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L’origine des métazoaires

Herman Denis, Jean-Piere Mignot

On pense que les métazoaires dérivent
d'organismes coloniaux, qui dérivent
eux-mémes de protozoaires. La
formation des métazoaires requit de
nombreuses innovations. Il fallait
faire adhérer et communiquer ensemble
des cellules, puis leur permettre de se
spécialiser. Il fallait aussi édifier a
chaque génération un nouvel
organisme a partir d'une seule cellule,
donc inventer une embryogeneése. Les
choses furent certainement facilitées
par les progres déja réalisés en
matiére de reproduction par les
prédécesseurs des métazoaires.

Chez de nombreux protozoaires et
certains orgamismes coloniaux, le cycle
vital fait alterner une phase
végétative avec une phase sexuée.
Durant la phase végétative, les
cellules se multiplient par mitose.
Pendant la phase sexuée, les cellules
se convertissent en gamétes males et
[femelles, qui fusionnent en un zygote.
Deux programmes génétiques distincts
gouvernent la phase végétative et la
phase sexuée. Ils sont exécutés l'un
apres Uautre par des cellules de méme
lignée. Les métazoaires ont conservé
ces deux programmes, mais les font
simultanément exécuter par des cellules
d’origine embryologique différente. Les
cellules somatiques mettent en ceuvre
le programme végétatif. Les cellules
germinales réalisent le programme
sexué. I'embryogenése la plus simple
consiste en une dichotomie. Elle
n'engendre que deux catégories de
cellules, somatiques et germinales.
C'est probablement de cette facon que
s’organisaient les premiers métazoaires.
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I y a plus d’un siecle que les

biologistes s’intéressent a 1’ori-

gine des meétazoaires [1-3]. IIs

se posent deux questions essen-

tielles: quand et comment les
animaux multicellulaires sont-ils
apparus ? La paléontologie fournit
des éléments de réponse. Mais elle
nous livre un message plutot décou-
rageant. Il est impossible de savoir
comment les premiers métazoaires
étalent construits, car les fossiles les
plus anciens attestent une assez lon-
gue évolution antérieure. Il s’agit de
restes d’animaux déja diversifiés,
présentant plusieurs modes d’orga-
nisation. Ces vestiges appartiennent
a la faune dite d’Ediacara, exhumée
d’abord en Australie, puis dans
d’autres continents. Leur enfouisse-
ment remonte a 600 millions
d’années et méme davantage, bien
avant le début de I’ére primaire
(paléozoique) [3, 4].

| Principes de phylogenése

Faute d’observations paléontologi-
ques suffisamment anciennes et pré-
cises, on est réduit a des conjectu-
res. On doit comparer les différents
métazoaires pour essayer d’imaginer
a quoi ressemblaient les premiers
d’entre eux. Haeckel fut le premier
a tenter cet exercice [1]. Inspiré par
les idées de Lamarck et de Darwin,
Haeckel proposa une phylogénie
globale, qu’il matérialisa par un
arbre. Cette figure retrace I’histoire
évolutive des métazoaires. Les extré-
mités des rameaux symbolisent les
groupes zoologiques actuels. Les

branches représentent les diverses
lignées animales. Chaque ramifica-
tion évoque un événement passé,
imaginé par ['auteur: une lignée
ancestrale se divise en deux lignées
filles, qui divergent progressivement.
Comme dans un arbre réel, les
bifurcations les plus proches du pied
correspondent aux dichotomies les
plus anciennes. Le tronc émerge
d’'un substrat formé par des organis-
mes unicellulaires.

En un siécle, on a proposé beau-
coup d’arbres phylogénétiques, éga-
lement appelés cladogrammes.

Jusqu’au milieu des années 1960, la

construction des cladogrammes
reposait sur des criteres morpholo-
giques. Par la suite, on vit apparai-
tre des phylogénies moléculaires,
fondées sur des comparaisons entre
les séquences d’un seul géne, ou du
produit d’un seul geéne (ARN ou
protéine). Quelle que soit la
méthode employée, la construction
des arbres s’appuie sur quelques
principes simples, utilisés par tous
les auteurs de facon explicite ou
implicite [5, 6]. Ces principes peu-
vent étre formulés comme suit.

1. Les groupes d’organismes les plus
semblables occupent les positions les
plus proches dans I'arbre phylogéné-
tique.

2. La ressemblance entre les grou-
pes se mesure en dénombrant les
caractéres identiques ou similaires
qu’ils partagent.

3. 1l ne faut tenir compte que des
similitudes reflétant une commu-
nauté d’origine. On appelle homo-

logues les caractéres semblables héri- m—

561



tés d’'un ancétre commun, ainsi que
les génes qui spécifient ces caracte-
res. On appelle convergents les
caractéres semblables apparus dans
des lignées différentes, a la suite de
processus évolutifs indépendants
(figure 1).

4. Les caracteres homologues se
partagent en caractéres ancestraux
et caracteres dérivés. Les caractéres
ancestraux préexistent a une dicho-
tomie. IlIs se retrouvent dans les
lignées filles (figure I1). Les caractéres
dérivés sont d’apparition plus tar-
dive. Ils sont présents dans une
branche déterminée et les rameaux
qui en émanent, mais absents dans
les branches issues de bifurcations
antérieures (figure ).

5. Pour relier les groupes entre eux,
il faut procéder avec économie, en
postulant le moins possible de trans-
formations évolutives. Si plusieurs
arbres phylogénétiques sont compa-
tibles avec une étude comparative de
caractéres, on tiendra I’arbre le plus
simple pour le plus vraisemblable.
Des divergences apparaissent dans
les arbres phylogénétiques élaborés
par les divers auteurs. Les variations
observées concernent notamment
I'origine des métazoaires. Lorsque
les cladogrammes ont une base mor-
phologique, les difficultés résident
dans I'application du concept
d’homologie. Il est parfois malaisé,
voire impossible, de décider si deux
caractéres structuraux sont homolo-
gues ou convergents. Quand il s’agit
d’acides nucléiques ou de protéines,
la décision semble plus facile a
prendre. On se fonde alors sur des
critéres statistiques. Sont jugés
homologues les polymeéres dont les
séquences se ressemblent. Beaucoup
d’ambiguités seraient levées si I'on
adoptait comme critéres décisifs
d’homologie des similitudes de
séquence. On devrait considérer
comme homologues les structures
(organites, organes, appendices)
dont I'édification est gouvernée par
un ensemble de genes apparentés.
Les mémes critéres peuvent s’appli-
quer aux mécanismes biochimiques.

Les phylogénies moléculaires sem-
blent échapper au probléeme qui
vient d’étre évoqué, puisqu’elles
s’appuient sur des comparaisons

= cnire génes ou produits de geénes
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homologues. Pourtant, les divers
arbres proposés révelent de nom-
breuses discordances [7-10], dont la
cause n’est pas encore clairement
établie.

