Université d’Evry Val d’Essonne
Ecole doctorale des Génomes Aux Organismes

Programme Epigénomique

These présentée pour le titre de docteur en informatique

par Nicolas OMONT

La convergence des modularités structurelles et
fonctionnelles des systemes complexes

Soutenue le 12 janvier 2009 devant le jury suivant :

Jean-Loup Faulon, président du jury
Francgois Képes, directeur de these
Jean-Pierre Nadal, rapporteur
Olivier Teytaud, directeur de these
Louis Wehenkel, rapporteur

Jérome Wojcik, examinateur






Tl yap ogelniiocton dvipnnog €av 1OV X600V GhoV XxepdNOT

™y 0€ Quyny abtob {nuedi;

Que sert a I’homme de gagner l'univers entier,

s’il vient a perdre son ame ?

(Evangile selon Matthieu 16,26)






Remerciements

Si le doctorat est un diplome attribué a une personne, il marque 1’aboutissement d’un travail qui
ne peut étre accompli seul. Je tient a remercier I’ensemble des personnes qui m’ont accompagné sur
tout ou partie du chemin.

Passionné par le cours de bioinformatique (35) donné a I’Ecole Polytechnique par Francois Képes
et Frédéric Dardel, grace a la compréhension de Dominique Ventre, directeur des études initiales de
Télécom Paris (Pardon, Telecom ParisTech), pour ce double cursus particulier, j’ai eu la possibilité de
suivre le D.E.A. « Application des Mathématiques et de I’Informatique a la Biologie » de I’Université
d’Evry. Tout indiquait a ce moment que la parenthese de la bioinformatique se refermait avec la fin du
D.E.A. lorsqu’Hiroaki Tanaka, directeur de la bioinformatique de Serono Genetic Institute, ex-Genset,
contacte le laboratoire Statistique et Génome de Bernard Prum afin d’entamer une collaboration. Elle
s’est développée par la mise en place de deux doctorats C.ILER.E. C’est de justesse que j’acceptais
d’étre I'un des deux doctorants. Sans toutes ces personnes, je n’aurais jamais commencé ce doctorat.

Rapidement apres le début de la these, il devient évident que les méthodes classiques d’analyse
des études d’association génétique ne suffiront pas pour les études a I’échelle du génome constituant
le coeur des travaux de Serono Genetics Institute. Premier changement de programme : plutdt que
d’étudier le croisement des résultats de 1’analyse des études génétiques avec d’autres données, il
est nécessaire de se concentrer sur 1’obtention des résultats eux-mémes. A peine la mise au point
d’une nouvelle méthode achevée, la maison mere décide de fermer le centre de recherche. L’ objet
initial de la theése nécessitant une forte collaboration avec les équipes de Serono Genetics Institute
(gestionnaires de bases de données, curateurs, etc.), je décide d’arréter le doctorat. Malgré tout, avec
le soutien de Francois Képes et de Jérdme Wojcik, nous rédigeons un article sur la base de cette
méthode.

L’histoire de ce doctorat aurait pu s’arréter 1a. Cependant, Arnaud Renaud, Président-Directeur
Général d’ Artelys ou je venais d’entrer, mais aussi professeur associé a la Sorbonne, décide d’explo-
rer de nouvelles pistes pour que je finisse cette these. Grace a cette nouvelle impulsion, avec le soutien
ininterrompu de Francgois Képes et le nouveau soutien d’Olivier Teytaud, chercheur a 'LLN.R.LA. et

collaborateur d’ Artelys, nous montons un projet de poursuite de la thése. Celui-ci prévoit 1’audacieux



vi

mélange de la bioinformatique et de 1’optimisation des réseaux électriques ainsi qu’une partie mino-
ritaire du travail effectué au sein d’un laboratoire académique. Je remercie Francis Quétier, directeur
de I’école doctorale « des Génomes aux Organismes » d’avoir fait confiance a ce projet sortant des
sentiers battus en me permettant de m’inscrire en troisieme année de thése (au mois de juin !). Grace
a la passionnante collaboration d’Artelys avec Alain Hautot et Patrick Sandrin de R.T.E., j’étais in-
troduit dans les arcanes de la tarification marginale des réseaux de transport électrique. La matiere du
dernier article était trouvée. Sans cette bienveillance de I’ensemble de ces personnes, la thése n’aurait
pas repris.

Commengait peut-€tre la phase la plus stimulante et la plus enrichissante de la these : celle de
la synthese de I’ensemble des travaux dans un cadre conceptuel commun. Je remercie ici particulie-
rement Olivier Teytaud pour avoir relu et enrichi le manuscrit dés les premiers jets les plus confus,
et Frangois Képes pour ses vues d’ensemble. Je remercie aussi tous les autres relecteurs pour leurs
remarques et corrections de tous ordres : Emmanuel Avril, Laure Comby, Anne-Sophie de Courcy,
Michel Funfschilling, Alain Hautot et Barbara Lucet. Je remercie aussi mes rapporteurs, Jean-Pierre
Nadal et Louis Wehenkel pour leurs remarques judicieuses et leurs évaluations bienveillantes. Je re-
mercie enfin Jean-Loup Faulon pour la curiosité dont il a fait preuve a la lecture de ce manuscrit et
pour avoir accepté de présidé le jury.

Si les encouragements d’ Arnaud Renaud sont restés soutenus pendant cette phase, le volume de
travail nécessaire a sa réalisation a largement débordé sur des heures normalement destinée a ma
famille qui s’est bien agrandie depuis le début de la these. C’est pourquoi, la derniere personne que
je souhaite remercier est Anne-Sophie, ma femme, qui m’a vu m’éclipser régulicrement le soir, les

week-ends et pendant les vacances.



Résumé

L’objet de cette these est la convergence structure-fonction dans les systemes complexes et ses
applications aux systémes vivants et aux systemes technico-économiques.

Apres avoir défini la modularité et identifié les difficultés associées a sa définition, cette these
formalise le concept de convergence structure-fonction dans les systemes évolutifs et fonctionnels
et montre son intérét pour I’évolutivité et la robustesse de ces systemes. Ensuite, elle applique ce
concept a des problématiques réelles de systemes évolutifs et fonctionnels en biologie et en économie
afin d’illustrer son utilité.

Ainsi, dans le cadre de la génomique, cette these montre que la longueur des opérons bactériens,
qui sont a la fois des modules structurels et fonctionnels, est limitée du fait de contraintes dues a
Iinteraction des mécanismes de transcription et de réplication. Ensuite, elle fait ’hypotheése que
la modularité structurelle des points chauds de recombinaison correspond au moins partiellement a
la modularité fonctionnelle des genes. Ceci permet de développer une nouvelle méthode d’analyse
des études d’association génétique basée sur un découpage en régions géniques du génome dans le
but de faciliter la compréhension du mécanisme fonctionnel de leur action sur le caractere étudié en
analysant directement I’association de génes ou de groupe de geénes avec ce caractere. Sur le plan
structurel, les résultats sont d’une qualité comparable a ceux des méthodes classiques. En revanche,
le découpage en régions devra encore étre affiné afin d’obtenir une analyse fonctionnelle pleinement
utile.

Enfin, dans le cadre de la libéralisation du marché européen de 1’électricité, la correspondance
effective entre structure et fonction de chaque acteur issu de la restructuration fait supposer que le
principe de convergence structure-fonction y est bien appliqué. Cependant, des difficultés subsistent
avant de parvenir a mettre en place des relations structurelles permettant d’atteindre 1’optimum sou-
haité. Celui-ci inclut des échanges d’énergie a 1’origine des contraintes couplantes entre les acteurs.
A partir de la théorie de la décomposition par les prix, nous proposons un cadre permettant de définir
des tarifs propres a les faciliter, en particulier celles liant producteurs et transporteurs.

En conclusion, cette thése montre (a) la limite a la convergence structure-fonction que consti-

tue la limite de la longueur des opérons bactériens, (b) la faisabilité de 1’utilisation d’un découpage
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basé sur les limites de génes afin d’analyser des études d’association génétique a grande échelle et
(c) I'importance d’améliorer « la grande boucle » des relations entre producteurs et transporteurs
d’électricité afin d’assurer 1’optimisation conjointe des investissements en capacité de production et
de transport. Elle synthétise I’ensemble de ces résultats dans le cadre conceptuel de la convergence
structure-fonction qui postule que la modularité structurelle des systemes évolutifs et fonctionnels

tend a se superposer a leur modularité fonctionnelle afin de leur apporter robustesse et évolutivité.



Summary

The aim of this thesis is to investigate the structure-function convergence in complex systems by
way of applications to living systems and technical-economical systems.

Once having both defined modularity and identified the difficulties coupled to its core defini-
tion, this thesis formalizes the structure-function convergence in evolutive and functional systems and
illustrates the interest of this concept with regard to the evolvability and robustness of these systems.
Furthermore, this concept is applied to open questions in real biological and economic systems.

In the field of genomics, this thesis establishes that the length of bacterial operons, which are
structural and functional modules at the same time, is limited by the interactions of transcription and
replication mechanisms. Then, this thesis make the hypothesis that the modular structure defined by
recombination hotspots at least partially corresponds to the functional modularity defined by genes.
This enables to develop a new method to analyse genetic association studies. It is based on a partition
of the genome into bins with boundaries based on gene boundaries. This method renders easier the
understanding of the functional mechanism of their action on the studied character. Indeed, it analyses
directly the association of individual or group of genes with this character. On the structural level,
results are of a quality comparable to those obtained obtained through standard methods. However,
the gene based partition will need to be refined in order to obtain a fully useful functional analysis.

Finally, when considering the opening-up of the European electricity market, the correspondence
between structure and function of actors issued from the reorganization suggests that the structure-
function convergence principle is correctly applied. However, the present structural relationships bet-
ween actors prevent the system from reaching the desired optimality. This optimality includes energy
exchanges which impose coupling constraints on the system. Thanks to the price decomposition
theory, we propose a framework to define tariffs useful to improve such relationships, particularly
those linking production and transmission operators.

As a conclusion, this thesis shows (a) the limit of structure-function convergence implied by the
length limit of bacterial operons, (b) the feasibility of a gene based bin analysis of genome-wide
genetic association studies, (c) the importance of improving the relationships between production

and transmission operators in order to assume a joint optimization of investments in production and

iX



transmission capacities. This thesis sums up these results in the conceptual framework of structure-
function convergence, which postulates that the modular structure of evolutive and functional systems

tend to superimpose their functional modularity in order to give them robustness and evolvability.
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Contributions personnelles

Le cceur de cette these étant constitué de 4 articles, il est nécessaire de clarifier ma contribution
a chacun d’entre eux. De plus, la partie introductive de cette these comporte des éléments originaux
que je mentionne ici.

L’introduction est un état de I’art sur la relation entre structure et fonction sous la forme d’une syn-
theése des analyses issues de domaines différents (sous-additivité de 1’entropie de Shannon, principe
de subsidiarité en économie, modularité dans I’évolution naturelle, algorithmes de décomposition en
optimisation). La synthése en elle-méme est fondée sur les travaux de Toussaint et de Schlosser. A
ce titre, la seule originalité de cette introduction consiste en I’interprétation des mesures de modula-
rités dans les graphes dans le cadre plus général des mesures de complexité sous-additives. Par une
relecture des les premiers brouillons, Olivier Teytaud a fortement influencé cette introduction. J’ai
écrit la revue de livre qui y figure apres avoir lu de maniere approfondie I’ouvrage « Modularity in
Development and Evolution ». Frangois Képes en a amélioré le manuscrit.

Le premier article est le premier a montrer qu’il existe un biais de la longueur des opérons bacté-
riens suivant leur orientation. J’ai eu I’'idée d’étudier 1’existence de ce biais. Francois Képes a collecté
les données et m’a aidé lors de 1’analyse puis lors de la rédaction de I’article.

Le second article ne présente pas d’originalité sur le plan de chaque élément de la méthode, ni sur
les questions posés (Comment mesurer des associations entre ADN et maladie ? Comment traduire
une association statistique de I’ADN avec une maladie en terme de mécanisme ?). Cependant, au
début de la these en 2004, il n’existait pas de méthode rigoureuse d’analyse permettant d’obtenir une
liste de génes associés a une maladie a partir d’une étude d’association génétique. J’ai donc développé
une méthode permettant d’aboutir a une telle liste en évaluant rigoureusement la qualité des résultats.
Les éléments de méthodes existaient déja (le découpage de I’ADN en régions appelées « bins »
était classique chez Genset, le calcul du FDR — False Discovery Rate — était en cours d’introduction
dans I’analyse « standard » univariée SNP par SNP). J’ai été I'initiateur de cet assemblage et j’ai
réalisé I’essentiel des développements et des calculs. Francois Képes m’a aidé a identifier les bonnes
questions. L’analyse des résultats a été faite par Jérdme Wojcik. J’ai rédigé I’article a I’exception de

la discussion, écrite par Jérome Wojcik. Frangois Képes a amélioré le manuscrit obtenu.
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Le troisieme article s’inscrit dans une longue tradition des modele d’optimisation des réseaux
électriques. C’est le seul modele que je connaisse dans lequel il y ait des pertes, pas de seconde loi,
et des capacités de lignes a optimiser sur plusieurs scénarios simultanément. Si de tels modeles sont
souvent utilisés pour obtenir des prix de court-terme différenciés spatialement et temporellement,
c’est la seule fois ou ils sont utilisés dans le but de construire des indicateurs tarifaires de long-
terme. C’est I’article le moins personnel, dans le sens ou les idées sont essentiellement celles d’ Alain
Hautot, avec des apports d’ Arnaud Renaud et Patrick Sandrin. J’ai cependant une part prépondérante
dans I’analyse en termes micro-économiques, dans la constitution et I’analyse de 1’exemple ainsi que

dans la rédaction de 1’ article.
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Chapitre 1
Définitions

A Torigine du mot systéme, en grec ancien, c0oTteya (siistema) signifie simplement « ensemble » !,
mais il tire son origine du verbe polysémique cuvictnu (sunistémi) qui signifie au sens propre
(I « placer debout en méme temps ». Lorsqu’il est transitif, le verbe peut aussi étre synonyme de
(II) « constituer, instituer », mais aussi (III) « rassembler, réunir pour une entreprise commune »,
(IV) « composer, réunir en un tout par I’assemblage des parties, d’ou faire naitre, créer, produire ».
De méme, lorsqu’il est introductif, il signifie (I) « se tenir ensemble », (II) « se rapprocher, se rencon-
trer, en venir aux mains », (III) « étre engagé ou s’engager dans une liaison amicale, entrer en relation
d’ou étre lié par mariage, étre attaché comme ami ou disciple, ou partisan a », (IV) « se constituer ».
A I’époque moderne, ainsi que le mentionne le dictionnaire de la langue francaise d’Emile Littré 2,
un systéme est au sens propre un « composé de parties coordonnées entre elles ».

Ces définitions insistent beaucoup sur 1’aspect structurel des systémes : un systéme est un en-
semble d’éléments reliés entre eux. Par exemple, le systeme solaire est composé d’un ensemble de
planetes interagissant par 1’intermédiaire des forces de gravitation. Cependant, une lecture attentive
laisse poindre la deuxieme caractéristique essentielle des systemes : leur fonction. En effet, la coordi-
nation n’est pas un simple lien : ¢’est un lien pour un objectif. De méme, « I’entreprise commune »,
méme s’il s’agit en général « [d’un] combat, [d’une] guerre, [d’une] conjuration » met en valeur
I’essence fonctionnelle de I’ensemble constitué.

En conclusion, I’histoire du mot nous révele deux axes de la signification du mot « systeme » au
développement inégal suivant les contextes :

— une structure : un systeme est constitué d’un ensemble d’éléments qui lui conférent ses pro-

priétés ;

— une fonction : un systeme peut posséder un objectif. On peut mesurer 1’adéquation de sa confi-

guration a celui-ci.

1. http://home.scarlet.be/tabularium/bailly/844.htm
2. http://francois.gannaz. free.fr/Littre/xmlittre.php?requete=syst%E8me&submit=Rechercher


http://home.scarlet.be/tabularium/bailly/844.htm
http://francois.gannaz.free.fr/Littre/xmlittre.php?requete=syst%E8me&submit=Rechercher

4 Chapitre 1. Définitions

Les sections suivantes explorent ces deux axes — structure dans les Sections (1.1) et (1.2), fonction

dans la Section (1.3) — dans la perspective de la notion de modularité.

1.1 Modularité structurelle

Cette partie vise a préciser la notion de modularité structurelle et a développer des mesures per-
mettant de la quantifier.

La structure d’un systeme est a ’origine de ses propriétés. Elle caractérise 1’ensemble des états
possibles du systeme, c’est-a-dire ses configurations. Dans la pratique, un systéme est un découpage
de la réalité. Elle implique la définition :

— d’éléments constitutifs, aux propriétés connues. Ceux-ci pourront eux-mémes étre des systemes

a une échelle plus fine ;

— de relations entre éléments du systéme, associant leurs propriétés et donnant au systeme les
siennes ;

— de relations avec 1’environnement, associant les propriétés de certains éléments du systeme a
celles de I’environnement. Ces relations particulieres permettent de caractériser I’interface du
systeme.

De maniere générale, on dira qu’un systeme est modulaire s’il est partitionable en modules dont
I’essentiel de la complexité n’est pas liée au reste du systeme. Ceci implique un faible couplage entre
un module et le reste du systeme. Une notion renforcée de la modularité est popularisée dans la notion
de « boite noire » : un module qu’on peut ainsi qualifier posséde une interface peu complexe comparée
a sa complexité propre. Ceci implique nécessairement un faible couplage. De plus, une « boite noire »

peut étre remplacée par une autre a partir du moment ot son interface a les mémes propriétés.

1.1.1 Interface

En absence de découpage, il n’existe qu’un seul systeme : 1’'univers entier. Le découpage est
indispensable a 1’utilit¢ du concept de systeme. Ainsi que le mentionne Checkland (24), la limite
d’un systéme est une distinction faite par un observateur qui marque la différence entre un systeme
d’étude et son environnement. Ce découpage d’un systeme unique (I’univers) en deux sous-systeémes
(Ie systeme d’étude et le reste de I'univers) est extrémement asymétrique. 1l fait nettement apparaitre
deux interfaces :

— Du point de vue du systeéme d’étude, I'interface du reste de ’univers est ce qu’il est nécessaire

d’en connaitre pour 1’étudier. Par exemple, dans le cas d’une transformation thermodynamique
isotherme, il s’agit de la température de I’extérieur. Cette premiere interface est habituellement

nommée sous le terme d’environnement.
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— Symétriquement, il existe une seconde interface qui regroupe ce qu’il est nécessaire de connai-
tre du systeme d’étude afin d’étudier son influence sur le reste du monde. Ce type d’interface
se rencontre lors de changements d’échelle : par exemple, si la finesse du comportement d’un
atome ne peut étre comprise que par la mécanique quantique, les chimistes utilisent couram-
ment des approximations décrivant les orbites possibles des électrons afin d’étudier la forma-
tion des molécules. De méme, les biologistes se contentent en général de modéliser les ARN
et les protéines comme de longues chaines afin d’en étudier le repliement dans I’espace. Cette
deuxieme interface est de type « boite noire » dans le sens ot on ne s’intéresse pas au fonction-
nement interne du systéme mais a ce qu’on en observe depuis 1’extérieur et qui est utile pour
comprendre son effet sur son environnement.

Poursuivant cette logique de découpage, un systeme d’étude peut étre décomposé en sous-systemes,
aboutissant ainsi a une hiérarchie de systemes. C’est I’approche réductionniste classique. Inverse-
ment, on peut aussi assembler des sous-systemes dont I’interface est connue pour former un systeme
de niveau intermédiaire (17; 185). C’est I’approche parfois retenue lorsque I’approche réductionniste
a découpé trop finement un systeéme en sous-systemes (182; 2). En effet, dans ce cas, le systeme
constitué des sous-systemes est trop complexe pour étre analysé. Il convient donc d’insérer un niveau
de détail en regroupant les sous-systémes a une échelle intermédiaire. Cette approche particuliere est

retenue en biologie des systemes et en science des systemes de maniere générale.

1.1.2 Modularité et complexité
1.1.2.1 Modularité d’une partition

Un découpage d’un systeme par la définition d’interfaces est utile pour son appréhension par
la pensée humaine s’il augmente sa simplicité apparente en 1’organisant. Ceci constitue un rasoir
d’Occam dans lequel est « nécessaire » la coupe qui réduit effectivement sa complexité apparente.
Toutefois, il est extrémement difficile d’évaluer la complexité d’un systeéme (1) et encore plus sa
complexité apparente car cela nécessite de mesurer notre degré d’ignorance d’un systéme.

Par exemple, on peut mesurer la complexité par la quantité d’information nécessaire pour décrire
un état du systeme parmi 1’ensemble des états auxquels il peut accéder, c’est-a-dire son entropie en
théorie de I’information. Dans ce cas, la complexité apparente est plus élevée que la complexité réelle
car elle intégre notre ignorance a propos du systeme. De fait, cette ignorance nous conduit a décrire
avec plus d’incertitude qu’il n’en existe en réalité les états du systéme et donc a augmenter la quantité
d’information nécessaire a leur description. Dans ce cadre, une coupe en deux parties indépendantes
est utile car elle réduit effectivement 1’écart entre complexité apparente et complexité réelle. En ef-
fet, il est d’autant plus aisé d’évaluer avec précision la complexité d’un systeme en I’étudiant de

maniere approfondie qu’il est petit. Il est alors possible d’obtenir une meilleure approximation de
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la complexité d’un systeéme pour lequel on a identifié deux parties indépendantes en sommant leurs

complexités respectives.

Information mutuelle :  Nous cherchons dans ce paragraphe a définir une mesure de la modularité
de la coupe d’un systeme. Nous supposons pour cela que nous disposons d’une mesure de la com-
plexité réelle d’un systeme S, par exemple a travers son entropie H(S ). Sans qu’il soit nécessaire que
cette mesure de complexité soit une entropie au sens de la mécanique statistique ou de la théorie de
I’information, il est suffisant pour la définition de modularité que nous exposons ici que la mesure de
complexité satisfasse la propriété de sous-additivité pour toute partition ¥ de S en deux parties notées
AetS\A:

max (H(A), H(S\A)) < H(S) < H(A) + H(S\A) 1.1

Cela signifie que, pour tout découpage en deux parties, la complexité de chacun des modules est
inférieure a celle du systéme et que la somme des complexités des modules est supérieure a celle
du systeme. La complexité de Kolmogorov-Chaitin, égale a la longueur du programme de longueur
minimale décrivant un objet, vérifie aussi cette propriété (100; 23). Grace a la sous-additivité, on
définit I’information mutuelle 1(A,S\A) :

H(S)=H(A) + HS\A) — I(A,S\A) (1.2)
L’information mutuelle est positive et plus petite que la plus petite des complexités des deux parties :
0 <I(A,S\A) < min (H(A), H(S\A)) (1.3)

On note que le cardinal d’un ensemble (son nombre d’éléments dans le cas d’un ensemble fini)

définit une structure analogue. En effet, la formule fondamentale pour le calcul des cardinaux est :
Card (C U D) = Card (C) + Card (D) — Card (C N D) (1.4)

Ainsi, on peut représenter de telle mesures de complexité sous la forme de diagrammes de Venn ou
la complexité est analogue a la surface de I’aire correspondant a une courbe fermée. En effet, on peut

établir la correspondance suivante :

H(S) o CUD

H(A) o C 0s)
H(S\A) < D

I(A,S\A) < CND
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On note que la correspondance ne se fait pas directement avec les ensembles A et S \A. Par exemple,
Card (ANS\A) = Card (0) = 0 # I(A,S\A).

On peut aussi décomposer H(S ) sous la forme suivante :

H(S)= H(A|IS\A)+ H(S\A|A) + I(A,S\A)
— (1.6)
Partie modulaire Partie anti-modulaire
Ou H(A|S\A), dénommée complexité conditionnelle de A sachant S\A, est définie par :
H(A) = H(A|S\A) + I(A,S\A)
Entropie totale de A Entropie propre a A Entropie partagée avec S \A

Effort d’étude :  Voici une interprétation de I’Equation (1.2). Admettons que 1’effort a appréhender
la complexité réelle H(S) d’un systeme soit une fonction convexe, croissante et positive de celle-ci
notée g(H(S)). Ceci traduit la limitation de la complexité accessible a la pensée humaine. Cela traduit
aussi le fait que la complexité apparente augmente plus vite que la complexité réelle. C’est une idée
similaire qui conduit a la définition de la complexité de diametre d par Chaitin (23) : elle est en effet
une mesure de la complexité apparente d’un objet en ne s’autorisant a le décrire que comme une
« somme » de parties de taille d au maximum. Cette complexité est plus grande que sa complexité
réelle car on ne peut pas prendre en compte les corrélations entre ces parties de taille limitée.

On peut alors écrire :

g (H(S)) g (H(A) + H(S\A) - I(A,S\A)) (1.8)

g (H(A)) + g (H(S\A)) — g (I(A, S\A)) (1.9)

v

Apres découpage, I’effort d’étude du systeme a travers les études indépendantes des deux parties A et
S\A est g(H(A)) + g (H(S\A)). On étudie la complexité associée a I(A, S \A) dans chaque partie, car
H(A) = HAIS\A)+1(A,S\A) et H(S\A) = H(S\AJ|A)+I(A, S\A). Le surcroit d’effort correspondant
est a faire deux fois. On ne peut en récupérer une partie a travers 1’effort correspondant au terme
—g(I(A,S\A)). Ce n’est pas le cas si on étudie le systéme globalement. Le découpage oblige en
quelque sorte a étudier deux fois la complexité non modulaire correspondant a I’information mutuelle.

Ainsi, il n’est pas nécessairement utile. La coupe P I’est si :

g (H(S))
g(H(A)) + g (H(S\A))

Ug (P,S) = (1.10)

Cette condition ne dépend pas seulement du systeéme mais aussi de la forme exacte de g. Cependant,

cette inégalité a d’autant plus de chance d’étre vérifiée que I’information /(A, S \A) est faible. De plus,
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ainformation mutuelle €gale, si g est strictement convexe, le gain de simplicité U, (P, §) sera d’autant
plus important que H(A) et H(S \A) sont égaux, c’est-a-dire que les deux parties sont de méme taille.
Par exemple, supposons que 1’information mutuelle soit nulle (I1(A,S\A) = 0) et que les deux

modules soient de méme complexité (ce qui implique H(A) = H(S\A) = H(S)/2). Dans ce cas, on

a:
H(S)
8(H(S)) > g(H(A)) + g(H(S\A)) = Zg(T) (1.11)
Leffort d’étude est donc effectivement réduit par un tel partitionnement. Le gain est :
(H(S))
Uy P) = S50 > (1.12)
2(%57)
A l’inverse, supposons que I’information mutuelle soit maximale :
I(A,S\A) = min (H(A), H(S\A)) (1.13)

Supposons aussi que les deux modules soient de méme complexité (ce qui implique H(A) = H(S\A) =
H(S)/2). On a alors :

g(H(S)) < g(H(A)) + g(H(S\A)) = 28(H(S)) (1.14)

Le découpage est inutile : I’étude de chaque module a la méme complexité que I’étude du systeme.
Le surcout dfi au découpage est maximum et égal au colt de I’étude du systeme lui-méme. Il n’y a
aucun gain de simplicité :

U@ == <1 (1.15)

N —

Ces deux exemples extrémes illustrent le fait que 1’intérét d’un partitionnement pour I’étude d’un

systeéme dépend du compromis entre réduction de I’information mutuelle et équilibre des partitions.

Modularité faible :  Dans cette perspective de diminution de I’effort d’étude, nous nous intéressons
d’abord a cet aspect de réduction de I’information mutuelle. On définit pour cela la modularité d’une
partition d’un systéme par la fraction de complexité modulaire par rapport a la complexité totale du

systeme. D’apres I’Equation (1.6), pour deux parties, on a donc :

HAIS\A) + HS\AIA) _ | 1(4,5\A)
H(S) B H(S)

MY P.S) = (1.16)
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En généralisant 2 un découpage en I parties P;, on peut définir la modularité par ce score 3

M"@®,8) = > M"(P,S) (1.17)
i€l
Avec :

H(Pi|S\P;) _ H(P) - I(Pi,S\P))

MPS) ==y - H(S)

(1.18)

Modularité forte :  On constate que le numérateur de M"(P;,S) dépend de S. On souhaite obtenir
une mesure similaire dans laquelle le numérateur est une propriété intrinseque de P;. Dans ce but, de
maniere cohérente avec la Section (1.1.1), on définit I’interface de P; notée E (P;) comme la plus petite
partie de P; telle que I(P;, S\P;) = I(E(P;),S\P;). On peut alors écrire la décomposition suivante de

la complexité :

H(S)= HA\EA)|Z(A) + H(S\A)\E(S\A)[E(S\A)) + H(E(A),E(S\A)

(1.19)
Partie modulaire Partie anti-modulaire

On peut voir I’étude des systemes de complexité H(A\E (A)|Z(A)) pour chaque configuration de
Z (A) comme la caractérisation de la « relation entrée-sortie » du module A. L’étude des systemes de
complexité H(A|S \A) pour chaque configuration de S \A est aussi une caractérisation de cette relation,
mais dans le contexte spécifique du systeme S .

A partir de cette décomposition, on peut aussi définir la modularité par ce score généralisé a un

découpage en [ parties :

M@®,S) = ) M'(P;,S) (1.20)
i€l
Avec :

HPANE(P)|E(P)) _ HP:) — HE(P)

M (P;,S) = HS) HES) (1.21)
Comme H(E (P;)) = I(P;,S\P;),on a:
M*(P;,S) < M™(P;,S) (1.22)

3. On note que cette généralisation n’est qu’une des généralisations possibles de I’ information mutuelle a plus de deux
ensembles. Il est connu que cette généralisation n’est pas triviale. Il en existe de nombreuses autres, telles la corrélation
totale et I’information d’interaction.
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Ainsi, on nomme M*(P;,S) modularité forte et M"(P;,S) modularité faible. Voici un exemple de
systeéme modulaire au sens faible, mais pas au sens fort : le systeéme constitué de deux feuilles métal-
liques minces séparées par un isolant thermique moyen. Il y a un couplage faible entre la température
de deux points se faisant face sur chaque feuille, cependant, il n’y pas & proprement parler d’interface
entre les deux systemes : I’étude de I’interaction des interfaces se confond avec celle du systéeme. Le

systéme n’est donc pas modulaire au sens fort.

1.1.2.2 Modularité d’'un systéme

Systeme complexe — systeme modulaire :  Simon (167) définit les systémes complexes de la ma-

niere suivante :

« [A complex system is] one made up of a large number of parts that interact in a
non-simple way. In such systems the whole is more than the sum of the parts, at least in
the important pragmatic sense that, given the properties of the parts and the laws of their

interaction, it is not a trivial matter to infer the properties of the whole. »

Cela correspond a 1’absence d’un découpage tel que I'information mutuelle entre les deux sys-
temes soient la plus réduite possible (couplage faible). Ainsi, la complexité est liée a 1’absence de

faible couplage, ainsi que I’on nommera désormais la modularité au sens faible. En résumé :

Modularité au sens fort = Faible Couplage <= Non complexité (1.23)

Mesure perturbée de modularité : Il existe une différence entre la notion de complexité selon Si-
mon et les définitions de modularité exposées jusqu’ici : pour Simon, la complexité est une propriété
du systeme, alors que les modularités définies sont des propriétés du systeme S et d’une partition P.
On souhaiterait dire que la modularité d’un systeme est celle de sa coupe la plus fortement modulaire.
Cependant, les mesures définies dans le paragraphe précédent présentent un inconvénient : le systeme
« coupé » en un seul module le contenant intégralement (et éventuellement autant de modules vides
que souhaités) est parfaitement modulaire d’apres la mesure définie dans I’Equation (1.17). En effet,
supposons que 1’on souhaite une coupe en deux parties. La premiere est choisie vide : A = 0. Sa com-
plexité est H(A) = 0. La seconde est identique au systeme lui-méme : S\A = §. Ainsi, I’information
mutuelle 1(A, S\A) est nulle et la modularité est maximale et égale a 1.

C’est pourquoi, dans la pratique, on corrige les mesures de modularité afin d’obtenir des partitions
de taille plus équilibrées, plus proche de la définition de Simon et cohérent avec la recherche de coupes
du systéme permettant de réduire 1’effort nécessaire pour son étude — cf. Equation (1.10). La taille
d’un module A étant caractérisée par sa complexité H(A), on perturbe les mesures de modularité a

I’aide d’une fonction f : [0, 1] — R pénalisant les modules représentant une grande proportion de
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la complexité du systeme afin de privilégier les coupes ou les modules sont de méme taille :

H(Pi)) _ (P, S\P;) (1.24)

MjP5) = Zf(mS) H(S)

oy o H(P)\ HE(P))
Mf(P’S)_Zf(Hm)) H(S)

On constate que MJ”X(P,S) possede certains points communs avec le score U, (P, S) défini dans

I’Equation (1.10). Pour une bipartition, on peut réécrire M]”Z(SD, S):

(1.25)

MY(P.S) :f(H(A))+f(H(S\A))_2I(A,S\A)

H(S) H(S) H(S)

Pour obtenir la meilleure coupe, il faut maximiser M}V(P,S) comme U(P,S). Entre deux coupes
symétriques (dans lesquelles A et S\A sont de méme complexité), les deux mesures privilégient celle
dont I’information mutuelle est la plus faible. Entre deux coupes de méme information mutuelle, les
deux mesures privilégient la coupe la plus équilibrée. En revanche, en dehors de ces deux axes, le
compromis entre ces deux objectifs est différent.

Voici une proposition de construire une fonction de perturbation f déja utilisée dans la littérature
dans le cadre de la modularité des graphes (129), mais sans €tre introduite de cette maniere. Cette
fonction f n’est pas définie de manicre univoque, ainsi que le souligne Newman (128).

On souhaite trouver la fonction f qui pénalise les modules de grande taille tout en garantissant
que la perturbation introduite soit négligeable dans le cas de modules tres petits devant la taille du
systeme. De maniere plus formelle, on souhaite donc que f possede les propriétés suivantes :

— f(0) = 0 afin qu’un module « vide » ne pese pas dans 1’objectif ;

— f(.) est dérivable en 0 et f/(0) = 1 afin que, dans la limite d’un trés grand nombre de petits

modules, la fonction de régularisation ne perturbe pas I’objectif ;

— argmax(f(x)) > 1/2 afin que la bipartition optimale d’un syst¢eme composé de 2N sous-sys-
teémes de méme complexité sans aucune interaction soit bien symétrique (i.e. une partition en
deux modules comprenant chacun N sous-systeémes) ;

— la fonction f a la forte concavité la plus élevée possible afin de favoriser 1’obtention des mo-
dules les plus équilibrés possibles. En effet, cette concavité maximale permet de pénaliser au
maximum la taille des modules.

L’ensemble de ces considérations implique :

— f est une parabole car toute autre courbe satisfaisant les conditions a une forte concavité
moindre : f(x) = ax® + bx + c;

— c¢=0car f(0)=0;

—b=1car f'(0)=1;
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— a< —bcar f'(x) > 0 pour x < 1/2.

Ainsi, la fonction f de forte concavité 1a plus élevée vérifiant les conditions est :

f(x) =x(1-x) (1.26)
Dans la suite on note :
M) = M)”Cv(l_x) (1.27)
Mf = M;(l—x)

Fortunato et Barthélemy (48) ont montré que, dans le cadre des graphes, ces mesures de modula-
rité étaient limitées dans leur capacité a trouver les coupes les plus modulaires. Ceci ne semble pas
étonnant dans la perspective de ce paragraphe puisque la coupe la plus modulaire de n’importe quel
systéme est le systeme lui-méme. Lors de I'utilisation de telles mesures, il est donc nécessaire d’ins-
pecter chaque module trouvé et éventuellement en réitérant 1’algorithme de recherche de partition sur
chacun afin de rechercher de possibles sous-modules.

En conclusion, la perturbation des mesures de modularité pose des problémes, particulierement
celui de définir un compromis entre taille et couplage. Toutefois, elle permet bien de définir utilement

la modularité d’un systeme comme étant celle de sa coupe la plus modulaire.

1.2 Modularité structurelle des graphes

Les dépendances entres parties d’un systéme sont fréquemment modélisées par des graphes.

— En biologie, il s’agit des cartes d’interaction physique entre macromolécules, ou des réseaux
de régulation génétique, ou bien encore des réseaux constitués de paires de génes dont I’inacti-
vation est 1étale (135).

— En science de I’ingénieur, les matrices de structure de design (Design Structure Matrix) sont
utilisées de maniere courante. Elles modélisent les contraintes entre les éléments d’un sys-
teme (11).

— En optimisation non-linéaire, le graphe des « non zéros structurels » de la hessienne est aussi
un objet d’étude.

Du fait de ce grand nombre d’applications pratiques li€ au bon compromis entre simplicité de la
modélisation sous forme de graphe et capacité a représenter les structures, nous illustrons les concepts
de la section précédente sur des graphes non-orientés.

Soit un graphe G(N, E) comptant N nceuds et E arétes ayant éventuellement des arétes partant et
arrivant au méme nceud et des arétes multiples. On note par E(X, Y) le nombre de liens de 1’ensemble

de noeuds X vers 1’ensemble de nceuds Y.
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On souhaite calculer la complexité et 1a modularité de ce graphe. Pour cela, sa topologie n’est pas
suffisante. Nous proposons donc de faire des hypotheses supplémentaires afin de lui faire correspondre
une distribution de probabilité. Cette distribution associée permet de calculer sa complexité puis la
modularité de ses coupes. Nous passons en revue quatre hypotheses, respectivement nommées « sans
cycles », « avec cycles », « basée sur le coefficient de clustering » et « basée sur une constante de
diffusion ».

