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Les cellules germinales de tous les 
animaux possèdent une propriété 
importante qui se manifeste pendant 
la vie embryonnaire et la vie 
adulte : la mobilité. Tout au début 
du développement, les cellules 
germinales se trouvent en dehors des 
ébauches génitales. Par la suite, elles 
migrent et pénètrent dans les 
gonades, où elles se différencient. 
Arrivées à maturité, les cellules 
sexuelles recouvrent leur liberté et 
leur mobilité. Chez beaucoup 
d'animaux, elles sont guidées à 
l 'extérieur par des conduits 
spécialisés. Typiquement, la 
gamétogenèse comporte donc deux 
phases libres, encadrant une phase 
captive. Cet article propose une 
interprétation évolutive des trois 
phases de la gamétogenèse. 
L 'hypothèse de base est que les 
animaux les plus primitifs avaient 
une lignée germinale bien 
individualisée, mais ni gonades ni 
conduits génitaux. Les trois phases 
de la gamétogenèse sont assimilées à 
trois étapes successives dans 
l 'évolution du système reproducteur. 
Dans une première étape, les cellules 
germinales étaient libres au sein de 
l 'organisme. Dans une deuxième 
étape, un organe spécialisé - ovaire 
ou testicule - a capté les cellules 
sexuelles, les intégrant d'une façon 
qui permet leur libération ultérieure 
dans l 'organisme, puis au dehors. 
Dans une troisième étape, les cellules 
sexuelles mûres, relâchées par la 
gonade, ont été reprises par des 
conduits évacuateurs, souvent dérivés 
du système excréteur, ou se 
branchant sur lui. Parmi les 
nombreux processus que comporte la 
gamétogenèse, certains ont gardé une 
indépendance totale ou partielle 
envers les gonades. Il s 'agit 
probablement d'une situation 
primitive, témoin ou vestige d'un 
stade évolutif antérieur à l 'apparition 
des glandes génitales. 
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A u fil de l 'évolution , les 
animaux ont adopté des 
stratégies reproductives 
d'une surprenante varié­
té. Cela se manifeste 

dans chacun des deux modes de pro­
pagation adoptés par les animaux : la 
reproduction asexuée et la reproduc­
tion sexuée . Nous limitons ici notre 
intérêt au second type de reproduc­
tion . La diversité apparaît aussi bien 
dans le comportement des partenai­
res sexuels que dans la morphologie 
de leur système reproducteur. Ce der­
nier comporte quatre éléments prin­
cipaux : cellules germinales , gonades ,  
conduits génitaux, organes copula­
teurs. Seul, le premier élément ne fait 
jamais défaut. Les trois autres n'exis­
tent que dans certains groupes zoo­
logiques .  
Dans trois groupes d 'animaux dider­
miques (placozoaires, éponges et cer­
tains cnidaires) , 1 '  appareil reproduc­
teur se réduit aux cellules germina­
les [ 1 -3 ] .  Celles-ci sont libres et se 
développent au sein de l 'ectoderme 
ou de l 'endoderme, ou encore dans 
l 'espace compris entre ces deux feuil­
lets . D 'autres animaux possèdent des 
gonades, mais n 'ont pas de conduits 
spécialisés pour en évacuer les pro­
duits .  Une telle situation se rencon­
tre chez une partie des cnidaires et 
beaucoup de tridermiques (bryozoai­
res ,  brachiopodes ,  vertébrés agna­
thes . . .  ) [3-5 ] .  Plus nombreux sont les 
animaux dont le système reproduc­
teur comporte trois éléments : cellu­
les germinales, gonades et conduits 
génitaux. Enfin, quelques groupes 
pratiquent la fécondation interne et 

possèdent des organes copulateurs. 
C 'est le cas pour la grande majorité 
des espèces terrestres. 
Il est logique de penser que le 
système reproducteur s 'est élaboré 
progressivement au cours de l 'évolu­
tion. Nous supposons que les méta­
zoaires les plus primitifs comportaient 
déjà  deux catégories de cellules, ger­
minales et somatiques [6] . Dès le 
début, les cellules germinales possé­
daient plusieurs propriétés distincti­
ves ,  héritées de leurs ancêtres unicel­
lulaires : l ' immortalité, l 'aptitude à 
réaliser la méiose, la capacité de 
fusionner avec un partenaire de sexe 
opposé, l ' incapacité de former par 
elles-mêmes un tissu cohérent [6] . 
Les cellules germinales constituent 
l 'élément le plus ancien du système 
reproducteur. Les autres éléments 
apparurent par la suite, à mesure que 
le soma se développait et se diversi­
fiait . Ce schéma évolutif permet 
d'expliquer plusieurs propriétés du 
système reproducteur, qui ne se com­
prennent que si on les considère 
comme des vestiges du passé. 1 Localisation 

des cellules germinales 
dans / 'embryon 

Dans de nombreux groupes zoologi­
ques, les cellules germinales apparais­
sent dès le début du développement 
embryonnaire [6] . On les appelle 
gonocytes aussi longtemps qu'elles ne 
manifestent aucun signe de différen­
ciation mâle ou femelle . Les gonocy­
tes se forment en dehors des ébauches 
génitales et les rejoignent par la suite. 
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Quand ils se forment très précoce­
ment, comme c'est le cas pour les 
rotifères [ 7 ] ,  les nématodes et les 
insectes [8] , les gonocytes ne peuvent 
être assignés à aucun feuillet particu­
lier [9] . Leur lieu d 'apparition varie 
d'un type d'embryon à l 'autre , mais 
se situe en surface ou en périphérie 
du germe, plutôt qu 'en profondeur 

(figure 1). Cela reste vrai lorsque les 
cellules germinales deviennent détec­
tables plus tardivement , comme chez 
les amphibiens anoures, les amphi­
biens urodèles et les mammifères, où 
les gonocytes s' individualisent respec­
tivement dans l 'endoderme [ 10 ] ,  le 
mésoderme latéral [ 1 1 ] et le méso­
derme extra-embryonnaire [ 1 2 ] .  