Monophylétisme
ou polyphylétisme

Concernant l'origine des métazoai-
res, un point fait 'objet d’un large
assentiment : les ancétres directs des
animaux sont a chercher parmi les
protozoaires [1, 6, 11-15]. Mais un
probleme crucial fait encore I’objet
de débats: les métazoaires sont-ils

apparus a une seule reprise ou a
plusieurs reprises au cours de I'évo-
lution ? La thése monophylétique a
ses partisans [2, 3, 12, 15]. La these
polyphylétique a également les
siens [6, 11, 13]. La méme incerti-
tude ressort de I’examen des phylo-
génies moléculaires fondées sur des
comparaisons entre séquences
d’ARN ribosomique [7-10].

Il est probable qu’une réponse
claire émergera t6t ou tard des
analyses moléculaires. En attendant,
on peut essayer de prendre parti en
utilisant les principes de phyloge-
nese énoncés plus haut. Il s’agit de
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Figure 1. Un arbre phylogénétique idéal. Le schéma retrace I’histoire évo-
lutive d’'un ensemble d’organismes apparentés, répartis en deux phylums.
Tous ces organismes sont censés dériver d'un méme ancétre. Le tronc, les
branches et les rameaux représentent diverses lignées d’organismes anciens,
dont chacune aboutit a un groupe actuel ou éteint. Les ramifications con-
nectent les différents groupes en fonction du nombre de caractéres identi-
ques ou similaires qu’ils partagent. Pour établir les filiations, il faut négliger
les caractéres convergents et ne prendre en compte que les caracteres homo-
logues. Sont considérés comme convergents (tels que c) des caractéres sem-
blables apparus indépendamment dans plusieurs lignées. Sont considérés
comme homologues (tels que a et b) des caractéres apparus dans une lignée
parentale et conservés par toutes ou certaines lignées filles. Parmi les carac-
téeres homologues, on distingue ceux qui sont ancestraux de ceux qui sont
dérivés. Par exemple, le caractére a est ancestral. On le trouve dans les
phylums| et Il. Son apparition est donc antérieure & la premiére dichoto-
mie. Le caractére b est dérivé par rapport au caractére a. Il n‘existe que dans
le phylum|. Son apparition se situe entre les dichotomies 1 et 2.
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rechercher si tous les métazoaires
possedent des caractéres dérivés,
donc absents chez les autres organis-
mes multicellulaires et chez les pro-
tistes. Si c’est le cas, I’hypothese
monophylétique sera confortée.
Nous énumérons ci-dessous plusieurs
caracteres dérivés qui semblent pro-
pres aux métazoaires.

Un premier trait commun a tous les
métazoaires concerne la maniére
dont se déroule la méiose femelle.
Ce type de méiose présente trois
particularités. Premiérement,
'ovocyte interrompt la prophase de
la premiere division méiotique par
une pause plus ou moins longue,
dont il profite pour s’accroitre [16].
Deuxiémement, les chromosomes de
'ovocyte prennent un aspect parti-
culier — dit en écouvillon — pen-
dant la phase d’accroissement [17].
Troisiemement, les deux divisions
méiotiques partagent de facon tres
inégale le cytoplasme de I'ovocyte.
Celui-ci engendre une seule cellule
de grande taille (I'ovule) et des cel-
lules beaucoup plus petites, qui ne
sont pas fonctionnelles (les globules
polaires).

On trouve dans le répertoire des
genes d’autres caracteres propres
aux métazoaires. Par exemple, le
proto-oncogene ets existe chez les
métazoaires, mais n'a pas été détecté
chez d’autres organismes [18]. C’est

également vrai pour le géne qui spé-
cifie le collagene [19]. Ce gene
serait apparu il y a 800 a
900 millions d’années, vers la méme
époque que les premiers métazoai-
res [3, 19]. Il s’est ensuite dédoublé
dans les diverses lignées animales, si
bien que les chromosomes d'un
métazoaire donné peuvent en con-
tenir plusieurs copies[19]. On
pense que le géne du collagéne se
constitua par duplications successives
d’'un module de 54 paires de bases.
Chaque module spécifie six motifs
de trois acides aminés, motifs répé-
tés en multiples exemplaires dans la
partie médiane de la molécule de
collagene [20]. Un module corres-
pond a un exon. Il y a de nom-
breux exons de 54 paires de bases
dans les geénes qui gouvernent la
synthése d'une forme particuliére de
collageéne chez une éponge et de
nombreux vertébrés [19, 20]. Il est
probable que ce type d’organisation
a été acquis par l'ancétre commun
de tous les métazoaires et conservé
par certains d’entre eux [20].

Caracteres hérités
par les métazoaires

Peut-on préciser de quel type de cel-
lules dérivent les métazoaires ? Pour
essayer de le savoir, il faut recenser
les caractéres partagés par I'ensem-

A - Cinétosome

Rg

(protozoaire flagellé : Trichonympha)

B - Centriole
(cellule humaine)

Figure 2. Similitude structurale entre un cinétosome et un centriole.
La ressemblance se révele quand on observe au microscope électronique
des coupes transversales pratiquées dans le cinétosome situé a la base d’un
flagelle (A) et dans I'un des deux centrioles qui constituent le centrosome
(B). On voit une couronne de microtubules, éléments creux associés en tri-
plets ou en doublets. Le cinétosome comporte 9 triplets qui se prolongent
en autant de doublets a I'intérieur du flagelle. Le centriole comprend 9 tri-
plets sur une partie de sa longueur et 9 doublets sur le reste. (D'aprées des
micrographies originales de G. Brugerolle (A) et Paintrand et al. [25] (B).)
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ble des métazoaires, et présents chez
certains protistes. Ces caracteres
ancestraux devaient exister chez les
précurseurs des métazoaires actuels.

Parmi les nombreux caractéres com-
muns aux protistes et aux métazoai-
res, trois nous paraissent importants.
IIs concernent la reproduction
sexuée et la locomotion des cellules.
Le premier trait est l'anisogamie,
c’est-a-dire I'aptitude a produire des
gametes de taille inégale. La plupart
des protistes sont anisogames,
comme tous les métazoaires [21, 22].
Le deuxiéme caractére commun est
la prépondérance de la phase
diploide. Certains protistes et tous
les métazoaires sont des diplontes:
leur cycle vital comporte une phase
diploide prédominante; la phase
haploide se réduit a une courte
période séparant la méiose de la
fécondation [21, 22]. Le troisieme
point commun est la possession
d'un flagelle. De nombreux protis-
tes se déplacent grace a un ou plu-
sieurs flagelles qu’ils font onduler.
La plupart des métazoaires produi-
sent des spermatozoides qui se pro-
pulsent par le méme moyen [11].

On ne peut pas certifier I’homolo-
gie des deux premiers caractéres
partagés par les protistes et les méta-
zoaires, parce que les geénes qui les
spécifient n’ont pas été clonés. Tou-
tefois, le principe d’économie
pousse a inclure ces traits communs
parmi ceux que transmirent les pro-
tistes aux métazoaires. Quant aux
flagelles, leur présence chez des
organismes tres différents doit étre
considérée comme un caractere
homologue. Deux arguments
appuient cette opinion. En premier
lieu, I'axe du flagelle (I'axonéme)
est formé de deux protéines appa-
rentées, dont la séquence varie peu
suivant leur provenance : la tubuline
o et la tubuline B [23]. En second
lieu, I'axonéme posseéde une struc-
ture typique, observable aussi bien
chez les protistes que chez certains
végétaux et les métazoaires. Il com-
prend une couronne périphérique
de neuf doublets de microtubules,
disposés autour d’'un doublet
axial [24]. Dans le corps cellulaire,
I'axonéme se prolonge dans un élé-

ment figuré que l'on appelle Ciné- ——
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tosome (figure 2). Un organite sem-
blable se trouve a la base des
cils [24]*.