Dans un premier temps — cf. Section (1.2.1), on expose les mesures de complexité associés aux
quatre hypotheses. Ensuite — cf. Section (1.2.2), on détaille les mesures de modularité, ou plus exac-
tement de faible couplage associées. Enfin, on conclut — cf. Section (1.2.3) — par une analyse de
certaines heuristiques classiques de partitionnement des réseaux, en cherchant a déterminer les défi-

nitions de complexité sur lesquelles elles se basent implicitement.
1.2.1 Modéeles de complexité

1.2.1.1 Sans cycles :

Soit d(n) le degré du nceud n. On attribue a chaque nceud 7 une variable binaire par aréte incidente,
notée v,,(n) € {0, 1} ot ¢; (i € [1,d(n)]) est une aréte dont une des extrémités est le nceud z#. On note

V.(n) la variable synthétique combinant I’ensemble des variables du nceud :

Ve = > 27w () (1.28)

i€[1,d(n)]

On suppose que le systeme est tel que, pour tout aréte e dont les extrémités sont n; et ny :
Vve(ny) = ve(nz) (1.29)

C’est-a-dire qu’il y a couplage complet entre v.(n1) et v.(n2). De plus, on suppose que toutes les

variables binaires sont équiréparties (la probabilité de valoir O est égale a celle de valoir 1) :

1
p(ve(n) = 0) = p(ve(n) = 1) = > (1.30)

Sous ces hypotheses, on constate que :
— D’entropie de la variable synthétique de chaque nceud est égale au degré du nceud ;
— Dinformation mutuelle entre deux nceuds est égale au nombre d’arétes qui les relient ;
— Dentropie d’un groupe de nceuds est égale a la somme du nombre arétes internes au groupe et

du nombre d’arétes vers le reste du graphe.

H(A) = E(A, A) + E(A, G\A) (1.31)



14 Chapitre 1. Définitions

— Vinformation mutuelle entre deux groupes de noeuds A et G\A est égale au nombre d’arétes

entre les deux groupes.
I(A,G\A) = E(A,G\A) (1.32)

Cette mesure de complexité qui est analogue a une entropie puisqu’elle est basée sur une distribution
de probabilité, se calcule donc simplement en comptant le nombre d’arétes présentes dans un graphe

ou dans un sous-graphe.

1.2.1.2 Avec cycles:

Avec I’hypotheése « sans cycles », la complexité d’une cligue de N nceuds est la méme que la
complexité de N(N — 1) nceuds appariés deux a deux, chaque nceud étant relié uniquement au nceud
auquel il est apparié. En pratique, la corrélation entre les variables des noeuds de la clique est beaucoup
plus élevée, ce qui réduit d’autant la complexité. On corrige donc la complexité par le nombre de
cycles dans le graphe G noté C(G). On obtient une nouvelle mesure de complexité. On rappelle que,

en notant x(G) le nombre de composantes connexes de G, on a :
C(G) = E(G,G) — N(G) + k(G) (1.33)

On obtient alors que :
— Vinformation mutuelle entre deux nceuds est égale au nombre d’arétes qui les relient, comme
précédemment ;
— la complexité d’un groupe de nceuds A est égale a la somme (a) du nombre de nceuds et (b)
du nombre d’arétes vers le reste du graphe (c) moins le nombre de composantes connexes du

sous-graphe constitué des arétes reliant les nceuds de A :
H(A) = N(A) + E(A,G\A) — k(A) (1.34)

Ou E(A, G\A) est le nombre d’arétes entre A et le reste du graphe ;

— Dinformation mutuelle entre A et le reste du graphe est :
I(A,G\A) = 2E(A,G\A) + k(G) — k(A) — k(G\A) (1.35)
1l s’agit bien d’une information mutuelle car on a :

I(A,G\A) > E(A,G\A) >0 (1.36)
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En effet, chaque lien entre A et G\A peut au plus couper une seule composante connexe de G en
deux lorsqu’on I’enléve. Ainsi, le nombre de composantes connexes du graphe privé des arétes
de A vers G\A, c’est-a-dire k(A) + k(G\A), est inférieur a E(A, G\A) + «(G). Ainsi, on a :

E(A,G\A) + k(G) = k(A) + k(G\A) (1.37)

Finalement, on note que I’Equation (1.36) signifie aussi que, pour la méme coupe du méme graphe,
Uinformation mutuelle est plus grande que dans I’hypothese « sans cycles », ce qui est bien 1’objectif

initial.

1.2.1.3 Basée sur le coefficient de clustering :

Nous définissons dans ce paragraphe une complexité basée sur le coefficient de clustering, tres
utilisé dans la littérature (200). Pour calculer ce coefficient, on compte pour chaque nceud & le nombre
de paires de voisins qu’il posseéde. Ainsi, un nceud possédant d(k) voisins compte d(k)(d(k) — 1) paires
de voisins. Parmi ces paires de voisins, il en existe un certain nombre c(k) qui sont reliés par une aréte.
Le coefficient de clustering du nceud est alors :

c(k)
C(k) = —d(k)(d(k) ) (1.38)
Un triangle étant un ensemble de 3 nceuds reliés deux a deux (une cligue de 3 nceuds), il s’agit
somme toute du ratio du nombre de triangles ayant leur pointe en k par rapport au nombre de triangles
pourraient exister vu les paires existantes de voisins de k. Pour un graphe G, on appelle coefficient de
clustering la moyenne pondérée de ces coeflicients :

CG) = — 2kW (1.39)

2 d(k)(d(k) = 1)

Par extension, pour un sous-graphe A, le coefficient de clustering est définit de la maniere suivante :
en incluant uniquement les nceuds du sous-graphe et en conservant c(k) et d(k) mesurés sur le graphe
complet.

A partir de 13, on définit la complexité suivante :
1
HA) = 3 Z dk)(dk) — 1) — c(k) (1.40)
k

On normalise par 1/3 afin que ) c(k) soit €égal au nombre de triangles dans le graphe. L’ information
mutuelle entre deux sous-graphes est alors égale au nombre de triangles « cassés » par la séparation,

car ces triangles sont comptés dans la complexité des deux sous-graphes. Il s’agit d’une complexité
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proche de la complexité « avec cycles », car I’élimination d’un triangle élimine aussi un cycle. En
revanche, 1’élimination d’un cycle n’élimine pas nécessairement un triangle. On note que cette com-
plexité est sensible a I’insertion de nceuds fictifs au milieu d’un lien (en cassant des triangles), alors

que ce n’est pas le cas pour la complexité « avec cycles ».

1.2.1.4 Basée sur une constante de diffusion :

D’un tout autre point de vue, imaginons une marche aléatoire sur un graphe : a chaque instant, un
marcheur saute d’un nceud a un de ses voisins directs de maniere équiprobable. Autrement dit, chaque
aréte représente une transition possible et toutes les transitions ont la méme probabilité.

Apres un petit nombre de pas de temps, la probabilité de présence en un nceud du graphe dépend
fortement du nceud de départ. Apres un treés grand nombre, elle n’en dépend plus du tout. Dans ce
cas, la probabilité de présence en un noeud x est I’inverse de son degré soit 1/d(x). Entre les deux,
la structure modulaire d’un graphe peut se révéler : en effet, le marcheur aura tendance a rester dans
une sous-partie du graphe fortement interconnectée et faiblement connectée avec I’extérieur. On peut
chercher a caractériser les ordres de grandeur de ces phénomenes de diffusion ou leurs constantes de
temps, qui seront des indicateurs de complexité utiles pour caractériser la modularité de partitionne-

ment.

Valeurs propres d’un graphe :  Pour un graphe G connexe, la constante de diffusion est tradition-
nellement présentée comme étant la premiere valeur propre non nulle du laplacien du graphe*. De

maniere équivalente, on peut la définir de la maniére suivante :

2
Ag = inf Du voisin de v (f(ug - fv)
f S f0)

2y f)A(v) =0

(1.41)

On peut généraliser la définition de cette valeur propre a un sous-graphe A. On note A 1’ensemble
des nceuds de A et les nceuds directement voisins de A. On définit la valeur propre de Neumann A4 du

sous-graphe A :

Ap = inf Duei voisin de veA (f(’;) - f(V))z
j Srea FO)

2Zvea f(Md(v) =0

(1.42)

4. Pour une vision plus complete des concepts mathématiques utilisés dans cette section, le lecteur est invité a se référer
aux articles de Chung, en particulier la référence (26).
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Cette formulation sous la forme d’une minimisation permet de comprendre ce que représente Ag.
L’ objectif minimisé pour obtenir A mesure les différences de la valeur de la fonction f entre nceuds
voisins. Toutefois, deux contraintes la régissent :

— d’une part, sa norme ne peut étre nulle sous peine d’annuler le dénominateur ;

— d’autre part, sa moyenne doit étre nulle, ce qui, combiné avec la premiére contrainte, interdit la

solution constante sur I’ensemble des nceuds.
Ainsi, la fonction f de I’optimum sera telle qu’il existera au moins deux parties dans le graphe :
une premiere partie dans laquelle les valeurs de f seront négatives et une deuxieéme dans laquelle les
valeurs de f seront positives. Du fait de 1’objectif défini dans I’Equation (1.41), les deux parties sont
en général faiblement connectées. On peut méme se servir directement de ces vecteurs propres pour
rechercher des modules (20).

De plus, on montre que cette valeur propre Ag permet de borner le temps de diffusion sur le
graphe (27). Ainsi, si P est la matrice d’adjacence d’un graphe connexe (telle que p(i, j) = 1/d(i) si i
voisin de j et O sinon), on sait que la vitesse de convergence vers le vecteur de probabilité stationnaire
7 du vecteur de probabilité de présence uP* d’un marcheur aléatoire en chaque nceud du graphe apres
s pas connaissant son vecteur de probabilité initial u est bornée : quel que soit € strictement positif, si
le nombre de pas s est supérieur a (2/4¢) In(1/€), alors ||uP* — || < €. L’inverse de Ag est donc bien
un temps de diffusion caractéristique du graphe.

Enfin, on montre qu’on peut borner inférieurement cette constante (26) (et supérieurement son

inverse) :
i < 84(G)D(G)? (1.43)
A

ou d(G) désigne le degré maximum des nceuds de G et D(G) est le diamétre de G, c’est-a-dire la plus
grande distance entre deux nceuds de G. On peut généraliser a certains sous-graphes dits « convexes »

une borne similaire.

Constante approchée :  Les inverses des valeurs propres de Neumann pourraient étre de bons can-
didats pour définir la complexité d’un graphe, toutefois la sous-additivité de ces valeurs propres n’est
pas garantie dans le cas général alors qu’elle est nécessaire pour définir une complexité selon I’Equa-
tion (1.1). Nous proposons donc de définir une mesure de complexité basée sur la borne supérieure
de I’inverse de Ag donnée dans I’Equation (1.43).

A cette fin, on généralise le diamétre aux sous-graphes en définissant D(A) comme la distance
maximale entre toutes les paires de noeuds de A (nceuds de A et neuds directement voisins), sachant

que la distance entre deux noeuds, mesurée par le chemin le plus court, peut sortir du sous-graphe :



18 Chapitre 1. Définitions

On remarque que le diamétre et le degré vérifient tous deux la propriété de sous-additivité permettant
de les utiliser comme complexité :
— D(A) < D(G) car le maximum sur un sous-ensemble est inférieur au maximum sur un en-
semble.
— D(G) < D(A) + D(G\A) car, soit le chemin le plus long appartient a un des deux sous-graphes
(A par exemple) et D(G) = D(A), soit il n’y appartient pas. Dans ce cas, le chemin le plus
long passe au moins par une aréte frontiere. Chaque demi-chemin est lui-méme le chemin le
plus court entre noeud extréme et noeud frontiere dans son sous-graphe. Le diameétre des sous-
graphes étant supérieur ou égal aux longueurs de ces chemins, la somme des diamétres est
strictement supérieure au diametre du graphe.
— De méme d(A) < d(G) et d(G) = max(d(A), d(G\A)) < d(A) + d(G\A).
On peut donc considérer la complexité suivante, qui donne une borne supérieure au temps de diffusion

surA :
H(A) = ln(d(A)D(A)Z) (1.44)

On remarque que la complexité d’un graphe non connexe est infinie. Ceci ne constitue pas une
limitation importante : la modularité d’un graphe non connexe est maximale, quelle que soit la me-
sure non-perturbée retenue. Dans ce cas, une étude d’intérét porterait sur chacun des sous-graphes

connexes et non sur le graphe entier.

1.2.1.5 Conclusions

Ces mesures définissent de maniere tres différente la complexité des graphes. A titre d’exemple, si
on considere un graphe de complexité fixée selon I’une des définition, on peut rechercher les graphes
de complexité minimale et maximale selon les autres définitions de complexité. On constate que
I’écart entre les minimums et les maximums est souvent tres important. Les paragraphes suivant
passent en revue la comparaison de ces extremums pour les complexités sans cycle, avec cycle et
basée sur la diffusion.

Considérons d’abord un graphe connexe de complexité avec cycle fixée (nombre de nceuds N
donné). On peut rechercher les graphes de complexité minimale et maximale selon trois des défini-
tions de complexité données précédemment :

— Sans cycle : le graphe de complexité minimale selon cette définition est un fil de N — 1 arétes

(complexité N — 1) et le graphe de complexité maximale est une cligue de N(N — 1)/2 arétes
(complexité N(N — 1)/2).



1.2. Modularité structurelle des graphes 19

— Basée sur la diffusion : supposons N divisible par 3. Un graphe de complexité trés élevée >,
probablement maximale, est une « étoile filante » dont le nceud central est de degré N/3 et dont

une seule des branches est de longueur 2N/3 quand les autres sont de longueur 1. Sa complexité

2
log(g (Z?N + 1) ] (1.45)

Le minimum est une cliqgue (complexité de diffusion log(N)).

de diffusion est :

Supposons maintenant un graphe connexe de E arétes. De méme que précédemment, on peut calculer
les graphes de complexité minimale et maximale pour chacune des définitions :
— Avec cycle : le graphe de complexité avec cycle minimale est une cligue qui compte approxi-
mativement VE nceuds (complexité VE). Le graphe de complexité avec cycle maximale est un
fil qui compte donc E + 1 nceuds (complexité E + 1).
— Basée sur la diffusion : le graphe de complexité minimale est inchangé par rapport au cas
sans cycle (clique). Sa complexité de diffusion est approximativement log( VE) = log(E)/2.
Un graphe de complexité trés élevée 6, probablement maximale, est aussi une « étoile filante ».
Supposons E divisible par 3. La queue de I’étoile compte 2E/3 arétes et le degré du nceud

central est E£/3 + 1. La complexité de diffusion de I’étoile est donc :

2
log {(g + 1)(2; n 1) ) (1.46)

Supposons enfin un graphe de produit § = d(G)D(G)? fixé. De méme que précédemment, on a :
— Sans cycle : un graphe de complexité faible’ est une « étoile filante » comptant un nceud
central avec (6 /4)% voisins et une queue de longueur (26)% — 1. Sa complexité sans cycle est

donc approximativement :

1

oy —1)+|(2) —1]=st (2t +273) =2 (1.47)
(0! =1)+[(8) - 1] -} (2 +27)

Le graphe de complexité sans cycle maximale est une cligue comptant /2 arétes.
— Avec cycle : un graphe de complexité tres faible est une « étoile filante » comme précédemment.

En effet, par rapport au cas de la complexité sans cycle, on peut associer un nceud a chaque

5. Supposons un graphe du type « étoile filante ». On maximise le produit d(G)D(G)? sous la contrainte que la somme
du nombre de nceuds dans la queue et dans le cceur de 1’étoile soit constante. Le résultat correspond a une approximation
dans la mesure ou les variables de nombre de nceuds sont considérées comme continues.

6. Raisonnement similaire a celui de la Note (5).

7. Raisonnement similaire a celui de la Note (5), mais en minimisant la somme des arétes des queues et de 1’étoile a &
fixé.
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aréte, sauf pour le noeud central. Sa complexité avec cycle (en nombre de nceuds) est donc :

1

((25)5—1)+((§)3—1]+1 = 63 (2%+2—%)—1 (1.48)

Enfin, un graphe de grande complexité avec cycle est un graphe acyclique ou chaque nceud
excepté les feuilles a k voisins. On le constitue en partant d’un nceud central, sur lequel on
greffe k nceuds, sur lesquels on greffe k — 1 noeuds, puis on répéte la procédure P fois, obtenant
ainsi un diametre 2(P + 1). On cherche 4 maximiser le nombre de nceuds, égal a k(k — 1)F.
Comme k (2(P + 1))* est égal a d, on substitue k par 6/ (2(P + 1))? pour obtenir le nombre de

nceuds en fonction du nombre de pas effectués P :

0 ( J —1)P (1.49)
QP+ 1)? \2(P + 1))? '

Cette fonction possede un minimum. En effet, le nombre de pas P est borné car le nombre de
nceuds est un entier strictement positif.

Malgré I’existence d’une tendance générale, qui s’exprime par le fait que le minimum et le maxi-
mum de la complexité selon une hypothese tendent vers I’infini lorsque la complexité selon une autre
hypothese tend vers I’infini, on constate la grande hétérogénéité des mesures. Ainsi, on comprend que
I’utilisation d’une ou I’autre définition de complexité influe fortement sur les définitions de modularité
qui en découlent.

Enfin, il existe certainement d’autres complexités possibles sur les graphes, ce qui illustre par-
faitement les difficultés liées a la définition de la complexité en général. Par exemple, on note aussi
les quatre modeles exposés constituent des extrémes. Entre ces extrémes, on trouve un continuum
de modeles de complexité : en effet, toute combinaison linéaire a facteurs positifs des complexités

définies est aussi une mesure de complexité.

1.2.2 Maesures de faible couplage

A partir des complexités définies dans la section précédente, on peut construire les mesures de
modularité suivantes sur les graphes :
1.2.2.1 Sans cycles :

La définition du faible couplage donnée dans I’Equation (1.24) devient :

(1.50)

 E(Pi, Pj E(P;, P; P

E E —4
J#i
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Ce qu’on peut réécrire :

M"(P,G) = "

i

(1.51)

E(P,P) (X;EP,P)\
E E )

Cette mesure de modularité faible correspond exactement a celle présentée par Girvan et New-
man (129). Le cadre des graphes permet une interprétation plus intuitive de cette mesure. En effet,
chaque terme est la différence entre la fraction des arétes internes d’un module et cette fraction apres
reconnexion aléatoire des arétes. Cette reconnexion aléatoire conserve constant le nombre d’arétes du
module (plus exactement la somme des degré des nceuds du module) et autorise les arétes multiples et
les arétes partant et arrivant sur le méme nceud. M, (P, G) varie de —2/|P| pour un graphe comprenant
|P| composantes connexes comptant chacune 2 noeuds et 1 lien que 1’on découpe en autant de modules
que de nceuds (et non de O comme on le lit dans Ziv et al. (210)) a 1 — 1/|Z| pour un réseau comptant
|Z| composantes connexes de méme taille. M)'(P,G) = 0 correspond a une coupe dont le niveau de
modularité ne varie pas aprés une reconnexion aléatoire de ce type. L’interprétation de ce niveau 0
de la modularité perturbée n’est pas aussi évidente dans le cas général d’un systeme quelconque. 11
caractérise le compromis entre équilibre et modularité du partitionnement que réalise cette mesure.
Celle-ci a été ensuite étendue par Radicchi et al. (147) en contraignant tous les nceuds d’un module

a avoir plus de liens vers I’intérieur du module que vers I’extérieur.

1.2.2.2 Avec cycles:

La définition du faible couplage donnée dans I’Equation (1.24) devient :

(1.52)

N(P) = k(P) (N(Pl-) ~ K(P) + 5,0 (P, Pf>)2

MP“(P.G) = ), =G N(G) - #(G)

i

En général, on s’intéresse uniquement a la décomposition de graphes connexes en modules connexes :

M"“(P,G) = 1 (1.53)

_ IPI_l _Z(N(Pi)_1+Zj¢iE(Pi9Pj))2
NG -1 £ NG) -1

Cette mesure de modularité favorise la recherche de modules plus « denses » en arétes que la mesure
de modularité n’utilisant pas les cycles.
1.2.2.3 Basée sur le coefficient de clustering :

De maniere analogue a la précédente, cette mesure de modularité favorise la recherche de modules

denses en triangles et séparés par peu de triangles. L'utilité de cette mesure est liée a la réalité de
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I’existence des triangles dans un graphe. Par exemple, il n’y a presque pas de triangles dans un réseau
ferroviaire ol chaque nceud est une gare. En effet, il y a généralement plusieurs gares entre chaque
point de rencontres de lignes. Au contraire, dans un réseau social, les cligues ont un sens fort car « les

amis de mes amis sont mes amis ». L’étude des triangles peut donc y étre pertinente.

1.2.2.4 Basée sur la diffusion :

L’information mutuelle entre deux sous-graphes d’une partition est d’autant plus grande que les
diameétres des sous-graphes sont petits devant le diamétre du graphe G. On définit donc pour tout

graphe connexe :

. )2 . )2 . .
M*(P,G) = Z In(d(P;)D(P;)") (1 _ In(d(P)D(P)) )) _ 1P, G\P) (1.54)
- In(d(G)D(G)?) In(d(G)D(G)?) ] In(d(G)D(G)?)
Soit :
. 32\ 2 _ N2
M*(P,G) = |P| + z B (l?(d(Pl)D(Pl)z)) B ln(d(G\Pz)D(G\zPl) ) (1.55)
- n(d(G)D(G) In(d(G)D(G)?)

Cette mesure de modularité favorise la recherche de modules de méme constante de diffusion (partie
quadratique), tout en cherchant a ce que les constantes de diffusion des modules soient les plus élevées

possibles (partie linéaire).

1.2.3 Algorithmes

Les hétérogénéités entre mesures de modularité illustrent la difficulté a définir de maniere théo-
rique une décomposition modulaire utilisable, c’est-a-dire dans laquelle les modules ont approxima-
tivement la méme complexité, méme sur le modele simple des graphes. Cependant, cette difficulté est
masquée par celle de résolution du probleme informatique associé a I’objectif. En effet, les problemes
de coupe dans des graphes, méme sous leur forme la plus simple (bissection en deux parties de méme
taille) sont NP-complets (55).

Ainsi, de nombreuses heuristiques ont été développées depuis les années 1970 afin de trouver des
décompositions modulaires de graphes. Dans le vaste domaine des heuristiques de recherche de mo-
dules, nous donnons les trois approches suivantes a titre d’exemple pour illustrer la difficulté pratique
du probléme et I’écart qui existe entre les heuristiques et les objectifs définis dans ce paragraphe. Pour

une revue plus complete, on peut se référer utilement a la revue de da F. Costa et al. (44).
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1.2.3.1 Centralité des liens

Introduit par Girvan et Newman (129), mais déja mentionné par Freeman (51), cette classe d’al-
gorithmes basée sur la centralité des liens est divisive : partant du graphe entier, ils enlévent une a une
les arétes les plus centrales jusqu’a dissocier le graphe en plusieurs composantes connexes. A chaque
itération, 1’aréte la plus centrale est enlevée. Le calcul de la centralité est réévalué apres chaque itéra-
tion. Dans la version initiale, cette centralité se mesure par le nombre de chemins les plus courts entre
paires de nceuds qui passent par une aréte donnée. De maniere alternative, dans un réseau doté d’une
loi de répartition des flux comme un réseau électrique, la proportion du flux entre deux points passant
par chaque lien peut étre utilisée a la place des plus courts chemins. On montre que cette loi spécifique
aux réseaux électrique est équivalente a utiliser la probabilité de passage par un lien d’un marcheur
aléatoire allant d’un nceud a un autre. Le résultat de I’algorithme est un dendrogramme indiquant les
coupes successives du graphe, jusqu’a ce que chaque nceud soit isolé. Il faut évaluer par des criteres
non fournis par I’algorithme (variations de la modularité, etc.) la pertinence des coupes afin de ne
retenir que la partie pertinente du dendrogramme.

L’algorithme réalise bien un compromis entre équilibre de la bipartition (le nombre maximum de
chemins qui peut passer par I’interface est €égal au produit du nombre de nceuds dans chaque partition,
qui est maximum quand les deux partitions sont de méme taille) et taille de 1’interface. En effet, la

centralit¢ moyenne des liens d’une interface de / liens entre deux partitions de taille Ny et N, est :

NiN2/2  N(N-DT
E  E I

c= (1.56)
avec I défini comme le nombre de liens entre les deux modules apres reconnexion entierement aléa-
toire des arétes (sans conservation du nombre d’arétes dans chaque module ni des degrés des nceuds).
L’algorithme recherche donc des partitions selon des lignes de faiblesses par rapport a ce que 1’on
attendrait dans un graphe aléatoire d’Erdds-Rényi (pour ces graphes, si les arétes d’un nceud vers
lui-méme sont autorisées, la probabilité que deux nceuds soient connectés est N(N — 1)/2E).

Ceci ne correspond pas a la définition de la modularité faible perturbée basée sur un modele
sans cycle M;"(P,G) de la Section (1.2.2.1), car la reconnexion entierement aléatoire ne tient pas
compte du nombre de liens présents initialement dans le module. Ainsi, un module comportant peu
de liens internes et une interface vers I’extérieur réduite a un seul lien sera aussi bien détecté que
le méme module, comportant plus de liens internes, alors que sa modularité est plus faible. Malgré
cet écart, Newman propose d’utiliser cette mesure de modularité conjointement a son algorithme. Il
nous semblerait plus adapté d’utiliser la modularité faible perturbée basée sur un modele avec cycle
M;?>“(P,G) de la Section (1.2.2.2), qui cherche aussi a équilibrer les tailles de modules évaluées en

nombre de noeuds.
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Enfin, on note que I’algorithme utilise la propriété de « modularité » des mesures de modularité :
une fois qu’un systeme est coupé en plusieurs parties, la partition ultérieure d’une partie n’influe pas
sur la contribution a la modularité du systeme des autres parties. En particulier, on peut descendre
dans chaque branche de I’arbre et s’arréter lorsque la modularité de la branche atteint son maximum.

On est alors certain d’avoir conservé la partie de I’arbre donnant Ia modularité la plus grande.

1.2.3.2 Network Information Bottleneck

Introduit par Ziv et al. (210), I’algorithme NIB (« Network Information Bottleneck ») cherche a
trouver les modules qui permettent de connaitre au mieux la probabilité de présence d’un marcheur
aléatoire au temps 7 sans connaitre son point de départ, mais seulement son module de départ. Cet
algorithme cherche a regrouper en un nombre de modules fixé a priori les nceuds qui donnent un
profil de probabilité de présence semblable au temps 7. Il est donc sensible au temps de diffusion
sur le graphe et privilégie les structures a faible temps de diffusion (cligues). On constate que le
choix du temps T est important. En effet, il faut que le temps 7T soit suffisamment élevé afin que le
marcheur aléatoire ait parcouru tout le module plusieurs fois afin d’avoir « oublié » son nceud de
départ, mais suffisamment faible pour qu’il n’ait pas parcouru plusieurs fois tout le graphe en ayant
« oublié » sa position de départ. Le temps 7" caractérise donc a priori la taille des modules potentiels.
Il doit donc étre cohérent avec le nombre de modules recherchés et la taille du graphe. Ziv et al.
proposent d’utiliser I’inverse de la premiere valeur propre non nulle du laplacien du graphe — cf.
Section (1.2.1.4).

En variant le nombre de modules et a I’aide du calcul de la modularité de la partition obtenue,
selon la mesure de modularité faible perturbée sur des graphes sans cycles, on peut trouver un nombre
optimal de modules. La mesure utilisée par Ziv (210) est basée sur le modele « sans-cycle », alors
qu’on peut penser qu’une mesure basée sur les temps de diffusion est plus adaptée, méme si celle
présentée dans la Section (1.2.2.4) peut manquer de finesse pour un tel usage.

Toujours en utilisant la théorie de 1’information, 1’algorithme de Rosvall et al (155) cherche a
maximiser 1’ information mutuelle entre un graphe et sa représentation sous forme modulaire. Dans
leur modélisation, ceci revient a minimiser 1’entropie de la représentation modulaire du graphe. Celle-
ci est définie comme étant I’ entropie d’une variable aléatoire définie sur 1’espace des graphes « com-
patibles » avec la description modulaire. Moins il existe de graphes dans cet espace, plus I’ entropie
de la description modulaire est faible et mieux elle représente le graphe initial. Cependant, afin de
trouver des modules, il lui est nécessaire de pénaliser les partitions qui ne sont pas modulaires. En
effet, ’algorithme a tendance a regrouper des noeuds qui ont les mémes voisins plutot que des nceuds
qui appartiennent au méme module. Cette pénalisation montre que 1’objectif utilisé de « compresser »
au mieux la représentation du graphe n’est pas adapté. L’information utilisée a compresser est plutdt

celle de I’algorithme NIB : la distribution de probabilité d’un marcheur aléatoire aprés un certain
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nombre de pas de temps. Récemment, Rosvall et al ont d’ailleurs présenté (156) une nouvelle version
de leur algorithme cherchant effectivement a compresser la description d’une marche aléatoire sur le

graphe d’origine a I’aide d’un découpage en modules.

1.2.3.3 Attaques ciblées

A coté de ces algorithmes visant a identifier des modules, de nombreuses études ont étés réalisées
afin d’identifier la vitesse a laquelle un graphe connexe se décompose en graphes non connexes lors-
qu’on enleve progressivement des noeuds et/ou des liens. Ces études visent aussi a étudier une forme
de modularité des graphes.

Le constat initial est le suivant : par rapport a un graphe aléatoire d’Erdos-Rényi dans lequel la
probabilité qu’'une paire de nceuds soit connectée par un lien est uniforme, les réseaux observés dans
de trés nombreux domaines (12) présentent les caractéristiques suivantes :

— diametre comparable, a peine plus grand que celui d’un graphe aléatoire ayant le méme nombre

de nceuds et de liens, autrement dit I’effet « small world » ;

— fort coefficient de clustering, bien supérieur a celui d’un graphe aléatoire, indice d’une modu-

larité importante.

Cette concomitance est inattendue. Ainsi, les réseaux réguliers peuvent avoir un coefficient de cluste-
ring important, mais ils ont alors un diametre élevé. Par exemple, le graphe correspondant a un pavage
du plan avec des triangles équilatéraux possede un coeflicient de clustering tendant vers 1, mais un
diametre élevé. Dans la plupart des réseaux réels, ces deux caractéristiques se retrouvent ensemble car
il suffit qu’il existe quelques noeuds de degrés tres élevés (« hubs ») reliant des paquets de nceuds tres
connectés entre eux (« clusters ») (149; 150). Toutefois, il existe d’autres réseaux qui ne possedent pas
cette structure. Par exemple, les réseaux de transport électrique sont beaucoup plus réguliers (ils ont
une distribution du degré des nceuds plus concentrée), car ils se développent dans un plan (comme il
existe peu de croisements de lignes sans noeuds, il s agit de graphes essentiellement planaires) (154).
De méme, les réseaux de régulation génétique, qui sont orientés, ont une distribution de degré entrant
concentrée (61). Ceci signifie que chaque gene est régulé par peu de protéines.

Cette structure « hub-cluster » est a 1’origine d’'un grand nombre d’études visant a caractéri-
ser la vitesse a laquelle le graphe se décompose en sous-graphes non-connexes lorsqu’on enleve les
« hubs », en la comparant avec cette méme vitesse lorsqu’on enleve des nceuds au hasard. Dans un
graphe aléatoire d’Erdos-Rényi, les deux vitesses sont identiques. Lorsque cela n’est pas le cas, il
existe potentiellement une modularité. Un algorithme d’attaque ciblée permet de la mettre en évi-

dence 8.

8. 1l existe cependant un probleme technique & résoudre : lorsqu’on enléve un nceud, si le graphe se décompose en
plusieurs parties non connexes, on ne sait pas a laquelle des parties rattacher le noceud enlevé. Une solution consiste a
remplacer ce nceud par autant de nceuds que de parties qu’il déconnecte et d’ajouter des arétes de maniere a former une
clique avec I’ensemble de ces nceuds. L’ algorithme d’attaque ciblée donne des partitions du graphe modifié de la sorte.
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Il a ainsi été montré une grande robustesse des réseaux réels a des attaques aléatoires, mais une
robustesse faible aux attaques ciblés. Ce résultat est aussi vrai pour les réseaux de transport élec-
triques, méme s’ils ne possedent pas de structure « hub-cluster » a proprement parler (3; 154). Ce
résultat est par exemple tres important pour I’étude de la propagation des épidémies, car il stipule
qu’il est essentiel de déconnecter un nombre limité de « hubs » de contacts humains pour bloquer la

propagation des épidémies.

1.2.4 Conclusion

Malgré la formalisation proposée de la définition de la modularité sur la base de I’ information mu-
tuelle, le probleme théorique est repoussé dans la difficulté a définir puis a mesurer la complexité (1).
En effet, comme nous 1’avons vu a propos des graphes, il existe de nombreuses manieres de la défi-
nir pour un méme systeme. Cela conduit & des usages extrémement variés de la modularité et de la
complexité dont il n’est pas évident de comprendre 1’unité, méme s’il existe une direction générale
exprimant le fait que la complexité est liée a la taille du graphe en nombre de nceuds et/ou de liens.
Ainsi, il semble que ces deux problemes de définition, centraux pour la science des systémes soient
intrinséquement liés.

De ce fait, ainsi que Mitchell le souligne a la vue de la diversité des usages de la notion de
modularité, il est peu probable de formuler des lois générales a son propos (122). Schlosser (162) fait

la méme remarque en notant :

« “[M]odularity” is in danger of becoming a buzzword applicable to everything but
lacking conceptual force. Modularity needs to be more precisely defined and operatio-
nal criteria for its application need to be given if the concept is to play an important

theoretical role in a new evolutionary-developmental synthesis. »

Face a ce bilan mitigé, nous relevons malgré tout deux points positifs :

— Le constat de fragilité du fonctionnement des réseaux réels face a des attaques ciblés. Par son
caractere fonctionnel (la fonction des réseaux est d’assurer la connexité de leurs nceuds), ce
résultat anticipe ceux de la section suivante ou nous renforcerons la notion de modularité dans
les systemes en 1’étudiant dans le cadre des systemes évolutifs et fonctionnels.

— Les nombreux résultats « pratiques » de découpage modulaires de graphes. Le travail de New-
man (128) est a cet égard exemplaire. Dans sa recherche de « communautés » dans des graphes
(généralement des graphes dits « sociaux » dans lesquels les nceuds sont des personnes et les
arétes des liens entre ces personnes), il se base en ultime ressort sur son intuition pour qualifier
ce qu’est une coupe modulaire, jugeant « a I’ceil » de sa modularité (selon ses propres mots).

Cette approche, éminemment pratique, est efficace pour s’adapter a la connaissance intuitive
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Systeme évolutif et fonctionnel

Systeme
Configuration : Valeur de I'objectif
Espace structurel ‘ Espace fonctionnel
Processus |,
d’évolution

Ficure 1.1 — Diagramme d’un systéme évolutif et fonctionnel

des « experts » du systeme étudié (sociologues, biologistes, etc.), méme si elle peine a définir

les points communs et les différences entre les modularités recherchées dans chaque systeme.
Ces approches pratiques sont enrichies par un cadre conceptuel commun tel que nous 1’avons
ébauché. En effet, il permet la comparaison des différentes notions de modularité et de complexité
utilisées, I’évaluation des différents algorithmes face aux déclinaisons de ces notions et une meilleure

compréhension de ce qui fait fondamentalement 1’unité du concept de modularité.

1.3 Modularité des systemes évolutifs et fonctionnels

Face aux limites de la définition de la modularité dans le cadre général et surtout face a la difficulté
de trouver des propriétés communes a tous les systeémes modulaires, nous proposons d’étudier la
modularité d’une classe de systemes particuliers que nous appelons systemes évolutifs et fonctionnels.

Voici une définition succincte de cette classe de systeémes : supposons qu’un systéme soit muni
d’une fonction a optimiser et d’un processus susceptible de changer sa « configuration » afin d’at-
teindre ce but — Figure (1.1). Ce nouveau systeme englobant le systéme d’origine, le processus d’évo-
lution ainsi que leurs liens par le biais des configurations et de 1’objectif est alors a la fois évolutif et
fonctionnel. Le principal critere pour décider si un systeme est bien évolutif et non simplement adap-
tatif réside certainement dans le fait qu’un systeme adaptatif possede un domaine de fonctionnement
bien défini et étudié a 1’avance, tandis qu’un systeme évolutif est susceptible de « découvrir » des
configurations nouvelles. S’inspirant de de Jong (84), cette partie cherche a définir formellement les

modularités structurelles et fonctionnelles de tels systemes évolutifs et fonctionnels.
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Dans la Section (1.3.1), nous expliciterons une maniere de structurer les différentes configura-
tions d’un systeme de maniere a pouvoir y discerner des caracteres stables dans le temps et pouvant
évoluer de maniere indépendante, c’est-a-dire des modules structurels. Dans la Section (1.3.2), nous
donnerons la définition de la fonction d’un systéme et de la modularité fonctionnelle. Ensuite, nous
exposerons dans la Section (1.3.3) le point central de cette introduction, a savoir la définition de
la convergence structure-fonction et la raison fondamentale de son omniprésence dans les systemes
évolutifs et fonctionnels. Nous en tirerons immédiatement les conséquences en termes de limite du

concept de fonction dans la Section (1.3.4) avant de conclure.

1.3.1 Structure d’un systeme évolutif

Un systeme évolutif est un systéme qui peut varier, tant du point de vue de la relation entre ses
éléments que du point de vue de I’existence méme des éléments dans 1I’ensemble des configurations.
En effet, certains éléments peuvent n’exister que dans un sous-ensemble des configurations. Face
a de telles possibilités de variation, il convient de formaliser la définition d’un tel systeéme afin de
comprendre ou sont les continuités dans son évolution.