A • Drosophila melanogaster (insecte diptère) 
0,2 mm 

B • Rana esculenta (amphibien anoure) 
Pôle animal 

1 mm 

Endoderme 

Pôle végétatif 

Pôle 
postérieur 

Plasme 
germinal 

Endoderme 

Figure 1 .  Position du p/asme germinal dans un œuf d'insecte et d'amphi­
bien. Les schémas présentés sont des plans d'ébauches, c 'est-à-dire des pro­
jections sur la surface de l'œuf, des territoires occupés par les futures cellu­
les ectodermiques, mésodermiques, endodermiques et germinales, après la divi­
sion du cytoplasme initial. Cette partition ne s 'accompagne d'aucun déplace­
ment important de territoire. Par la suite, la gastrulation fera migrer le méso­
derme et l'endoderme à l'intérieur de l'embryon. Plus tardivement, les gonocytes 
rejoindront les ébauches génitales, qui dérivent du mésoderme. La ligne 
sinueuse indique le trajet approximatif des gonocytes pendant le développe­
ment embryonnaire de la drosophile (A}. Il n 'est pas possible de tracer l 'itiné­
raire des gonocytes chez un amphibien (8}, parce que la forme générale de 
l 'embryon change considérablement pendant qu 'il se développe. (Schéma A : 
d'après Campos-Ortega et Hartenstein [ 1 3], modifié. Schéma 8 : d'après Bou­
noure [ 1 0], modifié. )  
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Lorsque le germen s 'individualise 
précocement, il est possible de déli­
miter un territoire ovulaire, dénommé 
plasme germinal , à partir duquel se 
formeront les gonocytes (figure 1). Ce 
territoire est censé contenir les déter­
minants germinaux [6] . Comme celle 
des gonocytes ,  la localisation du 
plasme germinal varie d 'après le 
groupe zoologique . Nous supposons 
qu'un tel territoire existait chez les 
métazoaires les plus anciens, avant 
même que le soma se scindât en 
deux, puis trois feuillets embryonnai­
res. Sa position a ensuite fluctué dans 
les diverses lignées animales .  

Pareille fluctuation n 'est pas propre 
au plasme germinal . Elle a affecté la 
position de tous les territoires pré­
somptifs de l 'œuf. Il suffit,  pour s 'en 
convaincre, de comparer le plan 
d'ébauche d 'un œuf d 'amphibien 
(grenouille) avec celui d ' un œuf 
d 'échinidé (oursin) . Dans les deux 
cas, la mise en place des trois feuil­
lets embryonnaires se fait de manière 
comparable . Cependant ,  les deux 
types d 'œufs diffèrent en ce qui con­
cerne la disposition des territoires cor­
respondant à chacun des trois feuil­
le t s .  Dans l ' œuf  d ' amphibien 
(figure 1), le  futur mésoderme occupe 
une position équatoriale , entre 
l 'hémisphère animal (pigmenté), à 
destinée ectodermique,  et l 'hémis­
phère végétatif, à destinée endoder­
mique. Dans l 'œuf d 'oursin, c 'est 
l 'endoderme présomptif qui est inter­
calé entre le territoire ectodermique 
(animal) et le territoire mésodermique 
(végétatif) [ 1 4] .  1 Déte�minf:!tion 

et m1grat1on 
des gonocytes 

Pour les gonocytes ,  le premier événe­
ment important est la détermination, 
c 'est-à-dire l 'engagement dans la voie 
de différenciation germinale. Cet 
engagement est progressif. Pendant 
un certain temps, il reste réversible 
et les gonocytes demeurent totipo­
tents. C 'est ce qu 'on observe chez les 
amphibiens : tant gu ' ils sont libres,  
les gonocytes peuvent s ' intégrer à 
divers tissus somatiques quand on les 
réimplante dans un embryon plus 
jeune [ 1 5 ] .  Après leur inclusion dans 
les ébauches génitales, les gonocytes 
se déterminent de manière définitive , 
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mais il est difficile d e  préciser quand 
cet événement se produit . 
Avant même la migration des 
gonocytes, les cellules somatiques 
perdent apparemment 1 ' aptitude à 
devenir germinales. Cette perte est 
plus ou moins précoce suivant que 
la lignée germinale se constitue plus 
ou moins tôt dans l 'embryon [6 ] .  
Après la  colonisation des gonades, le 
compartiment germinal et le compar­
timent somatique s ' isolent complète­
ment.  Cela interdit toute métaplasie 
reproductive, c 'est-à-dire toute con­
version d 'une cellule somatique en 
cellule germinale. Une telle transfor­
mation paraît exclue chez les verté-

Chorde dorsale ----, 

Oviducte ------JTW: 
(canal de Mül ler) 

Mésentère 
dorsai -----��--_J 

brés. Privées de gonocytes, les gona­
des demeurent stériles [ 1 6 ,  1 7] .  
Les gonocytes restent rarement à 
l'endroit où ils se sont formés. Chez 
les espèces dépourvues de gonades, 
les cellules germinales se déplacent 
parmi les cellules somatiques [ 2 ,  3 ] .  
La mobilité des cellules germinales 
subsiste chez les animaux possédant 
des gonades .  Elle se manifeste pen­
dant le développement embryonnaire 
par la migration des gonocytes vers 
les ébauches génitales. Le mouvement 
est en général centripète. Il suit des 
chemins divers, puisque le lieu de 
formation des gonocytes varie suivant 
le type d 'embryon (figure 1). Le tra-

ô 

Conduit excréteur 
(canal de Wolff) 

----1--H-- Cavité générale 
(cœlome) 

F igure 2. Migration des gonocytes dans un embryon de vertébré anam­
niote. Le schéma représente une coupe transversale dans la partie tronca/e 
de l'embryon, au niveau des ébauches génitales. Les tissus d'origine ectoder­
mique sont en pointillé ; les tissus d 'origine mésodermique sont en rouge ; le 
tube digestif, d'origine endodermique, est en blanc. Les lignes interrompues 
indiquent Je trajet parcouru par les gonocytes (en noir) chez les amphibiens 
anoures. Les ébauches génitales se forment comme des replis de la paroi dor­
sale du cœlome. Elles comportent deux parties : une partie corticale et une 
partie médullaire. D 'abord vides, les ébauches génitales sont envahies par les 
gonocytes. Si J 'ébauche évolue en ovaire, c 'est Je cortex qui devient la partie 
principale de la glande. Si J 'ébauche de gonade devient testicule, Je cortex 
s 'atrophie. La partie profonde de la glande, appelée médulla, se développe à 
partir de cellules mésodermiques qui ont envahi la cavité, et qui dérivent pro­
bablement du rein tronca/ (mésonéphros). Chez l 'adulte, les ovules (à gauche) 
seront libérés dans la cavité générale, puis repris par les oviductes, qui relient 
cette cavité à J 'orifice génital. Les spermatozoïdes (à droite) seront évacués 
par les conduits excréteurs. (D 'après Grassé et Devillers [ 1 8], modifié. )  

jet des gonocytes a été bien étudié 
chez les vertébrés, et plus particuliè­
rement chez les amphibiens, les 
oiseaux et les mammifères [ 1 7 ] .  Par 
exemple, les cellules germinales des 
anoures quittent l'endoderme avant la 
fin de l 'embryogenèse, poursuivent 
leur marche en direction dorsale, puis 
pénètrent dans les ébauches de 
gonade (figure 2) [ 1 0  ] .  