Les microtubules sont une innova-
tion des protistes, dont les métazoai-
res ont hérité [15]. Ces éléments du
cytosquelette jouent un role capital
dans la vie des cellules. Leurs fonc-
tions sont multiples [15]. Ils com-
mandent notamment |’ondulation
des flagelles ou des cils [24]. Ils gui-
dent aussi la migration des chromo-
somes. Entre ces deux types de
mouvement, il y a donc une parenté
évidente, que confirme l'interven-
tion d’'un élément commun dans la
duplication des appareils moteurs:
le centriole (figure2). Tout cinéto-
some nouveau s’organise a partir
d’'un centriole qui s’est préalable-
ment dédoublé. Chez certains pro-
tistes et les métazoaires, la sépara-
tion des chromosomes est précédée
par la duplication des deux centrio-
les qui forment I'élément central du
centrosome [25]. Chaque centro-
some dédoublé sert de pole de
nucléation pour les microtubules qui
constituent le fuseau mitotique [25].

Les cinétosomes des métazoaires
sont incapables de se dupliquer
quand ils occupent une position
périphérique dans la cellule, a la
base d’un cil ou d’un flagelle [15].
Une cellule ciliée ou flagellée ne
peut donc pas se diviser [15, 26].
[’incompatibilité entre division et
locomotion serait un caractére
ancestral, acquis par les précurseurs
directs des meétazoaires [26]. Cette
propriété persiste chez certains pro-
tistes actuels [15]. D’autres protistes
(euglénidés, opalines, ciliés...) se
divisent tout en conservant leurs
appendices mobiles [15].

Les précurseurs
des métazoaires

En fonction de ce qui précede, on
peut esquisser un portraitrobot inté-
grant les principaux caractéres que
devaient réunir les ancétres des

* Il n'y a pas de différence fondamentale entre un

cil et un flagelle. Ces appendices sont quelquefois
appelés « ondulipodes » [15, 26]. Entre un cil et
un flagelle, la seule distinction que l'on peut faire
cencerne la longueur de Uonde qui les parcourt lors
du battement. L'onde est plus courte que le flagelle,
mais plus longue que le cl.

métazoaires actuels. Selon toute vrai-
semblance, il s’agissait de diplontes
anisogames, mus par un ou plu-
sieurs flagelles, mais incapables de se
diviser tant que leur cytoplasme por-
tait de tels prolongements.

Depuis longtemps, les choanoflagel-
1és sont considérés comme les repré-
sentants actuels d’un groupe ancien
qui donna naissance aux métazoai-
res [27]. Plusieurs observations
appuient cette hypothése. Selon une
phylogénie moléculaire récemment
publiée, les choanoflagellés seraient
plus proches des métazoaires que ne
le sont tous les autres protistes étu-
diés [9]. Par ailleurs, certains choa-
noflagellés forment des colonies de
formes diverses, dont certaines res-
semblent a des éponges [11, 26].
Enfin, les choanoflagellés ont un
caractére commun avec les méta-
zoaires les plus simples. Ils portent
autour de leur unique flagelle une
collerette qui sert a capturer la
nourriture (figure 3). La collerette se
compose d’une couronne de micro-
villosités, dont I'axe est formé par
un faisceau d’actine [24]. On trouve
chez les éponges des cellules a fla-
gelle et collerette, que I'on appelle
choanocytes. Ces cellules tapissent la
paroi de 'endoderme. Elles ont une
fonction nutritive [11, 12].

Il faut se garder de tirer des conclu-
sions fermes concernant les affinités
des choanoflagellés avec les méta-
zoaires. Tout d’abord, il serait hasar-
deux de considérer comme un
caractere homologue la possession
d’une collerette par les choanofla-
gellés et les choanocytes. Ensuite,
certains choanoflagellés peuvent se
diviser sans rétracter leur fla-
gelle [28]. Une autre remarque
incite a la prudence : les choanofla-
gellés n’ont pas de sexualité con-
nue [24]. 11 est possible et méme
probable que les ancétres lointains
de ces organismes pratiquaient la
reproduction sexuée. Toutefois, on
ne peut pas affirmer qu’il s’agissait
de diplontes anisogames, comme
I'étaient probablement les précur-
seurs des métazoaires.

I La loi des récapitulations

Comment se fit la transition initiale
de I'état unicellulaire a I’état pluri-
cellulaire ? Un tel passage se renou-

velle a chaque génération, lorsqu’un
embryon se forme a partir d’un
ceuf. En quelque sorte, chaque ani-
mal refait en se développant ce que
firent ses ancétres en évoluant. Il y
a donc une corrélation entre déve-
loppement et évolution. Haeckel fit
de cette correspondance un systéme,
qu’il appela loi des récapitulations**
ou loi biogénétique [1]. Formulée
de facon simple, cette loi se réduit

Flagelle

Collerette

Noyau

Figure 3. Structure d’un choano-
flagellé typique. Il s’agit d’une cel-
lule de Sphaeroeca volvox, isolée a
partir d’'une colonie. La cellule est
fixée par son pble postérieur. A
I'autre extrémité, elle porte un fla-
gelle. Celui-ci est entouré d’une col-
lerette formée de microvillosités
unies par une gaine de nature glyco-
protéique.
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a un slogan : 'ontogenése récapitule
la phylogeneése. En termes plus
explicites, la théorie stipule qu'il
existe une ressemblance entre les
stades embryonnaires d'un animal
donné et les formes adultes de ses
ancétres. En somme, I’embryon
passe au cours de son développe-
ment par une série de stades qui

miment les formes successives que
revétirent ses ancétres au cours de
I’évolution.

L.a théorie des récapitulations eut
un énorme retentissement. Depuis
sa publication, elle a constamment
influencé la pensée des biologis-
tes [29]. A son propros, les opinions
se partagent entre adhésion nuan-