Comme le font Stadler et al. (172), supposons que le systéme soit caractérisé par des configu-
rations. Sans structure, un observateur peut seulement dire si deux observations du systeme corres-
pondent au méme état ou non. On suppose donc I’existence d’une pré-topologie sur cet espace des
configurations possibles, c’est-a-dire qu’on est capable de définir quelles configurations sont proches
d’une configuration donnée (la relation n’est pas nécessairement symétrique). Cette relation permet de
rechercher des factorisations locales (194) valables pour un sous-ensemble de I’ensemble des configu-
rations. En substance, une factorisation locale est I’identification de variables ou de caractéres pouvant
varier indépendamment (ce qui ne veut pas dire qu’ils ne sont pas corrélés) permettant de décrire le
systéme. Les caracteres qui ne peuvent étre décomposés en caracteres de rang inférieur sont dits pri-
mitifs. Ce sont ses éléments. Dans un espace vectoriel, la notion de factorisation est équivalente a
celle de choix d’une base. Dans un espace de taille finie, la proximité se représente par un graphe
dans lequel il existe une aréte orientée entre une configuration et les configurations proches. Il existe
alors une unique décomposition en facteurs primaires du graphe, c’est-a-dire que le graphe est égal
au produit cartésien des graphes de ses facteurs primaires.

Ceci définit donc simultanément ce que peuvent étre les éléments d’un systeme évolutif (facteurs
primaires) et ses sous-systemes (regroupements de facteurs).

Enfin, supposons :

— que I’évolution du systeme soit a temps discret ;

— que larelation de proximité entre configurations soit définie & partir de probabilité de transition

du systéme d’une configuration a I’autre ;

— qu’il existe une probabilité de présence en chaque configuration ;
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— qu’il existe une factorisation commune a 1’ensemble des configurations.
Dans ce cas, la modularité structurelle d’une partition du systeme évolutif en sous-systémes peut donc
se mesurer grace a I’entropie de la distribution de probabilité de présence en chaque configuration et

aux mesures développées dans la Section (1.1).

1.3.2 Fonction d’un systeme évolutif fonctionnel

Supposons qu’on définisse une fonction objectif f de I’espace des configurations p du systeme
dans R. Supposons aussi, comme Toussaint (178), qu’on puisse lui associer sa distribution de proba-

bilité de Boltzmann :
X
F(p) = ———2 (1.57)

Pour cela, il faut que la constante de normalisation Z soit finie (Z = ), , exp f(p) < +o0). On constate
que non seulement 1’ordre mais aussi les valeurs de la fonction objectif sont importantes pour définir
cette distribution.

Supposons que 1’on parvienne a exprimer la fonction objectif a partir d’une partie des variables
issues d’une factorisation du systeme évolutif. On peut alors former des partitions a partir de ces
variables et mesurer la modularité de ces partitions vis-a-vis de la distribution de Boltzmann de la

fonction objectif. On parle alors de modularité fonctionnelle.

1.3.3 Convergence de la modularité structurelle et fonctionnelle

Toussaint et von Seelen (179) donnent un cadre conceptuel pour comprendre pourquoi il est im-
portant que la modularité structurelle et la modularité fonctionnelle se recoupent dans les systemes
évolutifs et fonctionnels.

Soit g une configuration du systeme. Soit p la configuration « fonctionnelle » correspondante
c’est-a-dire que p se déduit de g en ne retenant que des variables qui sont nécessaires a 1’évaluation
de la fonction objectif. Par conséquent, il existe plusieurs configurations g pour une seule configu-
ration p. Autrement dit, il existe des évolutions « neutres » du point de vue de la fonction objectif,
mais non du point de vue de I’évolutivité du systeéme, comme nous allons le voir. Ce type d’évolution
est fréquent dans les systemes reproductifs vivants (159). La premiere théorie de I’évolution neutre
a été écrite en 1968 par Kimura (95). Certains suggerent qu’elle s’applique aussi pour les systemes
technologiques (114).

La valeur de la fonction objectif en g est f(p). On peut définir d’autres fonctions objectifs as-
soci€es a g. En particulier, étant donnée la distribution de probabilité o¢(p) de transition depuis une
configuration structurelle quelconque g vers une configuration fonctionnelle quelconque p (variabilité

dite fonctionnelle), I’espérance de la valeur de la fonction objectif apres un pas d’évolution (fonction
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de fitness effective), notée {f),(p), qui caractérise I’évolutivité de g s’écrit :

(Po@ = D oo(pf(P) (1.58)
p

On constate que cette fonction objectif dépend maintenant des probabilité de transition en g. Ainsi,
toutes les configurations du systéme qui avaient pour méme valeur d’objectif f(p) n’ont plus néces-
sairement la méme valeur d’objectif effectif.

En utilisant la distribution de Boltzmann de la fonction f, on peut réécrire cette équation :

Po&) = . ou(p)In(F(p) +1In(2) (1.59)
p

—D(o,||F) — H(o ) + const

Dans cette équation, D(o||F') représente la divergence de Kullback-Leibler entre les distributions o,
et I et H(o) est 'entropie de la distribution o7 2,

De maniere triviale, on peut vérifier que cette fonction de fitness effective est maximale si on
est certain d’atteindre la valeur maximum de f en quittant g. En effet, dans ce cas, H(og) = 0 et
=D(0||[F) = max,, (f(g1)). La convergence structure-fonction n’a alors aucune importance. Cela
peut arriver lorsque le processus d’évolution est parfaitement adapté a la fonction a optimiser (régu-
lation, etc.). En effet, a contrario, un processus évolutionnaire ne peut garantir d’aboutir a I’optimum
en une seule étape que s’il est congu pour résoudre un seul probleme d’optimisation. Méme s’il est
déterministe (H(oy) = 0), la transition vers la configuration suivante est limitée (par des contraintes
technologiques par exemple) et/ou choisie de maniere a obtenir la plus grande fitness effective en
moyenne sur I’ensemble des problemes qu’il est susceptible de résoudre et qu’il est incapable de
différencier avec I’information dont il dispose. La transition ne consiste donc pas a atteindre immé-
diatement et a coup sur I’optimum. Pour cette raison, dans le second cas, la connaissance des modu-
larités de la fonction objectif peut déja 1’aider a réduire au minimum 1’ensemble des problemes qu’il
est encore incapable de différencier a un instant donné. Par exemple, en optimisation non-linéaire,
connaitre la hessienne (et sa structure modulaire) en plus du gradient permet de calculer un pas qui
sera en moyenne plus efficace qu’en connaissant le gradient seul — cf. Section (2.1.1.2).

Cependant, c’est lorsque la variabilité fonctionnelle o, des systemes évolutifs et fonctionnels n’est
pas nulle que la convergence structure-fonction joue le plus grand rdle. Ainsi que le mentionne Tous-
saint, plusieurs raisons non exclusives I’'une de 1’autre peuvent expliquer que la variabilité fonction-

nelle d’un systéme soit positive :

9. D(pllg) + H(p) est aussi appelée entropie croisée de p et q. Elle est aussi définie dans le cas continu, ce qui assure la
généralisation de cette équation au cas ou il existe une continuité de variations possibles a partir de g.
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— Variabilité structurelle irréductible : le processus d’évolution n’est pas parfait. Par exemple,
des erreurs s’introduisent dans la copie du matériel génétique. Le systeme global doit étre
robuste, c’est-a-dire conserver une fonction de fitness effective élevée malgré cette variabilité
structurelle subie. Cette variabilité induit une variabilit€¢ fonctionnelle o, qu’il faut structurer
au mieux.

— Variabilité mesurée de la fonction objectif : le systéme n’est pas déterministe. A configuration
égale, la valeur de I’objectif est variable, mais selon des probabilités connues. Le systeme glo-
bal doit étre robuste a cette incertitude intrinseque. La variabilité fonctionnelle est une stratégie
de diversification pour y parvenir.

— Variabilité complete de la fonction objectif : le systeme doit rester flexible. La fonction objectif
est elle aussi variable. Le systéme global doit &tre robuste a ces variations de fonction objec-
tif, par exemple dues a des changements environnementaux. Le systeme doit pouvoir évoluer
rapidement vers une configuration de fitness élevée pour la nouvelle fonction objectif. La varia-
bilité fonctionnelle est un moyen privilégié d’y parvenir en explorant de nouvelles solutions. Ce
moyen est d’autant plus efficace que la variation de I’ objectif est modulaire. C’est par exemple
le cas lorsque seule une partie de la fonction objectif évolue.

Admettons que cette variabilité fonctionnelle soit d’entropie fixée H(o ). Dans ce cas, la « bonne »
variabilité est celle qui possede la moindre divergence avec la distribution de probabilité associée
a l'objectif, c’est-a-dire D(o||[F) = 0. Le processus d’évolution sera d’autant plus efficace que la
divergence est faible, ce qui implique en particulier de calquer la modularité structurelle sur la mo-
dularité fonctionnelle, quel que soit la maniere dont celle-ci est définie. En particulier on note qu’une
séparabilité de la fonction objectif en plusieurs ensembles de variables (fonction objectif décompo-
sable en sommes telle que chaque variable ne soit présente que dans une somme) correspond a un
produit de distribution de Boltzmann. C’est pourquoi les probabilités de variation structurelle de ces
mémes ensembles de variables sont idéalement indépendantes les unes des autres. C’est ce que nous
appellerons la convergence structure-fonction.

Celle-ci permet de garantir un ensemble de robustesses du systéme, en particulier une certaine
invariance fonctionnelle face a des variations structurelles ou une certaine invariance structurelle face
a une variation fonctionnelle. De fait, comme nous le développerons sur des exemples choisis dans
la Section (2.2), elle joue un rdle essentiel en permettant des évolutions indépendantes par modules
qui évitent les effets d’'un module sur un autre et permettent d’introduire des nouvelles solutions sans

déstabiliser I’existant puisque la fonction objectif posseéde une modularité identique.

1.3.4 Fonction et modularité vis-a-vis de I’environnement

On peut déja souligner un point d’importance dans le débat sur la possibilité d’attribuer une

fonction a un systéme : sans cette convergence, il n’est pas possible d’attribuer une fonction a une
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structure. Ainsi, I’existence méme d’un systeme d’étude muni d’une fonction objectif suppose que ce
systéme soit modulaire structurellement et fonctionnellement vis-a-vis de son environnement.

Ce probleme avait déja été identifié, par exemple par Langlois (106) ou par Watson (199):ily a
des limites a la définition de la fonction d’un systéme, car celle-ci suppose 1’indépendance du systéme
par rapport a son environnement, ce qui est rarement parfaitement le cas. De maniere imagée, on peut
voir I’ours blanc comme un organisme adapté a I’ Arctique tandis que 1’ Arctique est un environnement
constant. Il en est souvent ainsi, c’est-a-dire qu’il est généralement possible de considérer qu’un sys-
teme possede une fonction objectif lié a un environnement constant car le systeéme a peu d’influence
sur son environnement. Cependant, il arrive que « I’ours blanc modifie I’ Arctique ». C’est-a-dire que
le systeme influe sur son environnement de maniere sensible. Cela signifie qu’il est impossible de
définir une fonction objectif du systeme indépendamment des variations de I’environnement : il est
nécessaire d’inclure une représentation des interactions de 1’environnement et du systeme dans le
systeme étudié. Il est donc nécessaire d’étudier le syst¢eme non modulaire constitué du systéme initial
et de son environnement. Ceci illustre parfaitement la réflexion théorique de Toussaint (179) sur la
nécessité d’une modularité a la fois structurelle et fonctionnelle d’un systéme vis-a-vis de son envi-
ronnement : il est impossible d’optimiser un systeme sur la base de sa seule fonction objectif si elle
ne dépend pas seulement de sa configuration. De fait, la fonction objectif partielle définie par rapport
a un environnement donné n’a pas de sens pour 1’évolution du systeme en cas d’influence mutuelle.

A T’inverse, un systeme isolé ne peut pas avoir de fonction : La fonction n’est pas intrinseque
au systeme. Elle dépend de son intégration dans un systeme fonctionnel plus vaste. Par exemple, un
livre épais constituera un bon moyen de caler un meuble bancal. On ne peut cependant pas dire que le
livre « contienne » sa fonction : elle lui est donnée par la personne qui 1’a utilisé comme une simple
cale. Ainsi, tant du point de vue structurel que fonctionnel, la recherche de modules dans un systéme
évolutif et fonctionnel est nécessairement un équilibre entre intégration fonctionnelle et indépendance
structurelle (64).

1.3.5 Conclusion

Cette partie a montré I’existence d’un lien profond entre variabilité de la structure et séparabilité
de la fonction et modularité dans les systemes évolutifs et fonctionnels. Elle a aussi montré les limites
a la définition de la fonction dans ces systemes. Dans les parties suivantes, on déclinera le principe
général de convergence structure-fonction pour différents systemes évolutifs et fonctionnels. Apres
avoir décrit ces systemes et mis en lumiere cette convergence, on s’intéressera particulierement a ses

conséquences en termes de robustesse et de flexibilité.



Chapitre 2
Applications

Dans le Chapitre (1), nous avons explicité de maniere formelle le lien entre modularité structu-
relle et la modularité fonctionnelle. Ce chapitre vise a I’illustrer a travers des exemples de systémes
évolutifs et fonctionnels. Nous nous intéressons a trois classes de tels systemes :

— les méthodes mathématiques d’optimisation, qui peuvent parfois s’inspirer des systémes sui-

vants, ou bien étre utilisées pour les modéliser ;

— les systemes techniques et économiques ;

— I’évolution du vivant (et non le développement d’un organisme vivant).

Dans un premier temps, ce chapitre explicite dans quelle mesure il est possible d’identifier la
fonction et les mécanismes d’évolution des systémes des deux premiers types, ¢’est-a-dire dans quelle
mesure ce sont des systemes évolutifs et fonctionnels. On montre aussi dans quelle mesure ces mé-
canismes assurent la convergence structure-fonction. Dans un deuxiéme temps, ce chapitre montre
comment cette convergence, généralement alliée a une variabilité fonctionnelle non nulle, apporte

robustesse et flexibilité a ces systemes.

2.1 Exemples de convergence structure-fonction

Les systemes évolutifs et fonctionnels ont tendance a posséder des modularités a la fois structu-
relles et fonctionnelles. On peut donner par des exemples un apercu des développements des sections
suivantes :

— Certains groupement de génes apportent une contribution partiellement séparable a la fonction
de fitness de I’organisme qui les porte. Par exemple, les genes a I’origine de 1’établissement des
segments de polarité chez la drosophile forment un module évoluant de maniere relativement
indépendante (115; 36).

33
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— Dans les sociétés humaines, la monnaie est I’instrument par excellence de modularisation de
I’économie. En effet, elle permet de découpler la gestion des limitations de ressources entre les
différents acteurs d’une société. Son objectif est de décomposer le probléme d’optimisation de
I’utilisation des ressources de facon a ce que la résolution, par chacun, de son sous-probleme
consistant a obtenir « le plus » de 1’argent dont il dispose, conduise a I’optimum global.

— Les mathématiciens et les informaticiens cherchent toujours a « exploiter la structure » du pro-
bleme d’optimisation qu’ils essaient de résoudre. IIs parlent en fait d’exploiter structurellement
la modularité fonctionnelle du probleme. En général, cela commence par choisir des variables
les plus indépendantes possibles les unes des autres. Ceci revient souvent a décomposer le pro-
bleme en problémes qu’il est possible de résoudre de maniere relativement indépendante, par
exemple liés par un petit nombre de contraintes couplantes. Ainsi, les méthodes de décompo-
sition par les prix utilisent la modularité en s’inspirant du role de la monnaie dans 1’économie :
elles cherchent a trouver le « prix » de chaque contrainte couplante afin que la résolution de
chaque sous-probléme intégrant les « prix » de ces contraintes meéne a 1’optimum global. De
méme les algorithmes dit « génétiques » cherchent a découvrir la modularité de la fonction a
optimiser (65; 198; 75) en utilisant des méthodes s’inspirant notamment de 1’évolution natu-
relle (68; 183). En particulier, les opérateurs de recombinaison s’inspirent de la recombinaison
génétique, qui est un des processus évolutionnaires de gestion de la modularité. En effet, allié
a la sélection, ils permettent de regrouper sur un méme chromosome puis de transmettre en-
semble les informations couplées du systeéme tout en séparant les informations indépendantes
du point de vue de I’objectif par des recombinaisons. Ainsi, I’évolution est biaisée vers 1’explo-
ration des solutions accessibles par des recombinaisons de segments d’information (modules
structurels) indépendants fonctionnellement.

Cependant, méme si cela releve plus de ’exception que de la regle, tous les systémes évolutifs

et fonctionnels ne sont pas modulaires. Ainsi dans la plupart des réseaux de neurones artificiels, il
est impossible de donner un sens aux calculs réalisés par les couches intermédiaires, qui dépendent
du bruit stochastique de 1’apprentissage (165; 7). De méme en neurologie, il existe des cas ou il est
impossible lier une structure et une fonction. Par exemple, on montre que la modularité fonctionnelle

n’est pas nécessairement exploitée sous forme de modularité structurelle (140).

2.1.1 Optimisation mathématique

En optimisation mathématique, on s’intéresse essentiellement & des algorithmes qui font évo-
luer une ou plusieurs solutions a chaque pas de temps dans la mémoire d’un ordinateur. Nous nous
concentrons sur le cas ol la fonction objectif est explicite.

Dans ce cadre, I'utilisation de la « structure » du probleme (qui est en fait sa modularité fonc-

tionnelle) est souvent la clé des méthodes de résolutions efficaces. Il s’agit en général de trouver une
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représentation (structurelle) du probleme ajustée a sa fonction objectif. Méme pour les méthodes dans
lesquelles il est difficile d’introduire des modularités structurelles, tels les réseaux de neurones, des
moyens de le faire ont été développés, en particulier dans le cas ol la fonction a apprendre posséde
des sorties intermédiaires (14) ou lorsque le réseau est dynamique et que ses entrées au pas de temps
t + 1 dépendent de ses sorties au pas de temps ¢ (132; 66).

Ainsi que le mentionne de Jong et al. (85), la séparabilité définit la modularité fonctionnelle du
probleme d’optimisation, tandis que la représentation des solutions définit la modularité structurelle
de sa résolution. En effet, le choix des variables du probleme et éventuellement de sa décomposition
en sous-problémes revient a définir ce qui peut varier indépendamment. Le probleme de convergence
est donc intrinsequement lié a celui de représentation : certaines représentations auront la modula-
rité structurelle du systéme calquée sur la modularité fonctionnelle de 1’objectif qui lui est assigné,
d’autres non.

Par exemple, en optimisation combinatoire, I’existence de modules optimisables indépendamment
de leur contexte permet de réduire fortement la complexité du probleme. De méme, en optimisation
continue, que ce soit par décomposition en sous-problémes ou bien dans la prise en compte des zéros
de la hessienne, on cherche a représenter dans la structure du systeme a optimiser les séparabilités
de la fonction objectif, c’est-a-dire a obtenir une hessienne qui compte le moins possible d’éléments
hors diagonale et que ceux qui le sont permettent de former une structure diagonale par bloc. Nous

détaillons ces deux cas dans les sections suivantes.

2.1.1.1 Optimisation combinatoire

Concepts : A cheval entre 1’optimisation informatique et la théorie évolutionnaire, de Jong et
al. (85) définissent le module fonctionnel par rapport a sa contribution a la fonction du systeme. Un
module est caractérisé par le fait qu’on peut I’optimiser de maniere relativement indépendante de son
environnement. En effet, dans le cas contraire, sa configuration optimale serait différente pour chaque
configuration de I’environnement. Dans un systéme séparable, chaque module peut étre optimisé sé-
parément : 1’optimum global est trouvé a partir des optimums de chaque module. Cette condition est
trop forte et de Jong et al. I’assouplissent en définissant la décomposabilité : I’optimisation de chaque
module peut en partie dépendre de la configuration des autres modules du systeme. Ceci laisse la
place pour la cooptimisation ou la coévolution des modules, afin de rechercher un optimum couplant
plusieurs modules.

Cette définition ne fait pas d’hypotheses sur les mécanismes d’évolution. Toutefois, pour véri-
fier que cette modularité correspond bien a une convergence structure-fonction au sens de Toussaint
—Section (1.3), il faut expliciter un processus d’évolution typique des algorithmes combinatoires. Par
exemple, supposons que 1’algorithme soit congu de telle facon qu’il soit possible de remplacer en-

tierement la configuration d’un module par une autre en une seule itération. Supposons de plus que
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I’algorithme soit &8 méme de sélectionner, parmi les configurations d’'un module, seulement celles
qui sont optimales dans au moins un contexte (une configuration des autres modules). S’il existe ef-
fectivement des configurations qui ne sont optimales dans aucun contexte, I’algorithme augmente sa
probabilité d’atteindre I’optimum en considérant uniquement des évolutions consistant a changer la
configuration de modules. Les algorithmes génétiques avec opérateurs de recombinaison sont congus
dans cet objectif. En effet, supposons que, grace a la sélection, les configurations optimales d’un mo-
dule soient surreprésentées dans la population. Dans ce cas, I’opérateur de recombinaison peut assurer
le remplacement d’un module par un autre. Il agira de maniere imparfaite, n’ayant pas la connaissance

explicite des modules, mais cela peut cependant étre suffisant pour orienter la sélection.

Mesure : supposons le processus évolutionnaire suivant : Soit un systeme a Ng configurations et
Os optimums. Supposons une évolution entierement aléatoire. Dans ce cas, la probabilité d’aboutir
a une solution optimale depuis 1’état courant est uniforme : Og/Ng. Avec un objectif égal a 1 si la
configuration est optimale et O sinon, la fonction de fitness effective est Og /Ny < 1.

Supposons maintenant que I’évolution n’explore aléatoirement que les configurations ou 1’en-
semble des modules sont dans une configuration optimale dans au moins un contexte. Dans un cas
a deux modules A et S \A comptant respectivement Oy4 et Os\4 optimums, on obtient la fonction de
fitness effective suivante : Og /(O4O0s\4) < 1.

De plus, on a : Ng = NagNg\4. Notons H(S) = —log(Os /Ns) le logarithme de la fonction de

fitness effective. Comme Ny > Oy et Ns\4 > Os\a, 0na:
H(S) < H(A) + H(S\A) 2.1

De plus, H(S) > min(H(A), H(S\A)). La fonction H définit donc une mesure de complexité au sens
de ’Equation (1.1).

De cette définition, on en déduit aussitdt les mesures de modularité développée dans la Sec-
tion (1.1). Ainsi, un sous-systeme est d’autant plus complexe qu’il a peu de solutions optimales (du
type « aiguille dans une botte de foin ») et beaucoup d’interactions avec le reste du systeme. En-
fin, supposons que le probleme d’optimisation S ne soit pas dégénéré (log(Os) = 0). Dans ce cas,
I(A,S\A) =1og(04) + 1og(Os\4). Le systeme est donc d’autant plus modulaire que le nombre d’op-
timums partiels de A et de S \A est petit.

2.1.1.2 Optimisation non-linéaire

Concepts : en optimisation non-linéaire, on recherche un minimum local d’une fonction objectif

en partant d’un point initial. Les algorithmes cherchent en général un chemin strictement décroissant
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vers ’objectif !. Ils font en général face a une difficulté majeure : choisir le pas a faire (norme et
direction) de maniere a maximiser 1’espérance de diminution de 1’objectif.

Lorsque la fonction est différentiable, la direction de plus grande pente est en général une di-
rection de descente adéquate. En effet, 1’existence d’un gradient non nul implique 1’existence d’un
voisinage ol la fonction objectif a une valeur inférieure. Le probleme de non-modularité survient au
niveau du choix de la norme du vecteur de descente. En effet, afin de minimiser le nombre de pas
pour atteindre 1’objectif, il faut faire les plus grands pas possibles. D’un autre c6té, I’information
contenue dans le gradient n’est valable que dans un voisinage du point actuel. La hessienne de 1’ob-
jectif permet de déterminer cette norme. En particulier, 1’existence d’une hessienne bloc-diagonale
indique 1’existence de modules fonctionnels correctement représentés structurellement (au moins lo-
calement). L’algorithme en tire parti car il peut calculer indépendamment les normes optimales du
pas dans les sous-espaces de chaque module, s’éloignant ainsi de la stricte direction de plus grande
pente (algorithmes de gradient conjugué par exemple (158)). Au contraire, a I’intérieur d’'un module,
il lui faut tenir compte de la force des interactions de chaque variable pour déterminer le voisinage de
validité de son gradient. Enfin, si les zéros sont globaux, le calcul de la hessienne s’en trouve accéléré.

Lexistence de zéros locaux ou globaux de la hessienne est donc I’expression de la convergence
structure-fonction pour un probleme non-linéaire. Elle permet, comme en optimisation combinatoire

d’avancer indépendamment la résolution des différentes parties du probleme.

Mesure : amoins de calculer la distribution de probabilité de succes d’un pas partant d’un gradient
et d’une hessienne donnée pour I’ensemble des fonctions a laquelle peut s’ appliquer un algorithme, il
semble difficile d’utiliser la mesure de la fonction de fitness effective pour calculer la modularité d’un
probleéme.

Frimannslund (52) définit le graphe de covariation qui permet de généraliser la notion de hes-
sienne creuse a des problemes non différentiables. Le graphe de covariation étant un graphe non
orienté, on peut appliquer les mesures de modularité définies dans la section (1.2). La question se
pose de savoir quelle est la mesure la plus adaptée. Le gain en temps de calcul d’une hessienne est
d’autant plus grand que le nombre de cases non-vides hors diagonale est grand devant le nombre total
de cases. Ainsi, la modularité basée sur le nombre de liens (« sans cycles ») semble €tre une mesure

adaptée si cet effet est effectivement la source principale de gain.

1. Ceci est faux pour la recherche d’optimums globaux. Par exemples, les algorithmes évolutionnaires possédant des
stratégies d’évolutions telles qu’on autorise une croissance de 1’objectif sont réputées plus robustes que ceux utilisant les
stratégies ordinaires (83).
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2.1.2 Systémes économiques

En économie, on étudie les systemes de productions de biens et de services. Ceux-ci évoluent a
chaque instant suite aux décisions des acteurs et aux événements exogenes. Ils voient leur fonction
évoluer au cours du temps suite a des ruptures technologiques ou a des modifications de préférences
des acteurs.

Dans un premier temps, nous montrerons en quoi la différenciation entre structure et fonction
demande une attention particuliere et quelles en sont les limites. Ensuite, nous montrerons comment
les externalités correspondent a des absences de convergence structure-fonction. Nous terminerons
avec I'impact de changement de fonction objectif sur la structure du systéme a travers des exemples

de ruptures technologiques.

2.1.2.1 Structure et fonction

Pour la plupart des systemes concus par les hommes, la fonction est évidente car leur but est de
répondre a un objectif préexistant. L’ analyse fonctionnelle a méme été théorisée par les ingénieurs
et est maintenant enseignée dés le lycée 2. Cependant, définir une finalité est controversé dans les
systemes économiques. En effet, si chaque acteur peut éventuellement ordonner ses préférences sur la
configuration de la partie qui le concerne, I’agrégation de I’ensemble de ces préférences constitue un
sujet en soi car il s’agit d’arbitrer entre préférences contradictoires voire incompatibles des acteurs.
Par exemple, la science ne peut donner qu’un éclairage sur I’équilibre entre richesse moyenne et écarts
de richesse.

En tout état de cause, la structure d’un systeme économique est I’ensemble de ce qui régit son
évolution (acteurs et regles attachées) tandis que sa fonction évalue la production réalisée compte
tenu des ressources disponibles. Ces deux éléments ne sont pas entierement stables dans le temps.
En effet, les contraintes technologiques évoluent, augmentant (ou diminuant) le domaine du possible
(changeant ainsi la fonction du systéme) et les capacités de gestion de I’information (donc les formes
possibles d’organisation et ainsi finalement les structures possibles). De plus, les organisations par-
ticipent aussi a cette modification de leur environnement, ce qui limite la possibilité de définir leur
fonction, ainsi que nous le mentionnons de maniére générale dans la Section (1.3.4). Par exemple, les
organisations ne s’adaptent pas toujours a la technologie. Ainsi, Ford, en démodularisant 1’industrie
automobile a permis les sauts technologiques aboutissants a la Ford T, sans avoir a se concerter avec
des partenaires. Au contraire, du point de vue de la modularisation mais toujours a titre d’exemple
d’une action d’un systeme sur son environnement, en concevant un PC modulaire, IBM a permis mal-
gré lui la naissance de I’industrie informatique modulaire d’aujourd’hui. Dans les deux cas, ils ont

fortement modifié leur environnement technologique par leurs décisions. Ils ont ensuite dii changer

2. http://www.education.gouv. fr/bo/2000/hs8/ing.htm
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de stratégie car, si leur objectif était fixe (gagner de 1’argent), leur « configuration » optimale pour y
parvenir avait changé. Ainsi, apres Ford, I’'industrie automobile s’est a nouveau démodularisée avec
I’apparition de nombreux sous-traitants, et IBM a perdu son role de leader de I’industrie des PC (11).

Pour les besoins de cette these, on considérera que la structure regroupe les organisations et les
régles qui permettent de prendre les décisions sur I’évolution du systéme. Au contraire, la fonction
releve d’une évaluation de 1’adéquation de la production du systéme aux besoins compte tenu des
contraintes. Par exemple, la fonction peut tre un surplus social (somme des bénéfices des acteurs),

tandis que la structure est I’organisation en acteurs du systéme ainsi que leurs reégles d’interactions.

2.1.2.2 Externalités et non-modularité fonctionnelle

Autant il est fréquent en optimisation mathématique qu’un seul acteur posséde 1’ensemble de
I’information sur le syst¢tme et I’ensemble du pouvoir sur I’évolution du systéme, autant ceci n’a
méme pas de sens pour I’organisation des sociétés humaines.

En effet, un grand nombre d’acteurs posséde chacun un pouvoir de décision partiel sur le systeme
productif et une information partielle sur son état. L’ objectif de 1’organisation d’une société (de sa
structuration) est de parvenir a ce que les décisions de chaque acteur permettent a I’ensemble du
systeme d’atteindre son optimum fonctionnel, quel qu’il soit.

En économie, les externalités sont des exemples de non-convergence entre structure et fonction.
En effet, de la maniere la plus générale, une externalité apparait lorsque 1’activité de production
ou de consommation d’un agent engendre des cofits ou des bénéfices pour d’autres agents n’ayant
aucune influence directe sur I’activité. Un moyen d’éliminer une externalité consiste a établir une
compensation financiére inverse afin que le bilan de ’activité soit neutre pour les agents impliqués
malgré eux. Dans le cadre d’'un marché ou ce type de compensation est fixée par les prix, 1’absence
d’externalité signifie que les acteurs prennent des décisions en étant « informés » par le biais des
prix de I’ensemble des conséquences de leurs décisions sur I’économie. L’information dont il s’agit
ici est donc bien celle qui pourrait leur faire changer de comportement a travers du prix a payer
pour une action donnée (ou a recevoir pour sa réalisation). Par exemple, la tendance actuelle est
d’essayer d’intégrer 1’objectif global de limiter le réchauffement climatique dans les objectifs de
chaque acteur de I’économie. Il y a non-modularité structurelle (chaque voiture et chaque cheminée
participe au réchauffement climatique), qui ne possede pas de flux d’information correspondant (prix

de I’émission de dioxyde de carbone).
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2.1.2.3 Contraintes technologiques et modularité structurelle

A D'inverse des externalités, il existe des cas ol la progression des technologies a fait apparaitre
des modularités fonctionnelles. C’est-a-dire que des liens sont devenus suffisamment faibles pour
pouvoir organiser de maniere modulaire I’appareil de production.

Ainsi, la dissociation technologique en différents composants des fonctions d’un ordinateur qui
est a la base de I’'invention du PC par IBM a permis la modularisation fonctionnelle de 1’organisation
de la conception et la production des PC. Ceci s’est manifesté par 1’apparition d’un grand nombre
d’entreprises intervenant dans leur conception et la fabrication. Les interactions entre ces entreprises
ont été rendues possibles grace a I’existence de standards. Ces standards sont des interfaces techno-
logiques parfaitement spécifiées précisant le comportement attendu de chaque module vis-a-vis du
reste du systeme.

Il existe d’autres cas ou les contraintes technologiques sont plus prégnantes. Par exemple, si une
automobile est constituée de sous-systemes modulaires, produits dans des usines différentes, il n’en
reste pas moins que le constructeur automobile garde la maitrise du design de 1’ensemble des pieces.
Au contraire, la conception méme des PC est modulaire : des interfaces ont été spécifiées sous la
forme de standards. Dans le premier cas, il s’agit de modularité de la production et dans le second
de la modularité du design. En effet, chacun peut faire évoluer une partie du PC (processeur, écran,
disque dur, systéme d’exploitation) indépendamment des autres (11).

Ainsi, il existe en économie un lien complexe entre structure et fonction car une structure adé-
quate peut créer les conditions de sauts technologiques et les sauts technologiques peuvent en retour

fortement modifier la structure d’un secteur.

2.1.3 Evolution du vivant

Les biologistes évolutionnaires s’intéressent a 1I’évolution des systemes reproductifs vivants. Bien
qu’il existe une unité de la vie sur Terre, on étudie généralement 1’évolution d’une population ho-
mogene d’organismes vivants, par exemple d’une espece. Cette évolution des systemes vivants est
marquée par un processus d’exploration-sélection dans laquelle I’essentiel de I’information sur la
configuration du systéme est transmise de génération en génération par le biais de I’information gé-
nétique généralement portée par de 'ADN. A chaque génération, la duplication d’ADN n’est pas
completement fidele, ce qui permet I’exploration. La sélection des individus les plus aptes a se repro-
duire intervient ensuite. La biologie est certainement le domaine ol la question de la différence entre
structure et fonction et son corollaire sur la convergence structure-fonction se pose de la maniere la

plus aigué aujourd’hui. Cette section est donc dédiée a donner un apercu des réponses actuelles.
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2.1.3.1 Différence entre structure et fonction

La biologie est toute orientée vers 1’évolution 3. Si Lander (105) partage ce point de vue, il rap-
pelle que la biologie moléculaire échappe a cet aspect téléologique, tandis que les généticiens se
limitent volontairement & caractériser la fonction sans référence a un objectif, mais en mesurant des
perturbations (sans nécessairement de notion de fonction de fitness de I’organisme) suite a une altéra-
tion génétique (une variation structurelle). Hormis ces exceptions, la plupart des biologistes se réfere
implicitement a la fonction de fitness d’un organisme qu’un processus d’évolution-sélection semble
optimiser. Celle-ci comporte deux axes indissociables : la capacité de reproduction de 1’organisme et
son interaction avec I’environnement (78). Ainsi que nous le mentionnions déja pour le cas général
dans la Section (1.3.4), la fonction ne peut pas étre définie lorsque 1’environnement est lié a 1’or-
ganisme. Par exemple, les organismes vivants ont produit le dioxygene de 1’atmosphere, fortement
nocif pour un organisme qui ne sait le séquestrer. Ils ont ainsi dii évoluer face a un environnement
qu’ils avaient eux méme transformés, ce qui rend impossible la définition d’une seule fonction sur
I’ensemble de la période.

En tout état de cause, I’omniprésence du concept d’évolution, la convergence souvent forte des
modules structurels et fonctionnels et les limites aux expériences praticables créent une difficulté
théorique et pratique a bien séparer les deux concepts. Par exemple, 1’évolution trouve souvent des
solutions analogues a des problemes analogues : 1’ceil, par exemple, a été « inventé » de nombreuses
fois de maniere différente (78). Dans ce cas, il y avait un avantage sélectif a disposer d’un organe (un
module qu’on peut enlever) pour capter la lumiere. Il est en effet dans la pratique extrémement délicat
de séparer la modularité fonctionnelle, liée au fait que I’'impact du fait de voir sur la fonction de fitness
est indépendant de celui des autres caractéristiques de 1’organisme, de la modularité structurelle liée
aux possibilités d’évolution de I’information héritable associée a I’ceil indépendamment de I’infor-
mation associée aux autres caractéristiques. Dans les deux cas, cela peut conduire a la coévolution de
caracteres, soit qu’ils soient liés fonctionnellement soit qu’ils le soient structurellement pour des rai-
sons historiques (205; 25), mais observer la différence est difficile car les biologistes évolutionnaires
sont essentiellement restreints a observer un seul résultat d’un processus évolutionnaire.

Ainsi, Qi et al. (145) propose d’appeler un motif un module structurel, et de réserver le nom de
module aux modules fonctionnels. Pour lui, un motif est caractérisé par une structure et une dyna-
mique, mais n’a pas « d’autonomie fonctionnelle ». Cette limite semble peu marquée. Wolf (204) voit
plutdt un module comme un groupement de motifs, mais souligne aussitot la frontiere floue entre les

deux concepts, qui sont parfois confondus sous le méme nom (67). Nous retiendrons qu’un motif est

3. «Une théorie, un systéme, une hypothese, I’Evolution ?... Non point : mais, bien plus que cela, une condition générale
a laquelle doivent se plier et satisfaire désormais, pour étre pensables et vrais, toutes les théories, toutes les hypotheses,
tous les systemes. Une lumiere éclairant tous les faits, une courbure que doivent épouser tous les traits : voila ce qu’est
I’Evolution », (Euvres de Pierre Teillard de Chardin, tome I : Le phénoméne humain (1956), cité par Dobzhansky (40).
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une structure relativement petite a laquelle on peut associer une dynamique déterminée (boucle de
rétroaction ou autre), sans préjuger de sa fonction (120; 166; 121; 131; 136).
Schlosser (162) possede lui une vision beaucoup plus claire de cette distinction. Il propose une

définition de la modularité basée sur des processus :

« A subprocess of any process qualifies as a module when its components are likely to
interact as an integrated and context-insensitive unit to produce a particular IOR [Input-

Output Relationship] in the face of various perturbations. »
Il introduit ensuite la notion d’unité d’évolution :

« [I]t will be a unit of those constituents, which tend to coevolve by recurrently

constraining each other evolutionary modification. ».

A premiere vue, il ne semble pas évident de séparer ce qui releve de la structure et de la fonction
dans les deux types de modules. En effet, la premicre définition semble orientée « traitement du
signal », sans notion de fonction, tandis que la seconde ne semble pas distinguer les contraintes
issues de limitations de I’exploration de configurations de celles provenant de la sélection basée sur
la fonction de fitness. Cependant, précisant ce qu’il entend par une relation entrée-sortie particuliere

indépendante, il donne aussi la définition suivante pour les modules de développement :

« Modules of development are units of interacting elements that make a relatively

invariant contribution to the development of an organism. »

Enfin, il associe les unités d’évolutions aux « patrons de couplages des constituants d’un systéme
reproductif » et les modules aux « contributions interdépendantes a la fonction de fitness » (161).
Les processus modulaires de Schlosser sont donc des modules fonctionnels, du fait méme qu’il est
extrémement peu probable d’observer un processus dans un organisme vivant qui n’influence pas
sa fonction de fitness. Par opposition, les unités d’évolutions sont des modules structurels, car elles
définissent les possibilités d’évolutions (hors sélection) d’un systéme reproductif.