Nous interprétons la mobilité précoce 
des gonocytes comme un héritage du 
passé lointain où les animaux 
n ' avaient pas de gonades pour 
accueillir leurs cellules sexuelles .  En 
cette matière, l'enchaînement des évé­
nements embryonnaires reflète celui 
des événements évolutifs. Pendant 
l'embryogenèse, les gonocytes passent 
par une phase libre avant de s'enfer­
mer dans les gonades. Chez les méta­
zoaires primitifs, les cellules germina­
les se développaient librement au sein 
du soma. Dans une étape évolutive 
ultérieure, les cellules sexuelles se 
réfugièrent dans un organe spécia­
lisé : ovaire ou testicule. 

1 Structure des gonades 
Les gonades ont une origine somati­
que. Leur structure varie suivant le 
groupe zoologique . Certains animaux 
didermiques amorcent une concentra­
tion des cellules sexuelles. Au lieu 
d'être éparses, comme celles des épon­
ges, les cellules germinales sont réu­
nies en des organes rudimentaires, 
appelés ampoules génitales ou gono­
phores, selon leur degré d 'organisation 
[ 19 ] .  De telles formations existent chez 
les cnidaires de la classe des hydro­
zoaires (hydres et hydroméduses) .  
Elles dérivent d 'un seul feuillet ou des 
deux feuillets embryonnaires [ 19 ] . 
D 'autres animaux didermiques possè­
dent de véritables gonades, où les cel­
lules germinales sont étroitement asso­
ciées avec des cellules somatiques. 
C 'est le cas, par exemple, pour les cté­
naires [20] , et pour quelques cnidai­
res appartenant à la classe des antho­
zoaires (coraux) et à celle des scypho­
zoaires (méduses communes) [3] . 

Les gonades des animaux tridermi­
ques proviennent du mésoderme . La 
structure même du feuillet intermé­
diaire impose une distinction entre 
deux grandes catégories de tridermi­
ques : les acœlomates et les cœloma­
tes [ 4] . Chez les premiers, le méso-
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derme n'est pas orgamse en vesiCu­
les closes. Les gonades des acœloma­
tes peuvent être incluses dans le 
parenchyme qui remplit 1 'espace 
entre le tube digestif et la paroi du 
corps. Un tel agencement se rencon­
tre chez les turbellariés [ 2 1 ] .  Il arrive 
aussi que les gonades flottent dans le 
liquide remplissant la cavité corpo­
relle. Cette disposition se présente 
lorsque le mésoderme est réduit, 
comme chez les nématodes [22 ] .  
Les cœlomates réunissent la majeure 
partie des grands groupes zoologiques 
(annélides, mollusques, arthropodes, 
échinodermes, vertébrés . . .  ) .  Le méso­
derme se creuse en une série de sacs 
dont l 'ensemble forme le cœlome et 
peut confluer en un vaste espace inté­
rieur, appelé cavité générale , qui con­
tient les viscères. Le creusement du 
mésoderme retentit sur la position des 
gonades. Celles-ci sont souvent reje­
tées à la périphérie du cœlome . Ainsi, 
les ébauches génitales des vertébrés 
apparaissent comme des replis de la 
paroi dorsale du cœlome, suspendus 
dans la cavité générale (figure 2) . 

1 Origine des gonades 
Par leur structure et leur mode de 
formation , les gonades des animaux 
didermiques different profondément 
de celles des animaux tridermiques . 
Il est donc vraisemblable que ces 
organes apparurent indépendamment 
dans ces deux groupes zoologiques . 
Dans l 'une et l 'autre lignée animale, 
les gonades se mirent à recruter des 
éléments germinaux qui existaient 
depuis longtemps. Cette mobilisation 
se reproduit à chaque génération, 
lorsque les ébauches génitales se peu­
plent de gonocytes formés en dehors 
d'elles . 
Peut-on dire que les gonades de tous 
les animaux tridermiques sont homo­
logues ? Autrement dit, les gonades 
des nématodes ,  des mollusques, des 
arthropodes, des vertébrés sont-elles 
le fruit d 'un seul événement évolutif 
ou de plusieurs événements indépen­
dants ? Dans l 'état actuel de nos con­
naissances, il est difficile de prendre 
parti pour l 'une ou l 'autre hypothèse. 
On serait plutôt tenté de choisir la 
seconde possibilité, étant donné la 
diversité que revêt le mode de forma­
tion des gonades .  
Un argument en faveur de  la  pre-
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mière possibilité pourrait être apporté 
par la biologie moléculaire. Peut-être 
existe-t-il des gènes homologues qui 
gouvernent la formation des gonades 
chez tous les tridermiques, attestant 
leur origine commune. La découverte 
de tels gènes semble improbable. 
Toutefois, 1 '  a venir peut réserver des 
surprises .  Jusqu 'à récemment, per­
sonne n ' imaginait que chez des ani­
maux aussi différents que les insec­
tes et les vertébrés, des batteries de 
gènes homologues gouvernent le 
modelage de l 'embryon . C 'est pour­
tant ce que l 'on observe : les chro­
mosomes des deux groupes contien­
nent des gènes disposés dans le même 
ordre que celui où ils s 'expriment sui­
vant l 'axe antéro-postérieur de l 'ani­
mal [23] . 

1 Fonctions des gonades 

Les gonades des vertébrés influencent 
les gonocytes avant même d'être colo­
nisées par eux (figure 3, p. 756). Elles 
émettent une substance qui attire les 
cellules germinales [24, 25] . La molé­
cule attractive pourrait appartenir à 
la famille des facteurs de croissance 
[25] . L'effet chimiotrope joue un rôle 
essentiel dans la migration des 
gonocytes [ 25 ] .  Cet effet n 'est peut­
être pas limité aux vertébrés .  Si tel 
était le cas , il faudrait considérer le 
pouvoir attractif des gonades comme 
une acqu i s i t ion évolut ive très  
ancienne , remontant à 1 ' origine 
même des glandes génitales. Il est 
possible que ce soit 1' apparition pré­
coce du chimiotropisme qui permit la 
variation observée dans le lieu de for­
mation des gonocytes. Il importe peu 
que ceux-ci suivent des chemins 
divers pour gagner les ébauches de 
gonade. Attirés par leur cible, ils 
finissent par l ' atteindre, quels que 
soient leur point de départ et leur 
itinéraire . 