C - Blastula d'un
holoturide

B - Blastula d'un
hydraire

A - Blastula d'une
éponge

E - Caenobe d'une
volvocale

gﬁ@&%@

=G

|

Phialopore

D - Blastula d'un
amphibien

o=
G

Gonidie

Figure 4. Comparaison entre blastulas et coenobe. Beaucoup d’animaux
passent au début de leur développement par un stade similaire, que I'on
appelle blastula. Aprés ce stade, 'embryogenése suit des voies trés diver-
gentes. En effet, il n’y a aucune ressemblance entre les formes adultes d’une
éponge (A), d’'un cnidaire (B), d’'un échinoderme (C) et d’un vertébré (D).
Une blastula typique (A-D) a la forme d’une sphére ou d’un sphéroide. Elle
comporte une ou plusieurs strates de cellules délimitant une cavité interne,
nommée blastocoele. Sur leur face exposée au milieu extérieur, les cellules
portent un ou plusieurs cils. La blastula des animaux ressemble a un coe-
nobe de Volvox (E), qui est une colonie de cellules flagellées. Contrairement
a la blastula, le coenobe posséde un orifice (le phialopore) et comprend deux
catégories de cellules, dont les plus grandes (les gonidies) donneront nais-
sance aux gameétes. Les schémas ne sont pas a la méme échelle. Le gros-
sissement utilisé rend invisible la ciliature qui recouvre la surface de la blas-
tula d’amphibien. (Schéma A : d’aprés Grassé et al. [12]. Schéma B : d’apres
Buss [26]. Schéma C : d’aprés Hyman [11]. Schéma D : d’apres Grassé et
Devillers [32]. Schéma E: d’aprés Mignot [33].)
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cée [6, 11, 26] et franche opposi-
tion [13, 30, 31]. Un siécle de
débats a sérieusement entamé la cré-
dibilité de la loi biogénétique.
[’ontogenése ne répéte pas exacte-
ment les événements évolutifs. Il y
a des étapes évolutives que le déve-
loppement semble allonger, raccour-
cir et méme supprimer [26, 29, 30].
Certains stades embryonnaires n’ont
apparemment aucun équivalent
phylogénétique [26, 30]. Selon toute
vraisemblance, les embryons des
organismes actuels ressemblent plus
aux formes embryonnaires qu’aux
formes adultes de leurs ancétres
présumés [29].

Mais un aspect de la théorie résiste
mieux a un examen critique:
I'embryogeneése respecte la succes-
sion des événements évolutifs. Cette
constatation ne fait que trahir une
évidence : la complexité des organis-
mes augmente a mesure qu’ils se
développent, comme elle augmenta
a mesure qu'ils évoluérent. Si le
développement conserve souvent
I'ordre supposé des événements évo-
lutifs, c’est que beaucoup de proces-
sus embryonnaires sont liés par une
relation de cause a effet, qui leur
impose de se dérouler suivant une
séquence déterminée. Toutefois, cer-
taines lignées animales ont apparem-
ment modifié la succession ances-
trale des événements embryonnaires.
De tels changements sont appelés
hétérochronies [26, 29, 30]. Par
exemple, certains animaux retardent
le développement de leurs différents
organes par rapport a celui des
gonades: ils deviennent néoténi-
ques [29].

Appliquant la loi biogénétique,
Haeckel fit une supposition simple
concernant la structure des premiers
métazoaires. Il remarqua que I'ceuf
de nombreux animaux se divise en
cellules de plus en plus petites, qui
se disposent en une sphére ou un
sphéroide creux (figure4). Ce stade

** Ce n'est pas Haeckel qui a inventé le concept
de récapitulation [29]. Suivant certains biologistes
influents du débwt du xix siécle (Oken, Meckel),
les animaux reproduisent en se développant les for-
mes adultes d’animaux situés a un stade inférieur
dans Uéchelle d’organisation. Haeckel maria cette
idée a celle d’évolution. D’aprés lui, les organis-
mes evoluent en acquérant des caractéres nouveaux.
Ceux-ci s’intégrent au développement par un pro-
cessus d’addition terminale. Il 'y a un lien méca-
nique entre phylogenése et ontogenése [1).
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embryonnaire est appelé blastula.
Une garniture de cils permet a
I'embryon de se déplacer. Selon
Haeckel, la blastula représente
I’équivalent embryonnaire d’un ani-
mal primitif, la blastaea [2]. Tous les
métazoaires dériveraient donc d’'un
ancétre de ce type. Cette proposi-
tion nous parait raisonnable.

I Les protistes coloniaux

Pendant la phase végétative de leur
cycle vital, certains protistes élabo-
rent des colonies qui ressemblent a
des blastulas. Cela incite a penser
que des protistes coloniaux furent a
l'origine des métazoaires. Ces der-
niers seraient I'aboutissement le plus
achevé d’'une tendance évolutive
répandue parmi les protistes: la pro-
pension a vivre en société. Chez les
seuls flagellés, au moins trois grou-
pes majeurs comportent des espéces
coloniales [21, 24]. Les colonies les
plus complexes sont les coenobes
que construisent les volvocales
(figure 4).

l.es coenobes ont avec les métazoai-
res plusieurs traits communs [11, 24,
33]. Parmi ceux-ci, trois nous parais-
sent essentiels : I'adhérence, la com-
munication et la spécialisation cellu-
laires [34]. Quelles formes revétent
dans les coenobes ces divers phéno-
menes? La cohésion est assurée par
une sorte de gangue de nature
glycoprotéique, englobant les cellu-
les. Celles-ci n’entrent pas en con-
tact par leur membrane plasmi-
que [33]. En cela, les coenobes se
distinguent nettement des métazoai-
res, dont les cellules forment de vas-
tes ensembles (les tissus et les orga-
nes), ou elles sont généralement
accolées les unes aux autres. Dans
les coenobes, la communication et
la spécialisation sont réduites a leur
plus simple expression. Les cellules
communiquent principalement par
des ponts cytoplasmiques [33]. Elles
se différencient en deux catégories,
somatique et germinale. Les unes
remplissent les fonctions de ménage,
comme la locomotion et la photo-
taxie. Les autres, moins nombreuses,
se chargent de la reproduction [33].
Malgré certaines ressemblances avec
les métazoaires, on ne saurait rap-
procher les volvocales des ancétres

s présumés des animaux multicellulai-
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res, et ce pour plusieurs raisons. En
premier lieu, les volvocales sont des
haplontes [33], tandis que les méta-
zoaires sont des diplontes [22]. En
deuxiéme lieu, il s’agit d’organismes
végétaux, dont les cellules renfer-
ment un chloroplaste [21]. Enfin, les
phylogénies moléculaires tendent a
rattacher les phytoflagellés — dont
font partie les volvocales — aux
plantes vertes plutot qu'aux méta-
zoaires [9, 35].

I L’adhérence cellulaire

Chez les métazoaires, ’adhérence
entre cellules fait intervenir de nom-
breuses molécules. Cette complexité
s’explique par le fait que les mem-
branes plasmiques n’ont aucune
adhérence intrinseque. L.a cohésion
des tissus et des organes dépend de
deux types d’interactions: cellules-
cellules et cellules-matrice extracel-
lulaire. Ces interactions sont assurées
par des protéines transmembranai-
res. Les cellules adhérent les unes
aux autres grace a des protéines qui
se lient par leur domaine externe :
cadhérines, intégrines, CAM (cell
adhesion molecules), etc. [36]. Les inté-
grines attachent également les cellu-
les a la matrice extracellulaire,
réseau de fibrilles composé de glyco-
saminoglycanes, de protéoglycanes et
de protéines (collagene, fibronec-
tine, laminine, tenascine...) [36]. A
I'intérieur des cellules, les intégrines
sont fixées au cytosquelette, et
notamment aux microfilaments
d’actine [37].

Certaines molécules adhésives ne se
contentent pas d’assurer la cohésion
de I'organisme. Elles peuvent aussi
influencer la multiplication et la dif-
férenciation des cellules quand
cellesci adhérent par leur entremise
a d’autres cellules ou a la matrice
extracellulaire [38, 39]. Les intégri-
nes participent a cette forme de
signalisation [39].