Schlosser s’intéresse alors aux conditions dans lesquels cette identification entre processus de
développement et unité d’évolution peut étre faite, autrement dit aux conditions de convergence struc-
ture-fonction dans le cadre particulier des systemes reproductifs. Nous mentionnons ces conditions

dans le paragraphe suivant.

2.1.3.2 Conditions de convergence

Schlosser (161) formalise I’existence d’un lien entre module (2 laquelle on peut attribuer une
fonction) et unité d’évolution (structure) dans les organismes vivants par la satisfaction partielle de
ces trois conditions :

— Le systeme reproducteur peut se passer de 1'unité d’évolution pour se reproduire (existence

de perturbations non létales de 1’'unité d’évolution). En effet, dans le cas contraire, il ne sera
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pas possible d’observer I’existence de 1’unité d’évolution, puisque toutes ses variations seront
éliminées par la sélection.

— Il y a convergence entre les effets d’une perturbation d’'un module et d’une perturbation de
I’unité d’évolution correspondante. Ceci tend a limiter la pléiotropie, c’est-a-dire la réutilisation
des mémes supports d’information héritable dans plusieurs processus. En lien avec la premiére
propriété, ceci signifie aussi que les perturbations du module sont non-létales.

— Les deux propriétés précédentes doivent persister pendant plusieurs itérations de reproduction.

Ces conditions sont une interprétation spécialisée de la convergence entre les distributions de pro-
babilité d’évolution et de la fonction de fitness, cherchant a caractériser des ensembles de variables

structurelles ayant des impacts indépendants sur la fonction de fitness.

2.1.4 Conclusion

Nous avons montré que la convergence structure-fonction est un phénomene important pour trois

domaines d’étude de systemes évolutifs et fonctionnels :

— En optimisation mathématique, la convergence est réalisée lorsque la « structure » d’un pro-
bleme (c’est-a-dire la structure de son objectif, i.e. sa modularité fonctionnelle) est reflétée
dans sa représentation (c’est-a-dire ce qui est susceptible de varier indépendamment, i.e. sa
modularité structurelle).

— En économie, la convergence est réalisée lorsqu’il n’existe pas d’externalités. Autrement dit,
les acteurs du systéme, agissant sur sa structure, peuvent alors prendre des décisions indépen-
damment les uns des autres sur la base d’une information partielle de maniere & ce que la somme
de leurs décisions mene a I’optimum global. Ceci n’est possible qu’en calquant leurs domaines
d’action sur les modularités fonctionnelles (notamment liées aux limitations technologiques)
du systeme de production.

— En biologie, la convergence est réalisée lorsque 1’information codant pour un processus ap-
porte une contribution indépendante & la fonction de fitness est elle-méme indépendante des
informations codant pour d’autres processus.

Il reste a étudier dans la derniere section de ce chapitre les explications plausibles pour cette conver-

gence en détaillant notamment les gains d’efficacité qui en découlent.

2.2 Apport de la modularité des systemes évolutifs et fonctionnels

Si la convergence structure-fonction est étudiée dans de nombreux domaines pour des systemes
évolutifs et fonctionnels variés, ses apports sont multiples. Pour I’essentiel, elle apporte robustesse et

évolutivité, généralement en structurant une variabilité fonctionnelle nécessaire — cf. Section (1.3.3).
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— En optimisation mathématique, certains algorithmes sont stochastiques. Ils possédent une va-
riabilité fonctionnelle qu’il convient de structurer pour un maximum d’efficacité, notamment
face a des changements de fonction objectif au cours de 1’optimisation. D’autres algorithmes
sont déterministes et ne possedent pas de variabilité fonctionnelle & proprement parler. Néan-
moins, la prise en compte de la modularité fonctionnelle de 1’objectif leur permet d’étre plus
efficaces en résolvant de maniére relativement découplée des sous-probleémes plus simples.

— En économie, le contexte est changeant et jamais entiérement connu, soit du fait d’actions
d’autres acteurs, soit du fait d’évolution des contraintes. Le systeme doit étre suffisamment
flexible pour y faire face. Pour cela, il ne peut se permettre d’explorer une seule solution. Une
variabilité fonctionnelle est nécessaire afin d’essayer plusieurs solutions.

— En biologie, I’évolution est un processus non borné ot de meilleures solutions (adaptations a
des niches existantes) sont toujours envisageables et ol la découverte ou I’apparition de nou-
velles niches sont fréquentes. La partie exploration du processus d’exploration-sélection que

constitue 1’évolution naturelle est donc essentielle.

2.2.1 Optimisation mathématique

Pour illustrer I’apport de la convergence structure-fonction en optimisation, nous commencons
par exposer 1I’exemple de la décomposition par les prix d’un probléme d’optimisation convexe puis

nous mentionnons des résultats d’expériences basées sur des algorithmes génétiques.

2.2.1.1 Optimisation convexe et décomposition par les prix

Supposons qu’un probleme d’optimisation convexe soit tel qu’il existe une partition des variables
du systéme telle que la fonction objectif s’écrive comme une somme de fonction dépendants chacune
uniquement des variables d’un seul module de la partition.

La décomposition de Wolfe-Dantzig (34) vise a utiliser la structure modulaire de ce probleme
afin de faciliter sa résolution : il s’agit de résoudre les sous-problemes de chaque module a contexte
global fixé (par les variables duales des contraintes couplantes) puis de calculer le nouveau contexte a
partir des nouveaux optimums. On peut montrer que, dans le cas convexe, sous certaines hypotheses,
notamment de forte convexité, cet algorithme converge.

Comme dans tous les algorithmes d’optimisation, il existe une incertitude sur la qualité des ité-
rations possibles a partir d’un état li€ au fait que 1’algorithme est cong¢u pour résoudre une classe de
probleme et non une instance spécifique. Ainsi, il doit a chaque étape explorer une nouvelle confi-
guration qui ne sera pas optimale pour le probleme en court de résolution (atteindre directement

I’optimum serait le plus efficace), mais optimale vis-a-vis de la distribution de gain associé a I’en-
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semble des problemes de la classe pour une exploration donnée (espérance de gain maximale, gain
positif méme dans des cas extrémes, etc.).

L’utilisation de la modularité fonctionnelle par la décomposition de Wolfe-Dantzig permet ce-
pendant de limiter cette incertitude en tenant compte des indépendances entre parties du probleme
de maniere a accroitre a la fois la vitesse de convergence pour une large classe de problémes (ro-
bustesse) et 1’évolutivité (changement d’objectifs). Nous étudions en détail ces deux aspects dans les

paragraphes suivants.

Robustesse - vitesse de convergence : Un découpage modulaire limite le nombre de contraintes
couplantes. Dans une certaine mesure, un découpage modulaire apporte une robustesse a la décom-
position car elle permet de prendre de bonnes directions a chaque itération, surtout si le probléme
est régularisé (152). On peut en effet supposer que la convergence est d’autant plus difficile que le
nombre de contraintes couplantes est élevé.

De plus, on peut utiliser des algorithmes plus performants adaptés au type de chaque sous-

probleéme, réduisant ainsi la durée d’une itération.

Evolutivité - changement de I’objectif Un avantage d’une telle décomposition réside dans le fait
que le détail de la résolution de chaque sous-probleme est indifférent a 1’algorithme coordinateur
qui donne les prix correspondant a un état du systeme. Ceci introduit une flexibilité plus grande par
rapport a une évolution de la fonction objectif : il est possible de faire évoluer la fonction objectif
d’un sous-probléme sans remettre en cause la fonction objectif des autres.

En revanche, la décomposition ne permet pas de faire face a I’apparition de nouvelles contraintes

couplantes ou de couplage des objectifs.

2.2.1.2 Optimisation combinatoire

Robustesse Pour les algorithmes génétiques, une bonne représentation du probléeme a résoudre per-
met souvent une plus grande robustesse notamment face a des mutations déléteres.

Par exemple, considérons les problémes de design topologique optimal dans lesquels on souhaite
trouver la forme optimale d’une structure (répartition de la matiere dans le plan ou dans I’espace)
répondant a certaines contraintes. Dans ces probléemes, les lois de la mécanique sont primordiales.
A titre d’illustration, si le but est de former un pont entre deux rives, la continuité de la forme est
essentielle pour assurer sa fonction de jonction des rives comme pour assurer sa résistance a son
propre poids. Dans ce cadre, la représentation la plus évidente, a savoir une matrice basée sur un
maillage de I’espace et stockant I’information sur la présence ou a I’absence de matiere dans chaque
cellule de base du maillage, n’est pas la plus efficace. En effet, cette représentation ne tient pas compte

de la continuité de I’espace et de la continuité des solutions a obtenir. Ainsi, une mutation ponctuelle
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enlevant la maticre permettant de faire « tenir » un barreau pourra créer un trou et sera suffisante
pour rendre I’objet entier inutilisable. Au contraire, des représentations plus compactes, basées par
exemple sur un diagramme de Voronoi (63), permettent d’assurer des transformations liées pour des
points voisins dans 1’espace.

Ainsi, la connaissance empirique des modularités fonctionnelles (la présence de matieére en un
endroit donnée n’est efficace que si de la matiere est aussi présente dans le voisinage) est exploitée
structurellement en assurant que les variations (mutations et recombinaisons) conservent cette conti-

nuité du probléme initial.

Flexibilité Un certain nombre d’expériences ont été réalisées afin de montrer comment la conver-
gence structure-fonction induit une flexibilité accrue face a des changements d’objectif. En effet, les
résultats de Toussaint et al. exposés dans la Section (1.3.3) montrent I’importance de la fonction de
fitness effective d’un état. Or, dans le cas ou le systeme peut étre soumis arbitrairement a plusieurs
fonctions objectif, il se peut qu’il n’existe aucun état capable d’avoir une fitness importante avec les
deux fonctions, cependant il se peut qu’il existe des états tels que leur fitness effective soit grande
dans les deux cas (par exemple, s’il existe deux états voisins, I’'un étant optimal avec une fonction et
I’ autre étant optimal avec I’autre).

Avant Toussaint et al., Lipson et al. avaient développé cette idée de promouvoir la modularité en
changeant I’environnement ou les contraintes au cours de I’évolution du systeme (112; 113), méme
si certaines critiques peuvent étre faites sur leurs travaux (54). Kashtan et al. illustrent cet effet de
promotion en faisant évoluer des circuits logiques (86). Dans le cas qu’ils présentent, il se trouve
que, pour parvenir a ce que les deux états optimaux soient proches, du fait d’'une modularité dans le
changement de fonction objectif, il faut que 1’organisation du systeme refiéte cette modularité pour
y parvenir. Lorsqu’elle la refléte, il est possible de passer de I’état optimal pour un objectif a 1’état
optimal pour le second en seulement deux itérations. Il s’agit d’un exemple de convergence structure-
fonction qui favorise la flexibilité du systeme pour lui permettre de s’adapter rapidement a un objectif
changeant.

Ainsi, on peut penser que, s’il existe une modularité commune aux différentes fonctions objectifs
rencontrées par un probléme d’optimisation lors de sa résolution, les algorithmes globalement les plus

efficaces seront ceux qui auront intégré cette modularité dans leur représentation du probléme.

2.2.2 Economie

En économie, la variabilité fonctionnelle est extrémement utile. En effet, elle permet de s’adapter
aux changements, notamment technologiques et de limiter les risques d’orienter le systeme dans une
mauvaise direction par 1’exploration de plusieurs pistes simultanément. Dans un premier temps, nous

verrons comment le principe de subsidiarité permet de structurer cette modularité en assurant la
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convergence structure-fonction. Ensuite, nous verrons comment la théorie libérale classique pousse
ce principe a I’extréme, dans une sorte de transposition a I’économie de la décomposition par les prix

utilisée en optimisation mathématique — cf. Section (2.2.1.1).

2.2.2.1 Modularité et principe de subsidiarité

On pourrait aisément éliminer toute externalité en considérant un seul acteur qui déciderait de
I’évolution de I’ensemble du systeme. Cependant, pour différentes raisons (information imparfaite sur
I’état actuel et futur du systeme, absence de consensus sur I’objectif, etc.), les décisions de cet acteur
ne menent pas nécessairement a I’optimum. A I’opposé, I’existence d’un grand nombre d’acteurs rend
difficile la mise a plat de I’ensemble des externalités. Ainsi, il est nécessaire que le systeme conserve
une certaine variabilité fonctionnelle afin d’explorer simultanément un ensemble de solutions, puisque
la meilleure, pour autant qu’elle existe, est inatteignable.

C’est ce compromis entre difficulté a éliminer les externalités lorsque les acteurs sont nombreux
et difficulté a obtenir I’information croissante avec la taille du systéme qui fonde le principe de sub-
sidiarité. Celui-ci postule que la responsabilité des décisions doit étre allouée a la plus petite entité

capable de résoudre le probleme d’elle-méme.

Intéréts : Détaillant I’intérét de cette subsidiarité (sans qu’il emploie le nom), Baldwin (11) donne
trois raisons a la modularité dans I’industrie (mais on peut généraliser a un systeme économique
quelconque) :

— Rendre la complexité gérable : aucun acteur ne doit connaitre I’ensemble du systéme : chacun
peut se contenter du module sur lequel il travaille et de ses interfaces. Ayant une information
plus complete sur la configuration de la partie du systeéme qui le concerne, chaque acteur prend
de meilleures décisions.

— Permettre le travail en parallele : chaque module peut étre développé séparément.

— S’accommoder de I'incertitude du futur : on peut expérimenter le développement d’un nouveau
module (d’une nouvelle implémentation de ces interfaces) sans impact sur le reste du systeme.
Il s’agit d’améliorer 1’évolutivité du systeme. De plus, un module au comportement inadéquat
peut étre remplacé par un autre. Ceci apporte au systeme une robustesse a 1’encontre des mau-
vaises décisions qui aurait pu mener a ce module. On trouve un tel exemple de remplacement
en informatique : La transition technologique entre les tubes a vide et les transistors n’a pas re-
mis en cause les principes de I’informatique. On a changé le module correspondant au matériel,
mais la logique des circuits et de leur utilisation n’a pas varié (67).

Ainsi, la modularité induit une tolérance a I’incertitude et est propices aux expérimentations. Bald-
win et al (11) montrent que la modularisation couplée a I’expérimentation réduit les risques liés au

développement du systéme et augmente les chances de profit.
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Limites: A I'inverse, la décomposition modulaire a ses limites. Baldwin et al (11) indiquent qu’elle
a des cofits, liés a la définition des interfaces et aux tests d’intégration des modules. En effet, plus il y
a de couplage entre systemes, plus il faut définir des interfaces puis tester I’assemblage des modules.

De plus, Marshall et al. (117) et Langlois (106) précisent qu'un syst¢tme modulaire peut &tre
sous-optimal (par exemple, le just-in-time dans 1’automobile augmente I’interdépendance en suppri-
mant les stocks intermédiaires). Le just-in-time est ainsi trés délicat a mettre en place car il suppose
I’échange d’informations rapidement et de maniere exacte. Dans le cas contraire, les états atteints
sont tres sous-optimaux. C’est pourquoi, on peut préférer un systeme avec des stocks afin d’apporter
de la robustesse.

La derniere limite de la modularité réside dans la fixation des interfaces : si les objectifs évoluent
a 'intérieur de chaque module, le systeme s’adapte tres bien. En revanche, si une partie couplante de
I’objectif évolue, son changement sera tres difficile (160). Il existe un cas connu de tous : la dispo-
sition des touches sur les claviers occidentaux diminue la vitesse de frappe. En effet, a I’origine, les
marguerites des machines a écrire étaient telles que la frappe simultanée ou immédiatement succes-
sive de deux touches voisines les bloquaient. Ainsi, les claviers furent congus dans chaque langue afin
de minimiser le « risque » de frappe successive de touches voisines, ce qui a pour effet de ralentir la
cadence de frappe. Cette contrainte a disparu et il existe des dispositions de clavier, par exemple les
claviers Dvorak (42) qui permettent de taper la majorité des mots sans quitter la rangée centrale. Ce-
pendant, leur adoption est difficile car le cofit d’apprentissage d’une nouvelle configuration de clavier
est élevé. Du fait de leur rdle d’interface entre I’homme et la machine, leur évolution n’est possible
qu’en faisant évoluer simultanément les utilisateurs et la technologie, ce qui s’est révélé impossible.

Langlois (106) précise que le design des interfaces est tres difficile car il faut bien connaitre
ou anticiper le fonctionnement interne des modules et méme anticiper la maniere dont ils pourront
évoluer. 11 s’agit bien 1a d’un probleme de fitness effective réduite : le systeme est certes optimal, mais

il ne possede pas I’évolutivité nécessaire pour s’adapter a un nouvel objectif.

2.2.2.2 Modularité et théorie libérale classique

Poussant a un extréme ’application du principe de subsidiarité, 1a théorie libérale souhaite donner

le maximum de pouvoir aux acteurs individuels d’une société. Ainsi Langlois (106) écrit :

« We can think of Adam Smith’s “obvious and simple system of natural liberty” as
among the earliest proposals for how a complex modern society might be made more
productive through a modular design of social and economic institutions. In separating
mine from thine, rights of private property modularize social interaction, which is then
mediated through the interface of voluntary exchange, all under the governance of the

systems architecture of common law. »
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L’instance centrale régulatrice implicite dans cette citation ne collecte pas d’informations : elle se
contente de définir le cadre et les regles des échanges d’informations. Ce faisant, elle tente de con-
traindre les échanges afin que la somme des intéréts particuliers soit équivalente a son idée de 1’intérét
général. Ainsi, il est de la responsabilité de chaque acteur de prendre les décisions qui le concerne,
lui et sa propriété. De la sorte, la théorie libérale espere promouvoir la robustesse (si les prix sont re-
présentatifs et I’information correcte, les décisions prises par chacun seront optimales) et 1’évolutivité
(chacun est libre d’essayer une nouvelle solution pour s’adapter a un nouveau contexte).

Il s’agit d’une sorte de décomposition de Wolfe-Dantzig — cf. Section (2.2.1.1) — du systéme afin
d’organiser 1I’économie d’une société. La théorie libérale se restreint donc a atteindre des optimums
définissables comme étant la somme des intéréts particuliers sous certaines regles. Les conditions
d’existence de ces optimums sont proches de ceux d’une décomposition par les prix. C’est pourquoi
la loi des rendements décroissants est trés souvent utilisée dans la théorie libérale et fait partie des
conditions de concurrence pure et parfaite, car elle assure que le probleéme d’optimisation correspon-
dant soit convexe. Au contraire, s’il existe plusieurs optimums locaux, la « main invisible » ne peut
assurer la convergence vers I’optimum global. Finalement, on note qu’une telle décomposition réduit
effectivement la complexité du probléme au sens de Simon (167) pour qui, dans un systeme complexe,
« the whole is more than the sum of the parts ». En effet, par une telle décomposition, I’ optimisation

de I’ensemble est équivalente a I’optimisation conjointe de chacune des parties.

2.2.2.3 Conclusion

Le principe de subsidiarité se trouve bien dans la perspective d’optimiser la fitness effective du
systéme économique en ajustant sa structure a sa fonction. En effet, il assure d’une part des prises de
décisions efficaces a contexte inchangé et d’autre part des initiatives pertinentes pour s’adapter a un
nouveau contexte par un compromis adapté entre difficultés de maitrise des externalités et difficultés
de centralisation.

En contrepartie, son application est difficile et généralement subjective. La théorie libérale clas-
sique, par la position extréme retenue vis-a-vis de ce principe, a le mérite de la simplicité. Cependant,
elle aussi est délicate a appliquer car il est souvent difficile de créer des conditions suffisamment
proches des conditions de concurrence pure et parfaite nécessaires a la validité de ses conclusions en

termes d’optimalité.

2.2.3 Biologie

En biologie, il a souvent semblé contradictoire de sélectionner la robustesse, c’est-a-dire de
conserver le niveau d’optimisation en minimisant I’impact de mutations, et I’évolutivité, c’est-a-dire

la capacité a explorer de nouvelles formes. En effet, la robustesse semble nécessiter un faible taux de
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mutation et 1’évolutivité un taux élevé (103; 202). Apres avoir exposé ce paradoxe, nous verrons com-
ment la modularité permet de structurer les mutations pour le résoudre. Enfin, comme la question de
I’existence d’augmentations de modularité résultant de la sélection soit controversée, nous donnerons

quelques exemples pour I’illustrer.

2.2.3.1 Le paradoxe de la robustesse et de I'évolutivité

D’une part, pour les systemes évolutionnaires vivants, les biologistes se posent la question de la
robustesse aux mutations génétiques dans le sens du maintien des fonctionnalités acquises. Il s’agit
en quelque sorte d’une vision restreinte de la notion de vitesse de convergence : supposons qu’une
espece ait atteint un optimum par rapport a sa niche, dans quelle mesure est-elle capable d’y rester ?
En effet, contrairement a un algorithme qui possede des conditions d’arrét, I’évolution ne s’ arréte pas.

D’autre part, les biologistes s’interrogent sur la capacité des organismes complexes a évoluer,
c’est-a-dire a s’adapter a une fonction de fitness changeante. Kirschner et Gerhart (96) définissent
I’évolutivité comme la capacité a générer des variations fonctionnelles héritables. En effet, ne connais-
sant pas a I’avance les changements de fonction de fitness, les organismes se doivent d’étre capables
de générer des variations fonctionnelles. Bonner — cité en exergue par Wagner et Altenberg (195) —
se demande méme comment les organismes complexes parviennent a évoluer tout court, vu la faible
probabilité des mutations bénéfiques.

En premiere approche, il existe une opposition entre robustesse et évolutivité, car la robustesse di-
minue avec la variabilité et I’évolutivité augmente (110). D ailleurs, on sait que les bactéries controlent
le taux de mutation afin qu’il soit plus élevé pendant les périodes de stress ou 1’exploration de nou-
velles configurations est essentielle (146; 16; 15). Cependant, ce n’est pas un paradoxe de réunir a la
fois robustesse et évolutivité car la robustesse est évaluée en moyenne sur I’ensemble des événements
tandis que I’évolutivité I’est uniquement sur des événements peu probables. Ainsi, Wagner (193) me-
sure la robustesse par la probabilité de conserver la méme valeur de fonction de fitness tandis qu’il
définit 1’évolutivité par le nombre de valeurs différentes de la fonction de fitness accessibles a partir
de I’état actuel. D’une certaine maniere, il suppose deux scénarios différents :

— Supposons que la fonction de fitness soit inchangée depuis suffisamment longtemps. Dans ce
cas, I’organisme est largement optimisé pour sa niche. Les mutations qui se produisent se-
ront déléteres voire létales avec une tres grande probabilité. En premiere approximation, elles
menent donc a des configurations de fitness égale a —co. L’ optimum serait donc qu’elles aient
une probabilité nulle de se produire. Pour ne pas diminuer la fitness, il faut donc limiter au
maximum la probabilité des mutations et la variabilité du systeme. La robustesse semble donc
associée a une faible variabilité.

— Supposons maintenant que la fonction de fitness change et que la valeur de la fonction de fitness

associé a I’état courant devienne progressivement égale & —oo (survie impossible), tandis que
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cette valeur passe de —co a une valeur réelle pour un des états accessibles a partir de I’état
courant. Par exemple, ceci se produit si la niche d’un systéme évolue progressivement. Dans ce
cas, la survie de I’espéce passe par la « découverte » de ce nouvel état. Il est alors nécessaire
que le systeme possede une variabilité fonctionnelle élevée afin que la probabilité de découvrir
la nouvelle configuration ou la survie soit possible. Méme si cette variabilité est associée a
I’existence de nombreuses mutations déléteres, la firness effective sera élevée car le gain associé
a la découverte de cette nouvelle configuration est trés important.

— A mi-chemin entre robustesse et évolutivité, Carlson et Doyle développent le concept de to-
Iérance hautement optimisée (21; 22; 33; 99; 97; 98). De portée plus large, elle s’applique en
biologie pour décrire 1’optimisation d’un organisme vis-a-vis d’événements arrivant rarement
a I’échelle d’une génération. Il ne s’agit ni d’étre dans un état robuste a une seule fonction
de fitness ni évolutif face a un vaste ensemble de fonctions de fitness jamais rencontrées. Il
s’agit que 1’état soit robuste face a un ensemble de fonctions de fitness que le systeme évolutif
rencontre régulierement avec des probabilités variables. Le poids de chaque fonction de fitness
dans la fonction de fitness synthétique résultante est proportionnel a ces probabilités. Ainsi,
plus un événement est fréquent, plus on acceptera une dégradation de la fonction de fitness
globale pour y faire face.

Ainsi, si I’évolutivité augmente avec la variabilité tandis que la robustesse diminue, il ne s’agit que
d’un facteur les opposants. En effet, a variabilité fixée, 1’évolutivité n’est pas nécessairement contra-
dictoire avec la robustesse car I’évolutivité repose sur un grand nombre d’états accessible avec une
probabilité qui peut étre tres faible, tandis que la robustesse est liée a la forte probabilité de stabi-
lité de I’état courant a fonction de fitness inchangée. Une structuration adéquate de cette variabilité,
notamment en utilisant les évolutions « neutres » — cf. Section (1.3.3), permet d’assurer les deux

simultanément.

2.2.3.2 Apport de la modularité

Dans ce cadre, la modularité joue un rdle important. En effet, par I’optimisation séparée de difté-

rents aspects, elle permet :

— d’améliorer I’évolutivité en permettant 1’évolution d’un caractere — introduction, modification,
voire suppression (73) — sans impact sur les autres. Au contraire, s’il n’y a pas de nécessité de
conserver une variabilité fonctionnelle, par exemple en présence de sélection stabilisante (i.e.
dans un environnement non changeant), Wagner (195) note que la modularité n’apparait pas.
De méme, il ne suffit pas que I’environnement change afin d’introduire la modularité : il faut
que les changements soient modulaires sur le plan fonctionnel. Ainsi, Hintze (71) n’observe
pas de modularité dans les réseaux métaboliques évolués en I’absence de certains précurseurs

a tour de role. En effet, dans ce cas, la meilleure stratégie consiste a créer des liens entre
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les chaines de réactions utilisant chaque précurseur afin de pouvoir remplacer un précurseur
absent. Ainsi, le systeéme le plus efficace n’est pas nécessairement le plus modulaire, méme
dans un environnement changeant ;

— d’améliorer la robustesse en limitant I’impact des mutations déléteres a un seul module (176;
204; 5; 173; 53; 144). Ainsi, I’expérience a été réalisée de supprimer un par un les génes de
la levure (82). Seule une faible proportion des geénes sont indispensables a la survie dans un
environnement de laboratoire. Par ailleurs, on peut tracer un graphe ot deux geénes sont reliés
par un lien si les protéines qu’ils produisent interagissent. On remarque alors que les génes les
plus connectés sont beaucoup plus souvent indispensables. Or, conformément a la théorie, le
réseau est plus rapidement déconnecté par des attaques sur ces nceuds que sur les autres. On
peut donc considérer que la conservation de la connexité du réseau est une approximation utile
bien que grossiere de la fonction de fitness d’un organisme vivant (6) qu’il est possible d’étudier
en utilisant un algorithme d’attaque ciblée — cf. Section (1.2.3.3). Il ne faut pas pour autant
considérer que la centralité cause I’essentialité. En effet, I’existence de variables cachés causant
a la fois la centralité et I’essentialité est probable (211). Toutefois, on peut voir cette fragilité
de I’attaque des genes les plus connectés comme le pendant de 1’impact relativement faible
de I’attaque des autres nceuds. En effet, il est nécessaire d’assurer la cohérence de I’ensemble
des modules. Minimiser le nombre de nceuds cruciaux par les liens qu’ils assurent permet de
réduire le risque qu’une mutation délétere les touche.

En conclusion, Lipson (111) pense méme que la capacité a représenter les configurations de ma-
niere modulaire, réguliere et hiérarchique est cruciale pour les systemes évolutionnaires non bornés.
Sans cette capacité, ils ne pourraient pas « passer a I’échelle », c’est-a-dire rester évolutif et robuste
malgré leur taille.

Enfin, nous reproduisons dans les pages suivantes une revue du livre sur la modularité dans le dé-
veloppement et 1’évolution édité par Schlosser et Wagner (163). En effet, on retrouve dans I’ensemble
de I’ouvrage cette idée que la modularité fagonne 1’évolutivité des organismes.

http://dx.doi.org/10.1002/bies.20243

2.2.3.3 Exemples

Parmi les sciences des systemes évolutifs, la biologie évolutionnaire présente une difficulté sup-
plémentaire. En effet, il est impossible d’observer 1’évolution naturelle, mais seulement son résultat
(sauf cas particulier d’organismes se multipliant rapidement). Par dela les simples constats générali-
sés de coévolution — cf. Section (2.1.3.1), voici donc des preuves parmi les plus saillantes de I’impact

positif d’une modularité structurelle convergente avec la modularité fonctionnelle sur 1’évolutivité.


http://dx.doi.org/10.1002/bies.20243
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Blocage et modularité insuffisante Il existe un exemple de blocage de 1’évolution pour cause de
non convergence structure-fonction : celui de la transition a la multicellularité des volvocacées (algues
vertes) mentionné par Nedelcu et al. (126).

Un organisme multicellulaire doit controler la prolifération des cellules qui le composent. En
particulier, il existe certaines cellules qui participent a la reproduction, dites cellules germinales. Ces
cellules doivent pouvoir se diviser pour permettre la reproduction de 1’organisme. Les autres cellules
sont dites somatiques. Initialement, elles doivent se diviser pour former 1’organisme. Ultérieurement,
celui-ci peut subsister sans qu’elles ne se divisent, mais ce n’est pas optimal car 1’organisme peut
subir des atteintes telles que certaines cellules meurent. Une division des cellules somatiques est alors
nécessaire pour les remplacer. Au contraire, une prolifération anarchique s’apparente a un cancer.
C’est 1a un risque crucial pour les organismes multicellulaires qui doivent donc absolument controler
la division des cellules. Pour bloquer tout risque de prolifération anarchique, les algues vertes ont
évolué vers une solution ot la croissance en volume méme des cellules somatiques est stoppée, et, par
conséquent, leur division car celle-ci est conditionnée par une augmentation initiale de leur volume
(comme chez la grande majorité des organismes). Du fait de cette maitrise de la prolifération, il existe
des algues vertes multicellulaires. La multicellularité leur procure des avantages sélectifs (mobilité en
particulier), mais la solution trouvée pour maitriser la prolifération a limité le potentiel d’évolution.
En effet, cela serait un avantage que la croissance en volume et la division ne se limitent pas a la
phase de développement et qu’il existe des cellules souches somatiques capables de reconstituer ou
renouveler un tissu. Entre autre, la durée de vie des algues vertes multicellulaires est limitée a 5
jours du fait de la mort programmée de ses cellules somatiques. Les avantages liés a ce découplage
sont inatteignables par les algues vertes. Au contraire, chez les organismes multicellulaires évolués
(champignons, plantes et animaux), il existe des cellules somatiques capables de se diviser, ce qui est
probablement une des raisons expliquant 1’explosion de complexité dans ces groupes.

La fonction de fitness associée a la maitrise jointe de la multicellularité et a la capacité de crois-
sance des cellules somatiques est séparable, puisqu’il existe des organismes multicellulaires possé-
dant des cellules souches somatiques. Ces organismes posseédent deux unités d’évolution afin que la
sélection puisse opérer relativement indépendamment sur les deux aspects de la fonction de fitness
que sont la formation d’un tissu multicellulaire et son renouvellement. Cependant, dans le contexte
évolutionnaire accessible aux algues vertes, il n’existe pas de telle solution séparée. En effet, elles ne
possédent qu’une seule unité d’évolution portant sur la multicellularité mais interdisant la croissance
en volume des cellules somatiques. Autrement dit, elles posseédent un seul module structurel (géne
regA responsable du blocage de la croissance des cellules) pour deux modules fonctionnels (assu-
rer une croissance multicellulaire non-anarchique d’une part et renouveler les tissus d’autre part). I
faudrait d’abord qu’elles perdent la multicellularité pour I’acquérir & nouveau sous une forme moins

contraignante pour 1’évolution future.
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Taux de diversification et modularité En taxinomie, les espéces sont regroupées en taxons d’apres
leurs caractéristiques. Ces taxons sont dénommés suivant leur rang. Les insectes forment un taxon
du rang de classe. Il existe un faxon inclus dans les insectes dont une caractéristique commune est
le fait que la larve est radicalement différente de 1’adulte. Les individus des espeéces de ce taxon
du rang de sous-classe connaissent une métamorphose compléte. C’est pourquoi on dit qu’ils sont
holométaboliques. Par opposition, cette métamorphose est dite incomplete chez les autres insectes. La
plupart d’entre eux sont dit h”émimétaboliques car le mode de vie de la larve est comparable a celui de
I’adulte et le passage de I’un a I’autre est progressif. On pense que les insectes holométaboliques sont
un taxon monophylétique ou clade, c’est-a-dire qu’il regroupe I’ensemble des espéces descendant
d’un méme ancétre commun. C’est aussi le cas des insectes, mais pas du groupe constitué des insectes
privé de ceux qui sont holométaboliques.

L’étude des fossiles permet de tracer le nombre d’especes apparues dans un faxon. Un grand
nombre d’entre elles a disparu par la suite. En considérant que les espéces sont une « solution » de
qualité suffisante au « probleme » d’optimisation de la fonction de fitness, on peut supposer que le
taxon le plus évolutif est celui qui a vu apparaitre le plus grand nombre d’especes par unité de temps.
Ceci définit le taux d’apparition de nouvelles espéces. Afin de le pondérer par la taille du taxon, on
définit le taux de diversification d’un taxon comme le taux d’apparition de nouvelles espéces rapporté
a sa taille.

Yang (207) montre que les insectes holométaboliques ont un taux de diversification supérieur aux
autres insectes. De maniere plus précise, en moyenne sur une longue période de plus de 250 millions
d’années, proportionnellement a leur taille respective, plus de nouveaux taxons du rang de familles
apparaissent chez les holométaboles que chez les hémimétaboles. On peut supposer que cela est lié
au fait que la larve et I’adulte peuvent s’adapter chacun indépendamment a des niches différentes,
comme dans le cas de 1’oursin (191). Ainsi, il existe une modularité fonctionnelle (I’environnement
de la larve peut étre différent de celui de I’adulte et chacun peut changer indépendamment) exploitée
structurellement par les holométaboles, d’ou leur plus grande évolutivité. Au contraire, les autres in-
sectes sont incapables d’adapter les formes de la larve et I’adulte a deux environnements radicalement
différents, par exemple eau et air, ce qui limite le nombre de niches environnementales potentielles

dans lesquelles une nouvelle espéce pourrait apparaitre.
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Un des moyens classiques d’aborder 1’unité des systémes a été de les représenter sous forme de
graphe et de montrer les points communs dans leurs caractéristiques topologiques (134). Du point de
vue fonctionnel, on a ainsi montré que la plupart des réseaux réels sont peu sensibles a des attaques
sur des nceuds quelconques mais que les attaques sur des noeuds de degré élevé les déconnectaient
rapidement. Ceci suggere I’importance de la modularité dans les réseaux réels car ils comptent géné-
ralement peu de nceuds assurant la cohérence globale de 1’ensemble, appelés « hubs », et beaucoup
de nceuds formant des modules plus ou moins nets appelés « clusters » et faiblement connectés entre
eux par les « hubs » (200). De plus, des mécanismes d’évolution basés sur I’attachement préférentiel
permettent de rendre compte de cette structure (3; 127; 39). Dans des domaines variés, il est donc rai-
sonnable de penser que la structure « hubs-clusters » résultant d’une évolution corresponde en partie
a la fonction du systeme. En effet, celle-ci repose généralement sur la conservation de la connexité du
réseau (153). Au simple niveau topologique, il y a donc convergence structure-fonction.

Pour généraliser cette approche, constatant ses limites (92) notamment pour les réseaux élec-
triques (154) qui sont mal décrits par une structure « hub-cluster », nous avons étudié et mis en
lumiere le role central de la convergence structure-fonction pour la robustesse et 1’évolutivité des
systemes évolutifs et fonctionnels — cf. Section (2.2). Afin d’utiliser ce concept dans les deux grands
domaines d’existence de systemes évolutifs et fonctionnels, a savoir les systemes vivants d’une part et
les systemes créés par les hommes de 1’autre, nous avons choisi d’apporter des éléments de réponses
a deux problématiques ouvertes :

— Le rdle de la recombinaison de I’ADN dans la convergence structure-fonction des systémes vi-
vants reproductifs pour lesquels I’évolution est essentiellement combinatoire. La Section (3.1)
expose cette problématique a laquelle est consacrée la Partie (II) de cette these.

— La nécessaire coordination des producteurs et des transporteurs d’électricité face a la non-

modularité fonctionnelle des systémes électriques, systémes technico-économiques dont la mo-
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délisation releve essentiellement de 1’optimisation non-linéaire. La Section (3.2) expose cette
problématique a laquelle est consacrée la Partie (III) de cette these.
Ceci permet de vérifier d’un part que les concepts développés dans I’introduction ne sont ni trop
abstraits pour étre utiles ni trop spécifiques pour apporter une vision d’ensemble, d’autre part qu’ils
forment un cadre conceptuel intéressant pour analyser la complexité des systemes évolutifs et fonc-

tionnels et qu’ils sont complémentaires des approches existantes basées sur la topologie de réseaux.

3.1 Recombinaison de ’ADN

Les mutations des génomes peuvent étre classées dans différentes catégories, qui se completent
les unes les autres (125). Les plus simples sont les mutations ponctuelles qui ne modifient qu’une
seule position dans ’ADN. D’autres inserent ou éliminent une seule position. Si de telles mutations
sont suffisantes pour découvrir de nouvelles fonctions (164), les mutations de plus grande ampleur
raccourcissent considérablement le chemin d’une configuration a une autre (46).

