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La reproduction sexuée implique une
alternance entre phase haploide et
phase diploide. La méiose fait passer
les cellules a Uétat haploide. La
fécondation ou la conjugaison
restaure la diploidie. Cet article tente
d’expliquer deux aspects essentiels de
la reproduction sexuée. Premiérement,
le zygote réunit deux gametes de
phénotype distinct. Deuxiémement, la
différence entre gametes se traduit tres
souvent par un dimorphisme de taille.
Cette particularité est appelée
anisogamie. Elle est a lorigine de la
différenciation des organismes en
males et femelles.

L'union des gamétes a une exigence
fondamentale : elle doit limiter a deux
le nombre de cellules qui fusionnent,
sinon la méiose ne pourra pas
rétablir Uhaploidie. Cela rend
nécessaire la diversification des
gametes en deux types, différant de
telle facon que le zygote acquiére des
propriétés nouvelles et ne puisse pas
fusionner avec une autre cellule.
L’anisogamie pourrait découler d’une
propriété trés ancienne des organismes
sexués, qui est de favoriser le
rapprochement des gametes en leur
faisant produire des substances
attractives. (e systéme fonctionne de
fagon optimale si les gametes
appartiennent d deux catégories
distinctes. Les uns sont immobiles et
envoient le signal attractif. Les autres
répondent au signal en se déplacant
vers les cellules émettrices. On peut
penser que la sélection naturelle a
Sfavorisé deux types de mutations :
celles qui accroissent la taille des
gametes immobiles et celles qui
diminuent la taille des gametes
mobiles. Ces modifications ont des
avantages éuvidents. Les cellules plus
grandes auront un pouvoir attractif
accru et donneront des zygotes plus
aptes a4 survivre. Les cellules plus
petites seront plus faciles a mouvoir
et a produire en grand nombre, ce
qui accroit les probabilités de
rencontre avec un partenairve de type

e sexuel oppose.
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L’origine et I'evolution
de la reproduction sexuée

Herman Denis, Alain Collenot

hez I'homme et la plu-
part des animaux, la
reproduction occupe une
place a part parmi toutes
les fonctions corporelles.
En général, un individu isolé est
capable de survivre sans I'aide de ses
congéneéres. Mais pour se repro-
duire, il doit collaborer avec un
autre individu. Les animaux consa-
crent a la reproduction un temps et
une énergie considérables. Il suffit
pour s’en convaincre d’observer les
oiseaux en train de nidifier, ou
encore d’examiner un oursin ouvert
a I'étal d’'un écailler: le test de I'ani-
mal est envahi par les gonades, a tel
point que celles-ci dépassent en
volume tous les autres organes
réunis.
Dans I'imaginaire humain, la repro-
duction est indissolublement liée a
la sexualité. Reproduction et sexua-
lité sont un terrain fertile sur lequel
poussérent mythes et légendes. En
remontant par la pensée les généra-
tions qui nous ont précédés, on finit
par buter sur quelque événement
fondateur, dont on connait deux
versions principales: ou bien les
sexes refletent une dualité fonda-
mentale de I'univers, et leur exis-
tence est aussi ancienne que le
monde lui-méme ; ou bien les sexes
résultent d’'une brisure secondaire
dans une création qui était une a
I'origine [1]. Le yin et le yang du
taoisme appartiennent au premier
type de mythologie [1]. Le mythe
biblique d’Adam et Eve se range
dans la seconde catégorie [1]. Dans
les deux cas, la reproduction sexuée
peut s’interpréter comme un effort
des procréateurs pour unir ou réu-

nir les forces opposées qui se con-
juguent pour créer un nouvel étre.

De nos jours, les scientifiques conti-
nuent a réfléchir sur I'origine de la
sexualité et de la reproduction
sexuée [2-4]. Ces deux concepts
recouvrent des réalités différentes.
On qualifie de sexuels les phénome-
nes naturels impliquant la formation
d’un nouvel individu dont les génes
dérivent de plus d'un parent [5]. La
reproduction sexuée ne concerne
que les espéces dont toutes ou cer-
taines cellules passent alternative-
ment d’'une phase diploide a une
phase haploide.

Cela fait que des organismes tels
que les bactéries possedent une
sexualité, sans pour autant se repro-
duire de facon sexuée.

Nous nous intéressons surtout aux
protistes, qui sont des eucaryotes
unicellulaires, et aux métazoaires,
qui dérivent probablement des pro-
tistes. La plupart de ces organismes
recourent a la reproduction sexuée,
soit de facon occasionnelle, soit de
facon permanente. On peut donc
penser que ce mode de propagation
s'instaura trés précocement au cours
de I'évolution des protistes, et bien
avant 'apparition des métazoaires.

Par suite du passage au stade multi-
cellulaire, la reproduction sexuée
n'a pas la méme importance pour
les protistes et pour les métazoaires.
Cette différence se marque de deux
facons. En premier lieu, la repro-
duction sexuée n’est pour les protis-
tes qu'un parmi deux modes de pro-
pagation, I'autre étant le mode végé-

m/s n® 12 vol. 9, décembre 93



tatif, qui ne comporte que des mito-
ses. Chez la majorité des métazoai-
res, la reproduction sexuée est le
mode de propagation principal,
sinon exclusif. En second lieu, la
reproduction sexuée expose beau-
coup de protistes a un danger : celui
de ne pas rencontrer de partenaire
sexuel, ce qui les prive le plus sou-
vent de descendance. Pour les méta-
zoaires, le risque est moindre. La
plupart d’entre eux ont au cours de
leur vie plusieurs occasions de se
reproduire, en émettant a chaque
fois de nombreux gameétes.

Alternance
entre phases
haploide et diploide

Puisque la reproduction sexuée est
liée a I'alternance entre une phase
haploide (ou haplophase) et une
phase diploide (ou diplophase), il
convient de s’interroger sur I'origine
de cette alternance. Ce phénomeéne
rythme le cycle vital de presque tous
les eucaryotes actuels. Des excep-
tions se rencontrent dans quelques
groupes de protistes (euglénes, ami-
bes), qui sont en permanence
haploides et se reproduisent de
facon végétative, sans jamais subir la
méiose [6]. Parmi les métazoaires,
on ne connait pas d’espéce stricte-
ment haploide.