Pour assurer la cohésion entre leurs
cellules, les métazoaires durent inno-
ver, donc acquérir de nouveaux
genes. Il n'est pas raisonnable de
penser que ces genes ont été forgés
de toutes pieces. Nous supposons
qu’ils ont été créés par duplication
de génes préexistants, qui avaient en
charge des fonctions différentes
chez les protozoaires. Mais, a notre

connaissance, on n’a découvert chez
les protistes aucun géne qui présen-
tat une parenté incontestable, per-
mettant de conclure a une homolo-
gie, avec les genes qui spécifient les
diverses protéines adhésives des
métazoaires [34].

Une telle homologie est peut-étre a
rechercher dans la famille des inté-
grines. Ces protéines pourraient
intervenir dans un processus tres
ancien, bien antérieur a I’apparition
des métazoaires: la fusion des game-
tes (syngamie). On pense qu’une
intégrine permet a I'ovule des mam-
miferes de fusionner avec le sperma-
tozoide en se liant 3 une molécule
superficielle de celui-ci, appelée
PH-30 [40]. 11 est possible que les
métazoaires aient réemployé, pour
faire adhérer leurs cellules somati-
ques, des protéines déja utilisées par
les protistes pour faire adhérer, puis
fusionner leurs cellules sexuelles.

La communication
cellulaire

Lees membranes plasmiques sont des
isolants efficaces. Les cellules des
métazoaires communiquent avec
leur environnement de deux facons:
par contact ou par messages. La
communication par contact s'établit
grace a des protéines membranaires
qui se lient aux cellules voisines ou
a la matrice extracellulaire [39, 41].
La communication par messages fait
intervenir des signaux variés: fac-
teurs de croissance, inducteurs,
attractants, hormones, neurotrans-
metteurs. Ces signaux agissent res-
pectivement sur la multiplication, la
différenciation, les déplacements, le
métabolisme et le contenu en ions
des cellules. La communication se
fait entre cellules émettrices et cel-
lules réceptrices. L’émission du
signal consiste en une sécrétion. Sa
réception a lieu a I'intérieur ou a la
surface des cellules cibles. 11 y a
donc deux grandes classes de récep-
teurs: les recepteurs intracellulaires,
qui percoivent les signaux capables
de pénétrer dans les cellules, et les
récepteurs membranaires, qui per-
coivent les signaux incapables de tra-
verser les membranes [42].

Les récepteurs intracellulaires sont
localisés dans le noyau. lls sont donc
appelés nucléaires. Ces récepteurs
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Figure 5. Evolution des protozoaires en métazoaires. Nous postulons plusieurs étapes dans I'évolution des
protozoaires flagellés (A) en métazoaires primitifs (D). Chez les protozoaires (A), le cycle vital fait alterner une phase
végeétative (figurée en noir) avec une phase sexuée (figurée en rouge). Au cours de la phase végétative, les cellu-
les se multiplient par mitose et se différencient. Elles acquierent notamment un flagelle. Pendant la phase sexuée,
les cellules se convertissent en gamontes, qui se transforment en gamétes femelles (immobiles) et en gamétes
mdles (mobiles). L’étape plasmodiale (B) constitue un premier pas dans I'évolution vers I'état pluricellulaire. Le
noyau du zygote se divise, mais la partition du cytoplasme est retardée jusqu’au début de la phase sexuée. A
ce stade, la cellule plurinucléée (plasmode) se fragmente en gamontes. L’étape coloniale (C) commence quand
la cellularisation du plasmode devient plus précoce et survient pendant la phase végétative. Si le changement est
progressif, on obtient d’abord un groupe de cellules communiquant par leur cytoplasme, puis une colonie de cel-
lules identiques. L'étape de différenciation (D) marque I'avénement d’une embryogenése. Le cytoplasme du zygote
se régionalise en acquérant un plasme germinal, apporté par le gameéte femelle. Le plasme germinal est transmis
a certaines cellules issues du zygote. Ces cellules forment le germen et donneront naissance aux gameétes. Toutes

les autres cellules édifient le soma, qui devient mortel. ——
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sont tous organisés de la méme
facon [43]. IIs comportent notam-
ment un site apte a fixer le messa-
ger chimique (stéroide, dérivé de la
vitamine A, ou autre ligand hydro-
phobe) et un domaine activateur.
Celui-ci stimule la transcription de
certains geénes lorsqu'un ligand
approprié occupe le site de
liaison [43].

I existe au moins deux types de
récepteurs membranaires. Tous
deux comportent un domaine extra-
cellulaire, qui percoit le signal, un
domaine membranaire et un
domaine intracellulaire, qui traduit
le message en termes intelligibles
pour la cellule [42]. A la premiére
catégorie se rattachent les récep-
teurs de l'insuline et de plusieurs
facteurs de croissance. Les récep-
teurs de ce type transmettent direc-
tement les signaux extracellulai-
res [42]. Leur domaine interne a
une activité enzymatique de type
tyrosine kinase. Celle-ci est stimulée
lorsqu’un ligand adéquat occupe le
récepteur. [.a kinase active a son
tour un réseau trés complexe
d’enzymes qui modifient la phos-
phorylation, donc I'activité, de nom-
breuses protéines intervenant notam-
ment dans la transcription et la tra-
duction [44].

Les récepteurs de la seconde caté-
gorie percoivent des messages de
nature tres variée : photons, odeurs,
hormones, neurotransmetteurs [34].
Ils ont ceci de remarquable que la
protéine qui les forme possede sept
segments transmembranaires. Ces
récepteurs transmettent les signaux
extracellulaires grace a un systéme
de transduction, qui consiste en une
protéine liée a la face interne de la
membrane plasmique. Cette pro-
téine, dite G, comporte trois sous-
unités, dont 'une s’associe au GTP
ou au GDP [42]. On connait plu-
sieurs espéces de protéines G. Leur
action s’exerce sur de nombreux
processus cellulaires. Elles peuvent,
soit activer le réseau de kinases évo-
qué plus haut [44], soit commander
I'ouverture de canaux ioniques, soit
modifier la concentration de divers
messagers intracellulaires: AMPc,
GMPc, inositol triphosphate,
diacylglycérol, ions Caz+ [42].

Dans le domaine de la communica-

mmmmmm tion, les métazoaires n’ont pas tout
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inventé. Certains mécanismes
préexistaient chez les organismes
unicellulaires. En effet, on a mis en
évidence chez la levure un systeme
de communication complet, homo-
logue de celui des animaux, ainsi
que des éléments de deux autres
systémes: celui qui recourt a des
récepteurs de type tyrosine kinase,
et celui qui recourt a des récepteurs
nucléaires. Le premier systeme fait
intervenir des récepteurs liés a des
protéines G. Grace a lui, les cellu-
les de levure échangent des signaux
de nature peptidique (les phéromo-
nes), qui les préparent a la synga-
mie [45]. La levure possede aussi
une cascade d’enzymes qui, chez les
métazoaires, traduit les messages
percus par les récepteurs de type
tyrosine kinase [44]. Enfin, la levure
peut intégrer des récepteurs nucléai-
res d’origine animale. Elle devient
alors capable de répondre a I'admi-
nistration de ligands appropriés, tels
que les stéroides, en faisant varier
I'activité de certains génes [46].
C'est donc que les récepteurs utili-
sés par les métazoaires peuvent
reconnaitre des genes de levure et
s'intégrer a leur appareil de trans-
cription. Il est probable que les
récepteurs nucléaires sont des élé-
ments modifiés d'un systeme de
transcription trés ancien.