Par exemple, certaines inserent ou éliminent une portion complete d’ADN. De telles insertions
peuvent conduire a la duplication de genes, souvent suivie par une différentiation de leurs fonc-
tions (102). On peut penser que de tels phénomenes de duplication jouent un role essentiel dans la
formation de structure « hub-cluster » (13). En effet, on sait que de telles structures peuvent émerger
si, lors de I’évolution du systeme, de nouveaux liens sont créés préférentiellement sur les nceuds qui
sont déja les plus connectés. Méme si la probabilité de duplication est la méme pour I’ensemble des
nceuds est identique, les nceuds qui sont les plus connectés ont plus de chance d’avoir un voisin qui
se duplique, d’ou le fait que les duplications donnent I’apparence d’une croissance avec attachement
préférentiel. C’est ainsi que, méme en tenant compte des pertes de liens redondants successifs aux
duplications (74; 47; 189), on montre que la duplication des geénes joue un rdle important dans la
modularité structurelle du graphe des interactions entre geénes, sans que I’existence d’une modularité
fonctionnelle correspondante ne soit évidente (169; 171; 197).

De méme, les recombinaisons génétiques que nous qualifierons d’homologues (aboutissant au
remplacement d’une portion de ’ADN par une autre comparable, généralement par échange entre
deux ADN semblables, par exemple par enjambement lors de la méiose) constituent un opérateur de
mutation qui faconne fortement la modularité structurelle de I’information génétique. En effet, du
fait des recombinaisons, plus deux positions de ’ADN sont proches, plus elles ont de chance d’étre
transmises ensemble. Nous montrerons que cette propriété est effectivement exploitée pour structurer
le génome (par exemple en éloignant les genes les uns des autres pour favoriser les recombinaisons
entre génes). La question se pose alors de savoir si cette modularité structurelle est bien calquée sur
une modularité fonctionnelle, comme le laisse entendre 1’introduction de cette thése.

Apres avoir répondu a cette question générale, nous nous poserons deux questions particulieres :
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— Chez les bactéries, existe-t-il des contraintes structurelles, notamment de taille des unités d’in-
formation génétique qui interdisent la formation de modules de trop grande taille ? Autrement
dit, y-a-t-il une limite a la non-modularité de I’information génétique ? Ceci impliquerait un
fort biais de I’évolution vers les structures modulaires, indépendamment de la faiblesse de la
modularité fonctionnelle correspondante.

— Chez ’homme, est-il possible d’utiliser une éventuelle convergence structure-fonction pour
analyser de maniere fonctionnelle des études d’association génétique, alors que les méthodes
classiques donnent des résultats structurels ? Ceci permettrait de faciliter leur analyse et leur
croisement avec des données fonctionnelles que les derniers développements technologiques
ont permis d’accumuler en quantité et ainsi d’atteindre 1’ objectif principal de telles études : la

meilleure compréhension des mécanismes a I’origine de maladies.

3.2 Distinction producteur-transporteur dans les systemes électriques

Si la recombinaison permet d’illustrer la convergence structure-fonction dans les systemes vi-
vants, I’étude de la restructuration du secteur de I’énergie électrique en Europe montre la pertinence
de ce concept dans une autre grande classe de systemes évolutifs et fonctionnels, a savoir ceux créés
par ’homme.

Cette restructuration consiste en une redéfinition des acteurs et de leurs relations. Cette introduc-
tion a illustré le fait que cette modification de la structure n’est bénéfique que si elle ajuste encore
mieux la structure a la fonction — cf. Section (2.2.2). Nous nous interrogerons sur 1’existence de
complexité et de non-modularités fonctionnelles dans les systemes électriques afin de mettre en évi-
dence les difficultés liées a cette restructuration. Au passage, nous verrons en quoi cette complexité
échappe en grande partie a I’analyse topologique des graphes correspondant aux réseaux de transport
électrique.

A partir de 1a, nous nous poserons la question suivante : comment ajuster la relation entre les
gestionnaires de réseaux de transport et les autres acteurs du réseau, en particulier les producteurs,
afin que la dissociation de la production et du transport ne meéne pas a une sous-optimisation des

investissements ?






Deuxieme partie

Optimisation de la convergence
structure-fonction des systemes vivants

par la recombinaison de ’ADN
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Chapitre 4

Introduction

4.1 Le gene : une entité structurelle et fonctionnelle

Pour les organismes vivants, la principale formalisation de la convergence entre structure et fonc-
tion de fitness réside dans le concept de gene. En effet, un géne est a la fois :
— une séquence d’ADN ;
— I’ensemble des macromolécules (ARN non messagers et protéines) qu’il permet de produire ;
— la caractérisation de sa régulation au sens large. Par exemple, pour un géne codant une protéine,
il peut s’agir des conditions de transcription en ARN messager, d’épissage ou de dégradation
de ’ARN messager.
Ainsi, le géne est a la fois structurel, car la donnée de sa séquence d’ADN suffit a le caractériser, et
fonctionnel, car il est aussi caractérisé par le role de I’information qu’il contient dans la cellule, c’est-
a-dire, plus ou moins indirectement, son impact sur la fonction de fitness de I’organisme qui le porte.
Comme le montre ce double sens structurel et fonctionnel, la convergence est admise comme une
évidence. Cependant 1’étude de son origine n’est pas sans intérét. Elle réside fondamentalement dans
la robustesse et évolutivité permise par le fait de calquer la modularité structurelle sur la modularité
fonctionnelle, ainsi que I’explicite la Section (2.2.3.2).
Afin d’illustrer de maniere détaillée ce propos, et dans le but de poser les concepts utiles a la com-
préhension des articles de cette partie, nous explorons maintenant les implications de cette conver-
gence par rapport aux deux grands modes de variations de I'information héritable contenue dans

I’ADN, a savoir les mutations ponctuelles et les recombinaisons.
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4.2 Mutation et genes superposés

On tient en général pour acquis le fait que I’information génétique des geénes ne se superpose pas.
En effet, dans la perspective de la convergence structure-fonction, il est évident que 1’évolutivité est
d’autant plus grande que les variations structurelles ponctuelles n’ont d’impact que sur un module
fonctionnel, c’est-a-dire un gene (au sens des protéines qu’il permet de produire).

Toutefois, il existe des exceptions, particulierement mais pas exclusivement, dans les organismes

ou il existe une pression de sélection pour diminuer la taille du génome :

— Les procaryotes. En effet, contrairement aux eucaryotes, ils ne possédent qu’une origine de
réplication. Méme si une réplication peut étre initiée avant que la précédente ne soit achevée,
la vitesse de division de la cellule diminue avec la taille du génome (138). En effet, lors de la
réplication, la machinerie cellulaire lit '’TADN a une vitesse dépendante de 1’organisme. Afin
d’accélérer la vitesse de division, 1’organisme doit donc accélérer la vitesse de réplication (me-
surée en bases par seconde) et/ou raccourcir la longueur du génome (mesurée en bases). Ceci
est particulierement sensible dans un environnement riche en nutriments et en espace ou un
écart de 1% dans la vitesse de division de deux organismes suffit & marginaliser le plus lent en
moins de 1000 générations (soit 10 jours avec une division tous les quarts d’heures). Il y a alors
moins d’un individu du type le moins rapide pour 1000 de I’autre.

— Les virus. En effet, leur matériel génétique doit loger dans une enveloppe de taille limitée.

— Les mitochondries. En effet, ces organites responsables de la production d’énergie dans les
cellules eucaryotes ont une origine procaryote.

— Les eucaryotes, méme si cela reste un phénomene rare dont la fonction est encore mal con-
nue (116) car la pression de sélection de la taille des génomes eucaryotes est faible.

La superposition crée des contraintes qui se traduisent par des possibilités réduites de variations de
la portion concernée (123). En effet, toute mutation dans la région de superposition peut avoir des
conséquences sur la fonction de chacun des geénes superposés. Méme si elle est favorable pour un
gene, elle pourra étre fortement défavorable pour I’autre et ne sera donc pas sélectionnée. Les muta-
tions ne peuvent donc étre sélectionnées que si leur effet global est positif. Toutefois, Krakauer (102)
montre aussi que la superposition peut étre stable et méme bénéfique car la superposition crée un
lien entre les conditions de transcription des deux geénes, a la maniere des genes inclus dans le méme
opéron dont nous discutons dans la Section (4.3). La transcription simultanée et dans les mémes pro-
portions peut étre effectivement étre un avantage évolutionnaire dans différentes situations des lors
qu’il est nécessaire d’assurer que les protéines codées par les deux geénes soient produites dans une
proportion bien définie (génes codant des enzymes pour des réactions qui s’enchainent, des protéines

qui s’assemblent deux par deux pour former un complexe, etc.).



4.3. Recombinaison 63

4.3 Recombinaison

Parallelement aux mutations ponctuelles, les recombinaisons sont un processus majeur de 1’évo-
lution de ’ADN des systemes reproductifs. Celles-ci ont lieu a 1’occasion de la coupure des deux
brins d’une séquence d’ADN. Cette coupure n’a généralement pas lieu au méme endroit sur chaque
brin. Il apparait alors deux extrémités assez courtes (une dizaine de bases) simple brin. Il existe alors
des enzymes spécialisées dans la recherche d’extrémités d’ADN simple brin dont I’'une est le complé-
mentaire de I’autre susceptibles d’étre connectées. Il s’agit d’une heuristique qui permet en général
de reconnecter les extrémités qui viennent d’étre séparées. Cependant, il arrive que la connexion ne
répare pas la cassure en trouvant une extrémité simple brin de séquence complémentaire qui n’est pas
Pextrémité initiale. Il peut s’agir :

— D’une autre portion de ’ADN de I’organisme. S’il y a eu deux cassures, cela peut aboutir a
la suppression pure et simple de la séquence d’ADN située entre les deux cassures. Chez un
organisme diploide, comme I’homme, |’ enjambement des chromosomes lors de la méiose entre
dans cette catégorie. Comme I’enjambement ne fait qu’échanger des séquences similaires entre
chromosomes, ses conséquences sont généralement moins dramatiques que les translocations
de séquences d’ADN entre chromosomes non homologues ou les suppressions.

— D’une séquence d’ADN provenant d’une autre espece. Ce cas a surtout été étudié chez proca-
ryotes. 1l s’agit du phénomene de transfert latéral ou horizontal de genes, par opposition au
transfert vertical du matériel génétique a la descendance. La probabilité de réussite d’une telle
intégration est rare a 1’échelle d’un seul individu, mais importante au regard de 1’évolution,
comme en témoignent les nombreuses traces de tels transferts.

— D’une séquence d’ADN provenant d’un autre organisme au génome similaire. Ce cas peut se
produire chez les procaryotes. L’effet est alors proche de celui de la reproduction sexuée : le
génome de I’organisme est alors une mosaique entre le génome initial et celui de la bactérie
dont provient la séquence intégrée.

Les trois sections suivantes explorent successivement ces cas. A proprement parler, toutes ces re-
combinaisons peuvent étre qualifiées d’homologues, car le mécanisme reconnecte uniquement les
extrémités qui sont complémentaires 1’une de I’autre. Par abus de langage, dans cette these, on appel-
lera recombinaison homologue uniquement les recombinaisons aboutissant au remplacement d’une
séquence par une autre comparable. Les autres recombinaisons seront qualifiées d’hétérologues, dans
le sens ot I’ADN formé a la suite de la reconnexion n’est pas homologue a celui qui existait avant
les coupures. Ainsi, I’enjambement des chromosomes humains sera qualifié de recombinaison homo-
logue. En revanche, le déplacement, I’insertion ou la suppression d’information génétique ne le seront

pas, méme a I'intérieur du méme organisme.
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4.3.1 Recombinaison homologue

Du point de vue de I’évolutivité, la recombinaison homologue apporte un avantage certain :
pourvu qu’elle respecte la division en genes de la séquence d’ADN, elle permet d’échanger la confi-
guration d’un module par une autre, quelle qu’elle soit, sans avoir a passer par le long chemin des
mutations point a point qui mene de 1’'un a I’autre (46). Ainsi, si on suppose qu’il existe dans une po-
pulation une diversité de configurations pour plusieurs modules, chacune optimal dans des conditions
particulieres, 1’évolution explorera plus rapidement la combinaison de ces configurations localement
optimales, réduisant ainsi la complexité de 1’optimisation, telle que définie pour 1’optimisation com-
binatoire dans la Section (2.1.1.1).

On s’attend donc a ce que la sélection pour 1’évolutivité ait conduit a moduler la probabilité de
recombinaison homologue afin de superposer la modularité structurelle que les recombinaisons créent
a la modularité fonctionnelle associée, ¢’est-a-dire en premier lieu celle des geénes. En particulier, on
peut penser que les recombinaisons ont lieu préférentiellement en dehors des genes afin de préserver
leur cohérence (non-modularité) interne. Chez I’homme, il existe des observations de deux types :

— La premiére consiste a comparer I’ADN d’individus puis a évaluer ensuite le taux de recombi-
naison tout au long de I’ADN a partir de I’identification de séquences entieres identiques chez
un grand nombre d’individus (donc jamais séparées par une recombinaison dans I’histoire des
populations humaines). C’est une étude de déséquilibre de liaison ;

— La seconde consiste a observer directement les recombinaisons homologues lors de la méiose.
Dans le premier cas, on observe un résultat apres sélection. On ne peut donc pas déterminer si un taux
de recombinaison localement faible correspond :

— au fait qu’il y ait effectivement moins de recombinaisons dans la région concernée ;

— au fait qu’il y ait autant de recombinaisons mais que celles-ci conduisent a une diminution de
la fonction de fitness de 1’organisme possédant le matériel recombiné telle que les traces de ces
recombinaisons ne sont plus visibles dans les populations contemporaines.

Seule I’observation directe d’'une modulation du taux de recombinaison au long de ’ADN permet de
déduire qu’il y a eu sélection sur la fonction de fitness effective afin de calquer la modularité struc-
turelle (indépendance relative des variations de séquences d’ADN dues a la probabilité élevée d’une
recombinaison entre les deux séquences) sur la modularité fonctionnelle (indépendance fonctionnelle
relative des genes). Par exemple, on peut penser que les recombinaisons situées a I’intérieur des génes
sont plus souvent déléteres (impact négatif sur la fonction de fitness) car un ADN possede une cohé-
rence interne élevée. Ainsi, il se peut qu’un géne ne soit fonctionnel que si deux bases relativement
éloignées 1’une de 1’autre dans sa séquence codante sont identiques. Toute recombinaison entre deux
variantes du géne toutes deux fonctionnelles car portant des bases identiques aux deux positions mais

différentes d’une variante a I’autre produirait des variantes non fonctionnelles. Au contraire, on peut
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penser que ce cas est plus rares entre des bases de deux genes diftérents, d’ou la possibilité de les
séparer par des recombinaisons.

Les études directes montrent que, chez de nombreuses especes, les recombinaisons homologues
ne se produisent que dans des régions tres étroites de ’ADN, appelées points chauds de recombinai-
son, séparées par de larges régions sans recombinaison (56; 90). 1l est possible que cette distribu-
tion presque discrete soit liée a 1’augmentation de la fonction de fitness effective qui peut apparaitre
lorsque les séquences entre deux points chauds ne sont jamais recombinées. Qu’un tel intervalle
contienne un gene ou non, la question de 1’existence d’une modularité fonctionnelle associée se pose
donc. Toutefois, la réponse n’est pas évidente car il semble que, du singe ou de la souris a I’homme, la
localisation des points chauds ne soit pas conservée, ce qui semble indiquer que 1’effet de la localisa-
tion des points chauds sur la fonction de fitness effective n’est pas essentiel et évolue rapidement (31).

D’un autre coté, les études génétiques montrent aussi une grande variation du déséquilibre de
liaison (124) et un déséquilibre de liaison fort est en général le signe d’un taux de recombinai-
son faible. Les observations directes et indirectes concluent toutes deux a 1’existence de ces points
chauds (80; 81). De plus on constate une augmentation du déséquilibre de liaison (ainsi qu’une dimi-
nution du polymorphisme) dans les régions codantes (exons) de I’ADN (180; 70; 88). A une échelle
moyenne (de 1’ordre de la longueur d’un gene), on observe au contraire que les geénes se trouvent
dans des régions de faible déséquilibre de liaison, ce qui est cohérent avec le fait que le déséquilibre
de liaison doit couvrir I’information correspondant a un seul module fonctionnel, soit en général un
seul gene. Ce phénomene est anticipé depuis longtemps puisque Hill et Robertson ont montré com-
ment la sélection effective était réduite pour des variations structurelles fortement liées (trop proches
pour étre séparées par une recombinaison) (69). Certains (187; 138) avancent méme I’hypothese que
Iexistence d’une quantité importante d’ADN non-codant dans les génes, les introns, permet de créer
des biais encore plus importants dans les probabilités de recombinaison afin de calquer au mieux la
modularité structurelle due a la recombinaison sur la modularité fonctionnelle. Dans le champ de la
programmation génétique (141) (I’art de construire des programmes en faisant évoluer une popula-
tion de programmes par mutation et recombinaison), une observation similaire a déja été faite : les
codes tendent a devenir trés longs (phénomene dit de « bloat », littéralement de bouffissure) et une
grande partie n’est jamais exécutée (équivalent des séquences d’ADN qui ne sont pas codantes et ne
sont pas utiles a I’initiation de la transcription). On n’a cependant jamais prouvé que cela fiit li€ a
I’amélioration de I’efficacité des recombinaisons.

A une plus large échelle, sans que cela soit contradictoire avec I’observation précédente, on
constate méme qu’il existe plus de genes dans les régions a haut et bas déséquilibre de liaison que
dans les régions de déséquilibre moyen (168). Ceci indique que, pour certaines fonctions, un haut
niveau de brassage des geénes associés est bénéfique (systeme immunitaire, etc.), tandis que c’est le

contraire pour d’autres (mécanismes de gestion de ’ADN et de I’ARN, etc.). Ce résultat est confirmé
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par I’analyse des taux de recombinaison de Kato et al. (87). Ceux-ci avancent 1’hypothese que la sé-
lection naturelle réduit la diversité génétique apparente en sélectionnant fortement les recombinaisons
dans certaines régions.

Enfin, les études des séquences d’ADN montrent I’existence de séquences spécifiques associées

aux points chauds de recombinaison (168).

En guise de conclusion, nous faisons donc les deux remarques suivantes :

— La structure génique et celle des points chauds se superposent partiellement, indiquant claire-
ment que les séquences des genes sont des modules structurels correspondant a une modularité
fonctionnelle.

— L’information concernant la localisation des points chauds est partiellement héritable car en
partie déterminée par les caractéristiques de ’ADN. 1l est donc possible que 1’évolutivité soit

ainsi soumise a sélection.

4.3.2 Recombinaison hétérologue inter-espéece

De méme, la recombinaison hétérologue inter-espece impliquant I’intégration de matériel étranger
a 'espece permet elle aussi de calquer la modularité structurelle sur la modularité fonctionnelle.
En effet, un organisme peut acquérir en une seule étape une nouvelle fonctionnalité sans avoir a
la faire évoluer ab initio (148). Ce phénomene appelé transfert horizontal a surtout été étudié chez
les procaryotes (18), mais il commence a €tre mieux connu chez les eucaryotes (91). Woese pense
méme qu’il a eu un rdle plus important que la transmission de 1’information par héritage (transfert dit
« vertical ») aux origines de la vie (203).

Méme si un geéne possede une fonction, elle n’est en général pas suffisamment indépendante de
celle des autres genes pour apporter a elle toute seule une contribution indépendante a la fonction
de fitness de 1’organisme qui le porte. En général, plusieurs protéines et donc le plus souvent plu-
sieurs geénes sont nécessaires pour apporter une telle contribution indépendante. En accord avec la
convergence entre structure et fonction de fitness, le transfert d’une fonctionnalité entre deux especes
d’organismes a d’autant plus de chances d’étre fructueux que 1’ensemble des genes nécessaires a
I’accomplissement de la fonction est transmis simultanément, c’est-a-dire dans la méme séquence
d’ADN. Ce mécanisme, dit « des opérons égoistes » (108), est supposé étre a ’origine de 1’exis-
tence d’opérons chez les bactéries, c’est-a-dire d’enchainements des séquences des génes assurant
ensemble une fonction sur ’ADN d’une bactérie. Au contraire, il n’existe pas de tels opérons chez
les eucaryotes, ce qui ne facilite pas ces transferts. Aujourd’hui, il existe un grand nombre d’opérons
bactériens dont on sait qu’ils ont été intégrés de la sorte (18). Ainsi, la vitesse de 1’apparition des

résistances aux antibiotiques est liée a I’existence méme de ces transferts horizontaux de génes (133).
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4.3.3 Recombinaison hétérologue intra-espéece

Enfin, Wagner (194) fait I’hypothese que ces recombinaisons hétérologues intra-espéce parti-
cipent d’une forme de gestion du risque par les populations bactériennes. En effet, une fonctionnalité
peut étre nécessaire uniquement pour survivre a un événement rare. Dans ce cas, porter I’information
génétique est un handicap la plupart du temps. Grace au transfert latéral de génes, il est envisageable
que seule une partie de la population bactérienne conserve 1’information génétique d’une situation
rare. En quelque sorte, il y a mutualisation des cofits de stockage et de reproduction de I’information
génétique tout en assurant qu’une partie de la population est capable de survivre & un événement rare.

Il existe une forme analogue de gestion collective du risque chez ’homme : certaines maladies
possédant des facteurs génétiques existeraient précisément du fait que ces mémes facteurs de prédis-
position procurent d’autres avantages a 1’individu ou a la population dans son ensemble. Par exemple,
les schizophrénes semblent avoir une résistance accrue aux blessures et infections, ce qui a pu avoir
une grande importance dans le passé (38). De méme, il existe une prédisposition au diabete qui se dé-
veloppe dans les conditions d’une alimentation riche en énergie et d’un style de vie sédentaire. Cette
prédisposition est héritée du passé ou I’alimentation était irréguliere et les infections nombreuses (99)
et serait probablement un avantage dans de telles conditions.

Dans les deux cas, pour reprendre les termes de Doyle (33), il s’agit de tolérance hautement op-
timisée : de maniere optimale, plus I’événement est rare, plus la fraction de la population susceptible

d’y résister est faible.

4.4 Conclusion

A co6té des duplications de genes, nous avons montré I’importance des différentes formes de re-
combinaisons dans la convergence structure-fonction.

Certains cherchent a augmenter artificiellement les recombinaisons pour optimiser des bacté-
ries (32; 209). De maniere plus théorique, des modeles montrent méme I’impossibilité de 1’évolution
en ’absence d’un taux de recombinaison suffisant. Xia et Levitt (206) développent par exemple un
modele d’évolution artificielle de protéines qui échoue a évoluer vers la forme la plus robuste en
absence de recombinaison, du fait de 1’énorme espace des possibles. Ce genre de « catastrophe de
complexité », ainsi que le formule Kauffman (89), dans laquelle la sélection n’est plus efficace, ne
peut étre évitée que par une sélection permanente de I’évolutivité, ¢’est-a-dire par une amélioration
continue de 1’adéquation des variations structurelles aux variations fonctionnelles. De maniére ima-
gée, on peut dire que le « bricolage » évolutionnaire si cher a Francois Jacob (78) et présent a tous
les niveaux d’observation du vivant (49) ne serait probablement pas efficace sans un « bricolage du

bricolage » favorisant 1’apparition d’assemblages bénéfiques.
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Insistant sur I’importance de cette organisation du génome liée aux recombinaisons, les deux
chapitres suivants présentent deux études en montrant une nouvelle facette pour la premiere et utilisant
des résultats connus a son propos pour la seconde.

La premiere étude montre que les opérons sont plus longs lorsqu’ils sont transcrits dans la méme
direction que la réplication. Ceci suggere que la longueur des opérons est soumise a une pression de
sélection. Ainsi, il pourrait exister une pression de sélection a la modularité, du simple fait que les
modules de grande complexité sont défavorables pour 1’organisme qui les porte.

La seconde étude se base sur I’existence d’une convergence structure-fonction entre les points de
recombinaison qui délimitent les modules structurels de I’ADN et les génes qui marquent une des
plus fortes modularités fonctionnelles des organismes vivants, les premiers se situant majoritairement
entre les seconds. Sur la base de cette hypothése, nous construisons une nouvelle méthode d’analyse
des études d’association génétique se focalisant sur 1’obtention de résultats fonctionnels (associa-
tion potentielle de génes avec un caractere) plus que structurels (association potentielle de mutations

localisées de ’ADN avec un caractere).



Chapitre 5

Le biais d’orientation et de longueur des
unités de transcription bactériennes

5.1 Introduction

Si on peut lister la liste des bénéfices potentiels des opérons pour les organismes susceptibles de

les intégrer et de les exploiter, il est nécessaire de constater certaines limites a leur existence.

— Tout d’abord, il faut que 1’organisme hote puisse survivre, au moins dans certaines conditions
sans posséder 1’opéron. Ainsi, les genes correspondant aux enzymes du métabolisme central
(ensemble des réactions chimiques liées a la production d’énergie par les cellules) ne sont pas
de bons candidats pour former un opéron, car aucun organisme ne peut s’en dispenser.

— Ensuite, il ne suffit pas d’intégrer un opéron, encore faut-il qu’il soit transcrit de maniere adé-
quate (au bon moment, au bon endroit). D’un coté, le fait de recevoir toute I’'information gé-
nétique en une seule fois et d’avoir la possibilité de réaliser un seul transcrit (ARN messager)
pour I’ensemble des genes réduit le nombre de régions régulatrices fonctionnelles nécessaires :
il suffit d’obtenir par mutation une seule région régulatrice en amont de I’opéron (car il est peu
probable qu’une région régulatrice adaptée a un organisme fonctionne dans un organisme un
tant soit peu éloigné).

— De l'autre coté, la force de ’opéron (la modularité et la mutualisation de la région régula-
trice) est aussi une faiblesse. En effet, il se trouve — mais est-ce une coincidence ? — que, en
tres grande majorité, les organismes acceptant les opérons sont aussi ceux qui n’ont qu’une
origine de réplication. Pour ces organismes, il est fréquent que la vitesse de réplication soit
un facteur limitant de la division. Or, la plupart des bactéries résolvent mal les collisions entre
les transcriptases et la ou les réplicases. En régle générale, vu la pression afin d’accélérer la

réplication, la transcription est purement et simplement arrétée par la réplicase. Si le transcrit
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(ARN messager) n’est pas complet, dans le meilleur des cas il se dégradera rapidement, dans le
pire des cas, il produira une protéine incomplete qui pourra avoir des effets déléteres. 1l existe
donc une pression de sélection visant :

— araccourcir la longueur des genes et des opérons ;

— ales orienter dans le sens de la réplication. Ainsi, ils sont lus dans le méme sens a la trans-
cription et a la réplication. La réplicase entre donc en collision moins souvent avec la trans-
criptase du fait d’une vitesse relative moins élevée.

Les opérons ont donc une taille limite, non pas tant par la capacité d’intégration d’ADN nou-

veau par la bactérie, mais simplement par son incapacité a transcrire efficacement les derniers

genes d’un opéron trop long lors des périodes de réplication rapide. De plus, on a montré que
cette pression est d’autant plus grande que le géne est important pour la fonction de fitness de

I’organisme (143) et que le géne est fortement exprimé (186).

Ainsi, 2 1a maniére de la fable de Tempus et Hora de Herbert Simon !, il existe une pression pour obte-
nir une forte modularité structurelle de I’ organisation du génome : il est nécessaire que des transcrits
relativement courts puissent étre utilisés par I’organisme, autrement dit qu’ils aient une fonction.
C’est I’objet de I’article suivant que de montrer cette limitation intrinséque de la longueur des
genes par un modele liant le biais d’orientation, qui était déja connu et dont on a approfondi depuis
I’analyse (8), au biais en longueur, que nous avons mis en lumicre. Ce biais en longueur suggere
I’importance de la contrainte de longueur pour les unités de transcription bactériennes. Si cet ar-
ticle montrait qu’il n’était pas nécessaire que la réplication soit davantage ralentie par les collisions
frontales que par les collisions colinéaires, des études postérieures a ’article et y faisant référence
suggerent que la pression de sélection est majoritairement sur la vitesse de réplication, fortement

ralentie par les collisions frontales, plutdt que sur la diminution des transcrits incomplets (143).

5.2 Article

http://dx.doi.org/10.1093/bioinformatics/bth317

5.3 Conclusion

Il semble donc que la longueur des unités de transcription soit limitée chez les organismes a
centre unique de réplication. Au contraire, chez les eucaryotes, de multiples centres de réplication
existent. Ceci a relaché la contrainte sur la taille du génome, mais aussi sur la longueur des génes, ce
qu’on observe chez les eucaryotes et encore plus les eucaryotes supérieurs qui comptent des genes

tres longs du fait de 1’existence de séquences non codantes incluses dans les genes, les introns (138).

1. http://polaris.gseis.ucla.edu/pagre/simon.html
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Toutefois, les eucaryotes ont eux une capacité beaucoup plus limitée d’intégrer des opérons, pro-
bablement du fait que leur évolutivité ne réside plus dans leur capacité a intégrer des fonctions es-
sentiellement métaboliques (diversification des capacités d’alimentation, diversification des milieux
de vie, etc.) dans leur génome. Par exemple, les animaux s’appuient plut6t sur leur capacité a chan-
ger de morphologie (142) grace, en particulier, a de réseaux de régulation beaucoup plus dévelop-
pés (93; 28; 79).

Ainsi, on peut se poser la question de I’évolutivité des organismes possédant a la fois la capacité
d’intégrer des opérons et la capacité de gérer plusieurs points de réplication, a la maniere de ce qui
a été fait pour montrer que les insectes a métamorphose compléte (plus modulaire fonctionnellement
que ceux a métamorphose incompléte car capable de s’adapter indépendamment a leur milieu larvaire
et a leur milieu adulte) ont connu un taux de diversification plus rapide (207) — cf. Section (2.2.3.3).
Les nématodes (vers ronds) possedent ces deux capacités, sans que 1’on ait montré pour le moment
une évolutivité supérieure de cet embranchement.

Enfin, si les biais de longueur et de position ont maintenant été bien étudiés, I’étude des contraintes
structurelles portant sur le génome reste ouverte, notamment sur I’organisation en 3 dimensions de
’ADN. Par exemple, on a découvert une périodicité des localisations des génes exprimés simultané-
ment (101) sur I’ADN, dont on ne comprend pas encore avec précision la fonction, probablement liée

a I’amélioration de leur régulation commune.






Chapitre 6

Les études d’association génétique

6.1 Introduction

Le but des études génétiques est d’identifier les variations de I’information génétique a I’origine
de variations de caracteres des individus qui les portent. Chez I’homme, ces caractéres sont générale-
ment des maladies ou des résistances a des médicaments. Ces études nécessitent de lire I’information
génétique de plusieurs individus et d’analyser leurs différences. Les études les plus simples du point
de vue conceptuel cherchent a corréler les différences d’information génétique interindividuelles au
caractere d’intérét. Ces études sont dites « études d’association ». Des études plus compliquées né-
cessitant de modéliser la transmission de 1’information cherchent a corréler le caractere d’intérét a
I’information génétique d’un individu et de ses parents simultanément. Ces études sont dites de liai-
son. Dans tous les cas, la connaissance de la structure de I'information génétique est essentielle,
comme nous allons le montrer dans ce paragraphe.

Nous avons précédemment montré I’importance de la recombinaison homologue dans I’origine
de la structure actuelle du génome humain. En effet, que ce soit a partir d’observation directes ou
d’inférence a partir de données génétiques, on observe des points chauds de recombinaison séparés
par de longs espaces sans recombinaison. Nous avons vu I’intérét pour 1’évolutivité du contrdle précis
des emplacements des points chauds afin que la modularité structurelle qu’ils créent se superpose a
la modularité fonctionnelle associée a I’information qui les sépare (essentiellement de génes ou de
portions de geénes).

Une conséquence pratique de ce fort déséquilibre de liaison réside dans le fait qu’il n’est pas
nécessaire de lire entierement 1’information génétique d’un individu (’ADN contenu dans ses 23
paires de chromosomes, soit environ 2 X 3 milliards de bases, contenant I’équivalent de 12 gigaoctets
d’information) pour pouvoir la caractériser. En effet, si on découpe le génome en chaque point ol

une ou plusieurs recombinaisons ont eu lieu dans 1’histoire des populations humaines, on peut lister
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les séquences possibles entre chacun de ces points. A la fois le nombre de points ol il y a eu des
recombinaisons et le nombre de séquences entre chacun de ces points est probablement relativement
restreint. Ainsi, on peut espérer qu’un échantillonnage suffisamment dense (typiquement, lire une
base sur 1000) permette d’associer de maniere univoque les valeurs échantillonnées entre deux points
de recombinaison a la seule séquence compléte existant dans les populations humaines compatible
avec ces valeurs. Ainsi, on peut espérer caractériser les différences d’information génétique entre
individus en lisant uniquement 2 X 3 millions de positions dans chacun des ADN.

Cette idée est a la base des études d’association génétique a 1’échelle du génome (57; 9; 196).
Leur but est d’identifier des variants de I’ADN associés a la présence d’un caractere spécifique dans
un groupe d’individus. Par exemple, la base T a la place de la base A en position 5204 808 du chro-
mosome 11 est connue pour étre associée i certaines formes de drépanocytoses !. La mise en ceuvre
d’études d’association demande beaucoup de précautions pour tenir compte des spécificités de I’in-
formation génétique (72; 60). On peut les résumer en deux points, que I’expérience accumulée par les
premieres études a permis de préciser (118) :

— un bon choix des individus. Il faut que 1’échantillon soit d’une taille suffisante afin d’avoir la
puissance statistique nécessaire pour détecter les biais escomptés. Il faut aussi une homogénéité
de I’arriere plan génétique afin d’éliminer les risques de variables cachées, par exemple si
une maladie est surreprésentée dans un sous-groupe de la population et I’homogénéité des
caracteres (tous les individus atteints doivent I’étre d’une maladie ayant une cause unique) ;

— un bon échantillonnage de I'information génétique. En effet, en échantillonnant, on ne pense
pas lire directement les bases associées au caractere, comme dans le cas de la drépanocytose :
on espere lire suffisamment prés pour qu’il n’y ait jamais eu de recombinaison entre la position
lue et la séquence a I’origine du changement de caractere. En particulier, I’échantillonnage doit
étre réparti tout au long de I’ADN en tenant compte des points de recombinaison.

Supposons que la maladie étudiée soit effectivement lié a I’information génétique (on peut pour
cela étudier le caractere chez des jumeaux n’ayant pas été élevés ensemble par exemple. S’ils déve-
loppent toujours le méme caractere, on peut supposer qu’il y a une origine génétique. Dans le cas
contraire, les conditions de vie jouent certainement un role essentiel). Supposons que 1I’étude soit
bien réalisée. A quelles conditions 1’analyse peut-elle détecter le ou les variants génétiques associés
a la maladie ? Une situation favorable est celle des caractéres mendéliens. En effet, dans ce cas, la
convergence structure-fonction est complete : dans le cas extréme de la drépanocytose, une simple
mutation d’une base présente sur un chromosome suffit a provoquer 1’apparition de la maladie sous
une forme atténuée et sur les deux chromosomes sous une forme sévere. L’étude de ces cas est main-
tenant ancienne et a connu de grands succes. On pourrait imaginer de les étudier avec les moyens

d’aujourd’hui en réalisant une étude d’association génétique. Il est probable que I’on parviendrait a

1. http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/dispomim.cgi?id=141900&a=141900_AllelicVariant®243
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identifier des effets aussi forts. En revanche, il reste aujourd’hui a élucider des associations génétiques
avérées (d’apres les études de jumeaux séparés), mais qui ne sont pas mendéliennes. Il n’y a pas dans
ce cas de convergence structure-fonction forte pour faciliter le travail : de multiples variants disper-
sés dans I’ensemble du génome interagissent trés probablement entre eux et avec I’environnement
pour déclencher une maladie (177). Toutefois, les techniques d’analyses multivariées adaptées a ces
situations sont encore a développer (72). En effet, elles font face a une difficulté théorique liée a la
faiblesse des effets a détecter par rapport a la taille de ’espace des génomes possibles.

Nous nous concentrons donc sur le développement d’une analyse univariée de 1’association de
variants génétiques et du caractere étudié. Nous souhaitons orienter 1’analyse vers la mesure directe
de I’association des genes avec le caractere étudié. En effet, ceci a un grand intérét pour faciliter
I’analyse fonctionnelle qui découle d’une étude génétique car celle-ci vise en effet a transformer
une information portant sur une corrélation en mécanisme causal permettant de reconstituer 1’impact
d’une mutation sur une maladie (50). Elle consiste souvent a caractériser le réle d’un géne dans une
maladie. Nous connaissons la tendance des points de recombinaison a se situer entre les genes, qui
est caractéristique d’une convergence structure-fonction. Nous savons que cette convergence struc-
ture-fonction n’est pas parfaite et qu’il n’existe pas encore de description détaillée et valable pour
toutes les populations humaines des points chauds de recombinaison. Nous avons donc développé
une méthodologie d’analyse des associations des génes a des caracteres discrets, en particulier de type
cas/controle (malade/sain) en considérant que les recombinaisons se situent entre les génes. Nous en

présentons les principes et les résultats dans I’article suivant.

6.2 Article
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Abstract

Background: With the improvement of genotyping technologies and the exponentially growing
number of available markers, case-control genome-wide association studies promise to be a key
tool for investigation of complex diseases. However new analytical methods have to be developed
to face the problems induced by this data scale-up, such as statistical multiple testing, data quality
control and computational tractability.

Results: We present a novel method to analyze genome-wide association studies results. The
algorithm is based on a Bayesian model that integrates genotyping errors and genomic structure
dependencies. p-values are assigned to genomic regions termed bins, which are defined from a
gene-biased partitioning of the genome, and the false-discovery rate is estimated. We have applied
this algorithm to data coming from three genome-wide association studies of Multiple Sclerosis.