Dans plusieurs groupes animaux, la 
fonction endocrine des gonades n'est 
pas restreinte à la vie embryonnaire . 
Les gonades adultes des vertébrés 
produisent les hormones mâles et 
femelles, responsables de l' apparition 
des caractères sexuels secondaires. 
Les deux types d 'hormones sont des 
stéroïdes dérivés du cholestérol. Des 
hormones de même nature ont été 
mises en évidence chez les échinoder­
mes [26] . En dehors des vertébrés ,  il 

y a peu de groupes zoologiques où 
l 'existence d 'hormones sexuelles a pu 
être démontrée sans ambiguïté. Les 
crustacés possèdent de telles hormo­
nes. Certains de ces animaux (les 
malacostracés) ont une paire de glan­
des androgènes, accolées au tractus 
génital mâle [27 ] . Implantée dans une 
femelle, la glande androgène trans­
forme les ovaires en testicules [2 7 ] .  
L a  nature de l 'hormone androgène 
n'a pas été identifiée . 
Les gonades n 'agissent pas seulement 
à distance . Elles jouent un rôle actif 
dans la gamétogenèse . En premier 
lieu , elles procurent une protection 
mécanique aux cellules germinales. 
Dans beaucoup d'espèces, l 'ovaire 
enveloppe les oocytes d 'un follicule 
complet , qui sécrète une coque plus 
ou moins résistante , destinée à pro­
téger l 'œuf après la ponte. Les gona­
des ont aussi une fonction inductive 
et trophique , puisqu 'elles produisent 
ou font transiter les substances néces­
saires à la différenciation des cellules 
germinales .  On peut également attri­
buer aux gonades une fonction coor­
dinatrice . En rassemblant en un 
même lieu les cellules germinales, il 
semble plus facile de déclencher de 
façon concertée leur différenciation, 
puis leur émission . 
A l 'exception des étapes initiales 
(individualisation et migration) , c 'est 
à l ' intér ieur des  gonades que 
s' accomplissent les phases principales 
de la gamétogenèse (figure 3) . Toutes 
ces phases devaient exister chez les 
animaux primitifs ,  avant l 'apparition 
des glandes sexuelles et la capture des 
cellules germinales .  Parmi les étapes 
évoquées, certaines sont passées sous 
le contrôle des gonades ; d 'autres ont 
conservé une autonomie totale ou 
partielle (figure 3). Par la force des 
choses, une telle autonomie persiste 
chez les animaux dépourvus de gona­
des .  1 Sexualisation 

des gonocytes 

Après leur inclusion dans les gonades, 
les gonocytes se différencient en oogo­
nies et en spermatogonies, qui sont 
reconnaissables par leur morphologie 
(figure 3) . La sexual i sat ion des  
gonocytes est sous la dépendance du 
soma. Elle ne dépend pas de la cons­
titution génétique des cellules germi-
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Phases principales 
de la gamétogenèse 

Intervention ou contribution 
Soma Gonades 

Œuf 

� 
Blastomères .!. ... . ... . . ... . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  !Individualisation 1 
Gonocytes 

Support Attraction 

Induction 

Induction Retardement 

••••••• . . . . . . . . . . . . Accroissement Induction de la 
synthèse et transit 

du vitellus 
de l'ovocyte 

Reprise de '---+------::1!:=-"":.:.:"·=·· · · · · · · · · · · · · · ·  la méïose 'i Induction Induction 

Spermatozoïdes Ovocytes Il 
(2C) 

ovulation 

J. 
Ovules 

Figure 3. Différenciation des cellules germinales. Le schéma présenté con­
cerne surtout la gamétogenèse des vertébrés. JI montre les principales phases 
de la vie des cellules germinales avant, pendant et après leur inclusion dans 
la gonade. Les étapes de multiplication sont indiquées par des flèches triples. 
Les phases postérieures à / 'entrée en méiose se rapportent uniquement aux 
cellules femelles. Les cadres mettent en évidence les processus qui jouissent 
d'une autonomie totale ou partielle par rapport à la gonade, en ce sens que 
celle-ci ne joue pas le rôle principal dans leur déroulement. Au moins deux 
incertitudes subsistent. A u  sujet de la détermination du sexe, il est difficile 
de préciser la contribution respective du soma et des gonades. Une autre incer­
titude a trait à l 'entrée en méiose. L 'intervention des gonades semble peu 
importante. Chez les mammifères, elle pourrait se limiter à une influence retar­
datrice du testicule. 

nales. Celles-ci peuvent donc subir 
une différenciation non conforme à 
leur génotype [ 1 7] .  
Chez la drosophile , l ' influence soma­
tique n 'est pas entièrement détermi­
nante pour spécifier le sexe des cel­
lules germinales. Elle se conjugue à 
des facteurs génétiques ,  si bien 
qu 'une cellule de génotype mâle ou 
femelle ne donnera pas de gamète 
fonctionnel de sexe opposé si elle se 
différencie dans un soma non con­
forme [28] . Des observations sembla­
bles ont été faites chez les mammifè­
res .  Par exemple, une cellule germi­
nale femelle (XX) se transforme en 
spermatogonie si elle est placée dans 

un environnement testiculaire [29] . 
Toutefois, la cellule dégénère avant le 
début de la méiose [29] . Il n 'en va 
pas de même pour les amphibiens et 
les téléostéens [ 1 7] .  Après transplan­
tation de gonocytes dans des 
embryons de sexe opposé , on obtient 
des mâles qui produisent des sperma­
tozoïdes dérivant de cellules généti­
quement femelles [ 1 7 , 30] . L 'opéra­
tion crée aussi des femelles qui pon­
dent des ovules provenant de gonocy­
tes génétiquement mâles [ 1 7 ,  30] . On 
arrive à des résultats similaires en 
changeant le sexe somatique par 
l 'administration d 'hormones sexuel­
les [3 1 ] .  

Il est logique de penser que ce sont 
les gonades elles-mêmes qui aiguillent 
les gonocytes dans la voie mâle ou 
femelle. Une observation faite chez 
les urodèles soutient cette opinion. Si 
l 'on greffe , sur un embryon, du 
mésoderme latéral provenant d 'un 
embryon de l 'autre sexe, une gonade 
et des gamètes se forment à partir du 
transplant. Le sexe des gamètes cor­
respond à celui de la gonade, et non 
à celui du soma qui l 'entoure [32 ] .  
En matière de  détermination du sexe , 
on peut se demander si la domina­
tion du soma existait déjà chez les 
métazoaires archaïques ,  qui ne pos­
sédaient pas de gonades .  S ' il en était 
ainsi, les glandes génitales n 'auraient 
fait que reprendre à leur compte une 
propriété partagée à 1 'origine par 
l 'ensemble des cellules somatiques . 
Un élément de réponse est fourni par 
l 'étude des hydraires, et plus particu­
lièrement de l 'hydre d 'eau douce, qui 
ne possède pas à proprement parler 
de gonades [ 1 9 ] .  Des expériences de 
greffe ont conduit à conclure qu 'une 
cellule germinale femelle subit la 
spermatogenèse lorsqu 'elle est placée 
dans une hydre mâle [ 19 ] .  Mais cette 
interprétation est contestée . 
On pourrait croire que ce sont les 
hormones sexuelles produites par les 
gonades qui orientent la différencia­
tion des cellules germinales. Tel n'est 
pas le cas cependant, tout au moins 
pour les vertébrés .  Dans un fœtus 
mâle de souris, une cellule germinale 
de génotype mâle (XY) évoluera en 
ovocyte , si elle ne rejoint pas l 'ébau­
che testiculaire et s 'égare dans la 
glande surrénale [33 ] .  La différencia­
tion femelle est donc une propriété 
intrinsèque des cellules germinales, 
que seule pourra modifier l ' inclusion 
dans un testicule, et non pas seule­
ment l 'exposition à l 'hormone mâle 
circulante . Une conclusion similaire 
émerge des études faites sur les crus­
tacés : en l ' absence de glande andro­
gène , les gonocytes subissent l 'ovo­
genèse, même si leur  constitution 
génétique est mâle [ 27 ] .  Selon toute 
vraisemblance, l 'hormone androgène 
agit de manière indirecte sur la dif­
férenciation en spermatozoïdes des 
cellules germinales ,  en transformant 
l 'ovaire en testicule . 
Il paraît étonnant que les cellules ger­
minales de souris puissent subir un 
début d 'ovogenèse en dehors des 