I L’étape plasmodiale

Chez les protistes solitaires se repro-
duisant de facon sexuée, deux pro-
grammes génétiques sont exprimés
en alternance (figure5). L'un gou-
verne la vie végétative, pendant
laquelle les cellules se multiplient
par mitose. L’autre gouverne la
phase sexuée du cycle vital, qui con-
vertit les cellules végétatives en
gametes. Pour construire un orga-
nisme multicellulaire, il est néces-
saire de modifier ces deux program-
mes. Le programme végétatif doit
étre transformé de maniére a réu-
nir et a faire vivre ensemble un
groupe de cellules. Le programme
sexué doit aussi étre modifié. Une
exigence subsiste, qui est de libérer
les gametes au moment de la
reproduction.

De nombreux génes controlent cha-
que phase du cycle vital. Beaucoup
durent étre dédoublés et modifiés

lors de l'acquisition des fonctions
propres aux métazoaires, comme
I'adhérence et la communication
entre cellules. Il nous parait donc
difficile d’imaginer un passage direct
du stade unicellulaire au stade colo-
nial, créant des communautés mobi-
les de cellules accolées par leur
membrane plasmique. Nous propo-
sons une étape intermédiaire, qui
ferait intervenir des cellules plurinu-
cléées, que I'on appelle plasmodes.
Cette idée n’est pas neuve. Elle fut
proposée a plusieurs années d’inter-
valle par différents auteurs [47, 48].
Plusieurs arguments nous paraissent
justifier 'existence d’une étape tran-
sitoire de type plasmodial (figure 5).
Un plasmode a un avantage sélectif
évident : il peut devenir beaucoup
plus grand qu’une cellule uninu-
cléée, tout en restant apte a se mou-
voir. Le maintien de la motilité nous
semble crucial. Beaucoup de protis-
tes sont apparemment passés de
I'état unicellulaire a I'état colonial
en faconnant une sorte de colle qui
empéche leurs cellules de se disper-
ser. Mais cette gangue isole les cel-
lules et les immobilise. De fait, de
nombreux protistes perdent leur
motilité quand ils deviennent colo-
niaux [21, 24]. Cils ou flagelles ser-
vent alors a la nutrition.

Une autre raison milite en faveur
du passage par un intermédiaire
plasmodial lors de la formation des
colonies mobiles. La double transfor-
mation (cellule solitaire —plasmode
—colonie) peut étre entrainée par
un simple changement de chrono-
logie, cause présumée de nombreu-
ses innovations évolutives [29, 30].
Ce changement affecterait le dérou-
lement de la mitose, en découplant
la division du cytoplasme (cytoci-
nese) de celle du noyau (caryoci-
nese). Dans un premier temps, la
cytocinese serait retardée, si bien
que le zygote engendre un plas-
mode (figure5). Au début de la
phase sexuée, le plasmode se frag-
mente en gamontes, qui se différen-
cient en macrogameétes et en
microgametes.

Il existe des formes plurinucléées
dans plusieurs groupes de protistes :
amibes, héliozoaires, foraminiferes,
opalines, ciliés [11, 21, 24]. Par
exemple, les opalines sont plurinu-
cléées pendant la phase végétative
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de leur cycle vital, mais elles produi-
sent des gametes uninucléés [21,
24]. Chez certains métazoaires, le
noyau de I'ceuf se divise, sans que
le cytoplasme se scinde. On obtient
ainsi un embryon plurinucléé, qui
est un syncytium. Cest ce qui se
produit au cours du développement
des insectes [12]. Dans plusieurs
groupes zoologiques (éponges
hexactinellides, gastérotriches, rotife-
res, nématodes), l'adulte possede
une organisation syncytiale qui con-
cerne, soit la totalité de I'organisme,
soit une partie de ses tissus [12, 49].

I L’étape coloniale

Il parait facile de convertir un plas-
mode en colonie. II suffit qu'un
nouveau changement de chronolo-
gie fasse apparaitre des membranes
autour des noyaux végétatifs
(figure 5). Nous supposons que la cel-
lularisation s’est faite de facon pro-
gressive : des cloisons cellulaires se
forment, mais ne se ferment pas
tout a fait. Cela maintient, comme
dans les colonies de volvocales, une
continuité cytoplasmique, qui aide a
la cohésion de I'’ensemble et coor-
donne ses diverses fonctions.

Pour se transformer en colonies, les
plasmodes durent acquérir des molé-
cules adhésives, qui empéchent les
cellules de se disperser. On peut
penser que ces molécules apparu-
rent avant méme que les cloisons
cellulaires ne se ferment compléte-
ment. Cette idée implique que dans
une étape de transition entre plas-
modes et colonies, la cohésion des
organismes €était assurée a la fois par
des ponts cytoplasmiques et par des
molecules adhésives. Une fois les
ponts obturés, ces dernieres suffi-
saient a maintenir 'unité de la
colonie.

La structure de la colonie dépend
de la force des interactions cellulai-
res. Nous pensons que chez les
ancétres coloniaux des métazoaires,
les cellules ne portaient a leur sur-
face qu'un nombre restreint de
molécules adhésives. Une double
conséquence en découle. Les molé-
cules adhésives se regroupent aux
interfaces entre cellules, si bien que
celles-ci forment un épithélium, au
lieu de s’agréger en une masse com-
pacte (figure6). Ce facteur est I'un
de ceux qui contribuent a créer une
colonie creuse, semblable a la blas-
taeca de Haeckel [50]. Une telle

A - Colonie pleine

B - Colonie creuse

Figure 6. Relations entre les cellules d’une colonie. On peut supposer
que chez les ancétres coloniaux des métazoaires actuels, la cohésion entre
les cellules était assurée par des molécules adhésives. Selon toute probabi-
lité, la forme de la colonie dépendait du nombre de molécules adhésives
que portait a sa surface chaque cellule de la colonie. Si ces molécules sont
nombreuses, les cellules ont une forte affinité les unes pour les autres. Elles
forment un amas compact, dépourvu de cavité (A). Si les molécules adhé-
sives sont dispersées, elles se concentrent a I'interface entre les cellules voi-
sines. La colonie se distend et prend la forme d’une sphére ou d’'un sphé-

roide creux (B).
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colonie a un avantage sélectif par
rapport a un plasmode : elle dispose
d’vne plus grande surface de con-
tact avec le milieu extérieur, ce qui
facilite la respiration et I’évacuation
des déchets métaboliques. Nous con-
sidérons la cavitation comme une
étape évolutive importante. Elle se
répete pendant I'embryogenese de
nombreux animaux (figure 4).

