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1. Théorie neutre de la biodiversité
2. Neutralité et phylogénies
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Forêts tropicales

• 1 ha = 500 arbres > 10 cm de diamètre ~ 100-200 
espèces 

• Zone Néotropicale (Amérique du Sud et Centrale) : 22 
500 espèces d’ arbres



  

20­33 % d’extinctions d’espèces d’arbres en Amazonie

5­9 % d’extinctions d’espèces de plantes en Amazonie

L’ avenir des forêts tropicales

Malhi et al. Science (2008)



  



  

Gradient latitudinal de biodiversité
• Amphibiens

– Grenouilles, Crapauds, 
Tritons, Salamandres, 
Céciliens

– 6200 espèces

IUCN Red List 2008



  

Causes possibles de la forte 
biodiversité sous les tropiques

• Plus de terres émergées => plus 
d’ espèces

• Plus forts taux de spéciation
• Plus grande hétérogénéité 

environnementale
• Mécanismes de densité dépendance 

(régulation biotique) plus intenses
• Plus forte structuration spatiale (due à une 

plus faible capacité de dispersion) 



  

Maintien de la diversité locale

immigration

Filtres environnementaux

compétition, facilitation, 
micro­habitats, densité­

dépendance, ...



  

Distribution d’ abondance 
d’ espèces
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Ni : abondance de l’ espèce i

ri : taux de croissance de l’ espèce i

Ki : capacité de charge de l’ espèce i

αij : interaction de compétition entre l’ espèce i et l’ espèce j

Modéliser la dynamique 
locale des assemblages 
d’ espèces



  

i

j
jijii

ii
i

K

NNK
Nr

dt
dN ∑−−

=
α

La « tragédie des paramètres »

• 100 espèces d’ arbres : sans interaction 
entre arbres -> 200 paramètres

• Avec interaction simple -> 10 200 
paramètres

• Données pour estimer ces paramètres : 
dynamique sur moins de 30 ans de 500 
arbres 



  

Théorie neutre de la biodiversité



  

Immigration: m

Hypothèse : équivalence des espèces

Seulement 2 paramètres

Théorie neutre de la 
biodiversité

Réservoir régional

Communauté 
locale

Taux d’ apparition de 
nouvelles espèces θ



  

Probabilité 1- m

Probabilité m

J = taille de la 
communauté locale

m : taux d’ immigration

Dynamique locale



  

Probabilité 1- ν

Probabilité ν

Dynamique régionale

Paramètre  = JM ×

θ : paramètre de diversité régionale = 
taux de spéciation régional
JM : taille du réservoir régional

ν : probabilité de spéciation



  
Volkov et al. Nature 2003

Comparaison modèle-données



  

Immigration: m

Communauté locale
Barro Colorado Island, Panama

ESTIMATION

Réservoir régional

 

θ

m

http://www.edb.ups-tlse.fr/equipe1/chave/tetame.htm 

Inférence sur les paramètres



  

Etienne Ecol. Lett. 2005

où

Estimation par maximum de 
vraisemblance

D=distribution d’ abondance d’ espèces
ni = nombre d’ individus de l’ espèce i
Φj = nombre d’ espèces avec j individus
J = taille de l’ échantillon, S = nombre d’ espèces dans l’ échantillon
I= J x m
(x)y = (x+y­1)!/(x­1)!
s(x,y) = valeur absolue du nombre de Stirling du premier ordre :



  

2. Phylogénies et 
neutralité
• La théorie neutre peut-elle prédire la forme des 

phylogénies d’ espèces ?
• Les phylogénies sont-elles informatives pour 

l’ estimation de paramètres ?

Jabot & Chave (2009)
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Peut-on résoudre cette 
indétermination ?

Le problème 



  

Dynamique régionale

Abondance des espèces

Liens phylogénétiques entre 
espèces

Probabilité θ

Prédictions du modèle neutre



  

Résultat (1)

• Le modèle neutre 
reproduit bien 
l’ asymétrie des arbres 
phylogénétiques réels

• (2000 phylogénies de 
TreeBASE) 



  

Peut-on utiliser l’ information phylogénétique pour 
mieux estimer les paramètres du modèle neutre ?