Il y a chez les protistes de grandes
variations dans la durée relative des
phases haploide et diploide. A cet
égard, les protistes peuvent se ran-
ger en trois catégories (figure 1) [6,
7]. Certains d’entre eux sont des
haplontes ; la méiose a lieu apreés la
fusion des gametes, si bien que seul
le zygote est diploide. Chez d’autres
protistes (les foraminiféres), le
zygote ne subit pas tout de suite la
méiose ; la fusion des gametes est
suivie par une génération diploide,
apres quoi la méiose instaure une
génération haploide. Les protistes
de la troisieme catégorie sont des
diplontes. Chez eux, la méiose pré-
cede la formation des gamétes.
On retrouve chez les organismes
multicellulaires les trois catégories
que I'on distingue parmi les protis-
tes (figure 1). Les protistes coloniaux
(volvocales) sont des haplontes [8].
C’est le zygote qui subit la méiose.
Certains végétaux (algues, champi-
m/s n° 12 vol. 9, décembre 93

gnons, fougeéres, mousses...) se ran-
gent dans la deuxiéme catégorie :
leur cycle vital comporte une alter-
nance entre générations haploide et
diploide [9]. Les métazoaires appar-
tiennent a la troisieme catégorie,
puisque chez eux la méiose se pro-
duit pendant la gamétogenese. Sauf
exceptions trés rares, l'ceuf,
I'embryon et I’adulte sont diploides.
Du point de vue évolutif, il est clair
que l’alternance des phases s’est
imposée chez des eucaryotes trées
primitifs, et maintenue dans leur

descendance. Il est difficile de pré-
ciser quelle position la méiose occu-
pait dans le cycle vital des protistes
archaiques (figure 1). Une position
zygotique ou intermédiaire semble
la plus probable, ce qui revient a
dire qu’initialement la gamétogenése
se déroulait durant I’haplophase [6].
On congoit aisément que la phase
diploide ait pu s’allonger ou se rac-
courcir pendant I’évolution des pro-
tistes : il suffit qu'aprés 'union des
gametes le nombre de divisions
végétatives augmente ou diminue.
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Figure 1. Alternance des phases haploide et diploide chez les protis-
tes. Le cycle vital fait alterner des périodes de multiplication végétative avec
des périodes de reproduction sexuée. La multiplication végétative se fait par
mitose. La reproduction sexuée implique une gameétogeneése, c’est-a-dire la

formation de gamétes haploides, puis la fusion des gamétes en un zygote

diploide. La gamétogenéese peut étre découplée de la méiose car celle-ci
occupe une position variable dans le cycle vital. Chez les haplontes (A), la
méiose suit immédiatement la formation du zygote. La période végétative
est donc haploide. Chez d’autres protistes (B), la méiose est retardée par
rapport & la formation du zygote. Elle divise la période végétative en deux
phases : diploide, puis haploide. Les diplontes (C) subissent la gamétoge-
nése et la méiose tout a la fin de la période végétative. Les métazoaires
sont des diplontes. Chez eux, la méiose se produit pendant la gamétoge-

nese, si bien que seuls les gametes sont haploides.
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Origine
de la diploidie

Comment s’est fait le passage de
I'’haploidie a la diploidie ? Le méca-
nisme le plus simple implique une
seule cellule, qui double sa garni-
ture chromosomique. On peut ima-
giner une division nucléaire (caryo-

cinése) suivie d’'une fusion des
noyaux, en I’absence de division
cytoplasmique (cytocinese) [5].

L’endomitose offre une autre possi-
bilit¢ de diploidisation: la cellule
réplique ses chromosomes, mais son
noyau ne se divise pas. Un tel pro-
cessus se produit chez certains pro-
tistes : flagellés, radiolaires, ciliés [6,
7].

Un mécanisme moins orthodoxe fait
intervenir deux cellules. On suppose
qu’un protiste haploide en avale un
autre, sans que l'ingestion cause la
destruction du noyau de la
proie [5]. Un tel phénoméne
s'observe chez certains héliozoaires
actuels [10]. On obtient ainsi une
cellule binucléée ou plurinucléée
(hétérocaryon), qui peut redevenir
uninucléée par simple partition du
cytoplasme. Si les conditions du
milieu varient de facon cyclique,
une alternance s’instaure entre états
plurinucléé et uninucléé. Quand les
conditions deviennent défavorables,
I'état plurinucléé est avantagé, et ce
pour deux raisons. Réunissant des
noyaux de génotypes différents,
I'hétérocaryon pourra bénéficier de
complémentations efficaces. S’étant
agrandi, il aura un rapport sur-
face/volume plus avantageux et
opposera ainsi une meilleure résis-
tance, notamment a la dessication.
Lorsque les conditions s’améliorent,
c’est la vitesse de multiplication qui
est privilégiée. L’hétérocaryon se
scinde et revient a I’état uninucléé
parce que ce dernier est mieux
adapté a une division cellulaire
rapide.

Dans une étape ultérieure, on peut
envisager une fusion entre les
noyaux coexistant dans I'hétéro-
caryon. On obtient ainsi des cellu-
les diploides ou polyploides. Au lieu
d’une variation cyclique dans le
nombre de noyaux, nous avons
maintenant une variation de ploidie,
imposée par le milieu. Lorsque les
conditions se dégradent, les cellules

fusionnent et deviennent polyploi-
des.

Nous privilégions une telle origine
pour la diploidie. Nous y voyons cer-
tains avantages. Le cannibalisme
invoqué préfigure I'union des game-
tes, tout en associant la diploidisa-
tion avec une fusion cellulaire.
Quant au milieu, il continue de nos
jours a jouer un role important dans
le déroulement du cycle vital. Chez
de nombreux organismes (divers
protistes, certains champignons et
algues), c’est la privation de nour-
riture qui déclenche la reproduction
sexuée, donc la fusion cellulaire,
aprés une période de multiplication
rapide [7, 11].

Origine
de la méiose

Pour retourner a I'état haploide,
une cellule polyploide doit faire le
tri entre plusieurs assortiments de
chromosomes, pour que les noyaux
fils gardent une garniture chromo-
somique équilibrée. La méiose fait
un tel tri, mais elle ne peut pas
répartir les chromosomes en plus de
deux lots.

Il est trés malaisé cde reconstituer
l'origine et I'évolution ce la méiose.
Il se pourrait que la méiose appartit
avant la reproduction sexuée,
comme un moyen de diminuer la
polyploidie engendrée par endomi-
tose [12, 13]. De fait, on connait des
flagellés dont la ploidie varie de
facon cyclique, s’accroissant par
endomitose et se réduisant par un
processus qui ressemble a la
méiose [12, 14]. Mais ce processus
pourrait étre une modification de la
méiose, plutét qu'un phénomeéne
général a partir duquel celle-ci
aurait pu se construire.

Nous pensons que la méiose appa-
rut progressivement, a la suite d'une
longue période de tatonnements. Il
est possible que ces tentatives se
soient déroulées dans des cellules
plurinucléées, provenant de fusions
multiples. Peu a peu, la méiose
s’associa a une fusion entre noyaux
provenant de deux cellules, et se
cantonna a un tri entre deux assor-
timents de chromosomes. Pendant
ces essais, le déclenchement de la
méiose devait rester lié a une amé-
lioration dans les conditions du

milieu, qui favorisait la multiplica-
tion de cellules haploides.

Concernant l'origine de la méiose,
un point fait 'accord général: la
méiose dérive de la mitose [11]. Les
organismes actuels gardent des tra-
ces de cette filiation. Les deux pro-
cessus utilisent le méme appareil
cytosquelettique. Tous ou presque
tous les génes qui gouvernent le
déroulement de la mitose sont aussi
impliqués dans la méiose [15, 16].