En matiére de communication, tout
progrés semble a premiére vue blo-
qué au stade plasmodial. Tant
qu’elles restent unies par des ponts
cytoplasmiques, les cellules n’ont
apparemment aucun besoin de
développer un systeme de commu-
nication transmembranaire. Toute-
fois, rien n’exclut qu'a I'intérieur
d'un plasmode les zones éloignées
puissent communiquer par messages
et récepteurs intracellulaires. Ce
systeme ne devrait pas étre affecté
par l'occlusion des parois cellulaires
car il utilise des signaux hydropho-
bes, capables de traverser les mem-
branes. Ainsi, les cellules peuvent
continuer a dialoguer apres qu’elles
se sont isolées completement. Tou-
tes se comportent a la fois comme
émettrices et comme réceptrices des
signaux coordinateurs. Ce type de
communication ne réclame aucune
différenciation cellulaire.

Les plasmodes et les colonies conser-
verent 'usage du systéeme de com-
munication par récepteurs liés aux
protéines G. Ce systeme est d’ori-
gine tres ancienne. Il devait étre uti-
lisé pendant leur phase sexuée par
les précurseurs successifs des méta-
zoaires (figure 5). Cet emploi subsiste
chez des organismes aussi différents
que la levure [45] et les échinoder-
mes [31]. Chez ces derniers, la
fécondation active apparemment
une protéine G, ce qui entraine de
nombreuses modifications dans le
cytoplasme de I'ceuf [31].

La différenciation
des colonies

Un plasmode cellularisé est une
colonie. Sous sa forme la plus sim-
ple, une colonie est formée de cel-
lules identiques et son cycle vital res-
semble a celui d’'un protiste
(figure 5) [21, 24]. Pendant la phase
sexuée, tous les éléments de la com-
munauté se transforment en gamon-
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tes. C’est ce qui se produit notam-
ment chez Pandorina [33]. Pour con-
vertir un organisme colonial en
métazoaire, il faut faire apparaitre
une différenciation parmi les cellu-
les issues du zygote. En d’autres ter-
mes, il faut inventer une embryoge-
nese.

Quelle différenciation apparut en
premier lieu? Nous postulons une
diversification initiale des cellules en
deux catégories, somatique et germi-
nale. Deux considérations soutien-
nent cette proposition. Premiére-
ment, la dichotomie soma-germen
s'instaure tres précocement pendant
I'embryogenése de nombreux ani-
maux [26, 51]. En vertu de la loi
biogénétique, cela pourrait refléter
un événement évolutif trés ancien.
Le second argument se référe au
cycle vital des protistes solitaires et
coloniaux. Chez ces organismes, des
cellules de méme lignée mettent
successivement en ceuvre deux pro-
grammes génétiques distincts
(figure 5). Si, dans une colonie, des
cellules différentes exécutent ces
mémes programmes, On aura un
début de spécialisation cellulaire. Un
soma et un germen apparaissent.
C’est ce qui se produit chez certai-
nes volvocales comme Pleodorina et
Volvox [33].

Les cellules du germen conservent
plusieurs propriétés ancestrales, que
possédaient les protozoaires et les
gamontes engendrés par les protis-
tes coloniaux. En premier lieu, ces
cellules n’ont aucune affinité les
unes pour les autres, ni pour les cel-
lules somatiques. Elles ont donc ten-
dance a pénétrer dans la cavité que
forme le soma (figure5). En
deuxieme lieu, les cellules germina-
les sont aptes a se convertir en
gametes, donc a subir la méiose et
a garnir leur surface de molécules
qui leur permettront de se reconnai-
tre, puis de fusionner [22]. Enfin,
les cellules germinales sont poten-
tiellement immortelles: elles peu-
vent proliférer a I'infini, a condition
de rencontrer un partenaire de type
sexuel opposé [51].

Quel avantage y avait-il pour les
métazoaires archaiques a confier la
fonction reproductrice a un lot res-
treint de cellules? lLe bénéfice
devait étre immédiat, et 'emporter
sur un inconvénient manifeste, qui

était de réduire le nombre de cel-
lules capables de subir la gamétoge-
nese. L’avantage consistait peut-étre
a fournir une protection aux cellu-
les reproductrices. Quand une colo-
nie entre en phase sexuée, toutes
ses cellules se transforment en
gamontes. Elles doivent donc se
dédifférencier en perdant leur fla-
gelle et leurs molécules adhésives,
puis se convertir en ovules ou en
spermatozoides (figure 5). Pendant
qu’elles se modifient, les cellules
sont particulierement exposées a
I'attaque des prédateurs. S’il existe
un germen, la gamétogenése se
déroule a l'intérieur du soma. Ce
dernier protége les cellules germina-
les en cours de maturation, tout en
continuant a accomplir les fonctions
végétatives (locomotion, nutrition...).
A plus long terme, un autre avan-
tage apparait. Les cellules germina-
les femelles (ovocytes) peuvent
s’accroitre en absorbant des substan-
ces nutritives fournies par le
soma [16]. Cela augmente la taille
et par conséquent les chances de
survie du zygote. Dans une colonie,
pareil accroissement est impossible
puisque la taille du zygote est limi-
tée par celle du gamonte qui
I'engendre, donc par celle de cha-
que cellule formant la communauté

(figure 5).
I Le plasme germinal

Pour créer un soma et un germen,
il faut modifier le cytoplasme du
zygote. Celui-ci doit concentrer en
un lieu particulier des facteurs aptes
a faire exécuter le programme sexué
par certaines cellules de I'embryon.
Ces facteurs constituent le plasme
germinal [51]. Ils sont élaborés par
'ovocyte et restent en place dans
I'ceuf. Nous pensons que chez les
métazoaires archaiques, le plasme
germinal était localisé en périphérie
du zygote, et associé au cortex ovu-
laire. On retrouve une telle associa-
tion dans les groupes zoologiques ot
un plasme germinal a pu étre mis
en évidence [16]. Ce sont donc des
cellules situées en périphérie de
I’embryon qui acquiéerent le plasme
germinal et deviennent gonocy-
tes [16].

A nos yeux, c’est I'acquisition d’un
plasme germinal qui distingue les

métazoaires de leurs ancétres colo-
niaux. Bien que le plasme germinal
soit apparemment d’origine treés
ancienne, il ne peut étre détecté
que dans quelques groupes zoologi-
ques [26, 51]. Par ailleurs, la lignée
germinale est difficile a déceler chez
certains animaux tels que les cnidai-
res. Toutefois, les cellules sexuelles
y dérivent non pas de cellules diffé-
renciées, mais de cellules souches
qui restent totipotentes [52, 53]. En
somme, ces cellules retardent leur
engagement dans la voie germinale
ou somatique. Cest un exemple
d’hétérochronie.

En faisant apparaitre un plasme ger-
minal dans leurs gameétes femelles,
les métazoaires archaiques ne firent
qu’utiliser une propriété déja
acquise par les protozoaires. Chez
ces animaux, le cytoplasme est visi-
blement polarisé. C’est manifeste
pour ce qui concerne les flagellés.
Les ciliés posséedent méme des fac-
teurs cytoplasmiques, dont le role
évoque celui d’'un plasme germinal.
Chez Paramecium tetraurelia, la
méiose produit huit noyaux, dont
sept dégénérent. Une zone proche
de la bouche (le cone adoral) pro-
tege contre la destruction le noyau
haploide qui s’y trouve [21]. Apres
la conjugaison, le noyau zygotique
se divise deux fois. Sur les quatre
noyaux fils, deux deviennent micro-
nuclei et deux macronuclei [21].
Ceux-i ne se forment que dans la
partie postérieure du zygote [54]. Il
y a donc en périphérie de la cellule
deux régions douées de propriétés
particuliéres, qui orientent I’évolu-
tion des noyaux qu’elles contien-
nent. On ignore la nature des fac-
teurs qui matérialisent cette
influence. Ces facteurs sont proba-
blement liés au cytosquelette.