Conclusion: The method practically overcomes the scale-up problems and permits to identify
new putative regions statistically associated with the disease.

Background

The last years have shown a tremendous increase in the
number of markers available for association studies. Pre-
vious studies were dealing either with the whole genome
at a very low resolution (for instance 5 264 microsatellites
in [1]) or with a carefully chosen region of few millions of
base pairs [2,3]. Recent technologies allow the genome-
wide genotyping of hundred of thousands SNPs [4]. This
has arisen the need of new methodological developments
to overcome different issues, such as the multiple-testing

problem, gene biases, data quality analysis and the com-
putational tractability.

Firstly, the multiple testing problem seems to cause asso-
ciation studies ability to detect associations to decrease as
the number of markers increases. The classical analysis
strategy, based on an association test for each marker [5],
encounters increasing difficulties as more than one mil-
lion of markers are available: Increasing the number of
markers prevents from the detection of the mild genetic
effects expected in complex diseases, as only strong effects
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emerges from the huge noise generated by the increased
quantity of data.

Methods like False Discovery Rate (FDR) [6] computation
allow to control the error rigorously, but do not increase
the statistical power. Better strategies based on haplotype
blocks are being developed, the first step being gathering
such block data (see the HapMap project, [7]). The gain of
such strategies is two-folded: (i) the number of tests is
independent of the number of markers (ii) the statistical
power may be increased if markers of the same haplotype
block are not fully correlated.

Secondly, a genetic association of a given SNP is a statisti-
cal feature and does not explain by itself a phenotype. To
biologically interpret an associated marker, its haplotype
block should first be delimited. Then, the association can
be refined by fine-scale genotyping technologies or ideally
by full resequencing. This eventually allows to identify
functional mutations. Most of the time, these mutations
impact relatively close genes. This is a first argument to
bias association analysis towards genes. Moreover, even if
haplotype blocks are unreachable, DNA might be cut into
distinct regions (called bins) on another basis, so as to
limit the multiple-testing problem and make it independ-
ent of the number of markers. Combining these two argu-
ments leads to choose one bin for each gene, and to create
"desert" bins in large unannotated regions. It allows to
associate a list of genes with a test, which simplifies the
analysis of results. The drawbacks are (i) that it makes
more difficult the study of these "deserts", however the
goal is here to maximize, not the chance of finding an
association, but the chance of elucidating a mechanism of
a complex disease given the current knowledge (ii) that a
bin might contain several haplotype blocks, resulting in a
dilution of the association signal if only one block is asso-
ciated. Reciprocally, neighbor bins are not independent
because they may share a haplotype block. However, with
the classical strategy, correlated neighbor SNPs would also
be tested separately.

Thirdly, genome-wide genotyping data are obtained by
high-throughput experiments which encompass limita-
tions requiring careful statistical methodology. Especially,
with Affy. technology, the trade-off between the call rate
(i.e. errors detected by the genotyping process and result-
ing in missing genotypes in the data set) and the error rate
(i.e. errors left in the data) is difficult to adjust. Obtaining
unbiased statistical results is then conditioned to good
pre-processing filters. Indeed spurious markers must be
eliminated and missing data correctly managed.

In addition, for most of SNPs used in this study, some
genotypes are held by less than few percents of patients,
which, given the usual collection size of a few hundreds,

http://www.biomedcentral.com/1753-6561/2/S4/S6

(i) is not enough for good asymptotic approximations
and (ii) should be considered with care given possible
high error rate.

Finally, whatever algorithmic solution is developed,
because the number of markers available will probably
quickly reach a few millions, creating a scalability prob-
lem, it has to be linear in the number of markers.

In this paper we present a novel Bayesian algorithm devel-
oped to easily analyze genome-wide association studies.
This algorithm is based on a gene-based partitioning of
DNA into regions, called bins. A p-value of association is
computed for each bin. The model takes into account gen-
otyping errors and missing data and tries to detect simple
differences in the haplotype block structure between cases
and controls. The study of different collections is allowed.
The multiple testing problem is addressed by estimation
of FDR. The method has been applied to analyze the
results of three genome-wide case-control association
studies of the complex disease Multiple Sclerosis (MS). It
identifies putatively associated bins, containing genes pre-
viously described to be linked to MS (see [8] for review) as
well as new candidate genes.

Materials

Three association studies dealing with Multiple Sclerosis
(MS) in three independent collections have been realized.
Around 600 patients have been recruited for each study,
half of them as cases affected by the disease, half of them
as controls (Table 1). Genotypes of the 116 204 SNPs
have been determined for each patient using Affymetrix
GeneChip® human mapping 100 K technology (Affy. tech-

nology).

Methods

Notations

Stochastic variables are noted with a round letter (V ), a
realization is noted in lower case (v). Indices are noted in
lower case (k), ranging from 1 to the corresponding upper
case letter (K). Unless needed, this range of indices (k € [1,
K]) is omitted. The number of different values is noted
#( V). The n-dimensional table of the number of individ-
uals having the same combination of values for given var-

Table I: Genome-wide association multiple sclerosis collections.

Coll. Origin #Cases #Controls %Females
A French 314 352 69
B Swedish 279 301 71
C American 289 289 85
Page 2 of 9

(page number not for citation purposes)



BMC Proceedings 2008, 2(Suppl 4):S6

iables V¥, k e [1, K] (the contingency table) is noted

n(V?', .., VX) . The marginalization of such a contingency

table over one variable, for example V', is noted

n(®,v?:,. v= Zve#('vl) n, (v, V2., V).  Estima-

tion of a probability distribution P( V) is noted with hat-
ted letter, PA((V ). Each bin b € [1, B] contains J, genetic
markers g{, with j € [1, J,]. Each patient i € [1, I] has a
phenotype value s(i) (in case-control studies, #( S) = 2),

discrete co-variable values v,,(i), m € [1, M] (gender: m =

1, or collection of origin: m = 2), and a genotype value for
each marker g,f;(i) (with SNPs, #( g{,) = 3). A patient i is

represented by this vector:

i :[s(i),um(i),gg(i)]with :me L, M],be[1,B],je 1 7,]
(1)

The data set is noted D = {i}; . [;, ;- A first level of the
method aggregates predictors at the bin level. The "restric-
tion" of a patient to a bin is noted i, the corresponding
data set being Dy, = {i,}; c 1, y:

iy = [ 5(0),v,(i), £](0) [with : me [1,M], je [1,7,]
(2)

Data preprocessing

Due to Affy. technology (the D.M. calling algorithm), errors
on heterozygotic genotypes are more frequent. It can be
detected through the deviation of a SNP from the Hardy-
Weinberg equilibrium, which basically states that, noting
P(a) = P(aa) + P(Aa)/2 and P(A) = P(AA) + P(Aa)/2:

P(aa) = P(a)?
P(Aa) = 2P(a)P(A) (3)
P(AA) = P(A)?

Therefore, the following pre-processing filters are applied:
SNPs are discarded (i) if the number of missing genotypes
is higher than 5% because the genotyping process quality
was low for this SNP, (ii) if the minimum allele frequency
in controls MAF = min(P(a), P(A)) is lower than 1%,
because the SNP holds no information, or (iii) if the prob-
ability that the SNP follows the Hardy-Weinberg equilib-
rium in controls is lower than 0.02.

Bin definition

Bins are defined on DNA from protein genes as defined in
the version 35.35 of EnsEMBL [9] of the human DNA
sequence. The basic region of a gene lie from the begin-

http://www.biomedcentral.com/1753-6561/2/S4/S6

ning of its first exon to the end of its last exon. Overlap-
ping genes are clustered in the same bin. If two
consecutive genes or clusters of overlapping genes are sep-
arated by less than 200 kbp, the bin limit is fixed in the
middle of the interval. Otherwise, the limit of the
upstream bin is set 50 kbp downstream its last exon, the
limit of the downstream bin is set 50 kbp upstream its first
exon, and a special bin corresponding to a desert is created
in between the two bins. With these rules, desert bins have
a minimum length of 100 kbp (Figure 1).

Assessing bin association

General model, hypotheses and statistics

We assume that each bin constitutes an independent data
set. The following ideal probability distribution is
defined:

Vbe [1,B],P(Z,) = P(S,V,.G]) (4)
As experimenters choose cases and controls (phenotypes)
each individual subset of the study is a realization of the
conditional distributions P(g{;|8,(Vm) . Estimations of

probability distribution are possible from contingency
tables:

"(S/szgﬁ) (5)

D2
PGy n(S, Vi, ®)

S V) =

On the contrary, due to the experimental design, estima-
tions of P(S,V,,) are impossible.

A general way to assess the association of a bin b is to esti-

mate whether (g{,) jels,] is independent from the pheno-

b
| . I
| [] [] |
G2 Gr
l'd"gaﬂ-"__.-
E-ﬂgE-E

Figure |
Representation of a bin containing two genes and J, markers.
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type S, ie, whether P(G{V,) is "far" from

PGS, V,,).

H{ : P(G]S,V,) = P(G]|V,) (6)

However, as only P(G}|'V,,,S) is estimable, estimation of
P(Q{;F\/m) is not possible. Therefore, one estimates

FH\g (girvm) assuming Hj , as indicated by the subscript:

n(®Vin.G1) @)

P (GlIV,) =
Hg(gb| m) n(@,rvm,@)

We have chosen likelihood ratio LR as a statistic to esti-

mate the "distance" between estimations of P(g£|S,(Vm)

and P(g{;|(Vm) . For each patient, the LR is:

P& (DIs(0), v ()

LR(i}) = :
" b () ()

(8)

As all patients are considered to be independently chosen,
the LR of the set of patients available is:

LR(Dy) = [ T 1RGy) 9)

ie[1,1]
p-value estimation and FDR
To assess estimation errors due to randomness and sam-
ple size, the probability that Hy is true given the observa-
tion, i.e. the p-value 7, needs to be computed. This is

theoretically achieved by enumerating all possible out-
comes Dy( o) of the experiment that lead to the observed

data D,(o,) (o is a enumeration parameter to be defined.
The following notation simplification is done: Dy(a,) =

D,). Then the probability p(D, (o)) of each outcome

assuming that Hj is true is computed as well as its LR.

Finally, the p-value is:

my = p(LR(Dy(0)) 2 LR(Dy))
= > Do)

O[LR(D, (0))2LR(D,)

(10)

In this article, estimation of p-values is based on permuta-
tions: possible outcomes are obtained through patient
phenotype permutations o and g, is the identity permuta-
tion. The probability of each permutation is uniform. The

http://www.biomedcentral.com/1753-6561/2/S4/S6

denominator of equation (8) is constant with respect to
such permutations, therefore it is omitted. Sampling this
space is possible: random permutations of the phenotypes
are drawn and used to compute a LR. This is a Monte-
Carlo procedure, for which we propose an optimized
implementation that guarantees the precision required for
FDR estimation:

For each bin b, compute LR for new permutations of phe-
notypes until the number of permutations realized N, sat-

isfies the following equation, noting 7, the estimation of

the bin p-value:

2
N, >[ BoL | min| 122 =7
19 0 Ty

6 and y/ 5 control the quality of the method: #is an upper
bound of the threshold that is expected to be used to select

(11)

bins. /& controls the error due to the randomness of the
process: Assuming that two consecutive p-values 7, <7, =
0 are sufficiently spaced (probability p, = €9), 7, <7,

with a confidence ¢ = cdf( N (0, 1), ») (standard normal
cumulative distribution function). In this article, B = 11
264, #=0.001, §=1and y= /2 thus N, = 507 003, p, =
0.37 and ¢ = 0.92.

To address multiple testing, the method uses an FDR esti-
mation defined as in [10]:

MyoB
#({blrp<0})

The numerator is an estimation of the expectation of the

FDR(0) = (12)

number of false-positive with 7z, < 6. 1, is an estimation

of the proportion of bins under the null hypothesis. Given
that it is expected to be very high in current study, it is

(conservatively) fixed at its upper bound: 1:1\0 = 1. The

denominator is the number of tests with p-values below.
The ratio is therefore an estimation of the proportion of
false negatives in the set of bins with a p-value below 6.
Because we want to analyze thoroughly the FDR for
around the 10 bins with the lowest p-values, the FDR is
not controlled at a specified threshold as in [6] but only
estimated.

This estimation relies on two main hypothesis: (i) tests are
independent or positively correlated [11], (ii) p-values are
continuously and uniformly distributed in [0, 1]. Assum-
ing that sharing of haplotype block by neighbor bins is the
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only source of correlation between tests, the positive cor-
relation seems reasonable. Indeed, if the p-value of a not
associated bin decreases, the p-values of bins sharing the
same haplotype block are more than likely to decrease
too. The uniform distribution is less obvious, because the
number of possible contingency tables is finite so that
even the null distribution is not uniform. However, the
sample size is one to two order of magnitude higher than
in other applications of FDR to discrete data in which the
problem is acute [12].

Model of linkage disequilibrium and error

Correlation between markers induced by LD is modelled
with an inhomogeneous hidden Markov chain of order 1.
Indeed, as a rough approximation, for each marker, most
information is found on its first neighbor on each direc-
tion of DNA. In a directed graphical model, independence
assumptions consist in:

P(gllel™) ifj=1

j
p(s1)
Finally, this assumptions also allow to obtain correct esti-

mations because corresponding contingency tables are
sufficiently filled. They implies that contingency tables are

computed for 2 SNPs (#( Q{J) = 3), the phenotype (#(S)

P(GlIG}) 1 = (13)

ifj=1

= 2) and the co-variables together. The gender co-variable
is not be used. It requires the hypothesis that the SNP dis-
tribution is independent from it. The only co-variable is
the study patients belong to (Table 1, #( <V, ) = 3). As col-
lection sizes for a given study are around 600, the average
number of patients in each cell of contingency tables is
then n =33.

G G P ey TG
oY (oF)

Figure 2
Error and LD model of bin b.

http://www.biomedcentral.com/1753-6561/2/S4/S6

An error model (Figure 2) is introduced linking observed
genotypes O{; with real ones (Oi € {aa, Aa, AA, T},

where & means that the observed genotype is missing):

P(01§|(g2)1e[1,1h]) =P(0}I6}) (14)

Since G| are hidden variables, estimation of a priori

probabilities of P(§£|gi_l) and P(O{;|g£) is not straight-
forward. Usual strategy is to use an Expectation-Maximi-
zation (E.-M.) algorithm to infer the state of hidden
variables. However, it is not required in order to assess bin
associations. Therefore, an alternative strategy is devel-

oped. P(G {7|Q i_l) and P(G;) are estimated through the
removal of patients with missing genotypes:

n(0] 0] )+c

PGl = (15)

n((—B,O{;_l )-ng+mC

Where ng is the number of patients with either O{; or

OJ™" missing and and m is the number of cells. To obtain
more regular estimates, a constant is added to all cell
counts. It is a Dirichlet prior on parameters. This constant
is chosen to be C = o, 1 , where ¢ is the chosen error rate
and 7 is the mean number of individuals per cell. This
constant means that uncertainty on low cell counts is
high, not only because of randomness, but also because of
genotyping errors.

On the other hand, given the previously developed struc-

ture of errors, the following model of P(O {,|§{,) is chosen:

oi\G] aa Aa| AA
1_ —
aa p|1-25 0
l1-a o
S 1-pg(1-28|1-p
P(OIlG]) = A
(91/61) ¢ a|l-2a o4
1-2 1-
AA 0 B B
al|l-a
%) B 2B B

(16)

The missing rate S is estimated for each marker through
the resolution of the non-linear system drawn from the

preceding model. The maximum error rate ¢ is estimated
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during external comparison of Affy. technology and other
technologies. In this study, the error rate is chosen to be

oy = 0.05. The error rate is & = min( ¢, P( OZ =Aa)/(1-P
(Oi = (J))) in order that the system always have a solu-

tion for S.

Likelihood computation

With the current model, the likelihood of a patient is the
sum of the likelihoods over all possible combinations of
real genotypes:

Ly(iy) =p(0)(0) ) = ZHM&L)I( IT,..7(ck21 sd)o( sk sk @) ptobi | shrotsh) )

(17)
This is a computation in O(H#(g{,)) ~ O(3]b ) Some

approximations in the model are required to obtain com-
putations linear with the number of markers. The follow-
ing one is based on two-marker sliding windows and
corresponds to the model of Figure 3:

Lai) = H;‘zz Zgéfl,g;‘ (P(Oi(i) | gli )p(géj,gi_l )P(Og_l(i) | gé“l))
(18)

This equation considers information coming from two
neighbor markers together. Compared to the full model,
information flow is limited to pair of markers. The likeli-
hood could be falsely increased in this extreme situation:
suppose that a missing genotype is inferred aa from its left
neighbor and AA from its right neighbor, the merging of
this two inferences would results in a contradiction and
thus a low resulting likelihood. On the contrary, the
approximated likelihood does not detect this contradic-
tion and is falsely increased. This likelihood is named
thereafter "two-marker" likelihood.

Simplifying further leads to consider markers one by one.
There is no model of linkage disequilibrium anymore, but

CIN TN SN
g ) | ) —ig}
x_*l e R A oA
" ra I_"\_ .--l 'x\. J I\
1 1 3 i i ik
ot 0 o O
WP kN b,f' o~ 2

Figure 3
Simplified model of two-marker likelihood computation.
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noise is reduced as cells are better filled. This likelihood is
named thereafter "naive likelihood" because it corre-
sponds to a naive Bayesian model:

Ls(iy) =HZP(0£(1') | 8)p(8)) (19)
i8l

Results

The method has been applied to each of the three collec-
tions A, B, C (Table 1) as well as to the three collections at
once (ABC), considering the collection of origins as a co-
variable. The overall computation time is about 10 days
on a single processor.

The pre-processing filters discard around 20% of SNP: for
collection A (resp. B and C), out of 112 463 SNP, 84 430
(resp. 93 548 and 86 652) SNP remains. If all SNP satis-
fied the Hardy-Weinberg equilibrium, 2 249 SNP are

Table 2: Associated bins at FDR 5% threshold (top), at FDR 50%
threshold before (middle) and after exclusion of MHC region
bins (bottom). A, B, C, ABC: collection designs, L,: two-marker
likelihood, L;: naive likelihood.

FDR 5% with MHC L L
A 3 2
B 3 6
C 2 2
ABC 4 6
FDR 50% with MHC L; L
A 6 6
B 14 7
C 6 28
ABC 20 33
FDR 50% wlo MHC Ly L
A 2 0
B | I

C 0 0
ABC 8 10
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1a 14 11 1T

p-walue

FDR versus p-values of bins sorted in increasing order for the three collections design (ABC). Thick line: two-

marker likelihood L,, thin line: naive L;.

expected to be discarded. 9 422 were for collection A. It
can be explained (i) by artifacts of DM calling algorithm
which has a higher error rate on heterozygotic genotypes
(ii) by deviations from the assumptions underlying this
theoretical equilibrium. The bin partioning algorithm
divides the genome into 19 556 gene bins and 1 993
desert bins. Out of these 21 549 bins, only 11 264 (52%)
contain one SNP or more after pre-processing in at least
one collection and are considered for further analysis.
Before pre-processing, out of 12 512 SNP with one bin or
more, 2 781 have only one SNP, and 2 188 bins 10 SNP
or more. The maximum is 210.

Figure 4 shows the FDR plotted against p-values computed
using the two-marker L, or the naive L, likelihood for the
three collection design. Two-marker FDR remains below
naive FDR until a p-value level of 0.01 and both increase
slowly towards 1. FDR against the number of selected SNP
plots are detailed by collection in Figure 5. As observed in
other studies [13], the FDR is not monotonous with the p-
value. The oscillations are less important for the three col-
lection design, maybe because of the three time increase
of sample size. With a FDR threshold of 5%, only between
2 and 6 bins are selected depending on the collections and
likelihood considered (Table 2, top). Most of them are
located, in the Major Histocompatibility Complex (MHC)
region, mainly in the class III subregion. The class II sub-
region is known to be associated with MS [14]. The three
collection design selects more associated bins than one

collection designs, independently on the likelihood.
Results with a less stringent FDR threshold of 50% (Table
2, middle) shows a greater power of L, over L, for the three
collection design. However, FDR is misleading in this
study because the MHC region is known to be associated
with MS. It leads to an overestimation of the FDR at which
bins outside of this region are selected. It contains 12 of
the 33 bins selected by L, on the three collection design.
As a result, only 10 and not 21 bins are selected (Table 2,
bottom).

Discussion

We have developed a new method to practically analyze
genome-wide association studies data. Our algorithm is
based on a bin partitioning of the genome, takes advan-
tage of studying several collections simultaneously, takes
into account genotyping errors and local genomic struc-
ture (LD), and handles the multiple testing problem
through FDR estimation while staying computationally
tractable. The method has been applied to analyze three
association studies in Multiple Sclerosis.

The FDR threshold is chosen according to the desired
application. To conduct expensive further experiments
with putatively associated genes, a very low rate of false-
positives is required. A FDR threshold of 5% seems rea-
sonable. On the contrary, if one wants to minimize the
false-negative rate, a FDR of 50% is acceptable.
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Figure 5

FDR versus number of bins selected using L; naive likelihood (top) and L, two-marker likelihood (bottom). A:

solid, B: dash, C: dash dot, ABC: thick.
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Applying the method to experimental genome-wide asso-
ciation data on three collections permits (i) to assess the
algorithm and evaluate the different parameters and
design and (ii) to identify genes potentially associated to
Multiple Sclerosis. We have evidenced that the three col-
lection design outperforms the one-study design in terms
of expected number of true-positives, despite differences
between the studied collections, especially on the severity
of the disease. Furthermore, with this three collection
design, the two-marker likelihood L, seems to be more
efficient thanks to the additional information used. With
this configuration, a FDR threshold of 5% gives 6 associ-
ated bins. Four of them are located in the MHC region,
known to be linked to Multiple Sclerosis [14]. It is a vali-
dation of the method. The two others are bins containing
olfactory receptor genes OR2T2 and OR4A47. The biolog-
ical meaning of such association is unclear but the
extended MHC regions contain many other olfactory
genes [14] and olfactory dysfunction has already been
reported in Multiple Sclerosis [15]. At FDR threshold of
50% and after exclusion of bins from MHC, the method
selects ten bins. They open the perspective of insights to
explain Multiple Sclerosis.
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Erratum

A la place de I’Equation (13), il faut lire :

i J1 i1 e
P@GIG)i<j = {;,EQIJJ) b ) ijii
b =
i J1~J+] o
PGIGY s = {]’jggl)g ) ijiz

6.3 Conclusion

En conclusion, si I’application de la méthode d’étude d’association des genes aux études géné-
tiques de Serono Genetics Institute sur la sclérose en plaques donne des résultats satisfaisants com-
parés a la méthode standard — elle identifie des régions situés dans le Complexe Majeur d’Histocom-
patibilit¢ (CMH), comme cela était déja connu et a été confirmé depuis (174) —, il faut en constater
les limites, pour I’essentiel liées au concept méme de 1’étude d’association génétique chez I’homme,
mais aggravées par le biais fonctionnel introduit par 1’étude directe de I’association des genes.

A titre d’illustration, nous trouvons que la séquence génétique du gene NOTCH4 est associée a
la sclérose en plaques. Toutefois, le détail de la zone, tel que présenté dans la figure (6.1), montre un
fort déséquilibre de liaison avec le début de la sous-région 2 du CMH (76). Ainsi, on ne peut en fait
étre aussi précis sur I’association de NOTCH4. La mutation ayant réellement un effet fonctionnel peut
se trouver dans 1’ensemble de la région en déséquilibre de liaison. 1l s’agit 1a d’une myopie inhérente
aux études d’associations génétiques : sans recombinaison, il est impossible de préciser la localisation
de I’association. Cette myopie est aggravée par le découpage fonctionnel : 1’association structurelle
découverte ne peut simplement étre attribuée fonctionnellement au géne NOTCH4. D’ autres études
(non génétiques) seraient nécessaires pour comprendre les mécanismes causant cette association de

certains variants du CMH a la sclérose en plaques.
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Ficure 6.1 — Représentation graphique de 1’association des marqueurs génétiques autour de NOTCH4
et des déséquilibres de liaison dans les études génétiques sur la sclérose en plaques de Serono Genetics
Institute.



Chapitre 7

Conclusion

Si les genes et les opérons sont le signe d’une forte convergence structure-fonction nécessaire
a I’évolutivité des systémes reproductifs vivants, on constate qu’il existe des limites de différentes
sortes a cette convergence.

— D’une part les opérons ont une taille limitée du fait de I’incapacité des bactéries a résoudre
les collisions réplicases-transcriptases sans interrompre la transcription et/ou ralentir la répli-
cation. Ainsi, supposons qu’il soit nécessaire d’avoir un opéron trés grand afin d’assurer une
fonction non modularisable (trés complexe), les bactéries n’évolueraient certainement pas vers
une telle solution. Elles exploreraient plutdt les solutions sous-optimales comportant plusieurs
modules structurels (génes et opérons) pour un seul module fonctionnel. Par exemple, il existe
de nombreuses protéines qui ne sont actives que lorsqu’elles s’assemblent pour former un com-
plexe. Méme si ce mécanisme d’assemblage fournit d’autres avantages (notamment de pouvoir
réguler I’activité du complexe en régulant son assemblage), on peut faire I’hypothese que le
fait de conserver des opérons courts a aussi un role dans I’explication de I’omniprésence de tels
complexes.

— D’autre part, la disposition des points chauds de recombinaison montre bien 1’existence d’un
biais vers les recombinaisons conservant la structure génique, mais ce biais est relativement
faible chez ’homme : il existe des points de recombinaison dans les genes, c’est-a-dire plu-
sieurs modules structurels pour un seul fonctionnel, et des génes non séparés par des points de
recombinaison, c’est-a-dire plusieurs modules fonctionnels pour un seul structurel. Ainsi, les
régions a fort déséquilibre de liaison constituant des modules structurels regroupant de nom-
breux genes qui n’ont aucun lien fonctionnel entre eux sont treés nombreuses. A ce titre, on
peut noter le caractere renforcé de cette observation dans les populations européennes car elles
descendent d’un groupe restreint (57; 151; 208) qui a vécu il y a relativement peu de temps

(entre 15000 et 30 000 ans auparavant). Par conséquent, seules des recombinaisons qui ont eu
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lieu depuis sont visibles dans les populations contemporaines. Ainsi, le fait que deux génes non
apparentés fonctionnellement mais voisins sur ’ADN n’aient pas été séparés par des recombi-
naisons est encore plus fréquent dans les populations européennes que dans les populations
africaines.

Ainsi, si la premiere étude a été concluante pour montrer 1’existence d’un moyen détourné d’une
sélection amplifiée de la modularité par limitation de la taille des opérons (méme en cas de non-
modularité, des solutions modulaires avec des opérons courts sont privilégiées), la seconde a montré
qu’il était nécessaire d’améliorer les découpages du génome humain permettant d’inférer une asso-
ciation fonctionnelle d’un gene a partir de 1’association structurelle d’une séquence. En effet, il est
pour cela indispensable de lier I’association d’une séquence a celle d’un gene (et donc a sa fonction),
ce qui n’est pas possible lorsque plusieurs genes n’ont jamais été séparés par des recombinaisons.
Une piste d’amélioration serait de découper le génome en utilisant a la fois les limites de genes et les
points chauds de recombinaison, en regroupant les génes qui ne sont pas séparés par de tels points
chauds. Ceci permettrait d’obtenir des régions structurellement indépendantes car séparées par des
points chauds, tout en regroupant ensemble les génes pour lequel ’analyse sera dans tous les cas

« myope » puisque ces genes ont toujours été liés dans 1’histoire de la population étudiée.



Troisieéme partie

Convergence structure-fonction limitée
de la distinction producteur-transporteur
dans les systemes électriques
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Chapitre 8

Introduction

8.1 Généralités sur les systemes électriques

8.1.1 Utilité des systemes électriques

L activité des sociétés modernes est conditionnée a leur consommation continue d’énergie. Du
fait de sa facilité d’utilisation (lumiere, conversion en énergie mécanique ou thermique, utilisation
pour I’alimentation des systemes d’information), I’énergie électrique a joué trés tot un role central
dans dans leur fonctionnement.

En absence de contraintes, 1’énergie serait toujours produite 1a ou elle est consommée, car son
transport a un colit. Dans la pratique, cette situation est rare. C’est pourquoi le transport d’énergie est
devenu une activité importante. A cette fin, de multiples réseaux ont été mis en place.

Dans le cas de I’électricité, le transport de 1’énergie répond a plusieurs nécessités :

— La centralisation de la production : la production a tendance a €tre centralisée lorsque la pro-
ductivité d’une grosse centrale est meilleure que celle d’un grand nombre de petits groupes. En
contrepartie, la distance moyenne entre le producteur et les consommateurs augmente.

— Les contraintes géographiques : si la centralisation de la production était le seul facteur condui-
sant au transport de I’électricité, les producteurs d’électricité seraient proches des lieux de
consommation. C’est d’ailleurs le cas d’un certain nombre de centrales. Cependant, d’autres
facteurs peuvent conduire a éloigner producteurs et consommateurs :

— La présence d’une source d’énergie (énergie potentielle de 1’eau, soleil, vent), ou d’un pré-
requis technique (eau de refroidissement des centrales nucléaires) ;

— L arbitrage entre cofit de transport de 1’énergie électrique par rapport a une autre (centrales
installées dans les ports).

— La mutualisation des moyens de production : la capacité de production est dimensionnée pour

faire face a la consommation la plus élevée. En agrandissant la taille d’un systeme électrique,

91



92 Chapitre 8. Introduction

on diminue la variabilité de la consommation et de la production. Par exemple, I’existence
d’un grand nombre de consommateurs « lisse » et rend prévisible la courbe de consommation,
alors méme que la consommation de chacun ne I’est pas. De méme, pour continuer a desservir
la demande en cas d’arrét de plusieurs groupes de production, ce qui est un événement cou-
rant, il faut disposer de groupes de secours en quantité suffisante. En 1’absence de réseau, ces
groupes devraient étre présents sur tous les lieux de consommation ; cela pourrait amener a en
construire un treés grand nombre. En construisant des lignes, on peut mutualiser ces groupes et
en construire ainsi beaucoup moins, les mémes groupes pouvant €tre utilisés pour « assurer »
différents cas d’indisponibilité de groupes. Ceci est d’autant plus rentable que la distance de
transport de I’électricité est courte, ce qui est le cas en Europe. En effet, le colit d’une ligne de

transport est alors plus faible que celui d’un groupe de production de méme puissance.

8.1.2 Caractéristiques techniques des systemes électriques
8.1.2.1 Un stockage extrémement limité

Comme pour toutes les énergies, le premier principe de la thermodynamique s’applique a 1’élec-
tricité : il y a conservation de I’énergie électrique. Toute 1’énergie produite est perdue, consommée ou
stockée pour utilisation ultérieure.

Au contraire de la plupart des énergies, 1’électricité est techniquement tres difficile a stocker.
A proprement parler, seuls les condensateurs stockent I’énergie électrique. D’autres dispositifs de
stockage existent, mais ils sont en fait capables de convertir I’électricité en une énergie stockable
(chimique pour les piles, potentielle pour les systemes couplant des réservoirs d’eau a des altitudes
différentes) puis de reconstituer 1’électricité a partir du stock. Dans les systémes actuels, ces dispositifs
sont peu répandus.

Ainsi, dans un systeme électrique, a chaque seconde, le flux d’énergie électrique produite (la puis-
sance produite) est égal au flux d’énergie consommée (la puissance consommeée, pertes incluses). Ce
n’est pas le cas des autres systemes énergétiques (ceux des combustibles fossiles en particulier), dans
lequel de nombreux stockages sont présents (des réservoirs souterrains de gaz naturels aux réservoirs
des automobiles).

Un systeme électrique est donc essentiellement constitué de producteurs, de consommateurs et
d’un réseau de transport. Il comporte tres peu de dispositifs de stockage. Dans cette these, les quelques
dispositifs de stockage seront considérés comme des consommateurs ou des producteurs suivant qu’ils
stockent ou rendent de 1’énergie au systeme.

La principale conséquence est que la valeur financiere d’une méme quantité d’énergie est tres
variable au cours du temps, d’une heure a I’autre par exemple. Ce n’est pas le cas pour d’autres

sources d’énergie, comme les combustibles fossiles, car leur stockage est aisé.
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8.1.2.2 Un controle restreint

Transport Pour I’essentiel, la répartition des flux dans les lignes d’un réseau n’est pas explicitement
controlée : elle suit les lois de la physique. D’ autres réseaux se comportent de la sorte (gaz, eau), mais,
dans le cas de ’électricité, les moyens de contrdle des flux sont restreints et/ou indirects.

En particulier, il n’existe pas de moyen direct de limiter le flux dans une ligne a la capacité de
la ligne, c’est-a-dire de « robinet » en quelque sorte. A défaut, si le flux dépasse la capacité, la ligne
est déconnectée automatiquement du réseau afin de la préserver. Dans ce cas, plus aucun flux ne la
traverse, alors que I’optimum serait que le flux soit bloqué a la valeur maximum admissible. Ce genre
de situation est inconnu de la plupart des réseaux. En télécommunications, par exemple, la saturation
se traduit soit par I’impossibilité d’une nouvelle connexion (réseau téléphonique commuté) soit par
des données perdues (Internet). Pour un réseau de fluide, on peut limiter le débit dans 1’ouvrage saturé
a I’aide de vannes.

Dans un premier temps, une telle déconnexion de ligne n’a que peu de conséquences sur la pro-
duction et la consommation sur le réseau (seules les pertes peuvent étre 1égerement modifiées). L’ élec-
tricité est donc acheminée par les lignes voisines selon les lois de la physique. Si celles-ci se trouvent
a leur tour en surcharge, elles se déconnectent les unes apres les autres, jusqu’a entrainer la sépara-
tion du réseau en plusieurs parties non connexes. Apparait alors un déséquilibre entre production et

consommation dans chaque partie qui est résolu comme 1’indique le paragraphe suivant.

Production Il existe des dispositifs de controle de 1’équilibre production-consommation dans tous
les systemes électriques. Certains permettent aussi un controle indirect des flux. En voici une descrip-
tion rapide.

On appelle zone synchrone une partie d’un réseau électrique dans lequel tous les alternateurs de
production tournent a la méme fréquence et en méme temps. Il est impossible de connecter deux ré-
seaux — et donc d’échanger de 1’énergie — avec des lignes ordinaires s’ils ne forment pas une zone
synchrone. De plus, comme nous allons le voir, tous les producteurs d’une zone synchrone sont soli-
daires pour assurer 1’équilibre production-consommation.

Connaissant les lois de la physique et grace a des prévisions de consommation, il est possible
de construire des plans de production et de prévoir les flux dans une zone synchrone a partir d’une
situation de production et de consommation équilibrée donnée. En particulier, en faisant varier la
production (déplacement de puissance d’une région a une autre) ou en délestant une consommation,
on contrdle indirectement les flux dans les lignes.

Ce systeme comprenant entre autre le réglage dit secondaire est hautement centralisé. En effet, il
est nécessaire de coordonner des actions a 1’échelle d’une zone synchrone qui peut couvrir tout un
continent afin d’assurer a la fois 1’équilibre production-consommation et I’admissibilité des flux dans

les ouvrages. Le réglage secondaire n’est pas modulaire, car il nécessite qu’un organisme centralisé
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puisse donner une consigne a chaque producteur du réseau. Toutefois, face a la difficulté d’une telle
centralisation, une organisation basée sur plusieurs zones de réglages a I’intérieur d’une méme zone
synchrone a été retenue. Malgré tout, une coordination conséquente des actions entre zones de réglage
reste nécessaire.

Cependant, le délai associé a ce contrdle dit secondaire est de 1’ordre de la minute. Ceci n’est pas
suffisamment rapide en regard de la faible inertie du systeme. Il existe donc un systeme entierement
automatique réagissant en quelques secondes a un déséquilibre entre production et consommation. Ce
systeme dit de réglage primaire est décentralisé : si la production n’est plus suffisante, la fréquence
du systéme, ordinairement stabilisée a 50 Hz en Europe, baisse globalement. En effet, les alternateurs
ralentissent car ils doivent faire face a une charge plus élevée. Ce signal est détecté par certains
producteurs qui augmentent instantanément leur production. Si ce systeme est modulaire au sens ou
les actions sont décentralisées, cette modularité ne se superpose pas a celle des zones de réglages, car
les actions sont toujours réparties dans toute la zone synchrone. Il se crée donc une solidarité de fait
entre les producteurs de toute la zone.

Méme si ces deux contréles permettent de garantir en permanence 1I’équilibre production-con-
sommation, I’un ne tient pas compte des contraintes du réseau et 1’autre posseéde un délai d’action
important. Il demeure donc des situations a risque dont voici un exemple. Si le déséquilibre est trop
important (suite a la séparation du réseau en parties non-connexes par exemple), les producteurs
ne parviennent pas a ajuster la production a la consommation grice aux réglages primaires et/ou
secondaires. Dans ce cas, afin de préserver leurs groupes de production, ils les déconnectent. En les
déconnectant, ils aggravent le déséquilibre et entrainent d’autres déconnexions. En quelque secondes,
le systéme s’arréte : il ne subsiste aucun flux d’énergie.

Ces effets dominos, évoquant la fable de Tempus et Hora de Herbert Simon !

, sont d’une ampleur
impressionnante. Ainsi, la coupure volontaire mais malencontreuse d’une ligne dans le Nord de 1’ Al-
lemagne a entrainé des coupures de courant jusqu’a Tunis dans 1’heure qui a suivie, la phase finale
de propagation du réseau régional allemand a I’ensemble de la zone s’effectuant elle-méme en moins
d’une minute (77).