Les deux types
de méiose

Peut-on savoir si la méiose apparut
a une seule reprise ou a plusieurs
reprises au cours de I’évolution ?
Chez les protistes, la méiose se fait
suivant deux modalités (figure 2). La
méiose de type 1 ne comporte
qu’'une seule division. Elle n’est pas
précédée par la duplication des
chromosomes. Au cours de la pro-
phase, les chromosomes homologues
s'apparient, sans apparemment se
recombiner [6]. L.’unique division
distribue un homologue de chaque
paire entre les deux cellules filles.
Une méiose de cette nature a été
décrite chez les sporozoaires, qui
sont des haplontes, et chez certains
flagellés haplontes et diplontes [6, 7,
12, 17, 18]. Cependant, il faut con-
sidérer ces observations avec pru-
dence. Dans aucun groupe de pro-
tistes, l’existence d’une méiose en
une division n’est démontrée con-
jointement par trois types d'étude :
cytologique, génétique (analyse des
produits de la méiose) et molécu-
laire (mesure du contenu en ADN
des cellules).

Une méiose plus complexe est pra-
tiquée par les autres protistes
haplontes et diplontes, ainsi que par
tous les organismes multicellulaires.
La méiose de type 2 comprend
deux divisions (figure 2). Les chromo-
somes commencent par se dupli-
quer. Pendant la prophase de la
premiére division, les homologues
s'apparient en tétrades, puis se
recombinent. Les deux divisions suc-
cessives séparent les tétrades en qua-
tre chromatides, dont les quatre cel-
lules filles recoivent un exemplaire.
En ce qui concerne la redistribution
des génes entre les cellules, la
méiose de type 2 est plus efticace
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Figure 2. Comparaison entre la mitose et la méiose. Le mécanisme de la mitose (A) est le méme, que la cel-
lule soit haploide ou diploide. La méiose se déroule suivant deux modalités principales. La méiose de type 1 (B)
s’observe chez certains protistes. Elle comporte une seule division. Sans s’étre au préalable dupliqués, les chromo-
somes homologues s’apparient en dyades. lls ne semblent pas subir de recombinaison. La méiose de type 2 (C)
est pratiquée par la plupart des protistes et les organismes multicellulaires. Elle comprend deux divisions successi-
ves. Les chromosomes se dupliquent, s’apparient par paires homologues pour former des tétrades, puis se recom-
binent. La premiere division sépare chaque tétrade en deux paires de chromatides, qui restent unies par leur cen-
tromeére non scindé. La seconde division sépare les chromatides individuelles.

que la méiose de type 1, puisque la
recombinaison permet un échange
de génes entre les chromosomes
homologues (figure 2).

Pour expliquer I'origine des deux
formes de méiose, une hypothese
simple vient a lesprit: l'une et
'autre ont évolué indépendamment
a partir de la mitose. Un argument
appuie cette conjecture. La mitose
et la méiose de type 2 ont une pro-
priété commune : elles séparent des
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chromosomes dupliqués (figure 2).
Par contre, la méiose de type 1 unit,
puis disjoint des chromosomes non
dédoubileés.

Une seconde hypothése consiste a
postuler une filiation entre la
méiose de type 1 et la méiose de
type 2. Trois considérations soutien-
nent ce point de vue. En premier
lieu, la méiose en une seule division
est plus simple que la méiose en
deux divisions. En deuxiéme lieu, il

est probable que la méiose apparut
comme le prolongement — immé-
diat ou différé — d’une fusion cel-
lulaire. Apparemment, rien n’impo-
sait qu’elle fat précédée d’une
duplication des chromosomes. La
méiose archaique n’aurait donc
comporté qu’une seule division. En
troisieme lieu, il y a un trait com-
mun entre les deux formes de
méiose, ce qui milite en faveur

d'une dérivation de I'une a partir o——
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de l'autre. Le point commun est la
présence de complexes synaptoné-
maux, qui sont bien reconnaissables
au microscope électronique. Dans
les cellules qui subissent la méiose
de type 2, ces formations maintien-
nent unis les chromosomes homolo-
gues pendant le stade pachyténe de
la prophase 1[19]. De tels com-
plexes ont été décrits chez un spo-
rozoaire [20], dont la méiose est
censée ne comporter qu'une seule
division [6].

On est ainsi amené a concevoir une
conversion en deux étapes de la
mitose en méiose de type 2: mitose
— méiose de type 1 — méiose de
type 2 [6]. La premiére étape impli-
que deux changements majeurs
(fegure 2). Premierement, il faut
apparier les chromosomes homolo-
gues. Deuxiemement, il faut diviser
les cellules sans dupliquer les chro-
mosomes, donc dissocier la réplica-
tion de 'ADN et la division cellu-
laire. Cela réclame un gain de fonc-
tions par rapport au mécanisme qui,
dans le cycle cellulaire habituel,
subordonne le démarrage de la
mitose a la réplication compléte de
I’ADN [21]. La seconde étape
requiert une modification impor-
tante: non seulement ce sont des
chromosomes dupliqués qui s’appa-
rient dans la méiose de type 2, mais
les chromatides restent unies par un
centromeére non scindé. De la sorte,
deux chromatides a la fois migre-
ront vers les poles de la cellule au
cours de la premiere division.

Il est difficile de faire un choix
entre les deux hypothéses énoncées
plus haut. Quel que soit le point de
vue adopté, on doit considérer I'ori-
gine de la méiose comme un phé-
noméne complexe. C’est ce que
montre la distribution parmi les pro-
tistes de la méiose de type 1: celle-
ci s'observe dans quelques groupes
assez éloignés [6, 7, 12, 17, 18]. Si
I'on tient pour vraie la premiere
hypothése, il faut admettre que des
lignées différentes de protistes trans-
formeérent la mitose en I'un ou
I'autre type de méiose. La seconde
hypothése conduit a supposer que
des événements évolutifs indépen-
dants convertirent dans des lignées
distinctes de protistes la méiose de
type 1 en méiose de type 2. La
méiose de type 1 ne subsisterait que

dans les groupes ou cette conversion
n'a pas eu lieu.

La différenciation
sexuelle

Les protistes instaurent la phase
diploide par deux moyens diffé-
rents: la conjugaison ou la synga-
mie [22]. Dans le premier cas, les
cellules s’accolent, échangent un
noyau, puis se séparent. Dans le
second cas, les gameétes fusionnent
en une cellule unique. Parmi les
protistes actuels, seuls les ciliés pra-
tiquent la conjugaison. Nous pen-
sons que c’est a la syngamie que
recouraient les protistes archaiques.
En effet, nous considérons la synga-
mie comme I'’événement fondateur
de la diploidie.

