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Résumé

L'évolution se comprend par la Théorie Synthétique (mutation plus sélec-
tion naturelle plus variation stochastique), complétée par les connaissances
récentes en matiére de mécanismes du génome et de modifications géné-
tiques des populations. Le concept non génétique de mémes est également
important. I n'y pas de réelle différence d'évolution en decd et au-dela du
niveau de 1'espéce, mais il est nécessaire de savoir comment la spéciation
elle-méme opére pour comprendre la nature de la diversité biologique. Plu-
sieurs processus ont été proposés pour rendre compte des modes de spécia-
tion observés. La spéciation sympatrique parait la plus crédible lorsqu'il
s'agit d'expliquer ces modes, y compris celui de la spéciation centrifuge.

~

Mots clés : évolution, diversité, néodarwinisme, espéce, sympatrie.
Key words: evolution, diversity, neodarwinism, species, sympatry.

"Adresse de correspondance : Department of Archaeology and Anthropology,
Australian National University, Canberra, ACT 0200, Australie
(e-mail: colin.groves@anu.edu.au).



214
C. P. Groves

COMMENT COMPRENDRE LA NATURE
DE L' EVOLUTION ?

On ne nmE imaginer une définition de I'évolution plus satisfaisante et
plus explicite que celle proposée par Darwin lui-méme : ¢'est la succession
généalogique avec des modifications. Quels en sont les mécanismes ?

La théorie synthétique de 1'évolution (Huxley, 1942 : Ayala et Fitch
1997) considére l'action de la sélection naturelle sur les mutations mmmma“
ques. A la base, il est difficile de nier la validité de cette théorie, toutefois
la sélection naturelle est un concept qui reste difficile 4 définir (Groves
1989b) : c'est "la perpétuation du plus apte", mais comment définir "le Ecm,
apte” autrement que comme “celui qui se perpétue” ? Mieux, peut-étre
c'est la perpétuation et/ou la reproduction différentielle — une définition pcw
:Wmo:: pas nettement des processsus comme la sélection sexuelle et la
dérive génétique. Il reste que l'essentiel, la condition sine qua non d'un
nvmzmmagﬁ génétique, est que celui-ci doit étre compatible avec la survie -
ajoutez & ceci la compétition pour la survie, et voila la sélection :m::m:m,
La .mmnosa:m extraordinaire du concept d' "inclusive fitness", appliqué am
mmn.coc:mn a la vie sociale des animaux, primates compris (Dunbar, 1988)
indique que, quasi tautologie ou non, la sélection naturelle offre un Smm‘cu
ment analytique d'une grande puissance.

h.m.E:m aspect de la théorie synthétique est la mutation. La majorité des
mutations sont probablement neutres (Kimura, 1968), et la plupart des
ms:\mm. ont un effet négatif. Mais les méthodes modernes de la génétique

mxwmjsmsmmm, telles que la sélection de clones bactériens (Bennett, Lenski
et 7.\:&9,. 1992) ou la mutagénése chez les animaux E:Eno,:ﬁm:mm
(White, Squirrell, Arnaud, Lowe et Murray, 1996), ont montré que la fré-
quence des mutations est plus élevée que 1'on a pu croire, et qu'elles peu-

vent impliquer non seulement des mutations simples mais méme un opéron
complet (Hall, 1982).

Depuis la théorie synthétique

\Cmm théorie de I'évolution qui compterait sur la seule synthése serait une
théorie encore bien incompléte. Les processus que l'on a proposés ou
aﬂoc,\.%m dans les années 60, 70, 80, ou méme 90 incluent de nouveaux
mécanismes de changement du génome (1'évolution neutre, le Lamarckisme
N.‘m<oann directionnelle, 1'effet probable des mutations, 1'auto-stop mmnmu
tique, 1'effet Krassilov, le dynamisme moléculaire et les systémes & homéo-
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boite), des modes particuliers d'évolution des populations (I'exaptation,
I'équilibre ponctué, le flux fondateur, la nomogenése, 1'hétérochronie,
|'effet Baldwin), et enfin des processus non génétiques (les meémes).

Comment opére le génome ?

L'évolution neutre. On a reconnu trés tot que 1'influence du hasard est la
régle dans les populations de dimension réduite, maig les biologistes se sont
longtemps opposés & 1'idée de changement stochastique pour les populations
de taille ordinaire. C'est  partir de ses études génétiques chez les primates
que Sarich (1967) a compris qu'il existe une certaine régularité dans leur
évolution. Sa mesure des distances immunologiques entre les albumines de
plusieurs espéces 1'a conduit 2 calculer que deux espéces quelconques diffe-
rent 4 peu prés autant d'une troisiéme espéce de parenté plus éloignée. Ceci
signifie que les deux espéces proches, aprés avoir divergé, ont continué a
changer a la méme vitesse évolutive. En appliquant cette analyse du taux
relatif (Relative Rate Test) de fagon systématique, il a découvert que cette
constance de taux s'applique 2 tous les primates.

Kimura (1968) développa cette idée 1'année suivante. Plus les taux sont
constants, moins leur détermination par la sélection naturelie semble plausi-
ble. Si les formes spécifiques de 1'albumine ont une fonction équivalente,
leurs changements peuvent étre purement stochastiques et avec le temps ils
resteront constants. Les changements sont donc neutres.