mis n ° 6-7 vnl. 9, juinjuillet 93 



ovaires [33 ] .  Nous attribuons une 
signification évolutive à la différencia­
tion ectopique des gonocytes. Ce pro­
cessus subsisterait comme le vestige 
d 'un mode de formation archaïque 
des cellules sexuelles, antérieur à 
1 '  apparition des ovatres .  

1 Entrée en méiose 

Après une phase de multiplication, les 
gonies entrent en méiose (figure 3). 
Chez aucun animal , les signaux 
d'entrée en méiose n 'ont été identi­
fiés. Dans beaucoup de groupes zoo­
logiques, la méiose se déclenche de 
façon périodique et souvent saison­
nière. Il est donc probable que les 
signaux proviennent ,  directement ou 
indirectement, du système nerveux. Si 
c'était le cas , il faudrait conclure que 
la gonade ne joue qu 'un rôle limité 
dans le déclenchement de la méiose . 
Cette situation est peut-être primitive, 
analogue à celle qui prévalait chez les 
métazoaires archaïques. 

Chez des animaux très différents (les 
mammifères et les nématodes) ,  on a 
pu constater que la gonade exerce 
une influence inhibitrice sur 1 'entrée 
en méiose des cellules germinales . 
Celle-ci se ferait de manière auto­
nome ou serait déclenchée par des 
facteurs externes. Le testicule de la 
souris retarde jusqu'après la naissance 
l 'entrée en méiose des spermatogonies 
[29] . Cette action ne s 'exerce qu 'à  
courte distance, puisque la  glande 
surrénale des fœtus mâles peut con­
tenir des ovocytes en méiose [33] . On 
ignore la nature de l ' inhibiteur pro­
duit par le testicule . De son côté , la 
méiose femelle commencerait de 
façon autonome au cours de la vie 
fœtale [29] . C 'est ce que suggère 
1 'étude des cellules germinales égarées 
dans la glande surrénale : elles 
entrent en méiose en même temps 
que celles qui sont incluses dans les 
ovaires [29 ,  33 ] .  Une autre opinion 
attribue le déclenchement de la 
méiose dans l 'ovaire à une hypothé­
tique substance inductrice , qui serait 
produite par le rein fœtal [34 J .  

L '  ovotestis du nématode Caenorhabdi­
tis inhibe 1 'entrée en méiose des cel­
lules germinales qu ' il contient [35] . 
L ' inhibiteur émane d'une seule cel­
lule , située au pôle postérieur de 
l 'organe. Les cellules germinales 
situées à proximité prolifèrent . Elles 
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n'entrent en méiose que lorsqu'elles 
sont suffisamment éloignées de la 
pointe de 1 'ovotestis . Si 1 'on détruit 
la cellule régulatrice , toutes les cellu­
les germinales subissent la méiose, 
sans se diviser au préalable. On a pu 
identifier un gène (glp-1), dont l ' inac­
tivation empêche les cellules germina­
les de répondre à l ' inhibiteur produit 
par la gonade [35] . 1 /nterruption 

et reprise de la méiose 

La méiose mâle se déroule sans inter­
ruption . Il n 'en va pas de même pour 
la méiose femelle, qui s 'arrête en pro­
phase de la p remière division . 
L 'ovocyte profite de cette pause pour 
s 'accroître (figure 3) . La méiose ne 
reprend que lorsque 1 '  ovocyte a atteint 
sa taille maximale. Chez la plupart des 
animaux, l 'ovulation a lieu pendant ou 
après l'achèvement de la méiose . Ainsi 
s 'achève la phase captive de la vie des 
cellules germinales femelles .  
On ne  connaît pas l e  mécanisme 
commandant l ' arrêt de la méiose . 
L 'ovocyte semble déclencher cet évé­
nement de façon autonome, sans que 
l 'ovaire intervienne. C ' est démontré 
chez la souris : les cellules germina­
les d 'un fœtus mâle entament, puis 
interrompent la méiose quand elles 
s ' égarent dans la glande surrénale 
[33 ] .  En cette matière , l 'autonomie 
de l 'ovocyte est probablement une 
acquisition évolutive très ancienne, 
qui aurait précédé l 'apparition des 
gonades. En tout cas , elle existe chez 
les animaux actuels qui ne possèdent 
pas d 'ovaires [ 2 ] .  
Dans plusieurs groupes zoologiques, 
on a identifié les signaux ordonnant 
la reprise de la méiose femelle. Chez 
les astérides (étoiles de mer) et les 
vertébrés, ces signaux proviennent du 
système nerveux . Ils induisent une 
réponse dans les cellules des follicu­
les ovariens, qui sécrètent une hor­
mone de maturation . L 'hormone des 
vertébrés est un stéroïde : la proges­
térone. Celle des astérides est une 
base purique : la 1 -méthyladénine 
[8] . Les hormones de maturation font 
apparaître dans l 'ovocyte un facteur 
particulier : le MPF (maturation promo­
ting factor) [6] . Celui-ci déclenche à 
son tour la reprise de la méiose, dont 
la première manifestation est la rup­
ture de l 'enveloppe nucléaire [6 ,  1 7 ] .  