I est possible que, sous sa forme la
plus primitive, la syngamie autorisait
I'union de cellules identiques. Il en
résulte un grave inconvénient. Le
zygote a les mémes propriétés que
les gamétes. En particulier, sa mem-
brane porte les mémes molécules,
grace auxquelles les gameétes peu-
vent se reconnaitre, adhérer I'un a
'autre, puis fusionner. Le zygote ne
pourra donc empécher d’autres cel-
lules de se joindre a lui (figure 3).
Ces unions multiples engendrent des
cellules incapables de se convertir
en gametes. En effet, la méiose ne
peut pas distribuer les chromosomes
en plus de deux assortiments. Les
protistes ont résolu ce probléme en
produisant des gameétes de deux
phénotypes distincts, qui s’unissent
en un zygote inapte a toute nouvelle
fusion [T;]. Pour ce faire, ils utilisent
deux systemes différents: le systéme
dioique (dioécie) ou le systéme
monoique (monoécie).

Les protistes dioiques possedent
deux types sexuels et produisent des
gamétes de deux génotypes (+ou-).
Le systtme dioique le plus simple
qui se puisse concevoir fait interve-
nir un groupe de geénes dont l'acti-
vation déclenche la gamétogenése
(figure 4). Les produits de ces génes
rendent les gametes aptes a fusion-
ner, mais suppriment cette aptitude
dans le zygote. L'un des génes joue
un role clé dans la diversification des
cellules en deux types. Ce geéne est
appelé déterminateur (d). Il existe
sous deux formes alléliques (+ou-).

Gametes

Figure 3. Fusion entre gameétes
identiques. Pour fusionner, les
gameétes doivent se reconnaitre et
adhérer I'un a Il'autre grdce a des
molécules qui garnissent leur surface.
Ces molécules peuvent étre concen-
trées en un endroit privilégié de la
surface cellulaire, tel que le flagelle.
En s’agglutinant par leur(s) flagelle(s),
les cellules se préparent a la fusion.
Si deux cellules fusionnent parce
qu’elles portent des molécules de
reconnaissance complémentaires, le
zygote possédera les mémes proprié-
tés que ses progeéniteurs. Il ne pourra
pas empécher d’autres cellules de
fusionner avec lui. Un tel systéme
entraine un gaspillage considérable.
Toute union entre plus de deux
gameétes donnera un zygote stérile:
la méiose ne pourra pas résoudre
I’'augmentation de ploidie causée par
les fusions successives.

Dans un systéme monoique, les cel-
lules végétatives ont toutes le méme
génotype (figure 4). Elles se conver-
tissent en gameétes de phénotypes
(+) ou (-). Il s’agit d’une différen-
ciation, puisqu’'une méme informa-
tion génétique est utilisée de deux
manieres. On peut imaginer qu'un
geéne déterminateur (d) produit par
épissage optionnel deux protéines
distinctes, capables d’engager les cel-
lules dans 'une ou l'autre voie de
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différenciation. Chez la drosophile,
un tel phénomeéne intervient dans
I'exécution par les cellules somati-
ques du programme de différencia-
tion male ou femelle [23].

Les deux systémes présentés (figure 4)
fonctionnent aussi bien, que la
gamétogenese se déroule pendant la
phase haploide ou pendant la phase
diploide du cycle vital (figure 1I).
Dans un systeme dioique, il suffit,
pour produire des cellules diploides
de deux phénotypes distincts, que le
geéne déterminateur existe sous deux
formes: dominant/récessif, actif/
inactif ou présent/absent. Quant au
systétme monoique, il opére de la
méme facon suivant que les cellules
contiennent une ou deux copies du
geéne déterminateur.

Origine
des systemes
monoique et dioique

Les systtmes monoique et dioique
coexistent dans les grands groupes
d’organismes unicellulaires et multi-
cellulaires : protistes, champignons,
plantes vertes et métazoaires [7, 9,
24]. Chez les protistes coloniaux, les
champignons et les ptéridophytes, la
monoécie est connue sous le nom
d’homothallie* [9]. Chez les méta-
zoaires, la monoécie se traduit par
I'hermaphrodisme. Parmi les protis-
tes (ainsi que les champignons et les
plantes supérieures), on trouve des
especes monoiques (homothalles) et
dioiques (hétérothalles) qui sont
étroitement apparentées 7, 9, 17].
Par ailleurs, les haplontes et les
diplontes se partagent entre espéces
monoiques et especes dioiques [7,
9]. De cette diversité nous con-
cluons deux choses. Premiérement,
plusieurs changements de systéme
ont eu lieu au cours de I'évolution
des organismes unicellulaires et mul-
ticellulaires. Deuxiémement, aucun
systéme ne posséde un grand avan-
tage sélectif vis-a-vis de l'autre.

* Chez les prolistes coloniaux, monoécie et homo-
thallie ne sont pas synonymes. Par exemple, un pro-
tiste colonial peut élre a la fois homothalle et dioi-
que : un zygole donne naissance a des communau-
tés cellulaires de méme génotype, qui frroduiront les
unes des gaméles miles, les autres des gaméles femel-
les. Dans ce cas, Uhomothallie se véfére au génotype,
tandis que la dioécie se réfere au phénolype.
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Figure 4. Fusion entre gametes différents. Pour fonctionner correctement,
la syngamie doit réunir des gamétes de phénotype différent. Les protistes
satisfont a cette exigence en réalisant deux formes de gamétogenese : dioi-
que ou monoique. On suppose que l'une et I'autre se déroulent durant la
phase haploide du cycle vital. Un systeme dioique idéal (A) fait intervenir
deux catégories de cellules (+ ou -), différant par leur génotype. La gaméto-
genése met en activité un ensemble de génes qui gouvernent I'aptitude a
fusionner. L’'un de ces génes (d) joue un réle crucial dans le processus qui
conduit a I'union des gamétes. Il existe sous deux formes alléliques (d+ ou
d-). Sa fonction est de faire apparaitre a la surface des gameétes (+) ou (-)
des molécules complémentaires (R ou S), permettant la reconnaissance
mutuelle. Réunies dans le zygote, les molécules R et S rendent celui-ci inapte
a toute nouvelle fusion. Un systéme monoique (B) ne comporte que des cel-
lules de méme génotype. Toutes possedent la méme forme du géne d. Pour
se différencier en gamétes (+) ou (-), les cellules font un choix entre deux
modes d’expression du géene d. Par exemple, le géne d subit un épissage
optionnel. L’'un ou I'autre produit de I'épissage fait acquérir aux gameétes
des molécules de reconnaissance complémentaires (R ou S). Dans les mode-
les présentés, le gene d peut, soit contréler une étape clé dans la synthese
des molécules de reconnaissance, soit gouverner I’'ensemble des génes impli-

qués dans la gamétogenese. Dans ce dernier cas, il s’agit d’un maitre géne. c—
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Quel systéme apparut le premier au
cours de I’évolution ? Il nous semble
que c’est la dioécie, en raison de sa
simplicité (figure 4). Mais cet argu-
ment ne parait pas trés puissant. En
tout cas, il est certain qu’en matiere
de détermination des types sexuels,
le contréle monogénique a connu
un grand succes. Chez les protistes
dioiques et monoiques, la détermi-
nation des types sexuels s'explique
en général par l'action d'un seul
gene qui existe sous deux formes ou
s'exprime de deux fagons [7]. Chez
certains animaux, c’est la présence
ou l'absence d’un gene qui déter-
mine le sexe. C'est le cas pour les
mammiferes, ot le géne détermina-
teur est un facteur de masculinité
porté par le chromosome Y. Le
géne de masculinité humain (SRY)
a été cloné récemment [25].