Ce qui se produit chez la paramé-
cie a tres bien pu se passer chez les
précurseurs des métazoaires. Mais
cela ne donne aucune indication sur
la nature des déterminants germi-
naux. Chez I’animal le mieux étudié
a cet égard (la drosophile), on ne
connait pas encore bien le mode
d’action de ces déterminants [5b5].
En tout cas, de nombreux génes
gouvernent leur synthése puis leur
localisation au podle postérieur de
I'ovocyte [55]. Plusieurs ARN messa-
gers sont localisés dans cette région
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de la cellule. L'un d’eux (le produit
de nanos) a un intérét particulier,
bien que le géne nanos ne soit appa-
remment pas requis pour la forma-
tion du plasme germinal [55]. 1l
existe un homologue présumé de
nanos chez les amphibiens anou-
res [56]. I’ARN correspondant est
concentré dans une zone de
I'ovocyte (le cortex végétatif) [56],
ou résident les déterminants germi-
naux [51]. Des mécanismes sembla-
bles pourraient donc présider a la
régionalisation de I'ovocyte dans des
groupes aussi différents que les arth-
ropodes et les vertébrés.

I Propriétés du soma

Les cellules d'un organisme colonial
sont soumises a de multiples con-
traintes : se multiplier et se différen-
cier pendant la phase végétative du
cycle vital ; se dédifférencier et se
convertir en gameétes durant la
phase sexuée ; proliférer de nouveau
apres la fécondation (figure 5). Apres
'acquisition d’un germen, les cho-
ses changent. N’ayant plus a se
transformer en gametes, les cellules
somatiques peuvent se différencier
sans conserver ou recouvrer l’apti-
tude a proliférer. De fait, proliféra-
tion et différenciation sont en par-
tie disjointes durant I’embryogenése
des animaux actuels. Les cellules
commencent par se multiplier. Elles
subissent ensuite diverses modifica-
tions morphologiques (comme
I'acquisition d’une garniture
ciliaire), qui sont souvent incompa-
tibles avec la poursuite des mitoses.
Incapables de se diviser, les cellules
différenciées sont condamnées a
périr.

La plupart des métazoaires ont un
soma mortel. C’est vrai méme pour
ceux qui se reproduisent de facon
asexuée, par bourgeonnement ou
par scissiparité [57, 58]. Puisqu’elle
est trés répandue, la mortalité est
probablement un caractére ances-
tral, acquis par les métazoaires
archaiques et conservé par leurs des-
cendants. Mais cela ne nous dit pas
quel était pour les métazoaires pri-
mitifs ['avantage immédiat d’une
telle innovation. On ne peut avan-
cer que des hypotheses. C’était peut-
étre un procédé simple et efficace
pour limiter la taille du soma. De la
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sorte, il devenait impossible de cons-
truire des organismes trop grands,
donc non viables parce qu’incapa-
bles de coordonner [lactivité de
leurs cellules [51].

Si la mortalité a une origine trés
ancienne, elle pourrait avoir une
cause unique chez tous les métazoai-
res. Est-ce réellement le cas? Il est
difficile de répondre a cette ques-
tion. Tout d’abord, les études de
mortalité se sont concentrées sur
quelques groupes zoologiques.
Ensuite, la mortalité est régie par
des mécanismes complexes, agissant
sur la cellule et sur I'organisme tout
entier. Chez les vertébrés, les cellu-
les somatiques ont une mortalité
intrinseque. Leur capacité de proli-
fération est réduite : aprés un nom-
bre déterminé de mitoses, elles
deviennent sénescentes. Quant au
soma en tant que tel, sa longévité
dépendrait de nombreux genes dont
I'action conjuguée optimise la durée
de la vie [59, 60]. C’est apparem-
ment le cas pour les vertébrés:
aucun geéne ne semble a lui seul
capable de moduler la longévité du
soma. Certes, on connait quelques

génes — comme celui qui est res-
ponsable du syndrome humain de
Werner — dont I'activation suffit

pour entrainer un vieillissement pré-
coce de Il'organisme entier [61].
Mais quand il est muté, ce geéne
parait agir en accélérant la sénes-
cence individuelle des cellules [62].

Une théorie en vogue stipule que
les genes dont dépend la longévité
du soma auraient une influence
bénéfique sur la survie de I'orga-
nisme quand i est jeune, mais
néfaste lorsqu’il vieillit [59, 60]. De
tels génes pourraient exister parce
que la sélection naturelle n’élimine
pas les mutations délétéres affectant
le soma aprés la période de repro-
duction. En somme, stérilité et
grand age équivalent, du point de
vue sélectif, a la mort [59].

I Conclusion

Il est probable que la dichotomie
germen-soma s'instaura chez les
métazoaires les plus primitifs. Ce fut
une maniere simple d’adapter la
reproduction sexuée a I'état pluricel-
lulaire. En acquérant un germen, les
premiers métazoaires firent un choix

décisif: interdire a certaines de leurs
cellules I'acces direct a la fonction
reproductrice. A posteriori, ce choix
se révéla fructueux car il ouvrait la
voie a une différenciation de plus
en plus poussée du soma. Mais la
différenciation impose des limites a
la prolifération des cellules somati-
ques, donc a la régénération et a la
reproduction asexuée. Celle-ci n’est
possible que si I'organisme adulte
conserve certaines de ses cellules
dans un état indifférencié, sembla-
ble a celui des premiers blastomeres.
C’est ce qui se produit dans quel-
ques groupes zoologiques, ot coexis-
tent les deux modes de reproduc-
tion, sexué et asexué. Ces groupes
estompent la distinction ancestrale
entre germen et soma W
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Summary
The origin of the Metazoa

Alternating phases punctuate the
life cycle of protozoans. The
vegetative phase consists of a suc-
cession of mitoses. The sexual
phase converts the vegetative cells
into male and female gametes
which eventually fuse into a
zygote. Protozoan cells successi-
vely perform the vegetative pro-
gram and the sexual program. In
metazoans these programs are
carried out by different cells.
Somatic cells fulfill the vegetative
functions, while germ cells fulfill
the reproductive functions. The
simplest form of embryonic deve-
lopment implies that the zygote
gives rise to just two kinds of
cells. This article proposes a
series of evolutionary transitions
to explain the conversion of pro-
tozoans into metazoans and the
emergence of a rudimentary
embryogenesis. Colonies repre-
sent plausible intermediates bet-
ween unicellular and multicellu-
lar organisms. They do not
undergo a proper embryogenesis
as long as they are mere aggre-
gates of identical cells. Embryonic
development started when a
region of the zygote’s cytoplasm
acquired factors able to trigger
the execution of the sexual pro-
gram. Among embryonic cells,
those receiving the germinal fac-
tors took over the reproductive
function. The other cells were
invested with the vegetative
‘functions.
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