1 Accroissement 
des ovocytes 

Pendant l ' interruption de la meiOse , 
1 'ovocyte grossit considérablement 
(figure 3) . Chez les espèces ovipares, 
sa taille devient souvent gigantesque . 
Pour s 'accroître , l 'ovocyte reçoit du 
soma toutes les substances nutritives 
dont il a besoin. La plus grande par­
tie de ces substances se trouve dans 
le vitellus .  Celui-ci contient surtout 
des lipides et des protéines .  Ces der­
nières constituent un stock d' acides 
aminés, que l 'embryon utilisera pour 
assembler les protéines indispensables 
à son développement . 
Ce sont des cellules extérieures à 
l 'ovaire qui synthétisent une partie ou 
la totalité des protéines vitellines .  
L' origine de  ces protéines varie d ' un 
groupe zoologique à l'autre. Chez les 
nématodes et les vertébrés, elles sont 
produites par des organes de nature 
endodermique .  Il s ' agit de l ' intestin 
pour les premiers et du foie pour les 
seconds [36] . Le vitellus  des échini­
des a une provenance mixte : intes­
tin et ovaire [26] . Celui des insectes 
et des crustacés est synthétisé dans 
une formation mésodermique : le 
corps gras ou le tissu adipeux [ 3 7 ,  
38] . 
Chez tous les animaux étudiés ,  à 
l 'exception des diptères supérieurs 
(drosophile, moustique) ,  les compo­
sants protéiques du vitellus sont 
synthétisés, puis sécrétés sous la 
forme d 'un précurseur commun, 
appelé vitellogénine [36] . Le précur­
seur est véhiculé par les fluides cor­
porels .  Il pénètre enfin dans les 
ovocytes pour y être converti en pro­
duits insolubles .  Chez les vertébrés, 
où l 'ovocyte est entouré d'un folli­
cule , la vitellogénine passe par les 
interstices subsistant entre les cellules 
folliculaires ,  sans transiter par celles­
ci [39] . L 'ovaire intervient quand 
même dans la vitellogenèse , puisque 
la production de vitellogénine est 
déclenchée par une hormone d'ori­
gine ovarienne : l 'œstradiol [36] . 
Il semble étonnant qu'en matière tro­
phique,  les ovaires ne jouent pas le 
rôle le plus important ,  puisque les 
ovocytes sont en contact étroit avec 
les cellules ovariennes .  Il existe une 
explication évolutive pour la forma­
tion exogène des protéines du vitel-
lus .  Ce serait un mode très ancien de ----
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nutnt10n des ovocytes, qu i  existait 
avant même l 'apparition des gonades. 
C ' est ce que suggère l 'étude de la 
vitellogénine dans différentes espèces. 

La vitellogénine des vertébrés est 
homologue de celles des nématodes, 
des insectes (à l 'exception des diptè­
res supérieurs) , et peut-être aussi des 
échinides [26 ,  36, 3 7 ,  40] . La vitel­
logénine est donc une protéine très 
ancienne, que possédait déjà  l ' ancê­
tre commun des acœlomates et des 
cœlomates [36 ,  40] . Il est probable 
que la vitellogénine fut inventée par 
un métazoaire plus primitif encore, 
qui n 'avait ni mésoderme ni gonades. 
Nous supposons que chez cet animal, 
la vitellogénine était sécrétée dans le 
milieu intérieur par les cellules de 
l 'endoderme. Elle était ensuite captée 
par les ovocytes .  Les animaux trider­
miques enfermèrent les cellules ger­
minales dans un repli du mésoderme, 
mais conservèrent deux acquis de 
leurs prédécesseurs, que l 'on retrouve 
dans plusieurs groupes zoologiques 
actuels : synthèse de la vitellogénine 
par le feuillet interne ; passage direct 
de la protéine du milieu intérieur aux 
ovocytes, sans transit par les cellules 
de l 'ovaire . 

1 Émission des gamètes 

Les gonades des acœlomates sont 
reliées à la paroi du corps par des 
conduits de faible longueur, dérivés 
du mésoderme. Chez les cœlomates ,  
le  creusement du mésoderme a des 
conséquences  cons idérables  su r  
l 'émission des cellules sexuelles. La  
paroi de l a  gonade s e  rompt, relâ­
chant les gamètes dans le cœlome ou 
la cavité générale. Un tel phénomène 
se produit  dans de nombreux 
phylums (embranchements) d'inverté­
brés, à l'exclusion notable des arthro­
podes, dont le cœlome est très réduit, 
et des échinodermes [ 4] . 

Les choses se passent de la même 
manière pour beaucoup de vertébrés. 
Le meilleur exemple est celui des 
agnathes : les produits sexuels sont 
libérés par les gonades dans la cavité 
générale, puis émis par un ou deux 
pores abdominaux [ 5 ] .  La situation 
est plus complexe chez les gnatho­
stomes .  Dans la plupart des groupes 
(chondrichthyens, amphibiens, repti­
les, oiseaux et mammifères) , seules 
les femelles font transiter les gamètes 

par la cavité générale [ 1 8] . Les ovu­
les sont évacués par des conduits spé­
cialisés, que n'ont pas les agna­
thes [ 5 ] .  
Pour beaucoup de  cœlomates ,  la 
gonade offre donc une ouverture tem­
poraire dans la paroi du cœlome, par 
où les cellules germinales font irrup­
tion dans la cavité générale (figure 2). 
Parties d 'une région périphérique de 
l 'embryon, les cellules germinales 
finissent par atteindre , au terme de 
leur différenciation, la partie la plus 
interne de l 'organisme. Cette marche 
centripète est interrompue par un 
séjour prolongé dans la gonade .  
Comment interpréter le  transit des 
cellules sexuelles par le cœlome ? Il 
pourrait s 'agir d'une acquisition uni­
que de l 'ancêtre commun des cœlo­
mates actuels ,  conservée par la 
majeure partie de ses descendants. Si 
cette hypothèse est correcte, il devrait 
exister chez divers cœlomates, des 
gènes homologues, dont la fonction 
est de provoquer la rupture de la 
paroi de la gonade, donc la libération 
des gamètes dans le cœlome ou la 
cavité générale. 
Pour les animaux primitifs, il y avait 
peut-être un avantage fonctionnel à 
faire transiter les gamètes par le 
cœlome : le liquide cœlomique est 
riche en nutriments et bien protégé 
contre les variations du milieu . Il est 
possible que les cellules germinales 
des métazoaires archaïques accomplis­
saient une partie de leur différencia­
tion à l ' intérieur du cœlome . Une 
telle situation se rencontre chez cer­
tains invertébrés actuels : échiuriens, 
sipunculiens, annélides oligochètes 
[41 -43 ] .  A un stade évolutif ultérieur, 
le séjour dans la gonade se serait pro­
longé, jusqu'à  couvrir la quasi-totalité 
de la gamétogenèse . 
Si le transit cœlomique a pu s' instau­
rer chez les animaux primitifs, c'est 
sans doute parce que le cœlome com­
muniquait déjà  avec l 'extérieur. Les 
néphridies assurent une telle commu­
nication . Typiquement, une néphri­
die s 'ouvre dans le cœlome par un 
orifice appelé néphrostome . Son 
extrémité distale débouche à 1 'exté­
rieur ou dans l ' intestin. Des cellules 
ciliées créent un courant liquide qui 
entraîne les déchets accumulés dans 
la cavité cœlomique. 
Les néphridies sont utilisées par de 
nombreux cœlomates (sipunculiens, 