I Le chimiotropisme

Depuis le début de la reproduction
sexuée, la recherche d'un partenaire
est une étape cruciale, préalable
indispensable a la syngamie ou a la
conjugaison. Afin d’accroitre les
chances de rencontre, les protistes
ont développé un chimiotropisme
analogue a celui qui permet aux
bactéries de se diriger vers les sour-
ces de nourriture. Les cellules s’atti-
rent en sécrétant une substance dif-
fusible, qui est reconnue par un
récepteur membranaire. Ce type de
signal est appelé phéromone ou
phérormone sexuelle.

Un tel mécanisme ne peut pas fonc-
tionner correctement s’il n'y a
qu'une seule catégorie de gametes,
possédant les mémes geénes gouver-
nant I'attraction réciproque. Si tous
les gameétes sécrétent la méme hor-
mone et possedent le méme récep-
teur pour celle-ci, ils se paralysent
car ils sont incapables de répondre
a des facteurs diffusibles émanant
d’autres cellules : leur propre récep-
teur est en permanence occupé par
'hormone qu’ils produisent. C’est le
systéme autocrine bien connu des
cancérologues, ott une cellule tumo-
rale stimule sa propre prolifération
par un facteur de croissance qu’elle
sécrete elle-méme [26].

Le mécanisme d’attraction est viable
s'il existe deux types de gametes.
Les uns (-) émettent la substance

attractive, tandis que les autres (+)
y répondent [27]. Il est probable
que le chimiotropisme apparut au
cours de I'évolution des protistes
plus tardivement que la différencia-
tion des gameétes en deux types. Peu
importe le mode de détermination
des types sexuels adopté par les pro-
tistes archaiques (figure 4). Dans les
deux cas, une liaison dut s’établir
entre le gene déterminateur (d) et
ceux qui gouvernent la synthése de
chaque élément du systéme chimio-
trope, servant a la production et a
la réception du signal attractif.
Rares sont les protistes chez lesquels
le tropisme gamétique a pu étre
démontré de fagon convaincante.
C’est le cas pour plusieurs espéces
de sporozoaires [7] et de phytofla-
gellés, comme Chlamydomonas [28,
29]. Le chimiotropisme est employé
par certaines algues et certains
champignons [28, 29], ainsi que par
divers animaux appartenant aux
groupes des hydraires, des mollus-
ques, des échinodermes et des uro-
chordés [30].

I L’anisogamie

Il est probable que chez les protis-
tes primitifs, la gamétogenese était
réduite a sa plus simple expression.
Les cellules végétatives se différen-
ciaient en deux types, sans changer
de morphologie. Elles devenaient
seulement aptes a se reconnaitre et
a fusionner (figure 4). Ces modifica-
tions étaient déclenchées par une
dégradation dans les conditions du
milieu. C’est sans doute le stress
causé par ces changements qui acti-
vait les genes gouvernant le systeme
de reconnaissance mutuelle.

Une gamétogeneése rudimentaire
s'observe chez certains protistes : un
gamete se forme a partir d'une cel-
lule végétative [7]. Les cellules
sexuelles sont identiques, a I'excep-
tion des molécules membranaires
qui gouvernent la reconnaissance
réciproque. Dans ce cas, on parle
d’isogamie, puisque les gameétes sont
de taille et de mobilité égales, bien
qu’ils appartiennent apparemment a
deux types distincts (+ et -) [7].
Cette forme de gamétogenese existe
chez certains phytoflagellés et fora-
miniféres [22]. On la considére en
général comme primitive.

De nombreux protistes sont anisoga-
mes : ils produisent des gameétes de
tailles ineégales. La différence peut
étre minime. Elle est souvent consi-
dérable et conduit a la formation de
deux catégories de cellules. Les unes
sont de petite taille et se déplacent
en général grace a un flagelle. Les
autres sont de grande taille, immo-
biles et remplies de matériaux de
réserve. Il s’agit de spermatozoides
et d’ovules, dont 'union est une
véritable fécondation. On trouve des
exemples d’anisogamie extréme
chez les sporozoaires et les phytofla-
gellés [22]. L’anisogamie est de
regle chez les métazoaires.

Pour expliquer I'émergence de I'ani-
sogamie, une théorie séduisante [31]
oppose deux pressions sélectives
opposées. A partir d'une masse don-
née de matiere vivante, il vaut
mieux produire davantage de game-
tes de petite taille parce qu’ils peu-
vent étre émis en plus grand nom-
bre. Supposons par ailleurs que la
viabilité du zygote augmente plus
qu'en proportion de son volume.
Pour I'organisme, il sera avantageux
de produire de gros gameétes parce
qu'ils donnent naissance a des zygo-
tes de grande taille, qui résisteront
mieux aux conditions défavorables.
Les gametes de dimensions intermé-
diaires seront moins aptes, donc
défavorisés. Ainsi se crée une sélec-
tion «disruptive » sur la taille des
gametes, engendrant I'anisogamie.
Ce raisonnement peut étre formulé
sous une forme légerement diffé-
rente : i est difficile pour un gamete
d’étre performant a la fois sur le
plan de la mobilité et sur celui de
I'accumulation des réserves, d’ot la
sélection «disruptive » déja évoquée.
Nous considérons que la sélection
disruptive a joué d’abord non sur la
taille des gameétes, mais sur leur
mobilité. C'est probablement I'acqui-
sition du chimiotropisme qui engen-
dra cette différence de comporte-
ment. Si les cellules s’attirent, elles
ne tardent pas a se différencier en
deux catégories, les unes rapides, les
autres lentes [27, 32]. Les cellules
rapides sont celles qui répondent au
signal hormonal. Elles rencontrent
plus facilement les cellules lentes,
qui émettent le signal. De leur coté,
les cellules lentes agrandissent
I'espace ot s’exerce ['action de
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I'hormone qu’elles émettent. Elles
accroissent ainsi leur pouvoir attrac-
tif [32]. De fait, certains flagellés
apparemment isogames s’immobili-
sent quand ils commencent a attirer
leurs congéneres [28, 29].