Enfin, dans la Section (1.2.3.3), nous avons exposé un algorithme général de décomposition de
graphes par retranchement successif des noeuds les plus connectés. Il semble en effet que la fonction
de la plupart des graphes réels comporte entre autre celle de garantir la connexité de ces éléments.
Par ce paragraphe, nous constatons que cela n’est qu’une vision trés approximative de la réalité. Un
réseau qui semble connexe a la suite du retranchement d’un nceud ne le serait pas nécessairement en
réalité du fait des pannes en cascades. De plus, dans chaque zone connexe, le service de I’ensemble de
la demande n’est pas assuré non plus. Les systemes électriques sont donc moins robustes aux attaques

ciblées sur des nceuds que 1’étude de la connexité ne le montre. Malgré ces limites, une étude met en

1. http://polaris.gseis.ucla.edu/pagre/simon.html
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évidence que les réseaux qui ont le moins d’indisponibilité sont ceux qui ont le plus de boucles, c’est-
a-dire un rapport du nombre de liens sur le nombre de noeuds élevé (170). Ainsi, comme en biologie
— cf. Section (2.2.3.2), la simple topologie du réseau apporte des informations utiles sur sa fonction.
Finalement, si le contrdle de 1’équilibre production-consommation est complexe et si ses dé-
faillances peuvent entrainer séparation du réseau en parties non-connexes, la section suivante expose

les moyens mis en ceuvre pour assurer son bon fonctionnement.

8.1.2.3 Stabilisation des systémes électriques

Ainsi il existe des avantages a transporter 1’électricité, mais ils sont contrebalancés par la difficulté
a exploiter des grands systemes, difficulté qui croit avec leur taille. Afin de la surmonter, deux grandes
classes de moyens ont été mis en ceuvre, le premier agissant sur la structure et le second sur la fonction
telles que nous les avons définies dans la section (2.1.2.1) :

— atechnologie égale, une meilleure prévision des risques de pannes et leurs conséquences pour
éviter de placer le systeme dans un état a risque. Cela nécessite une vision globale du systeme,
qui se traduit en général par une centralisation des prises de décision ;

— P’introduction de nouvelles technologies telles les lignes a courant continu afin d’augmenter la

modularité fonctionnelle du systeme.

Anticipation des situations a risque Malgré des leviers de contrdles restreints et indirects, les
écroulements de réseaux électriques sont rares. Il existe donc des moyens permettant de les éviter.
Le principal consiste a anticiper a court terme comme a long terme les états possibles du réseau et a
vérifier par la simulation numérique qu’ils sont stables.

Cette anticipation passe en premier lieu par la prévision de la consommation et des flux a I’avance,
notamment du jour pour le lendemain. Fort heureusement, celle-ci est généralement prévisible avec
une grande précision (157).

Ensuite, parmi les régles les plus connues, celle dite du « N-1 » consiste a vérifier par la simulation
que I’état du réseau sera compatible avec les flux prévus dans les éléments disponibles du systeéme
(producteurs, consommateurs, réseau de transport), mais aussi avec les flux qui se réaliseraient si
n’importe lequel d’entre eux venait de surcroit a tomber en panne.

Comme une panne locale (de production ou de transport) peut avoir un effet global, cette vérifi-
cation de la compatibilité du réseau avec les flux prévus nécessite d’avoir une vision globale de son
état. Ceci a naturellement poussé a centraliser 1’exploitation des systémes électriques.

Autrement dit, la fonction méme des systemes électriques est complexe car leur stabilisation n’est
pas modulaire : elle est extrémement difficile sans une vision et des moyens d’actions globaux. De
ce fait, afin d’assurer la convergence structure-fonction, on lui a fait correspondre une structure de

décision complexe, c’est-a-dire centralisée et intégrée (non-modulaire).
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Lignes asynchrones a courant continu Dans un systéme électrique, les déconnections en cascade
amplifient I’effet d’une panne initiale. L’ absence de controle du flux circulant dans une ligne du réseau
est une cause souvent déterminante dans un tel effet.

Il existe cependant des lignes électriques ne présentant pas ce défaut : ces lignes sont & courant
continu. Il est possible de régler le flux d’énergie sur une ligne de ce type de maniere directe. Ainsi,
le risque de déconnexion de la ligne suite a une surcharge disparait. De ce fait, elles ne participent
pas aux cascades de déconnexion de lignes. En revanche, elles sont beaucoup plus onéreuses que des
lignes ordinaires. Enfin, elles permettent les échanges d’énergie entre zones synchrones.

Ainsi deux zones électriques constituées de lignes ordinaires (a courant alternatif) reliées par des
lignes a courant continu peuvent étre beaucoup plus aisément exploitées de manicre indépendante.
En effet, elles ont des réglages primaires indépendants et s’isolent mutuellement de la propagation en
cascade des pannes de lignes. Le changement de technologie permet de modulariser la fonction des
systemes électriques : la fonction de stabilisation du systéme (réglage primaire) se décompose en une
fonction de stabilisation par zone, mais le couplage fonctionnel souhaité de transfert d’énergie reste

possible.

8.1.3 Caractéristiques économiques des systemes électriques

La section précédente montre que les difficultés propres aux systemes électriques poussent a la
centralisation de leur exploitation, du moins tant que les lignes a courant continu ne sont pas utilisées
pour connecter différentes parties du réseau. Dans la pratique, la centralisation implique généralement
qu’une seule entité ait le contrdle, au moins a court terme et au moins en dernier ressort, sur la
production (quelle quantité est produite, a quel endroit, etc.), la consommation (quel consommateur
est alimenté) et la topologie du réseau (quelle ligne est sous tension, etc.).

On peut ajouter que, comme de nombreux réseaux (réseaux de transports routiers et ferroviaires
par exemple) notamment, les réseaux de transports électriques constituent des monopoles naturels,
dans lesquels le cofit marginal est inférieur au colit moyen. En effet, les colits marginaux de déve-
loppement de capacités de transport sont décroissants : il existe des économies d’échelle, notamment
liées a I’existence de cofits « fixes » (non liés a sa capacité) en particulier lors de la construction d’une
ligne (139). On observe ce résultat dans le fait que, plus la capacité d’une ligne est petite, plus son
taux d’occupation est faible (94). De plus, il est aujourd’hui tres difficile d’obtenir 1’autorisation de
construire de nouvelles lignes en Europe. Cependant, ce n’est pas cette situation de monopole na-
turel qui explique la centralisation, c’est bien la difficulté d’exploitation. Ainsi, avant la création de
la SNCEF, il existait de nombreuses compagnies ferroviaires en France, possédant chacune un réseau.
L’exploitation indépendante était possible car I’interconnexion de deux réseaux ferroviaires est rela-
tivement simple. Par exemple, il était possible d’organiser des correspondances piétonnes entre deux

gares proches appartenant a deux compagnies différentes.
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Ainsi, la conjonction des difficultés techniques d’exploitation (ensemble du systeme) et du ca-
ractére de monopole naturel (transport uniquement) ont conduit naturellement a I’existence de mono-

poles de production et de transport d’électricité en Europe. La section suivante détaille ce phénomene.

8.2 Systéme électrique européen

8.2.1 Caractéristiques techniques

Historiquement, du fait des contraintes techniques d’exploitation et de la nature de monopole
naturel — cf. Section (8.1.3), des monopoles de production et de transport de I’électricité se sont
constitués, dans chaque pays d’Europe.

Cependant, du fait du caractere stratégique de 1’électricité, la centralisation s’arréta au niveau
national en Europe occidentale. Ainsi, on obtint une juxtaposition de systemes complexes (zones
synchrones) gérés de maniere centralisée. L’intérét du transport électrique a I’échelle internationale
n’avait pas pour autant diminué. C’est ainsi que se fit dans I’aprés deuxieme guerre mondiale la pre-
micre connexion Suisse-France afin d’exploiter pleinement le potentiel hydroélectrique suisse (175).
Depuis cette époque, il est nécessaire de trouver les moyens de gérer un systeme complexe et fonc-
tionnellement non modulaire par une structure modulaire, essentiellement calquée sur les pays. En
effet, les moyens de contr6le du systeme ne sont pas modulaires — cf. Section (8.1.2.3). A cette fin,
les deux axes ont été exploités :

— la coordination de I’exploitation des réseaux, par la mise en place de processus standardisés
d’exploitation et par I’échange d’information sur 1’état des réseaux. Cette coordination a lieu a
I’intérieur de chaque zone synchrone ;

— la connexion de zones synchrones par des liens asynchrones (lignes a courant continu rattachées
aux deux zones synchrones par des stations de conversion alternatif/continu).

C’est ainsi que le systeme a évolué vers les zones synchrones de la figure (8.1). On constate
I’existence de vastes zones synchrones non connectées (UCTE et IPS/UPS par exemple) ou connec-
tées par des lignes a courant continu (NORDEL, Grande Bretagne et Irlande). Afin d’illustrer les
conséquences de ce découpage, on peut relever que, sur la carte, I’Ukraine est coupée en deux. Cela
signifie qu’il ne peut pas y avoir de transfert d’énergie entre 1’ouest de 1’ Ukraine, connecté a ’'UCTE
et I’est, connecté a I’'IPS/UPS.

De plus, a I’'intérieur des zones synchrones, on trouve une ou plusieurs organisations chargées du
service d’équilibrage entre production et consommation — il existe en général une zone de réglage par
pays (responsable entre autre du réglage secondaire de sa zone) —, alors méme que les déséquilibres
éventuels ont un impact sur I’ensemble des acteurs de la zone (producteurs, transporteurs, consom-
mateurs). Cette non-convergence des modularités structurelles et fonctionnelles est compensée par

une coordination importante, notamment par la mise en place de standards (181).
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UCTE 1
Turkey

SEMB
NORDEL
UK

Ireland

BREREE

IPS/UPS

- 43.
-.‘!'
T~

Ficure 8.1 — Zones synchrones européennes en 2006 (extrait de « European, cis and mediterranean
interconnection : State of play 2006 » (175)). Les lignes noires ajoutées représentent les principales
connexions a courant continu existant en 2006.

8.2.2 Caractéristiques économiques

Dans le but d’accroitre la productivité de 1’économie européenne (41), I'Union Européenne a
décidé de créer un marché européen de I’électricité ol, idéalement, chaque consommateur serait libre
de choisir son fournisseur d’électricité dans toute I’Europe (29). Dans la perspective de cette these,
on peut dire que cette restructuration a pour but de changer la forme de la variabilité structurelle
du systeme électrique européen. En effet, comme illustré dans la Section (2.2.2), le changement de
structure du systéme correspond a modifier ses évolutions possibles afin de lui permettre d’évoluer
vers plus efficacité (en particulier dans sa prise en compte des besoins des consommateurs) et plus
réactif aux changements fonctionnels (technologies, colits des énergies).

Dans la pratique, les contraintes techniques placent d’emblée des limites & une possible libre
concurrence car le service rendu aux consommateurs n’est pas la simple fourniture d’énergie, mais
un service complexe alliant :

— la fourniture d’énergie ;

— en un lieu déterminé ;
mais aussi :

— la possibilité de consommer plus ou moins dans certaines limites en temps réel ;

— un niveau de certitude sur la continuité de la fourniture d’énergie.
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Ceci rend extrémement difficile la mise en place de marchés ou les prix représentent bien 1’en-
semble des cofits correspondants aux services rendus. C’est-a-dire qu’une des difficultés de la ré-
forme consiste a ne pas créer d’externalités 1a ou il n’en existait pas, ce qui aurait pour résultat de
« désoptimiser » un systeme que la centralisation pouvait permettre d’optimiser.

Afin de simplifier le service soumis a concurrence, I’Union Européenne décida en 1996 d’orien-
ter la libéralisation vers une libéralisation de la production, chaque consommateur pouvant choisir
son producteur et tous les producteurs ayant les mémes conditions d’acces au « réseau » (137). En
revanche, dans cette vision, I’ensemble des services associés au réseau (notamment transport et conti-
nuité de la fourniture d’énergie) restent des monopoles centralisés.

C’est ainsi que, pour le transport et les services auxiliaires (gestion de 1’équilibre, etc.), du fait
des contraintes techniques, I’Union Européenne a mis en place des gestionnaires de réseaux, indépen-
dant des producteurs, a la fois responsables de I’exploitation et des investissements dans le réseau de
transport. S’il est possible de séparer I’exploitation et les investissements dans le réseau de transport
comme le fait ’Ecosse par exemple (119), la solution privilégiée par I’Union Européenne est bien
celle de gestionnaires de réseaux controlant I’exploitation et les investissements. En effet, il apparait
en pratique extrémement délicat de mener les investissements adéquats pour une entreprise qui n’ex-
ploite pas le réseau (30). Ainsi, au moins pour I’exploitation, ces gestionnaires sont des monopoles
sur un territoire donné. Ils sont régulés par des commissions publiques indépendantes dans chaque
pays. Elles sont chargées de contrdler qu’ils n’abusent pas de leur situation de monopole.

Les relations entre processus de transport et production, auparavant intégrés au sein des mémes
entreprises sont donc a réinventer. L’ objet du seul et unique chapitre de cette partie est de modéliser
le systeme de transport européen dans le cadre de la théorie libérale classique — cf. Section (2.2.2.2)
— afin que les gestionnaires de réseaux puissent donner des signaux tarifaires de long terme aux
producteurs et aux consommateurs. Ceci permettrait de réduire au maximum les externalités que
pourrait créer la dissociation de la production et du transport d’électricité malgré I’impossibilité de

créer un marché du transport d’électricité.






Chapitre 9

La tarification de long terme des réseaux
¢électriques

9.1 Introduction

Dans le contexte européen actuel, une réflexion fondamentale permet d’orienter et d’éclairer les
discussions sur le probleme de création d’un marché efficace de 1’électricité. En se basant sur la
théorie classique, en accord a la fois avec 1’objectif de I’Union Européenne d’améliorer la productivité
par la création de marché et avec la longue tradition d’optimisation des colits par les monopoles
intégrés, nous considérerons que la fonction d’un systéme électrique est de maximiser le surplus
social de I’ensemble des acteurs du systeme (59), a savoir les producteurs, le ou les transporteurs et
les consommateurs, tout en assurant 1’équilibre des comptes du ou des transporteurs (201). Ce surplus
social correspond au « bénéfice » que la société dans son ensemble retire du systeme. Il est défini
comme étant la différence entre le prix que les consommateurs auraient été préts a payer 1’énergie
électrique consommée d’un coté et les cofits de production et de transport de 1’autre.

L article ci-dessous présente un tel modele mathématique des systemes électriques qui promet
d’étre utile aux gestionnaires de réseau pour donner des indications tarifaires de long terme aux pro-
ducteurs et aux consommateurs. D’une part, celles-ci peuvent orienter leur décisions de maniére opti-
male. D’autre part, utilisées pour construire des tarifs, elles permettent aux gestionnaires de réseau de
disposer des moyens financiers pour réaliser les investissements nécessaires. En effet, dans le cadre
d’un marché européen de la production électrique, les investissements dans de nouvelles capacités
de production se feront lorsqu’on anticipera des prix de marché suffisamment élevés. Sous condition
d’un marché bien organisé, ceci devrait conduire a la maximisation du surplus social annoncée. Au
contraire, pour le transport, comme les monopoles régulés échappent au marché, il convient d’élabo-

rer des stratégies tarifaires permettant d’investir au mieux au regard du surplus social et de donner
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les signaux tarifaires adéquats aux acteurs du systéme afin qu’ils puissent en tenir compte dans leurs
décisions.

Tres concretement et trés simplement, vu que les investissements, aussi bien en transport qu’en
production ont des durées de vie de plusieurs dizaines d’années et relevent de processus de décisions
longs et complexes, il revient aux acteurs d’échanger toute I’information possible le plus en amont
possible, notamment a travers des signaux tarifaires de long terme afin d’éviter des situations contre-
productives tres simples telles que :

— la construction de lignes vers un lieu ol aucune capacité de production ne s’installe ;

— réciproquement, la construction de capacité de production dans un lieu ou les capacités de
transport ne sont pas disponibles. Ceci est d’autant plus vraisemblable qu’il faut aujourd’hui
plus de temps pour construire une ligne a partir du moment ou la décision est prise que pour
construire certains types de génération (éoliennes, comme cela se produit actuellement aux
Etats-Unis !, ou centrales i gaz).

Ainsi, la coordination des investissements de production et de transport, si elle n’était pas nécessai-
rement aisée dans un monopole intégré (107; 184), doit trouver de nouveaux moyens d’étre optimale
dans le contexte européen actuel (45; 19). Cet article donne les bases pour y répondre en ébauchant

ce que pourrait €tre un signal tarifaire de long terme.

9.2 Article

1. http://www.iht.com/articles/2008/08/26/business/grid.php
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Abstract - This article questions costing principles
through their links with long term nodal pricing and dis-
cusses remaining steps to the implementation of the associ-
ated model. The long term nodal pricing model differs from
the standard nodal pricing model in that it considers trans-
mission capacities as decision variables.

We show that a tariff based on long term nodal prices
on an optimal network is equivalent to a tariff based on the
compensation of each network element development costs
proportionally to their usage by network transactions (bak
anced production—demand sets), i.e. based on the propor-
tional costing principle.

In a multi-situation framework, we show that develop-
ment costs of each line are mostly allocated to situations in
which the line is saturated. However, we show that cost al-
location between saturating situations is complex as it eah-
gles spatial and temporal effects. Intrinsically linked wth the
fact that the network is dimensioned to face contingencies,
the analysis of multiple saturating situation cost allocaion is
the key remaining step to the model implementation.

Keywords - Long Term Nodal Pricing, Marginal

Pricing, Proportional Transmission Costing, Multi—
period Transmission Cost Allocation.

1 Introduction
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are numerous (See [6] for review) partly because argu-
ments in favor of one or another often lack of theoreti-
cal grounds. In particular, two questions are regularly de-
bated: (a) Transaction based power flow methods face the
problem of counter flow pricing. Should flows whose di-
rection is opposite to the line net flow get credit for light-
ening the flow, pay according to their absolute value, or
pay 0? (b) How should periodic (annual) costs be allo-
cated to each time slot? Should they be allocated to the
peak one, to each of them (if yes, with which weights?),
or based on each line peak state?

In this article, we introduce a new framework in order
to compute long term nodal prices. Its properties allow to
show links with specific costing principles, theoretically
supporting them while pointing out the non—optimality of
others. As developed below, the model differs from the
short—term nodal price framework on two points: (a) Net-
work expansion; (b) Simultaneous optimization over sev-
eral situations. It induces a peak load pricing [7] in a
model with fixed production and variable transmission ca-
pacities.

Firstly, considering network expansion is intrinsically
linked with long term nodal prices and full cost recovery.
Indeed, the model minimizes development costs, which
includes both investment and operation costs. These de-
velopment costs would be the prices paid by a TSO if it

The revenues of Transmission System Operators rented the assets to third party owners. On the one hand,

(TSOs) are usually based on two paradigms. On the onethese costs would reflect the expected asset usage during
hand, market mechanisms lead to fix prices for the usage its full economical life, i.e. they would be long term costs.

of network elements. On the other hand, tariffs are built On the other hand, at the beginning of an optimization pe-
from cost evaluations. They are adjusted so as to ensureriod, capacity renting would effectively be a decision vari
economic sustainability. Each TSO uses each paradigmable in hands of the TSO. We show that a nodal pricing
to a different extent, based on their respective advantagesbased on such an optimization scheme leads to the full re-
and drawbacks. Few links have been established betweencovery of development costs. This reconciliation property

them. induced by long term transmission expansion planning has
Many market structures rely on the theory of nodal already been noted by [8]. However, given the choice of a
pricing [1]. This theory asserts that the maximization continuous model to the expense of realism, interpretation

of the social welfare resulting from the network usage of dual variables as nodal prices is possible. Thanks to
is reached by choosing a market structure that leads to this property, we show that this nodal pricing is equivalent
fix energy prices at each network node (nodal prices) at to compensation of each network element development
the value of specific dual variables of an optimal power cost proportionally to its usage by transactions occurring
flow problem ([2], See [3] for an introduction). This ad- on the network. This founds costing principles based on:
vocates the fact that such nodal prices would provide the (a) Transactions; (b) Cost allocation proportional to net-
right incentives to each market actor. However, in its usual work usage; (c) Credit to counter flows. To the best of our
formulation in which transmission capacities are parame- knowledge, this result is original.
ters, it computes short term prices which do not allow Secondly, several situations need to be considered be-
TSOs to recover their expenses [4]. Therefore, it has to cause networks are dimensioned to face operating condi-
be completed by other mechanisms like access or “club tions resulting from: (a) Normal variations of demand and
membership”[5]. production, both in quantity and location; (b) Contingen-
Conversely, costing principles used to establish tariffs cies[9]. Inthe standard framework, optimization over sev-



eral normal situations is equivalent to optimization over A set of producerg € G, and a set of consumers

each situation separately because all variables are specifi d € D,, are attached to each node For each producer,

to each situation. However, in our model, as line capacities the cost ¢(G,) of producing a given quantity of energy

are chosen once for all situations, separate optimizationo G, is defined as a convex function without fixed costs

each of them is impossible. Besides, multi—situation long (cj(0) = 0). The production is limited by,. Equiva-

term nodal pricing leads to allocate development costs to lently, the demand),; and the cost %(U,) of unserved

each situation. As a primary result, if only normal situa- demandJ, are given for each consumer. The set of pro-

tions are considered, we show the usual result that most ducers and consumers are respectively ngtéd U,, Gn

of each element development costs are allocated to the sit- 5,4 & U, D,. Finally, the net injection at each node is

uations which saturate it. It backs cost allocation to the yefined as:

peak situation of each line. However, as suggested in [4],

taking into account contingencies will probably result in def

less goncentrated allocatigns. Indeed? the CO);'[ allocated In Z G~ Z (Da—Ua) ®)

to contingency situations derived from a normal situation

should be reported on it. Consequently, even if a line is

not saturated in a normal situation, it might be saturated in

some associated contingency situations, leading to a sig-  Given demand®),, the objective function is the sum

nificant cost allocation to the normal situation. of production and transmission costs and of the cost of
The paper is organized as follows. After the model unserved energy:

presentation in Section 2, we will analyze optimality con-

dlyor)s, focusmg on consequences on.condmons ofltrans— Z k. X, + Z 4 (Uy) + Z c2(Gy) ()

mission capacity development in Section 3. In Section 4, v D veo

the equivalence between nodal pricing and proportional ’

costing is developed. In Section 5, the first steps towards The minimization of the criterium with respect &6, t.,
establishing a sound situation cost allocation are present Uy and G, is submitted to the following constraints, de-

9€Gn deD,,

2.2 Obijective function

through a three node three situation example. fined along with their corresponding dual variables (Greek
letters are used to denote them).
2 Model Energy conservationGiven the assumption on losses,
2.1 System Representation they are equal te.t2X.. Assuming losses are split be-

. ~ tween each end node, the energy balance that should be
The graph underlying the power system network is satisfied at each nodeis:

modeled as a set of nodess A and a set of edgesc £.

Edges represent either physical lines or abstraction of S ocer Xete (1+ %te)
them. They are arbitrarily oriented. An edge belongsto  _ » 1Xete (1-2t) 1, =0+—X, (5
the downstream edge s&f of its upstream node; and ecén 2

to the upstream edge st of its downstream node; : The voltage law is not taken into account due to the non-

ccé ont=n convexity implied by its coupling with capacity develop-
{ et s —n 1) ment [10]. The model is therefore a flow model as in [11],
" ¢ except that it includes losses.
For each edge, the cost of developing one or sev- Load level:The available capacity of each line should
eral lines of total capacity, is K.(X.) £ k.X., i.e. not be exceeded.
0K .(X.)/0X. = k.. To simplify equations, the load
level t. of a line of capacityX, transited by a flowZz, t.2 < ff — 0, (6)
is defined such that:
t.X, %7, 2) Capacity: The capacity of each line is positive.
The availability levelf. € [0,1] of the line represents the X.>0 — ¢ (7

upper limit of the load level|(.| < f.). It can be strictly
below1 due to technical constraints, or eveiif the line
is out of order.

The loss coefficient. is defined as the proportion of
power lost if the line is saturatedt{| = 1). The exis-
tence of this loss coefficient independent of the capacity
requires that the resistance is inversely proportionat. to i
Assuming a fixed phase shift, Pouillet's law asserts thatthe ~ Generation:The generation of each producer is posi-
resistance is inversely proportional to cable sectionjavhi  tive and limited by its capacity.
the capacity is proportional to it. These two relationships
allow to define this independent loss coefficient. 0<G, <Y, 2y 7 9)

Unserved demandrhe unserved demand of each con-
sumer is positive and limited by its demand.

0<Uqg< Dy — 84,04 (8)



Overall, the Lagrangian of the system is:

Z(the,Ud,Gg7)\m9m§ea1977gagdaéd) = (10)

D keXe+ > ch(Ua) + Y ch(Gy)

ecE deD geg
Sece- Xete (1+ %2te) )

+ An ( ceen o

2 M S N (- ) -1,
Y 0 (t” = f2) =D & Xe

ecé ecé
+ Z 04(Uq — Daq) — Z 6,Ua

deD deD
+ qu(Gg -Yy) - ZZQGQ

geg geg

2.3 Multi-situation extension

Networks are dimensioned to face different operat-
ing conditions, resulting from hourly/seasonal demand
variations and contingencies. The following extension
of the previous model allows to take into account both
types of situations: Demand®3, unserved demand
costs ¢°(U3), production limitsY;”, production costs
¢y*(Gy), and availability levelsf are defined for each
situations € S. Consequently, load levets, productions
G5 and unserved demarid; are also indexed by the sit-

uations, as are associated constraints and dual variables.

On the contrary, development costs Heveloped capaci-
ties X, and positive capacity constraint dual variakdes

with the complementary slackness conditions:

96 (t62 - fg) = 0
geXe - 0
5,(Us—Dy) = 6,Us= 0 an
Vg(Gg -Y,) = 79,Go= 0

and the positivity ob., &, da, 84,7, andzg.

3.1.1 Node analysis

From Equation (16), for an active unsaturated pro-
ducer G4 €]0,Y,]) :

g
6cg

a—Gg(Gg) =An

(18)

Therefore\,, is equal to the marginal cost of produc-
ing energy at node:. If the A, is below the initial
g
marginal production cost\(, < %(O)), then the pro-
ducer is inactive ¢, = 0). If the production reached
its maximum (&, = Y,), A, is above this marginal cost
g
A > %(Yq)). For a more comprehensive discussion of
PSS!
optimality for producers and consumers, see [3]. It hints
at interpreting\,, as the energy price at node

3.1.2 Edge analysis
Equations (13) and (14) allow to discuss whether a ca-

pacity X. is developed on edge how it is loaded {.)
and how its development cost Is related to energy price

are the same for all situations. Each situation is assigned difference A\, and mean energy price..

a probabilityp® representing its expected duration during
the optimization period. The modified objective has the
following shape :

D keXe+ Y pf

ec& SES

(Z SHCHEDS cg’%G;)) (11)

deD Y

3 Optimality condition analysis
3.1 Mono-situation optimality analysis

Let us introduce the following notations:

Ade = A - — A+
S G R 42
Given Equations
order K.K.T. (Karush

ity conditions are:

0L

(%2 and (10), the associated first—
—Kuhn-Tucker) necessary optimal-

- = — 2 —
g§ 0 A)\ete + )\eaete + ke 56 (13)
S = 0= Xe(=AA + 2Xcacle) + 20t (14)
0% acy ~

C
_— = = —g — v oo— n 1
oG, ~ "= aq, @) "2, T A (16)

If a capacity is installedX. > 0), the expression of
the relationship between lkand X. depends on whether
the development cost ks higher than the cost of losses at
saturation\.a. f2 or not. Ifit is, the line is saturated, i.e.
its load level is maximum|{.| = f.). It may be pointed
out that saturations resulting from this modeling are diffe
ent from short-term congestions since the line capacities
are always optimal. The relationship betwe®h. and k
is linear:

ke = |AXe| fe — Aecre f2
te = SgNAN.) fe

If the development cost is strictly lower than the cost of
losses, the line is unsaturatétl( < f.). The relationship
betweemA )\, and k is quadratic:

tKe > Aeef2 (19)

T Ke < Aetre f2

— 2
{ ke = AN /4) ae 20)

te = AXe/2Xc0e

In both cases, the load levgland the energy price differ-
enceA\, are oriented in the same direction, which means
that the energy is transmitted from low price nodes to high
price nodes:

teAXe >0 (21)

If X. = 0, the first order conditions are degenerated
because Equation (14) is easily satisfied. Summarizing



Equations (19) and (20), let us define the developmentcost3.1.3 Price and cost analysis

at which a capacity can be developed:

KG(AAG7 )\e) - (22)
[AXe|fe — Aeqef2 T |AN| > 2Xcae feo (23)
AN? /4N e CJAN| < 2X e fe

The study of the stability of solution shows that the devel-
opment cost is higher than this cost :
Xe=0= ke > K(AXc, A) (24)
Finally, at optimum, the development cost &annot

be lower thank.(A\., A.). The graph of Figure (1) sums

up this discussion by representing the relationship in the
(AXc, ke) plane.

A .
Ke
ke = AN2/4)car_/
X, =0 |
X, >0 /,.,...,. P
Aeve f2 lte| < fe lte] = fe
Suboptimal
,/'/Xeaefe 2/\eaefe ‘A)‘ST
B = |AX| fe — Aetre f2
,)\eaefg . e elle eQle [ ¢

Figure 1: Existence of capacity at optimality given the nodal price di
ference|A\.| and the unit capacity development cost KThe black
thick curve represents the relationsti( A\, A¢) existing when ca-
pacities are developedk( > 0) between the development cost, ithe
energy price difference between line extremiti®s\., and the mean
energy price\.. If the development costckis lower than the cost of
losses at saturatiohe ae f2, the developed capacities are unsaturated
(lower part of the graph, parabolic part of the thick cuned3e they are
saturated (upper part of the graph, linear part of the curdbepve the
thick curve, no capacities are developed because they@expensive.
Below this curve, the situation is suboptimal.

A direct consequence of the previous discussion,
particularly of the existence of a development cost
K.(A)e, \e) at which a capacity can be developed as a
function of dual variables at edge extremities, is the fol-
lowing theorem:

Theorem 1. Excluding degeneration in parameters, the
optimal network is a tree. If parameters are degenerated,
there is always a tree in the set of solutions.

Without losses, the theorem is a classical result of lin-
ear programming [12]. Introduction of losses does not

change the result because the model defines the resistance

as inversely proportional to the capacity.

Classically, the dual variablg,, is interpreted as the
price of energy at node obtained as a market equilib-
rium in which transmission of energy is charged at mar-
ginal price [1]. It casts a new light on the previous discus-
sion on edge existence: Let us assume that the capacity
owner of edgee is able to buy or sell energy at the price
A+ and), - respectively to each end node. It can trans-
mit energy provided it purchases half of its losses at each
end node. This paragraph discusses the cost and the rev-
enue associated to a small variation around the optimum
of the transmitted energy. It shows how it implies that the
total revenue of transmission compensates not only losses
but also development costs, even if the line is unsaturated.

First of all, due to Equation (21) and to the arbitrary
orientation of edges, we assume without loss of generality
thatA). > 0 andt. > 0. At optimum, the opportunity to
transmit a small additional quantity of ener@¥. is null.

Let us assume that the edge is unsaturated. This energy
could have been transmitted either by increasing the edge
capacityX, or the load levet..

In the first casedZ. = t.6X.), the opportunity is null
because the transmission reverduk.§ Z,, is exactly com-
pensated by two costs: (a) The development cost increase
ked Xe; (b) The cost of losses due to the additional flow
Aeaete0Z.. As the load level is constant, the mean cost of
losses remains.a.t..

Onthe contrary, in the second cad&{ = X.dt.), the
opportunity is null because transmission revetie 6 7,
is exactly compensated by two costs: (a) The increase of
the cost of losses for the original flow «. Z..dt., due to
the increase of the load level; (b) The cost of losses due
to the additional flowh\..t.0Z.. As already noted in [4],
due to the quadratic nature of losses, both costs are coinci-
dentally equalA.ce Z. 0t = Aeaet 0 Z.. This discussion
is summed up in the two following equations. The first
one, derived from Equation (13), is related to an increase
of the capacity. The second one, derived from Equation
(14), is related to an increase of load level:

ANSZe = ANt 0 X, = KXo + Aot 62, (25)
AN Ze = AN X 6te = et Zobte + NettetedZe (26)

As development costs are lined {(X.) « ke Xe),
it is possible to integrate previous equations in order to
obtain the financial balance associated to edge

AN Z, KeXe + aetee Ze
AN Z, 200cteAe Ze

Consistently with the opportunity analysis, the revenue
AN Z, is equally split into development costs X, and
loss purchasew.t.\.Z.. Indeed, assuming that the ca-
pacity is given, the energy is transmitted at marginal cost
2a.t. A, Whereas the first units transmitted generate less
losses. The difference is allocated to development costs.
Finally, let us consider a saturated edg@ie|(= f.)-
A similar financial analysis leads to:

AAGZE k€X€+a€f€)\€Z€
ANZ. 20e fode Ze + 20,

(27)

(28)



In the saturated as in the unsaturated case, the energy Let us assume that, for a given network, a node po-
transmission does not generate any additional economictential \,, representing a price of energy at nodeis
rent because the development costs are linear and devel-given. Let us assume that a loss functibn(Z.) satis-
opable capacities unlimited. Overall, this paragraph sums fying L.(0) = 0 is given for each edge. In the previously
up in the following theorem: exposed modelL..(Z.) = a.Z2?/X.. Let us also define

. the mean loss factor as :
Theorem 2. In the long term nodal pricing model, the

revenue of transmission recovers exactly the development 0, — L.(Z.)/Z. : Z.#0 31
costs and the cost of losses. The development cost share Ze =10 e=0 (31)
is at least equal to cost of losses one. It is equal if the

e

capacity is unsaturated and higher if it is. Let us define a network usagethrough sets of produc-
o o ) tionsGy, demandd)y, lost loads/} and the correspond-
3.2 Multi-situation optimality analysis ing set of net injectiong®, partially loading lines of the

With the multi—situation extension, the optimality con- Network at levelz such that:
ditions are similar to the previous ones, except the deriva-

tive with respect to the edge capacity: Ju & Doecer e Lz Z¢ )2
% , ! Yeeet 2 —12.2)2 (32)
a—Xe:O:ke—§Q+S;S(—A)\ete+/\eaete) (29) Xe=0=Z%=0

] ] ) ] ] If the network is a tree, there is only one network usage
Using Equation (22) which defines the nodal price~ ge(zu per injection sef. On the contrary, if the network
development cost relat|ensh|p |n.the mono-situation case, a5 cycles, there can be several usage sets for one injec-
let us define k and rewrite Equation (29) wheki. > 0: tion set, especially if losses are not taken into account.
Injection sets correspond to usual transactions, inctydin

s def s \s
ke = Ke(Ad, ) (30) losses at each node. Due to this definition, the revenue
ke = Z k: from a nodal tariff of network usagecan be rewritten in
seS the form of edge compensations:
This cost decomposition allows to assess the value of
o N : -G (DY —UY 33
each edge developed capacities in each situation. As in Z nGy + Z n(Da — Ug) (33)
. . . . 9€g deD

the mono-situation case, if the edge is unsaturated, the de-
velopment costs allocated to the situation are equal to the = Z! (AN — Lz, \)
cost of losses. It means that every used edge £ 0) e€E

has a value, even if it is unsaturated. It is false in the short _, . . . . .
This equivalence is valid for every node potential, every

term nodal price framework in which nodal price differ- network tonolo and every loss function satisfyin
ence covers only losses on unsaturated edges. The frac- pology. y 9

: LY Equation (31).
tion of development costs allocated to a situation cannot o . -
. Additionally, in the long term nodal pricing model,
exceed the cost of losses unless the edge is saturated. In ; . . :
. due to Equation (13), this relationship between devel-
usual networks, the cost of losses representonlyafracuonO ment cost and ener rices is valid for edaes with
of the development costs (around one fifth). As a result, b ay p 9

most of development costs are allocated to the saturating Xe >0
situation or to saturating S|tuat|on§. KX, = Z.(AN — (5 \) a4
The topology of the network is not a tree anymore,
even |f.ava|Iab|I|ty constraints are not useff (% 1). Tr_ns Combining Equations (33) and (34) leads to the following
factis illustrated by the example developed in Section 5. equivalence theorem:
4 Nodal pricing and proportional costing Theorem 3. For any given network usage, the nodal
equivalence tariff based on the optimal dual variables, of the long

term nodal pricing model is equivalent to a tariff based

Despite many contributions, the question of counter o the proportional compensation of development costs on
flow pricing in transaction based power flow costing meth- e optimal network:

ods remains open. In this section, we show the original

result that the long term nodal pricing is equivalent to a ” w u uKe
transaction basedgcosting methgd in ?/vhichqcounter flows Z —AnGy + Z An(Did = Ud) = Z Ze te (3%)
get credit for lightening the flow. This method is based on
the proportional costing principle, i.e. transactions eom In particular, given that, = 0 and X, > 0 implies
pensate the development costs and the losses of each edgee — 0, the overall financial balance is:

proportionally to their usage of it (Theorem 3). Moreover

development costs are exactly recovered on the optimal Z Gy + Z M (Dg —Uy) = Z keX. (36)
network. geg deD e€€

g€g deD e€€|te>0



(A) (B) ©
na
g,1 9,2 9.3
Edge| X. ke ac | | Node| p'2e—(Gh) | p22(G2) | p*2i—(G3)
€2 €3 er | 051 1 2% na 10 - 10
e2 152 1 2% nB 10 10 -
es 101 1 2% nc - 10 -
no €1 ns Tot. | 3.03 - -
(D)
[Sit. | 1 | 2 | 3 [ ot |
N. G, D} AL pay. G D3 A2 pay. G, D3 xS pay. pay.
nA 1.53 0 10 15.30 0 25 10.63 -26.57| 1.53 0 10 15.34 | 4.07
np | 0.51 0 10 5.10 | 1.02 0 10 10.19 0 15 10.79 -16.18| -0.89
nc 0 2 10.76 -21.53| 1.53 0 10 15.31 0 0 10.14 0 -6.21
Tot. | 2.04 2 - -1.13 | 255 25 - -1.06 | 1.53 15 - -0.84 | -3.03
| Sit. | 1 | 2 3 | Tot. |
E. Z: loss. AX. comp.| ZZ loss. AXZ comp.| Z2 loss. AXS  comp. | comp.
el -0.51 0.01 -0.76 0.28 0 0 0 0 0.51 0.01 0.65 0.22] 0.51
e2 152 0.03 0.76 0.84| -1.52 0.03 -0.63 0.64| 052 0.01 0.14 0.03| 1.52
e3 0 0 0 0 1.01 0.02 0.63 0.42| -1.01 0.02 -0.79 0.59| 1.01
Tot. - 0.04 - 1.13 - 0.05 - 1.06 - 0.03 - 0.84 3.03
Table 1: Three node three situation example. Data is bold charaatetsesults are in standard characters. Figure (A) skethkegetwork with threg
nodesn 4, np, andnc and three potential lines;, e2, andes. Arrows on edges indicate the arbitrary direction of pusifiow. Table (B) presents
capacity development resuls. along with development costs land loss coefficientv.. Table (C) presents active producers and their produgtion
costs in each situation. The production cdsl)(is chosen so that the cost of losses is below the developrostd so that each line is saturated at I¢ast
once. Table (D) presents detailed situation results aswatto nodes in the upper part and to edges in the lower gagtpioductionG$, demandDs,
nodal priceA;,, and associated TSO payment (pay(GgA;,) are given for each node. The flo#Z, losses (loss= acte Z7), nodal price difference
A, and associated TSO compensation after loss purchase £pa¥\.Z$ — A:.loss) for each edge. N. = Node; E. = Edge; Sit. = Situatjon;
Tot. = Total.