échiuriens, phoronidiens, brachio­
podes, annélides, mollusques primi­
tifs . . .  ) pour l 'émission des cellules 
sexuelles [ 4] . Dans ce cas, le conduit 
excréteur possède une double fonc­
tion. Il arrive aussi que les ovules et 
les spermatozoïdes soient émis par 
des conduits particuliers, dérivés du 
mésoderme : les gonoductes [ 4] . Le 
cœlome peut alors être relié à l 'exté­
rieur par deux types de canaux, les 
uns servant à l 'évacuation de l 'urine, 
les autres à celle des cellules repro­
ductrices. Néphridies et gonoductes 
coexistent chez certains annéli­
des [44] . 1 Les conduits génitaux 

des vertébrés femelles 
Chez tous les vertébrés à l 'exclusion 
des agnathes, le système excréteur est 
étroitement associé à l 'évacuation des 
gamètes .  Les connexions urogénitales 
varient suivant le sexe et le groupe 
zoologique. Les études d 'anatomie 
comparée permettent de supposer que 
ces connexions n 'existaient pas chez 
1 '  ancêtre des vertébrés actuels 
(figure 4). Les cellules sexuelles étaient 
relâchées par les gonades dans la 
cavité générale . La fonction excrétrice 
était assurée par un rein métaméri­
que ,  dérivé du mésoderme , se for­
mant comme un diverticule de la 
paroi du cœlome [45] .  Le rein archaï­
que comportait un néphrostome par 
métamère, relié à un conduit com­
mun, appelé uretère primaire, qui 
débouchait dans le cloaque (figure 4) . 
L'émission des cellules sexuelles se 
faisait soit par le rein [ 45] ,  soit par 
des pores abdominaux, comme cela 
se produit chez les agnathes actuels 
[5 ] .  

Une organisation que l 'on suppose 
ancestrale subsiste dans le rein 
embryonnaire des agnathes, de cer­
tains ostéichthyens (poissons osseux) 
et amphibiens : les néphrons sont dis­
posés de façon métamérique et 
s 'ouvrent dans le cœlome par un 
néphrostome [ 45 ] .  Ce rein, appelé 
pronéphros, est localisé au niveau du 
péricarde, dans la partie antérieure 
du corps. Au cours de l 'évolution, les 
néphrons les plus antérieurs perdirent 
leur fonction urinaire . Celle-ci fut 
reprise par des reins plus postérieurs, 
apparaissant plus tardivement au 
cours de l 'embryogenèse . Les anam-
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niotes adultes et les embryons des 
amniotes développent un rein troncal 
(mésonéphros), dont le conduit collec­
teur porte le nom de canal de Wolff 
(figure 4). Le mésonéphros des amnio­
tes adultes perd à son tour toute 
fonction excrétrice . Il est remplacé 
par un rein postérieur (métanéphros), 
qui possède ses propres canaux éva­
cuateurs, appelés uretères secondai­
res .  

A • Etat ancestral hypothétique 

Néphron 

Pa vil 

Bien qu'ayant perdu sa fonction uri­
naire, le pronéphros a pu subsister 
comme un diverticule s'ouvrant dans 
le cœlome . Certains auteurs en font 
dériver le pavillon (ostium) de l 'ovi­
ducte [9 ,  45] .  Le pavillon se serait 
formé à partir d 'un ou de plusieurs 
néphrostomes fusionnés (figure 4) . 
Une telle filiation s 'observe très bien 
dans l 'embryon de sélacien, moins 
facilement dans celui d'amphibien. 

B • Anamniotes actuels 

::-.:·-.:-: Pronéphros 
;_ ··.::. � 

Oviducte 
(Canal de Mül 

,:;_· ... J (i\! �Oviducte ( };\ ] .  1nvolue 

' \\ 
Uretère 
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Wolff_--+f-fl'..:l'-.. 1 

\ Épididyme 

't 
Mésonéphros 

Figure 4. Connexions urogénitales chez les vertébrés. Chez les vertébrés 
primitifs (A}, aucune connexion ne devait exister entre les gonades et le 
système excréteur. Les cellules sexuelles étaient relâchées dans la cavité géné­
rale. Les reins comportaient une série métamérique de néphrons débouchant 
dans un canal collecteur raccordé au cloaque : l 'uretère primaire. Un néphron 
primitif comprend un entonnoir cilié s 'ouvrant dans le cœlome (le néphrostome) 
et un tubule, dont la paroi se dilate en une chambre à paroi mince (la capsule 
de Bowman), déprimée en cupule sous la poussée d'un peloton de vaisseaux 
sanguins (le glomérule). On trouve une telle organisation dans le pronéphros, 
rein antérieur qui fonctionne dans l'embryon de certains vertébrés inférieurs. 
L 'urine élaborée par le pronéphros est évacuée par l'uretère primaire. Chez les 
vertébrés adultes (8}, le pronéphros n 'est plus fonctionnel. Les anamniotes le 
remplacent par un rein troncal (mésonéphros), dont les néphrons se branchent 
sur l'uretère primaire, appelé canal de Wolff en tant que conduit évacuateur 
du mésonéphros. Devenu inopérant, le pronéphros ne disparaît pas complète­
ment. Un entonnoir se constitue à partir d'un néphrostome (ou d'un groupe 
de néphrostomes) antérieur. Ce sera le pavillon de l 'oviducte. Le pavillon se 
raccorde au cloaque par un nouveau conduit : le canal de Müller. L 'embryon 
mâle forme un oviducte, qui involue rapidement dans la plupart des groupes. 
Le testicule établit une connexion avec le mésonéphros. Chez les amphibiens 
et les poissons (excepté les téléostéens), la liaison se fait avec la partie anté­
rieure du mésonéphros, qui devient l'épididyme. Les spermatozoïdes passent 
donc à travers le rein pour rejoindre le canal de Wolff. (D 'après Goodrich [45], 
modifié. )  
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Mais chez la plupart des autres ver­
tébrés, le pavillon apparaît sans 
aucune trace visible de relais pro­
néphrotique [ 45 ] .  Pour former un 
oviducte fonctionnel, il fallait encore 
relier l 'ostium au cloaque . Un nou­
veau conduit apparut : le canal de 
Müller (figure 4). L'origine de ce der­
nier est difficile à établir car il se 
constitue apparemment par des méca­
nismes différents dans les divers grou­
pes de vertébrés [9 ,  45 ,  46] . 
Suivant les groupes, le canal de Mül­
ler se différencie de manière variable . 
Chez les vertébrés ovipares et certains 
vivipares, 1 'oviducte acquiert une 
fonction glandulaire , sécrétant les 
enveloppes qui entoureront l 'œuf 
après la ponte , ou les substances 
nutritives (le lait utérin) destinées à 
l 'embryon. Chez d ' autres vertébrés 
vivipares (sélaciens , mammifères) , le 
canal de Müller se différencie en uté­
rus ,  où l 'embryon est nourri par un 
placenta. Il est clair que ces spéciali­
sations n 'auraient pas été possibles si 
le canal de Müller avait une fonction 
excrétrice , comme le canal de Wolff. 
L ' évacuation de l ' urine semble 
incompatible avec la sécrétion des 
enveloppes ovulaires, ainsi qu 'avec la 
viviparité. Dans les deux éventualités, 
l 'œuf ou le fœtus obstruerait de façon 
prolongée le conduit excréteur. 1 Les conduits génitaux 