Il est logique de penser qu'une dif-
férence de mobilité entre gametes
entraina a son tour un dimorphisme
de taille. Une petite cellule étant
plus facile a mouvoir qu'une
grande, on congoit que I'évolution
ait favorisé les mutations tendant a
réduire la taille des gametes rapides.
Elle dut aussi retenir les mutations
qui ont pour effet d’augmenter le
volume des gametes lents. Cet
agrandissement a deux avantages. Il
ralentit la vitesse de déplacement
des cellules, ce qui élargit I'espace
ou agit le signal attractif qu’elles
émettent [32]. accroit aussi les
chances de survie du zygote. Par le
jeu d'une double pression sélective
sur la taille et la mobilité des game-
tes, le dimorphisme sexuel doit
s'accentuer peu a peu. Le dimor-
phisme est effectivement considéra-
ble chez beaucoup de protistes et
chez les métazoaires.

Les étapes conduisant
a l'anisogamie

Chez les protistes, I'anisogamie peut
étre considérée comme le stade
ultime d’une longue évolution. Cette
tendance évolutive parait irréversi-
ble. En effet, il semble impossible
pour une espece anisogame de reve-
nir a I'isogamie. Nous distinguons
quatre étapes principales dans
'acquisition de I'anisogamie : diploi-
disation, différenciation en deux
types sexuels, apparition du chimio-
tropisme, apparition du dimor-
phisme gameétique (figure 5).

Suivant le schéma proposé, la diploi-
disation aurait engendré des especes
homogames, qui produisaient une
seule sorte de gdmeles (figure 3). De
telles especes n'ont peut-etre jamais
existé. A notre connaissance, aucune
n'a été découverte a I'heure
actuelle. 11 subsiste peu d’especes
isogames produisant des gametes
mobiles (figure 5). On les trouve
parmi les phy toflagellés et les fora-
miniféres [7]. Ces espéces seraient
les témoins d'un stade évolutif anté-
rieur a l'adoption du chimiotro-
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pisme. Il n’y a apparemment aucun
protiste dont les gameétes soient a la
fois de méme taille, mobiles et capa-
bles de s’attirer [28]. C’est sans
doute parce que le chimiotropisme
fit rapidement disparaitre I'isoga-
mie [27, 32]. On a décrit quelques
especes isogames dont les gametes
s'immobilisent quand ils attirent
leurs congénéres demeurés mobiles :
Chlamydomonas paupera; C. moewu-
sit [28, 29]. Nous les considérons
comme des vestiges d’'une évolution
arrétée sur la voie de I'anisogamie.
Le schéma évolutif présenté accorde
un role important au chimiotro-
pisme. Toutefois, ce phénomene n’a
pu étre mis en évidence que dans
un nombre restreint d’especes ani-
sogames [28-30]. On sait maintenant
que le chimiotropisme est plus
répandu qu'on ne le croyait il y a
quelques années [28], parce qu'il est
difficile a démontrer [30]. Néan-
moins, il est probable que le chimio-
tropisme a disparu dans certaines
lignées. Une cause possible est
'accentuation de I'anisogamie. Deve-
nant plus nombreux et plus agiles,
les spermatozoides trouvent plus
facilement leur cible, sans que celle-
ci ait a les attirer.

Nombre
de types sexuels

Lors d'une syngamie normale, deux
cellules fusionnent pour former un
zygote. Toutefois, le nombre de
types sexuels n'est pas nécessaire-
ment limité a deux. Pour certains
auteurs, ce nombre est théorique-
ment illimité [33]. Les types sexuels
sont souvent nombreux chez les
champignons [34]. Le myxomycete
Physarum produit plus de 10 types
d’isogametes, capables de fusionner
deux a deux [35]. Il y a quelque uti-
litt a multiplier les types sexuels.
Dans un systéme binaire, un gamete
ne peut s’unir qu'a un seul type de
congénere. Quand les types sexuels
se multiplient, le choix s’élargit: un
gamete est autorisé a fusionner avec
des congénéres de plusieurs types
diftférents. On dit qu'il bénéficie de
« "avantage du rare ».

Malgré cet avantage, le systéme a
types sexuels multiples ne s’est pas
généralisé. Chez les protistes, ce
systéme semble limité aux ciliés [7].

Ceux-ci emploient divers moyens
pour accroitre le nombre de types
sexuels. Les espéces dioiques font
dépendre de plusieurs geénes la
détermination des types sexuels, ou
multiplient les alleles du géne déter-
minateur. Les espéces monoiques
utilisent plus de deux modes de dif-
férenciation [7, 18, 36].

Comment expliquer la prépondé-
rance du systéme binaire? Une
théorie récente invoque une incom-
patibilité entre les génomes cytoplas-
miques apportés au zygote par les
mitochondries ou les chloroplastes
des gametes [35]. Ce modele prévoit
que c'est un gene nucléaire qui
résout le conflit entre les genes cyto-
plasmiques. Un alléle de ce gene
rend les organites de la cellule (-)
incapables de détruire ceux de la
cellule (+), mais vulnérables a 'atta-
que de ces derniers. Cet allele défi-
nit le sexe male: c’est celui qui ne
transmet pas ses genes cylopldsml-
ques a la génération suivante. Le
modele permet effectivement de
comprendre la multiplication des
t)pes sexuels chez les ciliés car ceux-
ci n’échangent pas leurs genes cyto-
pldsmlques durant la con]uqdls(m
En ce qui concerne les especes pra-
tiquant la syngamie, la théorie nous
semble moins pertinente. Si le
systeme bisexuel tire vraiment son
origine d'un combat entre organites,
il faut s’attendre que le conflit intra-
cellulaire persiste chez les organis-
mes actuels. Il s’ensuit que dans les
especes bisexuées, I'hérédité de
I'ADN cytoplasmique devrait étre
uniparentale. C’est le cas pour le
phytotlagellé  Chlamydomonas: les
deux gametes fournissent au zygote
un lot d’ADN chloroplastique, mais
celui du gamete (-) est détruit,
apparemment par une endonucléase
de restriction contenue dans le chlo-
roplaste de la cellule (+) [37].

II serait intéressant d’étudier 1'héré-
dité des genes cytoplasmiques dans
d’autres especes de protistes, afin de
voir si le conflit des génomes est
aussi répandu que la théorie le pré-
voit. Chez les métazoaires, le zygote
ne recoit son ADN mitochondrial
que du gameéte femelle. Mais cette
regle n’est pas absolue. Chez la
moule par exemple, 'ADN mito-
chondrial se transmet par le sperma-
tozoide et par T'ovule [38].
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Figure 5. Acquisition de I'anisogamie par les protistes. Le schéma proposé fait intervenir quatre événements
essentiels. On ne peut pas préciser si chacun d’eux se produisit une seule fois ou plusieurs fois au cours de I'évo-
lution. Le premier événement (A) est la diploidisation. Il implique deux acquisitions majeures: la syngamie, qui
instaure la phase diploide, et la méiose, qui rétablit I'haploidie. Le deuxiéme événement (B) est la différenciation
des gametes en deux types (+ ou -). Le troisieme événement (C) est I'apparition d’'un pouvoir attractif entre game-
tes. Cela entraina I'’émergence d’un dimorphisme gamétique, d’abord en ce qui concerne la mobilité, ensuite en
ce qui concerne la taille des cellules (D). La plupart des espéces actuelles sont anisogames, mais seule une petite
minorité d’entre elles pratique le chimiotropisme.

méme, le spermatozoide de droso-
phile et de souris legue a I'ceuf au
moins une partie de son ADN mito-
chondrial [39, 40].