In other words, the revenues from a nodal tariff (or

from the equivalent proportional costing tariff) are eXact

sider the three node three situation example described in
Table (1-A). Each node 4, ng, nc holds one producer

equal to development costs. Indeed, as already mentionedand one consumer. In each situation numbered ftom
in Theorem 2, there is no additional economic rent for ca- to 3, only one consumer is active: The positive demands
pacity owner. This theorem can be easily extended to the are D}, D% and D% {Table (1-D, Col. D$)}. So as to
multi—situation extension.
Finally, the reverse of Theorem (3) is true when the
network is a tree:

Theorem 4. The proportional compensation of develop-
ment costs is equivalent to a nodal tariff if the network is
a tree and provided that all edges with capacities and no
flow have null development costs ¥t > 0 andZ, = 0,
i.e.t. =0, thenk = 0).

5 Multi-situation cost allocation

forbid local production, producers are disablégf (= 0)
when the corresponding consumer is active {Table (1-D)
Col Gg}. Furthermore, in situatior8, producer innc

is also deactivated so that the only active producer is lo-
cated inn4. Capacities may be installed between each
node on three edges noted e», andes. Capacity devel-
opment costs and losses are uniform on the three edges
{Table (1-B) Col. k anda.}. Active producer mar-
ginal energy cost is chosen so that each edge with devel-
oped capacity will have at least one saturating situation

92‘2 (G5) = 10){Table (1-C)}, i.e. the development

The multi-situation model entangles spatial and tem- costs are sufficiently higher than the costs of losses.
poral aspects so that theoretical analysis have not yet been

thoroughly explored. In particular, the underlying princi
ple of edge development cost allocation to each situation ity on each edge {Table (1-B, ColX.)}. The network is
is not straightforward. In order to illustrate it, let us eon

The optimization results in developing network capac-

not a tree, even if all edges are always fully available.



The sub graph used in each situation is not necessar-  The remaining steps before a full implementation of
ily a tree either: In the last situation, all edges are used to the model are related to security modeling and multiple
send energy from 4 to np {Table (1-D, Col. Z3)}. In saturating situations. Indeed, the network is dimensioned
the two other situations, the edge linking producing nodes to face contingency situations, derived from normal oper-
is not used 1 = Z? = 0). Besides, the analysis of situ-  ating situation. A reasonable scheme consists in transfer-
ation development cost allocation confirms the theoretical ring to the normal situation the costs allocated to derived
analysis and shows that usual cost allocation techniquesunobserved contingency situations. In normal situations,
are not optimal with respect to the current model. First all demand is served, so that it is unlikely that an edge is
of all, as expected, development costs are exactly com- saturated more than once. However, in contingency situa-
pensated by the nodal price tariff {Tables (1-D, Cobt. tions, due to their low probability, there may be unserved
comp) and (1-B LineTot)}. All three edges are saturated demand. As a result, multiple saturating situations might
in two of the three situations. As expected, for each edge, frequently occur. The analysis of cost allocation in such
most development costs are allocated to these saturatedcases is therefore the main milestone towards implemen-

situations and no costs are allocated to unused edges {Ta-tation.

ble (1-D, Col.comp)}.

However, the allocation of costs between saturated sit-
uations is not related to usual allocation principles. For
example, let us consider three allocation principles: Uni-
form (U); Proportional to the total demand in MW (D);
Proportional to the network load in MW.km, assuming that
all edges have the same length (L); According to the cur-
rent model (N). Table (2) presents the resulting cost allo-
cation results and confirms that all schemes are different.

St\Meth.]| U D L | N
1 101 1.0l 0.93] 1.13
2 1.01 1.26 1.16| 1.06
3 1.01 0.76 0.94| 0.84
Tot. 3.03 3.03 3.03] 3.03

Table 2: Development cost allocation to situation 1,2 and 3 usinfgdif
ent methods. U = Uniform; D = Proportional to the total demimil\WV;
L = Proportional to the network load in MW.km assuming thaediges
have the same length; N = Long term nodal pricing.

Surprisingly, the current model does not even allocate
costs monotonously with the total demand in MW or with
the network load in MW.km: costs allocated to situation
are lower than costs allocated to situatiorThis is linked
with the fact that node. cannot produce in situatiah
Indeed, if this constraint is relaxed, the cost allocatien r
sulting from the model (N) is equivalent to the cost allo-
cation proportional to the total demand (D). Applying the
constraint rises the compensation of edgén situation3
because it directly links the producer nadg to the con-
sumer noderg. As a counter effect, it relieves the com-
pensation of the same edge in situatiyrthus lowering
the global situation cost allocation.

6 Conclusion

In this article, we show that, provided a long term
multi—situation framework is used, nodal pricing theory
gives a useful theoretical perspective on the variety of ex-
isting costing principles. Inside this perspective, wevgho
that a tariff based on long term nodal prices is equivalent to
a tariff based on the proportional compensation of devel-
opment costs on the optimal network. We also show that

the development costs are mostly allocated to the saturat-

ing situations. However, among saturating situations, the
allocation of costs does not seem to follow simple rules.
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110 Chapitre 9. La tarification de long terme des réseaux électriques

9.3 Conclusion

Cet article, bien que laissant un grand nombre de questions ouvertes, met en lumiére plusieurs

points :

9.3.1 Situations possibles et réalisées

L’établissement d’une tarification des réseaux électriques fait face a la difficulté suivante : a
chaque instant, le systeme est configuré pour faire face a un grand nombre d’aléas, et pourtant un
seul se réalise. Le fait de pouvoir faire face a cet ensemble d’aléas a un cofit (A court terme, c’est
la non utilisation de la capacité maximum des ouvrages pour faire face a des situations « N-1 ». A
moyen terme, c’est I’anticipation d’hiver rigoureux. A long terme, c’est 1’incertitude sur le niveau
de consommation et les cofits de 1’énergie). De nouveau apparait la complexité du service rendu par
la fourniture d’électricité : a coté du cofit propre de I’énergie (ou de son prix, plus exactement dans
un systeéme de marché), se juxtapose le colit de la sécurité de 1’approvisionnement. Par exemple, le
systéme est congu pour faire face a des aléas extrémes en termes de charge du réseau, néanmoins le
systéme peut apparaitre comme surdimensionné si ceux-ci ne se réalisent pas.

Le modele de long terme que nous avons exposé inclut ces cofits d’aléas non réalisés, cependant
il ne résout pas le probleme de leur intégration dans une grille tarifaire pratique (par exemple sous
la forme classique d’une prime fixe de puissance maximale et d’'une prime proportionnelle d’énergie

consommeée).

9.3.2 Congestion et saturation

Le modele permet de distinguer la congestion d’une ligne de sa simple saturation. Dans les deux
cas, la ligne est utilisée a sa capacité maximale. Dans le cas d’une congestion, le surplus social au-
rait été plus grand si la ligne avait été de capacité plus importante. Dans le cas d’une saturation, la
capacité de la ligne n’est pas supérieure car le surplus social se trouverait diminué par les codits de dé-
veloppement de capacité supplémentaire. Seul le second cas se rencontre dans le modele. Ceci permet
de préciser 1’objectif d’un marché européen de I’électricité : il est vraisemblable que, dans un sys-
teme européen maximisant le surplus social, il demeure ponctuellement des saturations entrainant des
différences de prix d’électricité entre régions européennes. Des capacités de transport plus grandes
coliteraient plus qu’elles ne seraient utiles.

Ainsi, il n’est pas nécessairement efficaces de développer le systeme jusqu’a ce que les capacités
de transport jusqu’a ce que n’importe quel consommateur européen puisse choisir n’importe quel
producteur européen. En effet, il se peut que les capacités de transport optimales ne permettent pas

cette configuration.



Chapitre 10
Conclusion

En observant le modele théorique exposé, on constate qu’il s’agit d’un modele sur lequel une
décomposition par les prix peut étre pratiquée — cf. Section (2.2.1.1), méme s’il n’est pas nécessai-
rement convexe a cause des pertes (elles sont proportionnelles au produit de deux variables, ce qui
n’est pas le cas dans un modele de court-terme ol les capacités des lignes sont fixées). On peut ainsi
décomposer le probléme en un sous probléme d’optimisation par producteur, un par ligne et un par
consommateur. Il ne reflete donc pas directement la complexité des systémes électriques annoncée
dans I’introduction.

Toutefois, une analyse précise montre que I’existence méme d’un grand nombre de situations
dimensionnantes pour le systeéme, dont seul un petit nombre se réalise, demande a I’ensemble des
acteurs de se mettre d’accord sur les situations auxquelles le systeéme doit répondre, sachant qu’il ne
s’agit pas uniquement des situations réalisées. A court terme, cela signifie une coordination accrue
des acteurs afin d’étre certain que le systeme puisse répondre a un ensemble de pannes données, ce qui
nécessite pratiquement I’exposition du détail des actifs de chaque acteur, probabilité de défaillance
incluse. A long terme, la construction d’un marché sur la base de cette décomposition du probleéme
de maximisation du surplus social entre producteurs, transporteurs et consommateurs semble com-
promise par la longueur et la complexité des processus d’investissement, méme si la publication
d’indicateurs tarifaires de long terme dont nous ébauchons la construction pourrait faciliter un tel
processus.

En revanche, autant la modularité apparait faible pour le transport, ce que 1’Union Européenne a
reconnu en créant des monopoles régulés de transport, autant la relative modularité des producteurs et
surtout des consommateurs semble réelle. Traditionnellement et du fait de limitations technologiques,
on a attribué a ces derniers une courbe de demande particulierement simple : ils seraient prét a payer
un prix donné tres élevé jusqu’a un certain niveau de consommation apres lequel 1’utilité marginale

deviendrait immédiatement nulle. La technologie des « compteurs intelligents » s’alliant a la libérali-
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112 Chapitre 10. Conclusion

sation, on verra peut-&tre apparaitre des solutions pratiques permettant au consommateur de montrer
la réalité de son élasticité au prix en choisissant des fournisseurs aux offres innovantes. Il s’ agit bien la
de la force attendue des systemes modulaires évolutifs : leur permettre de s’adapter aux changements
(nouvelles technologies, raréfaction de 1’énergie fossible, etc.) malgré une connaissance tres partielle

de la fonction a optimiser, en I’occurrence le surplus social.
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Chapitre 11
Discussion

De maniere additionnelle aux discussions spécifiques a chaque étude développée dans cette these,
ce chapitre vise a discuter de la pertinence des concepts de modularité et de convergence structure-
fonction d’apres leur utilité dans chacune de ces études. Ceci permet tout a la fois de mettre en lumiere
leurs apports dans chaque étude et les limites & leurs applications pratiques et, a partir de ces constats,

de dégager des perspectives d’approfondissement théoriques et pratiques de ces concepts.

11.1 Pertinence du concept de modularité

Des I’introduction, nous avons constaté que la définition méme de la modularité était extrémement
délicate.

D’abord, la modularité n’a pas pu étre définie comme la propriété d’un systeme, mais comme
la propriété d’un partitionnement d’un systeme. La notion de modularité d’une distribution de pro-
babilité est donc mal définie. Malgré cela, les résultats sur la convergence structure-fonction — cf.
Section (1.3.3) — portent sur de telles distributions et nous avons alors extrapolé en parlant de su-
perposition des modularités structurelles et fonctionnelles, quelle que soit la maniere exacte de les
définir. En effet, puisqu’il y a superposition des distributions de probabilité, il y a aussi correspon-
dance des partitionnements modulaires, quels qu’ils soient. Toutefois, il reste un travail théorique
important pour préciser le concept de modularité, probablement en lien avec celui de complexité sur
lequel il repose. Ceci renforcera I'utilité de I’étude de la convergence structure-fonction.

Ensuite, la modularité telle qu’elle est pratiquée fait intervenir un compromis entre taille des
modules et faiblesse des connexions. En effet, en I’absence de compromis, le meilleur partitionnement
est toujours celui qui laisse entier le systeme — cf. Section (1.1.2.2). Ce compromis reste a étudier de
maniere théorique, méme si les difficultés algorithmiques liées a la recherche de modules sont déja

nombreuses et masquent souvent cette question. Le travail en ce domaine est a la fois théorique (pour
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étudier I’impact des compromis) et pratique (pour étudier leur réalisme dans différents domaines).
Par exemple, plutdt que la pénalisation quadratique de la complexité utilisée, on pourrait imaginer
I’impact de placer une limite inférieure stricte en termes de complexité a la taille des modules, ce
qui correspondrait par exemple a des contraintes de longueur minimale d’un géne ou bien de taille
minimale d’une entreprise.

Au final, la modularité n’est pas le concept creux annoncé par certains, mais son utilisation pra-
tique pour la recherche de modules fait face a de nombreuses difficultés théoriques et pratiques. Fort
heureusement, il existe un certain nombre de cas ol la modularité tant structurelle que fonctionnelle
des systemes est suffisamment claire (génes, opérons et acteurs économiques), ce qui permet de dé-

passer ces difficultés et de poursuivre 1’analyse de ces systémes.

11.2 Pertinence du concept de convergence structure-fonction

A travers une analyse en optimisation mathématique, en économie et en biologie, 1’introduction
de cette these a montré la pertinence du concept de convergence structure-fonction. Ceci implique
en particulier que les modularités structurelles et fonctionnelles se superposent dans les systemes
évolutifs et fonctionnels. Les résultats de cette theése en biologie et en économie ont permis de vérifier
I’utilité de ce concept, tout en percevant des limites a ses applications pratiques.

Ainsi, si les opérons sont bien des unités structurelles calquées sur une modularité fonctionnelle,
nos résultats suggerent que leur longueur est soumise a sélection du fait de limitations des mécanismes
de réplication et de transcription. En quelque sorte, ces limitations forcent le trait de la modularité
structurelle, posant ainsi une limite a la convergence structure-fonction.

D’autre part, nos travaux montrent que 1’utilisation de la seule modularité fonctionnelle des genes
pour analyser fonctionnellement des études d’associations génétiques, bien que donnant des résultats
encourageants, devrait étre complétée d’informations structurelles sur les points chauds de recom-
binaison pour étre réellement efficace. En effet, dans le cas des populations humaines, la force de
la convergence n’est pas suffisante pour assurer la superposition des points chauds et des limites de
genes.

Enfin, le modele économique que nous avons utilisé pour représenter les systemes électriques
permet de constater que la décomposition structurelle en acteurs souhaitée par la commission euro-
péenne (producteurs, transporteurs et consommateurs) correspond bien a une modularité fonction-
nelle de 1’objectif retenu dans la modélisation. Toutefois, 1’analyse précise des relations induites par
le découpage met en lumiere certaines difficultés de coordination entre les acteurs. Ceci illustre que
le principe de convergence ne se réduit pas a la superposition des modularités : le comportement des
acteurs et leurs relations sont essentiels afin de garantir la meilleure superposition des probabilités de

transition et de la fonction objectif.



Chapitre 12
Conclusion

On pense souvent que, plus un concept est général, moins il est applicable. Il est vrai qu’il s’abs-
trait alors d’un grand nombre de caractéristiques propres a I’ensemble des problemes qu’il tente de
généraliser au point de rendre triviale son application a un systéme pratique. C’est certainement un
des reproches que 1’on peut faire a la modularité, un concept si général que 1’on peine a le définir,
a le mesurer et encore plus a trouver des propriétés générales des systemes modulaires méme si la
découverte de la structure « hub-cluster » de la plupart des systémes réels est certainement une étape
importante dans la compréhension de 1’unité des mécanismes de gestion de la complexité .

Toutefois, la généralité du phénomene convergence structure-fonction dans les systemes évolutifs
et fonctionnels laisse a penser que son étude approfondie est nécessaire a la compréhension de ce
qui pourrait faire leur unité. Elle posséde une caractérisation mathématique précise par le biais de la
fonction de fitness effective, méme si difficilement applicable a des systémes réels du fait de la taille
incommensurable de I’espace de leurs évolutions possibles. Grice a cette caractérisation mathéma-
tique, il est possible d’utiliser cette convergence comme cadre d’interprétation de réalités tres variées
afin de constater a quelle point celle-ci est réalisée ou non dans les systemes d’études.

Dans cette these, nous avons privilégié 1’étude de trois systemes en utilisant ce cadre conceptuel
pour obtenir des résultats pratiques :

— Nous avons montré qu’il existait une pression de sélection sur la longueur des opérons bacté-
riens afin de diminuer I’impact des collisions des réplicases et des transcriptases. Cette pres-
sion pousse a ce qu’il existe plusieurs modules structurels (opérons) méme lorsque la fonction
qu’ils assurent est unique (par exemple formation d’un complexe).

— Nous avons aussi illustré les difficultés liées a I’existence d’une modularité structurelle due aux
points chauds de recombinaison qui ne se superpose pas parfaitement a la modularité fonction-
nelle associée aux genes pour la réalisation d’études d’associations génétiques chez I’homme.

En effet, cette non-convergence diminue les possibilités de formuler des hypotheses fonction-
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nelles sur le mécanisme de la maladie étudiée a partir du constat d’associations structurelles de
séquences d’ADN avec la maladie.

— Enfin, nous avons proposé une méthodologie pour calculer un tarif de long terme pour le trans-
port de I’électricité. En se rapprochant du résultat d’une décomposition par les prix du probleme
d’optimisation associé au systéme, ce tarif permettrait de limiter les externalités. En effet, I’op-
timalité serait atteinte malgré la non-convergence entre le découpage structurel du systeme
entre producteurs et transporteurs et sa réalité fonctionnelle qui n’est pas modulaire selon ce
méme découpage. Par exemple, il est important de coordonner les investissements dans des
capacités de production et dans des capacités de transport afin d’éviter de construire des lignes
inutiles ou des centrales qui ne peuvent fonctionner par manque de lignes.

Ces études pratiques laissent penser que des études théoriques plus nombreuses des espaces d’évo-
lution des systemes fonctionnels (190), s’inspirant par exemple de celle réalisée sur le réseau de mu-
tations de I’ARN (130; 192) permettront de mieux se représenter les formes de ces espaces, leurs
caractéristiques communes et leurs différences. Grace a cette compréhension approfondie, une nou-
velle étape pourra étre franchie en science des systemes, dont on peut penser qu’elle irriguera en retour

un grand nombre d’études pratiques.
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Glossaire

ADN Acide désoxyribonucléique. Support de I’information héréditaire dans les organismes vivants.
L’ ADN stable est double-brin. C’est-a-dire qu’il est formée de deux molécules linéaires appe-
lées brins portant une information complémentaire et appariées a la manieére d’une fermeture
éclair. A partir d’un seul brin, on peut reconstituer le second. L’ ADN est une chaine dont un
élément est appelé base. Voir aussi la référence (4). 40, 55, 56, 61-66, 68, 70, 71, 73, 74, 88,
118

analyse fonctionnelle Analyse dédiée a la détermination des fonctions d’un produit en cours de

conception. Voir aussi la référence (10). 38

ARN Acide ribonucléique. Macromolécule de structure semblable a I’ ADN mais ne possédant qu’un
brin. Elle est utilisée soit directement dans les mécanismes cellulaires (souvent des mécanismes
apparus avant ceux assurés par des protéines) soit comme intermédiaire dans la production des
protéines a partir de I’ ADN (ARN messager). Les ARN messagers sont dégradés en quelques
minutes. Voir aussi la référence (4). 5, 61, 65, 69, 70, 118

clade En taxinomie, entité conceptuelle regroupant tous les organismes vivants descendant du méme

ancétre commun. Voir aussi la référence (109). 54

clique En théorie des graphes, une clique est un ensemble de nceuds deux a deux adjacents. Au-
trement dit, toutes les arétes possibles entre nceuds de la clique existent. Voir aussi la réfé-
rence (58). 14, 15, 18, 19, 22, 24, 25

CMH En immunologie, le Complexe Majeur d’Histocompatibilité désigne a la fois un systeme de
reconnaissance du soi présent chez la plupart des vertébrés et certaines protéines tres variables

d’un individu a I’autre qui sont impliquées dans cette fonction. 85

complexité Mesure conjointe de la taille d’un systeme et de la force du couplage de ses différentes
parties caractérisant la difficulté d’analyse d’un systeéme par I’homme. La complexité d’un sys-
téme ayant un nombre fini d’états possible et décrit par une distribution de probabilité peut étre

mesurée par son entropie de Shannon. Les complexités de Kolmogorov et de Chaitin sont ba-
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sées sur la longueur du programme de longueur minimale permettant de décrire un objet. 4-11,
13-20, 22, 26, 27, 35, 36, 47, 49, 53, 56, 57, 64, 67, 68, 110, 111, 115-117

concavité Une fonction f est concave si son opposé —f est convexe. 11

concurrence Situation dans laquelle les acteurs d’un systeéme économique ont le choix entre plu-

sieurs alternatives pour satisfaire un méme besoin. Voir aussi la référence (37). 49, 98, 99

convergence structure-fonction Dans les systemes évolutifs et fonctionnels, tendance de la distri-
bution de probabilité des variations structurelles a €tre calquée sur la variabilité de la fonction
objectif. En particulier, la modularité structurelle de ces systémes tend a étre superposable a
leur modularité fonctionnelle. vii, viii, 28, 30-33, 35, 37-44, 46, 47, 53, 55, 57, 61, 62, 66—68,
74,75, 87,95,97,115-118

convexité Une fonction f de X dans R est convexe si, quel que soit a € [0, 1], quel que soit x et y de
X: flax+ (1 - a)y) < af(x) + (1 — @)f(y). La fonction est dite strictement convexe si cette

inégalité est strictement satisfaite. 7, 8

degré En théorie des graphes, le degré d’un nceud est le nombre d’arétes connectées a un nceud.
S’il n’existe pas d’arétes multiples et d’arétes partant et arrivant au méme nceud, c’est aussi
le nombre de nceuds voisins du nceud. Dans un graphe orienté, le degré sortant est le nombre
d’arétes partant d’un nceud. Le degré entrant est le nombre d’arétes arrivant en un nceud. Voir
aussi la référence (58). 13, 16-19, 23, 25, 55

dendrogramme Représentation graphique qui comporte des ramifications semblables a celles d’un
arbre. 23

diagramme de Venn Un diagramme de Venn est une représentation schématiques d’ensembles. Voir
aussi http://fr.wikipedia.org/wiki/Diagramme_de_Venn. 6

diagramme de Voronoi Décomposition particuliere d’un espace métrique déterminée par les dis-
tances a un ensemble discret d’objets de I’espace, en général un ensemble discret de points.

Voir aussi http://fr.wikipedia.org/wiki/Diagramme_de_Vorono%C3%AF. 46

diametre En théorie des graphes, le diametre est la distance maximale séparant deux nceuds d’un
graphe non orienté. La distance entre deux nceuds est égale a la longueur en nombre d’arétes
d’un des plus court chemins les reliant. 17, 18, 20, 22, 25

diploidie Caractéristique des especes, telle I’espéce humaine, qui possedent des paires de chromo-
somes homologues dont un seul est transmis a chaque descendant lors d’une reproduction
sexuée. L’existence de paires homologues est a 1’origine du phénomene d’enjambement lors

de la méiose. 63

déséquilibre de liaison Corrélation de 1’information génétique trouvée en deux positions distinctes

de I’ADN. Les origines de cette corrélation sont multiples, mais la proximité des positions en
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est généralement responsable, du fait de la faible probabilité d’une recombinaison séparant les
deux positions. Voir aussi I’introduction de (60). 64, 65, 73, 85, 87

enjambement Recombinaison homologue propre aux organismes diploides. Elle se déroule lors de
la méiose et consiste en I’échange de séquences d’ADN entre chromosomes homologues. Voir

aussi la référence (4). 56, 63

entropie En théorie de I’information, I’entropie de Shannon mesure de la quantité d’information
contenue dans une source d’information. En physique statistique, I’entropie mesure du de-
gré de désordre d’un systeme. Dans les deux cas, pour une variable aléatoire X discrete,
elle peut s’écrire H(X) = ), p(x) In (p(x)). L’entropie est sous-additive (max (H(X), H(Y)) <
H({X,Y}) < HX)+ H(Y)). 5,6, 13, 14, 24, 29-31

entropie croisée Terme de théorie de 1’information. Soit deux distributions discrétes p et g. Leur

entropie croisée est définie par ), p(x) In (g(x)). 30

enzyme ensemble formé de protéines et/ou d’ ARN capable de catalyser (faciliter) une réaction chi-

mique. 63, 69

espece En taxinomie, I’espéce est I’unité, ou taxon de base. Le concept d’espece pose de nombreux
problémes dans sa définition et dans son application. Voir aussi la référence (62). 40, 50, 51,
54, 63, 65, 66

eucaryote Taxon regroupant 1’ensemble des organismes vivants dont la cellule posseéde un noyau
dans lequel est confiné I’ADN. Voir aussi la référence (109) et http://tolweb.org/
Eukaryotes/3. 62, 66, 70, 71

externalité Une externalité désigne une situation dans laquelle une activité économique cause des
colits ou des bénéfices a des tiers qui n’ont aucune influence sur son déroulement. Voir aussi
Voir aussi la référence (37) . 38-40, 43,47, 49,99, 118

fonction de fitness En biologie, modélisation du mécanisme de I’évolution naturelle dans laquelle
on considere que le « probleme » d’un organisme est d’optimiser une fonction appelée fonction
de fitness. Cette fonction est caractérisées par deux axes indissociables : (1) assurer sa repro-
duction (et donc sa survie jusqu’a la reproduction) (2) en étant adapté a son environnement (sa
« niche »). Par analogie, en informatique, on qualifie ainsi la fonction objectif d’un algorithme
évolutionnaire. 30, 31, 33, 36, 37, 41-43, 46, 48-54, 61, 64-66, 70, 117

forte concavité Une fonction f est fortement concave si son opposé —f est fortement convexe. 11,
12

forte convexité Une fonction f de X dans R est fortement convexe avec la constante b > 0 si la
fonction x — f(x) — blx||>/2 est convexe. L’introduction de (152) approfondit cette notion

issue de I’optimisation convexe. 44
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graphe aléatoire d’Erdos-Rényi Modele de graphe aléatoire dans lequel la probabilité qu’une aréte

existe entre deux nceuds est uniforme. Voir aussi I’introduction de (150). 23, 25

gene Séquence d’ADN qui spécifie la synthése d’une macromolécule dite « fonctionnelle », ¢’est-a-
dire une protéine ou un ARN non messager. Les génes sont généralement séparés sur I’ADN.
On connait avec précision les limites de leurs séquences codantes spécifiant la synthése a pro-
prement parler. En revanche, on ne connait pas précisément I’étendue des séquences servant a
initier leur transcription. Voir aussi la référence (4). vii, viii, 12, 25, 33, 52, 53, 56, 61-71, 73,
75, 85, 87, 88, 116, 117

holométabole Les holométaboles sont des insectes dont la larve differe radicalement de 1’adulte (che-
nille/papillon, asticot/mouche, etc.). Voir aussi http://www.tolweb.org/Endopterygota/
8243.54,71

hémimétabole Les hémimétaboles sont des insectes caractérisés par un développement progressif,
sans stade immobile (chrysalide) entre la larve et I’adulte. Au contraire des holométaboles, ils

ne constituent pas une clade. 54, 71

information mutuelle En théorie de I’information, I’information mutuelle de deux variables mesure
la dépendance mutuelle de deux variables. Elle est définie a partir de 1’entropie de Shannon.
Dans le cadre de cette these, par abus de langage, on parle d’information mutuelle a propos
de la grandeur définie de maniere similaire a partir de toute mesure de complexité vérifiant la
propriété de sous-additivité. 6, 8—10, 13-15, 22, 24, 26

insecte Les insectes sont des animaux formant la classe des hexapodes. Voir aussi la référence (109)
ethttp://www.tolweb.org/Insecta/8205. 54

laplacien En théorie des graphes, les éléments [(i, j) de la matrice laplacienne L d’un graphe de n
nceuds sont définis de la maniere suivante : sur la diagonale, le degré du nceud i (I(Z, i) = d(i));
hors diagonale, 0 partout sauf si il existe un lien entre i et j (Dans ce dernier cas, I(i, j) = —1).

Voir aussi la référence (58). 16, 24

modularité La modularité de la coupe d’un systeme en modules est la fraction de complexité qui
demeure dans les modules et non entre eux. Plus cette fraction proche de 1, plus la modularité
est élevée. Par abus de langage, on parle de modularité d’un systeme lorsqu’il en existe des
coupes modulaires. vii, 4, 6, 8—13, 16, 18, 20-27, 29-37, 40, 42, 46-48, 50-52, 55, 57, 64, 68,
69, 88,94, 111, 115-117

modularité fonctionnelle L.a modularité d’une fonction objectif se mesure par la possibilité de la

séparer en plusieurs fonctions objectifs optimisables indépendamment. vii, 28, 29, 31, 33-35,
40, 41, 43-46, 52, 54-57, 61, 64-66, 68, 73, 95, 116, 117
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modularité structurelle Un module structurel est une partie de la configuration d’un systéme sus-
ceptible de varier indépendamment du reste de la configuration. vii, 27, 29, 31, 33-35, 39, 41,
43,52, 56, 61, 64-66, 70, 73,97, 115-117

méiose Division cellulaire particuliere propre aux especes possédant une reproduction sexuée dans
lequel une cellule portant des paires de chromosomes homologues (diploide) se divise en deux
cellules appelées gametes portant un chromosome de chaque paire (haploide). La fusion de
deux gametes provenant d’individus généralement différents donne naissance a une cellule a

nouveau diploide pouvant se développer en un nouvel individu. 56, 63, 64

métazoaire Nom moderne du taxon constitué par les animaux. Voir aussi la référence (109) et http:
//tolweb.org/Animals/2374. 53,71

nématode Vers ronds. Voir aussi la référence (109) et http://www.tolweb.org/nematoda. 71

opéron Groupe de génes s’enchainant en une séquence d’ ADN transcrits simultanément en un seul
ARN messager. Les opérons existent essentiellement chez les procaryotes. Voir aussi la réfé-
rence (4). vii, 62, 66, 68-71, 87, 88, 116, 117

organite structure délimitée par une membrane incluse dans une cellule (elle-méme délimitée de

I’extérieur par une membrane). 62

point chaud de recombinaison Région tres peu étendue du génome d’une espece a reproduction
sexuée dans laquelle la probabilité d’enjambement est tres élevée comparée a celle de son
voisinage. vii, 65, 66, 73, 75, 87, 88, 116, 117

principe de subsidiarité Principe philosophique qui postule que la responsabilité des décisions doit

étre allouée a la plus petite entité capable de résoudre le probleme d’elle-méme. Voir aussi le
trait€ de Rome (43). 46-49

procaryote Taxon regroupant I’ensemble des organismes vivants dont la cellule ne possede pas de
noyau. L’ ADN est donc accessible a I’intérieur de celles-ci et non confiné dans le noyau. Les

bactéries sont les représentants les plus connus de ce taxon.. 62, 63, 66

produit cartésien de graphes Généralisation aux graphes du produit cartésien. Voir aussi http:

//en.wikipedia.org/wiki/Cartesian_product_of_graphs. 28

protéine Macromolécule constituée d’acides aminés produite par traduction de 1’information géné-
tique contenue dans I’ADN, par I’intermédiaire des ARN messagers. Les protéines assurent la
plus grande partie des mécanismes cellulaires. Voir aussi la référence (4). 5, 25, 52, 61, 62, 66,
67,70

rasoir d’Occam Principe philosophique selon lequel « Les multiples ne doivent pas étre utilisés sans

nécessité ». 5
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recombinaison Mécanisme de reconnexion d’extrémités libres et similaires (homologues) d’ ADN.
Ce mécanisme permet de « réparer » des coupures de la molécule d’ ADN. Dans cette theése, par
abus de langage, on parle de recombinaison homologue uniquement quand la réparation aboutit
a la formation d’un ADN similaire a celui d’origine, c’est-a-dire que la reconnexion a permis
de restaurer I’ ADN initial ou a remplacé une séquence par une autre homologue, par exemple
issue d’un chromosome homologue. Dans le cas contraire, I’ ADN obtenu n’est pas homologue
a celui de départ et nous parlerons de recombinaison hétérologue. Voir aussi la référence (4).
34, 55-57, 61, 63-68, 73-75, 85, 87, 88

reproduction ensemble des mécanismes par lesquels une espece se perpétue. La reproduction im-
plique la transmission de I’information génétique, support principal de I"hérédité. La reproduc-
tion sexuée implique la fusion du matériel génétique issu de deux individus pour en former un
nouveau. Ce mécanisme implique I’existence de paires de chromosomes dits homologues por-
teurs d’une information génétique semblable. Chaque parent transmet un des chromosomes de
chaque paire. L’existence de paires homologues est a I’origine du phénomene d’enjambement
lors de la méiose. La reproduction asexuée est basée sur la division cellulaire. Elle n’implique

pas I’existence de chromosomes homologues. 41, 53, 63, 66

réplication Processus de duplication de I’ADN dans une cellule en vue de sa division. Ce processus
se déroule de maniere linéaire en partant d’un point donné de I’ADN. Chez les procaryotes,
ce processus est initié en un seul point de I’ADN, appelé origine de réplication. Chez les eu-
caryotes, il existe de nombreux points d’initiation. Les enzymes acteurs de ce mécanisme, en
particulier celles qui lisent la séquence d’ ADN, sont appelées de maniere générique réplicases.
Voir aussi la référence (4). vii, 62, 68-71, 87, 116, 117

science des systemes La sciences des systémes ou systémique est un cadre conceptuel permettant de

décrire ou d’analyser 1’organisation de tout systeme. 5, 26, 118

sclérose en plaques Maladie auto-immune (liée a 1’activité anormale de certains anticorps dirigés
contre la gaine de myéline des fibres nerveuses) neurologique chronique souvent invalidante.
85

systeme Un systeme est un objet d’étude au sens général. Il possede des éléments reli€s entre eux.
Ces éléments caractérisent sa configuration et lui donnent ses propriétés. Il posseéde aussi une
limite et des relations avec le reste de I’univers, ou environnement. vii, 3—13, 21, 24, 26-36,
3840, 42-52, 55-57, 63, 65, 87, 91-99, 101, 102, 110-112, 115-118

systeme évolutif et fonctionnel Un systeme évolutif est un systéme qui posseéde une configuration
susceptible d’évoluer. Un systeme fonctionnel est un systeme dont on peut mesurer I’adéqua-
tion de ses propriétés a un but. Dans cette these, un systeme évolutif et fonctionnel possede

les deux propriétés et est en plus muni d’un processus d’évolution capable de faire évoluer sa
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configuration afin d’améliorer son adéquation a son but. vii, viii, 2630, 32-34, 43, 55-57, 116,
117

séquence codante Séquence d’ADN porteuse d’une information codant pour une ou plusieurs pro-
téines, apres traduction de cette information en utilisant le code génétique. Par opposition, les
séquences non-codantes n’ont pas pour fonction d’étre traduites en protéines. Voir aussi la ré-
férence (4). 61, 64, 65,70

taxon En taxinomie, entité conceptuelle regroupant tous les organismes vivants possédant en com-

mun certains caracteres bien définis. Voir aussi la référence (109). 54

théorie de I’évolution neutre Théorie de I’évolution selon laquelle la plupart des mutations n’ont

aucun impact direct sur la valeur de la fonction de fitness. Voir aussi la référence (95). 29

transcription Mécanisme de formation d’ ARN messager (transcrit) contenant la méme information
qu’une séquence d’ADN. La transcription d’un geéne est une condition sine qua non de son
activation. Les enzymes acteurs de ce mécanisme, en particulier celles qui lisent la séquence
d’ ADN, sont appelées de maniere générique transcriptases. L’initiation de la transcription d’un
gene est régulée par des protéines régulatrices qui se fixent sur des séquences spécifiques dites

elles aussi régulatrices. Voir aussi la référence (4). vii, 61, 62, 68-70, 87, 116, 117

transfert horizontal Le transfert horizontal (ou latéral) désigne le transfert d’information génétique
entre deux organismes vivants en dehors des mécanismes de reproduction, dans lesquels I’in-

formation génétique est transmise « verticalement » aux descendants. 63, 66, 67

translocation Echange de matériel génétique entre deux chromosomes non homologues. Certaines

translocations sont responsables de cancers (104). 63

volvocacée Les volvocacées sont un ordre d’algues vertes unicellulaires ou coloniales dans la divi-
sion des chlorophytes. Les individus sont mobiles avec deux, quatre ou rarement huit flagelles

en forme de fouet. Voir aussi http://www.tolweb.org/Green_plants. 53

épissage Chez les eucaryotes, les génes sont souvent constitués d’une succession de séquences co-
dantes appelées exons et de séquences non codantes appelées introns. L’ensemble du géne est
transcrit en ARN, introns inclus. L’excision des introns et le recollement des exons voisins,

appelée épissage, a lieu avant la traduction. Voir aussi la référence (4). 61, 65, 70
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