-> on utilise une approche ABC avec les 
statistiques :

- richesse spécifique S

- indice de Shannon H

- statistique de symétrie de l’ arbre, B1

Estimation des paramètres 
par ABC

B1 défini comme B1 = Σi 1/Mi , où Mi est le nombre maximal de nœ uds entre le 
nœ ud intérieur i et une espèce terminale du sous-arbre qu’ il sous-tend la 
sommation s’ étendant à tous les nœ uds internes sauf la racine



  

θ

m

Principe de l’ ABC

Statistiques résumantes :

     -nombre d’ espèces S

     -indice de Shannon H

    - indice B1



  

Nombre d’ espèces S

Indice de Shannon H Données

θ

m

Distribution 
postérieure 
approchée

Principe de l’ ABC

B1



  

Résultats (2)

Vraisemblance 
exacte à partir 

des abondances

Vraisemblance 
approchée à partir 
des abondances

Vraisemblance 
approchée à partir 
des abondances    

+               
Phylogénie

Bonne performance de la méthode ABC en 
comparaison de la méthode ML exacte

Grâce aux données 
phylogénétiques, le pic droite de 
vraisemblance est favorisé



  

3. Test de neutralité



  

Equitabilité

Test de neutralité

( )∑−=
i

ii ppH ln

Communauté 
neutre « typique »   

Densité dependance 
positive Communauté 

filtrée

H diminue

Jabot & Chave,
In prep PNAS

Rang

Densité dependance 
négative

H augmente
Communauté 

égalisée



  

1. Caler les paramètres d’un modèle neutre sur les données 
d’abondance d’une parcelle

2. Utiliser ces paramètres pour simuler des communautés 
neutres de même taille et de même richesse spécifique

3. Calculer un indice d’équitabilité (indice de Shannon) sur 
ces communautés neutres simulées ­> distribution 
« nulle » d’équitabilité   

Indice de Shannon H

Fréquence

Test de neutralité



  

50 parcelles de 1 ha, CTFS 
(USA)

802 espèces d’ arbres

Condit et al. Science (2002)

Application

1900 mm de pluie

3000 mm de pluie

Résultat : 50% des parcelles sont non-neutres



  

Test à large échelle



  

Résultat

* * * * *

* : non-neutre



  

Abondance locale de 
l’espèce (N)
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) Neutre: T = a Nδ<0

δ>0
Non neutre : T = a N1­δ

4. Un modèle non-neutre

Problème :
Pas de formule de vraisemblance disponible

Immigration: m

Communauté locale

Réservoir régional

 



  

Comparaison avec les données

Rôle du filtrage 
environnemental

(inféré par ABC)
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f est une mesure de l’ intensité du 
filtrage par la sécheresse

pi : abondance relative de l’ espèce 
i

ri : résistance de l’ espèce i à la 
sécheresse

-> si δ mesure l’ intensité de filtrage par l’ environnement, on 
devrait avoir une corrélation positive entre f et δ.

Validation du résultat

Mesure de la résistance à la sécheresse de 
48 espèces de plantules



  f

R² = 0.19, p=0.003, 
n=50

Validation du résultat



  

1 ha  4 ha  10 ha  50 ha 

0

0.4

0.8

­0.4

Neutre

Filtrage environnemental à petite échelle (~1 ha)

Hétérogénéité de l’ environnement -> convergence vers la 
neutralité par effet de moyenne dans parcelles plus 
grandes

Effet de l’ échelle



  

Conclusions

1. Apports de la théorie neutre : modèle 
dynamique minimal, associé à une méthode 
d’ inférence

2. D’ autres informations que les abondances 
d’ espèces peuvent être utiles (relations 
phylogénétiques)

3. Mais la neutralité n’ est pas toujours une si 
bonne approximation de la réalité

4. Nécessité de prendre en compte des 
processus d’ assemblage d’ espèces nouveaux 
(sans perdre la généralité du modèle)



  

Combien d’ espèces d’ arbres ?
Projet ANR BRIDGE (Guyane)



  

Echantillonnage

4680 individus, 688 espèces



  

ATCTTGCCGCACTAT

ATCTAGCCGCACTAT

GTATAGCTGCAAGAT

Concept généalogique 
de l’ espèce

Codes barre ADN

http://images.google.fr/imgres?imgurl=http://research.i2r.a-star.edu.sg/%7Eskng/images/DNA-Barcode.gif&imgrefurl=http://research.i2r.a-star.edu.sg/%7Eskng/research.htm&h=150&w=150&sz=5&hl=fr&start=19&tbnid=UujmAsY0Bgh31M:&tbnh=96&tbnw=96&prev=/images%3Fq%3Dbarcodes%2BDNA%26svnum%3D10%26hl%3Dfr%26lr%3D%26sa%3DN


  

Résultats

~ 70% des 
espèces peuvent 
être identifiées



  

Futur : séquençage 
haut débit

Hudson Mol Ecol Res  (2008)



  