II est peut-étre inutile d’invoquer
une hypothétique guerre intestine
pour expliquer pourquoi le systéme
bisexuel s’est imposé presque par-
tout. Si cette guerre a réellement
joué un roéle, celui-ci n’a pu concer-
ner qu’une étape évolutive bien déli-
mitée, qui précéda I’acquisition de
I'anisogamie. Il est probable que
I'anisogamie apparut chez des pro-
tistes oul le nombre de types sexuels
était limité a deux (figure5). En
effet, on voit mal comment un
dimorphisme gamétique aurait pu
s'instaurer dans une lignée a types
sexuels multiples. Une fois I'anisoga-
mie acquise, il devenait impossible
de multiplier les types sexuels. Une
espece anisogame est liée au systéme
binaire : elle ne peut produire que
deux sortes de gameétes.

L’héritage
et les innovations
des métazoaires

Deux théories ont été proposées
I’apparition des

métazoaires. La théorie coloniale
envisage une réunion en agrégats de
cellules isolées, qui seraient des fla-
gellés [22]. Une autre théorie fait
dériver les métazoaires de cellules
plurinucléées, qui seraient des
ciliés [41]. Des événements indépen-
dants pourraient étre a I'origine des
autres formes supérieures de vie
(champignons et plantes vertes). Les
deux théories supposent que les pré-
décesseurs directs des animaux
étaient des diplontes. Cela signifie
que chez les ancétres des métazoai-
res, la méiose se produisait a la fin
de la phase diploide (figure I).
Quels autres caracteres furent trans-
mis par les protozoaires aux pre-
miers métazoaires ? Il est certain que
la méiose de type 2 était incluse
dans I’héritage. Nous pensons que
I'anisogamie faisait aussi partie des
caracteres hérités, sous la forme de
génes commandant la transforma-
tion des cellules sexuelles en sper-
matozoides ou en ovules. Il est dif-
ficile de dire si les ancétres directs
des métazoaires étaient dioiques ou
monoiques. En effet, I’hermaphro-
disme et le gonochorisme coexistent
dans de nombreux groupes
zoologiques [24].

Du point de vue reproductif, les ani-
maux firent deux grandes innova-
tions. La premiére fut de confier la
reproduction a une catégorie parti-
culiére de cellules, qui forme le ger-
men [15]. La seconde innovation fut
d’inclure les cellules germinales
dans des organes spécialisés, déri-
vant du soma : les ovaires ou les tes-
ticules [42]. Une conséquence
importante découle de ces acquisi-
tions: c’est le soma qui aiguille les
cellules germinales dans la voie de
différenciation male ou femelle [42].

Chez les espéces hermaphrodites, le
soma d’'un méme individu trans-
forme en ovules ou en spermatozoi-
des des cellules germinales de méme
génotype. Mais I’hermaphrodisme
peut aussi se manifester dans des
especes ou le sexe est déterminé
génétiquement. Des facteurs épigé-
nétiques, comme la température,
prennent alors le pas sur les facteurs
génétiques. Cela se produit notam-
ment chez certains amphibiens et
reptiles [43].

La méiose
des métazoaires femelles

Les métazoaires ont poussé jusqu’a
m/s n° 12 vol. 9, décembre 93



I'extréme I'anisogamie déja dévelop-
pée par les protistes. Cette tendance
évolutive nécessita de nombreuses
adaptations, qui concernent princi-
palement 'ovogenese. En effet, il est
difficile de produire des ovules de
tres grande taille. L'obstacle princi-
pal consiste en I'élaboration par
I'ovocyte de réserves abondantes
d’ARN et de protéines. C’est parti-
culiérement vrai en ce qui concerne
I’ARN, et ce pour deux raisons.
D’abord, 'ARN ne traverse pas les
barriéres membranaires. Ensuite, sa
vitesse de synthése est limitée par le
nombre de copies de génes disponi-
bles. Pour surmonter cette difficulté,
les métazoaires ont adopté des solu-
tions trés diverses. Parmi celles-ci,
deux sont communes a tous les
groupes zoologiques. Il est donc pro-
bable que leur apparition remonte
a une période trés précoce de I'évo-
lution animale. Il s’agit de modifica-
tions de la méiose.

La durée de la méiose est allongée
chez les femelles, ce qui donne a
I'ovocyte du temps pour s’accroitre.
Il'y a entre le début et la fin de la
méiose un intervalle qui, suivant les
espéces, se compte en semaines, en
mois, voire en années. L’allonge-
ment concerne la prophase de la
premiére division méiotique. Cela
fait que, pendant toute la durée de
son accroissement, I’ovocyte contient
quatre assortiments de chromosomes
(figure 2). Par rapport a la cellule
haploide qu’il va engendrer,
I'ovocyte posséde quatre fois plus
d’ADN, donc une capacité de pro-
duction d’ARN quadruplée. Cet
avantage n'est pas négligeable.
Chez les femelles, la méiose se ter-
mine par la production non pas de
quatre cellules de taille égale,
comme dans la spermatogenése,
mais d'une seule cellule fonction-
nelle : I'ovule. Les trois autres com-
pléments de chromosomes sont éli-
minés avec un minimum de cyto-
plasme, sous la forme de globules
polaires. L'ovule conserve donc pour
lui seul presque tout ce que
I'ovocyte a accumulé pendant son
accroissement. Un phénomene ana-
logue s’observe pendant la gaméto-
genése de certains protistes apparte-
nant au groupe des héliozoai-
res [17]. Chaque division méiotique
engendre deux noyaux, mais I'un
m/s n° 12 vol. 9, décembre 93

d’eux dégénére. La méiose ne pro-
duit donc qu’un seul gaméte
haploide. Dans plusieurs especes de
volvocales (qui sont des haplontes),
une seule cellule émerge également
de la méiose, mais c’est apreés la for-
mation du zygote qu’a lieu I'élimi-
nation des noyaux excédentaires [7,
8].

I La division du travail

Les métazoaires utilisent différents
moyens pour rendre I'ovogenése plus
efficace. Cela leur permet de pro-
duire en moins de temps des ovocy-
tes plus gros. Le procédé le plus
archaique est employé par les ani-
maux didermiques : éponges et cni-
daires, dont les gonades sont inexis-
tantes ou rudimentaires [42]. Pour
s'accroitre, les ovocytes capturent et
phagocytent d’autres cellules que
I'on appelle nourriciéres [44, 45].

