hiérarchie des caractéres, ce qui est contraire au principe selon lequel, a priori,
tous les caractéres ont une valeur égale.

J. Gram, — §’il n’est pas fait de distinctions entre les homologies et les conver-
gences, peut-on vraiment accorder une valeur phylogénétique a une classification
fondée sur la taxinomie numérique ?

P. LEGENDRE. — Oui et non. Tout dépend de la structure qu'on a donnée 2 la
classification. C’est au taxinomiste de savoir quel modéle correspond le mieux au
phénoméne qu’il veut mettre en évidence et quelles hypothéses il veut intégrer.
Si on admet, au départ, une classification phénétique, les conclusions ne pourront
pas donner d’interprétation évolutive. Si on choisit, au contraire, d’ordonner les
caractéres, on pourra espérer s’approcher du tracé d’un ordre phylogénétique.

J. GenermonT, — Il peut y avoir des convergences, mais en travaillant sur un
grand nombre de caracteres, ce qui est un des principes de la taxinomie numérique,
statistiquement, on peut espérer s’approcher des relations phylogénétiques.

P. CiiarpY. — A D’issue d’une classification phénétique, on peut dégager les carac-
téres déterminants de cette classification et s’interroger alors, sans a priori, sur la
signification phylétique de ces caractéres, §’ils en ont une.

M. M. Coutraux, J. F. PonGE et A, Munscn (Laboratoire &’Ecologie générale,
Muséum National d’Histoire Naturelle, 91800 Brunoy). — Grice 4 la microscopie
4 balayage, il a ét¢é possible de voir, chez des individus du genre Englypha, des structures
peu ou pas discernables en microscopie optique. La place et la valeur de ces struc-
tures doivent étre précisées dans la classification. On peut aisément les traduire
en données biométriques. Il nous a paru donc souhaitable de faire une tentative
de taxinomie numérique.

Quatre-vingt-onze individus du genre Enuglypha, provenant de 24 ¢chantillons
de sol d’origines diverses, ont servi d’unités de base a des analyses des correspon-
dances ayant pour but de mettre en évidence leurs ressemblances et leurs divergences
et 4 les représenter graphiquement. Au départ, un maximum de données ont été
réunies, soit 37 caractéres concernant la taille et la forme de la théque, des écailles
pariétales et des écailles buccales. L’analyse a montré que les données relatives a
la forme de la théque et des écailles pariétales navaient aucun pouvoir discriminant;
aussi ont-elles été éliminées pour ne conserver que 19 caractéres ayant trait a la
taille de la théque, des ¢cailles pariétales et des écailles buccales et a la forme des
écailles buccales.
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Deux analyses des correspondances ont été réalisées, I'une sur I’ensemble des
19 caracteres, I’autre uniquement sur les écailles buccales. Les deux analyses mettent
en évidence des groupes d’individus ot I’on peut reconnaitre Englypha hyalina,
E. rotunda var. minor, E. cristata, E. cristata f. decora, E. capsiosa, E. simplex, E. fili-
Jera et E. strigosa. L’axe 1 dispose les individus selon un gradient de taille. L’axe 2
concerne la présence d’une digitation 4 Pextrémité postéricure de ’écaille buccale
et la présence d’un épaississement 4 son extrémité antéricure. L’analyse des cor-
tespondances sur les écailles buccales sculement établit micux la distinction entre
les espéces. On voit donc 'importance de la morphologie des écailles buccales comme
facteur discriminant dans la classification des Euglypha.

D. Izarp, B. GaviNt et P. A. TRINEL (INSERM, Unité n® 146, CERTIA,
59650 Villeneuve-d’Ascq). — Nous avons appliqué les méthodes modernes de taxi-
nomie 2 la classification bactérienne. La démarche empruntée dans la classification
des Enterobacteriaceae se décompose en 3 ¢étapes : — 1) Etude par analyse numérique
d’environ 200 souches appartenant 4 un méme genre et provenant d’origines diverses
(8, 6, 7, 5). Le nombre des caractires phénotypiques étudiés est voisin de 250. Cette
¢tape conduit 4 la définition de phénons; certains correspondent 2 des espéces bien
connues, d’autres semblent représenter des entités (sur le plan phénotypique) nou-
velles; — 2) Etude génétique : dans un premier temps, le GC pour 100 moyen des
groupes nouveaux est mesuré (2, 1, 10). Cette détermination donne une premiére
idée sur ’homogénéité génétique des phénons nouveaux. Dans un deuxieme temps,
Ihomogéncéité génétique est étudide par hybridation ADN/ADN. L’ADN de la sou-
che type définie lors de I’étude phénotypique est marqué, puis hybridé avec un échan-
tillonnage d’ADN représentant au moins 5o pour 100 des souches du phénon (3, s,
12, 13, 11, 14). Dans un troisitme temps, les relations génétiques du phénon
nouveau sont ¢tudiées en hybridant PADN marqué de la souche type avec des ADN
extraits des différentes espéces de la famille des Enterobacteriaceae (3,5, 11, 12, 13, 14).
Dans un quatriéme temps, la mesure relative de la longueur du chromosome de la
souche type est effectuée par hybridation téciproque avec d’autres souches types
représentant différentes espéces (11); — 3) Etude de para-génétique : elle consiste
a étudier les variations immunologiques (traduisant par conséquent des variations
au niveau de la structure primaire) d’une enzyme clé du métabolisme glucidique,
la glucose G-phosphate déshydrogénase (G 6-PD). Par réaction de microfixation
du complément, on peut ainsi définir tout comme la distance phénotypique et la
distance génétique (= pour 100 d’hybridation), la distance immunologique. A
Pheure actuelle, ces travaux ont conduit 4 la mise en évidence d’un genre nouveau,
Rabuella (12), de 3 espéces nouvelles, Enterobacter amnigena (14), Enterobacter inter-
medium (11) et Serratia fonticola (5). Deux groupes atypiques sur le plan des carac-
teres phénotypiques ont été reliés 4 des espices connues : K/ebsiella puenmoniae mobile
et acétoine négative (3), Ewferobacter cloacae acétoine négative (14). Trois autres
phénons nouveaux font I’objet d’études d’hybridation ADN/ADN : F, K et L.

Une clé d’identification de ces espéces nouvelles, fondée sur P’utilisation d’un
ordinateur a ¢té proposée; la matrice de cette clé est formée de 20 caractéres; I’iden-
tification est pondérée par une probabilité.

Ces travaux débouchent sur deux aspects : étude des germes de ’environnement
(la plupart des groupes nouveaux sont issus de I’environnement) et I’établissement
d’une classification naturelle.
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