des vertébrés mâles 
La petite taille des spermatozoïdes 
n'empêche pas leur émission par le 
même conduit que l 'urine . Chez tous 
les vertébrés à 1 'exception des agna­
thes, les cellules sexuelles mâles ne 
transitent plus par la cavité générale. 
Le testicule des poissons (hormis les 
téléostéens) et des amphibiens établit 
une connexion directe avec le méso­
néphros. Les canalicules efférents du 
testicule se raccordent à des néphros­
tomes. Cela permet le passage des 
spermatozoïdes vers le canal de 
Wolff, qui devient donc un conduit 
mixte, évacuant à la fois l 'urine et les 
spermatozoïdes (figure 4) . On appelle 
épididyme la partie du rein utilisée 
pour le transit des cellules sexuelles 
mâles. Chez les amniotes ,  l 'épi­
didyme est le seul vestige fonctionnel 
du mésonéphros. Le canal de Wolff 
se transforme en canal déférent [9] . 
Pour les vertébrés mâles ,  une consé-
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quence importante découle de l 'éta­
blissement d 'une connexion urogéni­
tale : à la lin de leur différenciation , 
les cellules germinales empruntent 
pour quitter le testicule le même che­
min que celui qu 'elles ont emprunté 
pour pénétrer dans l'ébauche génitale 
(figure 2) . En quelque sorte, elles 
rebroussent chemin, contrairement 
aux cellules germinales femelles ,  qui 
poursuivent leur marche centripète en 
tombant dans la cavité générale 
(figure 2). Du point de vue embryo­
logique, la connexion entre le testi­
cule et le rein est assez facile à com­
prendre si l 'on admet, comme le font 
plusieurs auteurs (9, 47 ] ,  que le tes­
ticule dérive en partie du mésonéph­
ros .  Envahissant la partie creuse de 
l ' ébauche génitale, les cellules méso­
néphrotiques fourniraient à la fois la 
médulla de la gonade (figure 2), et les 
canalicules efférents qui relient les 
tubes séminifères au rein (figure 1) . 
La plupart des gnathostomes mâles 
sont dépourvus d 'oviductes .  Toute­
fois, leur embryon édifie des canaux 
de Müller, qui ne tardent pas à invo­
luer (figure 1) , sous l 'action d 'une 
substance produite par les cellules de 
Sertoli du testicule : l 'hormone anti­
müllérienne [ 46) . Celle-ci est homo­
logue du facteur de croissance TGF­
{3 [48 ,  49] ,  mais son mode d 'action 
reste à élucider. 

1 Conclusion 
On peut trouver aberrante et anti­
économique 1 ' édification du système 
reproducteur, puisqu ' il arrive fré­
quemment que l'embryon modifie ou 
même supprime ce qu ' il vient de 
construire . En cette matière comme 
en beaucoup d 'autres ,  l 'œuvre de la 
nature s 'apparente au travail du bri­
coleur plutôt qu 'à  celui de l ' ingé­
nieur. On y voit plus d 'opportunisme 
que de rationalité (50) . L 'étude des 
phénomènes évolutifs montre que 
toute structure nouvelle s 'élabore à 
partir d ' une structure préexistante. 
Mais il arrive que l 'élément ancien 
subsiste et fasse une apparition fugi­
tive dans l 'embryon . Cette tendance 
naturelle est instructive pour le bio­
logiste : il trouvera dans le dévelop­
pement embryonnaire la trace d ' évé­
nements évolutifs même très reculés . 
Ces événements sont conservés dans 
la mémoire des espèces sous la forme 

de gènes agissant de manière transi­
toire sur le déroulement de l'embryo­
genèse. 
Certains traits archaïques subsistent 
dans la genèse et le fonctionnement 
de l 'appareil urogénital . Par exemple, 
la plupart des vertébrés maintiennent 
une discontinuité entre l 'ovaire et son 
conduit évacuateur, si bien que 
l 'ovule doit accomplir un court tra­
jet dans le cœlome avant de rejoin­
dre l 'oviducte (figures 2 et 1) . En fait ,  
le transit par le cœlome est  un phé­
nomène très répandu dans le monde 
animal . Il est donc d 'origine très 
ancienne . Il a été conservé par les 
gnathostomes femelles ,  mais perdu 
par les mâles, qui utilisent les con­
duits urinaires pour l 'évacuation des 
spermatozoïdes (figures 2 et 4). 
Un trait plus archaïque encore con­
cerne l'origine des gonocytes. Il sem­
blerait normal que ceux-ci apparais­
sent au sein même des gonades .  Chez 
aucun métazoaire, les choses ne se 
passent de cette façon .  Partout ,  les 
gonocytes se forment en dehors des 
ébauches génitales. Une telle bizarre­
rie ne peut avoir qu'une explication 
évolutive . Nous supposons que les 
gonocytes existaient bien avant que 
les gonades ne fussent inventées par 
les animau x  tride rmiques  ( 6 ) . 
L'apparition des glandes génitales ne 
modifia ni le lieu ni le mode de for­
mation des gonocytes .  Simplement, 
elle transforma 1 ' errance des cellules 
germinales en migration ordonnée • 
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Summary 
An evolutionary interpretation 
of animal gametogenesis 

Motility is an essential property of 
ali animal germ cells. Gameto­
genesis can be divided into three 
main phases with respect to germ 
cell motility. Primordial germ cells 
migrate into the gonadal rudi­
ments .  A long captive phase fol­
lows, during which the germ cells 
differentiate into ova and sperma­
tozoa. Mature germ cells are 
finally released from the gonads .  
ln many animal groups they are 
brought to the exterior by genital 
ducts . The authors propose an 
evolutionary interpretation of 
gametogenesis .  They assume that 
the earliest animais already had a 
germ line, but no gonads or sex 
ducts. The three phases of germ 
cell !ife then reflect three steps in 
the evolution of the animais' 
reproductive system.  The first 
phase corresponds to an early evo­
lutionary stage , when germ cells 
were not included in a gonad. The 
intra-gonadal phase corresponds to 
a later stage , when animais acqui­
red specialized organs to harbor 
and protect their reproductive 
cells . The final stage corresponds 
to the most recent evolutionary 
innovation. Mature sex products 
are guided outside by specialized 
ducts deriving from ,  or connected 
to the excretory system .  
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