Chez les cténaires et les animaux tri-
dermiques, les ovocytes sont enfer-
més dans un ovaire [42]. La coopé-
ration cellulaire ne fait plus interve-
nir la phagocytose, mais implique
des cellules éloignées des gonades.
C’est ce qui se produit pour les pro-
téines du vitellus. Dans de nom-
breux groupes zoologiques (némato-
des, crustacés, insectes, échinoder-
mes, vertébrés), on a montré que
ces protéines sont synthétisées par
des cellules somatiques, véhiculées
par les fluides corporels, puis absor-
bées par les ovocytes [42].

Les protéines peuvent étre assez faci-
lement transportées de cellule a cel-
lule. Il n'en va pas de méme pour
I'ARN. Pour couvrir leurs besoins en
ARN, les ovocytes recourent a des
solutions particuliéres. Dans plu-
sieurs groupes zoologiques, les
ovocytes renforcent leur capacité de
production pour un ARN déter-
miné. Il peut s'agir d’'une amplifica-
tion (multiplication) des génes spé-
cifiant les ARN ribosomiques 28S et
18S, comme cela se produit chez les
amphibiens, les téléostéens et cer-
tains insectes [46]. Il peut aussi
s'agir de la mise en activité d'un lot
de genes réservé a l'usage exclusif
de I'ovocyte. Cette stratégie est uti-
lisée par les amphibiens et les téléos-
téens pour la production d’ARN
ribosomique 5S [47].

Une solution originale consiste a

multiplier les noyaux dans 'ovocyte.
Elle a été adoptée par certains
amphibiens tels que la grenouille a
pénis Ascaphus et les grenouilles
marsupiales [48, 49]. Les ovogonies
de ces animaux subissent plusieurs
divisions nucléaires (3 a 11), sans
que leur cytoplasme se segmente.
Les ovocytes en accroissement con-
tiennent 8 a environ 2 000 vésicules
germinatives (noyaux), ce qui
accroit d’autant leur capacité de
production d’ARN. A la fin de I'ovo-
genese, il subsiste un seul noyau, qui
achévera la méiose.

Chez de nombreux insectes, le par-
tage du travail se fait comme chez
Ascaphus, a ceci preés que la coopé-
ration fait le plus souvent intervenir
des cellules au lieu de noyaux. Les
ovogonies se divisent plusieurs fois.
Les caryocinéses sont suivies de cyto-
cinéses incompleétes, si bien que les
cellules filles restent en communica-
tion par leur cytoplasme [50]. Un
choix se fait parmi les cellules d’'un
meéme clone. L'une devient ovocyte.
Toutes les autres deviennent nour-
riciéres et se vident de leur contenu
au profit de I'ovocyte, qui grossit
rapidement. Une situation extréme
se rencontre chez les hémiptéres et
certains coléoptéres : plusieurs ovocy-
tes sont reliés par un cordon nour-
ricier a un syncytium réunissant un
grand nombre de noyaux [50].
Grice a la continuité cytoplasmique,
'ovocyte absorbe 'ARN ainsi que les
autres molécules et organites élabo-
rés par la communauté.

Il existe des cellules nourriciéres
dans plusieurs groupes d’inverté-
brés : cténaires, annélides, myriapo-
des, crustacés, échinodermes [50,
51]. Comme chez les insectes, il
semble que les cellules nourriciéres
soient d’origine germinale. II arrive
méme qu’'une spécialisation de
'ovaire favorise la nutrition des
ovocytes. C’est ainsi que chez les
rotiferes, la plus grande partie de
I'ovaire (le vitellogene) élabore les
substances nutritives qu’absorbent
les ovocytes formés dans une autre
région de la glande génitale (le
germigene) [52].

I Conclusion

Beaucoup de biologistes se sont

étonnés que la reproduction sexuée mm——

1401



1402

ait pu apparaitre, puis se maintenir
face a d’autres modes de propaga-
tion, comme la multiplication végé-
tative et la reproduction asexuée,
qui sont apparemment plus effica-
ces. La reproduction sexuée a un
avantage évident : elle entretient de
la diversité parmi les organismes qui
la pratiquent, en créant de nouvel-
les associations de génes grace a la
méiose et a la recombinaison [53].
La diversité génétique offre une
large prise a la sélection naturelle,
qui favorisera les 1neilleures adapta-
tions au milieu. Mais la reproduc-
tion sexuée a aussi de nombreux
inconvénients. Parmi ceux qui ont
été recensés, il en est un qui affecte
tous les organismes pratiquant ce
mode de propagation : la recherche
d'un partenaire sexuel est cotlteuse
en temps et en énergie. Elle est
donc susceptible de ralentir la mul-
tiplication des individus [53].

II est difficile de peser les avantages
et les inconvénients que procure la
reproduction sexuée. C'est a court
terme que les inconvénients se
manifestent. Ce n’est qu’a trés long
terme que peuvent apparaitre les
effets positifs, dont le principal sera
I'émergence des formes de vie les
plus complexes. Si I'on poursuit
cette réflexion, on est tenté d’attri-
buer quelque valeur prédictive a la
reproduction sexuée, puisqu’elle
apparut bien avant que les organis-
mes aient pu en tirer tous les béné-
fices. Mais ce type de raisonnement
est fallacieux. En matiere d’évolu-
tion, les prémonitions n’existent pas.
Seuls jouent les causes et les effets
immédiats, qu’il faut s’efforcer de
distinguer des conséquences
lointaines.

En ce qui concerne I'émergence de
la reproduction sexuée, nous suggé-
rons simplement que, dés le début,

ce mode de propagation donna aux-

organismes qui I'inventérent un cer-
tain avantage par rapport aux
autres. Cela parait plausible si I'on
admet que la reproduction sexuée
fut, a I'origine, une adaptation a un
environnement hostile. De telles cir-
constances abolissaient une compé-
tiion fondée sur la vitesse de mul-
tiplication. Pour les cellules, I'enjeu
a court terme était de rester en vie

jusqu'au retour des conditions favo-

rables. A ce stade, une supériorité

méme minime pouvait donner une
avance décisive pour la conquéte du
milieu B
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Summary

Origin and evolution of sexual
reproduction

Sexually reproducing organisms
have alternating haploid and
diploid phases. Each phase is
connected to the other through
meiosis and fertilization or con-
jugation. This article provides a
tentative explanation for several
features of sexual reproduction,
and in particular for anisogamy,
i.e. ability to produce gametes of
unequal sizes. Chemotropism may
be regarded as the driving force
which led to acquisition of aniso-
gamy. A chemotropic system
functions optimally if the game-
tes belong to two distinct catego-
ries. One category of cells is non-
motile and secretes an attractive
substance, whilst the other cate-
gory responds to the attractive
signal by moving towards the
emitting cells. Anisogamy is
thought to result from selection
of two types of mutations: those
increasing the size of the non-
motile gametes, and those redu-
cing the size of the motile game-
tes. Such modifications have clear
advantages. Larger and slower
cells increase their attractive
power and give rise to zygotes
with higher survival fitness. Smal-
ler cells gain swimming speed
and can be produced in larger
numbers. This gives them a bet-
ter chance of finding a partner
to mate with.
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