Aujourd'hui, la biologie moléculaire est passée des comparaisons immu-
nologiques aux déterminations des séquences de ' ADN lui-méme. Partout,
on trouve que les substitutions ont été effectuées avec une régularité plus ou
moins stricte. Les taux varient de séquence en séquence, et 1'on trouve sou-
vent des divergences marquées,par rapport au taux normal. II est probable
cependant que la majorité des biologistes moléculaires croient a 1'existence
d'une horloge moléculaire — ou, mieux, & des horloges moléculaires locales
s'il n'y a pas de grande horloge globale. On trouve naturellement que les
taux sont différents entre séquences géniques différentes (hémoglobines,
rapides ; histones, trés lentes, ce qui indique simplement I'intervention de la
sélection naturelle), et aussi entre celles-ci et les séquences non géniques, ce
que l'on appelle I'ADN "rebut” ou non codant (pseudogenes, introns,
séquences répétitives). L'utilisation de marqueurs aléatoires (RAPD) a ren-
contré un succés peut-étre inattendu dans la reconstruction des phylogénies

(Espinasa et Borowsky, 1998). L'ADN non génique constitue Ja plus grande
partie de 1'ADN total, 90% ou plus. On peut donc utiliser les différences
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d'ensemble des génomes pour reconstruire les phylogénies (Sibley et
Ahlquist, 1984). ,

Etant donné cette constance dans 1'évolution des parties de I'ADN,
pourquoi n'en serait-il pas de méme pour les séquences qui déterminent des

caractéres morphologiques et, par voie de conséquence, pour les caractéres
morphologiques eux-mémes ?

Le Lamarckisme, L'héritage des caractéres acquis est un concept associé
au nom de Lamarck. Pas vraiment a Juste titre, car Darwin Y croyait aussi,
Mais il est exact qu'elle représentait une partie majeure du modele proposé
par Lamarck, et Darwin est venu plus tard. De fagon moderne, c'est
I'insistance de Steele qui conserve sa respectabilité A ce théme (Groves,
1989b). Steele, Lindley et Blanden (1998) ont récemment énoncé 'argu-
ment sous sa forme compléte : I'insertion de séquences somatiques, surtout
immunologiques, dans le génome (rétrogénes) est bien circonstanciée, elle
n'est pas rare et elle a des conséquences profondes pour 'évolution.

L'évolution directionnelle. Est-ce qu'une lignée est dans une certaine
maniére obligée d'évoluer dans une direction particuliére ? C’est, sommai-
rement, 1'orthogénése 3 laquelle nos prédécesseurs ont adhéré pendant la
mRBaR moitié du 20e siécle. De nombreuses preuves d'origine génétique
indiquent qu'une certaine directionnalité est bien réelle. On peut citer les
travaux de Dutrillaux, Couturier et Viegas-Pequigrnot (1981) qui montrent
qu'il existe des modes caractéristiques de changement chromosomique dans
des groupes différents de primates : chez les lémurs, 80% des changements
karyotypiques sont des translocations robertsoniennes ; chez les homi-
noidés, 70% sont des inversions péricentriques ; chez les cercopithécoidés,
ﬁ& sont des fissions et 40% sont des inversions péricentriques. Les muta-
tions chromosomiques dans les genres Homo et Cercopithecus, qu'elles
soient observées ou produites par irradiation in vitro, ressemblent aux mor-
phologies connues dans les autres espéces. I semble qu'il y ait des
"positions fragiles" qui subissent des mutations dans un sens régulier.

Mentionnons également I'hypothése du métachromatisme d'Hershkovitz
(1968). Elle concerne des changements de coloration dits unidirectionnels :

toujours cette séquence ou non, il reste qu'il y a certainement correspon-

dance avec les régularités des mutations homologues connues dans les espe-
ces domestiques, que 1'on attend dans une direction principale, les muta-
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tions réverses étant beaucoup plus rares. Le principe selon lequel quelques
loci sont susceptibles de mutation, et que plusieurs mutations sont "préfé-
rées”, revient 3 produire de la directionnalité, et 1'on doit y penser dans les
reconstructions phylogénétiques.

Un cas particulier de 1'évolution directionnelle est "1'effet probable des
mutations" (Probable Mutation Effecr). La plupart des mutations tendent 2
diminuer ou méme 2 éliminer les fonctions ou les structures déterminées par
les génes impliqués. Si ces effets n'entrainent pas de désavantage marqué,
ils persisteront (Brace, 1967). ;

Le déséquilibre gamétique, par liaison génétique par exemple, peut aug-
menter la fréquence d'un géne neutre par son association avec un géne
adaptatif : c'est "l'auto-stop génétique" (Genetic Hitchhiking, Hedrick,
1982).

Pour 1'heure, toutefois, on ne connait aucun cas convaincant de ces deux
derniers mécanismes chez les primates.

L'effet Krassilov. La proposition de Krassilov (1980) est que 1'environ-
nement (climat ou age de 1'individu, par exemple) peut avoir un effet inat-
tendu sur le génome, en retardant ou promouvant la transcription relative
des génes. Par exemple, on sait que la réplication des séquences répétitives
tend & diminuer aprés plusieurs générations de mitose, avec des consé-
quences probables quant & leur représentation dans les spermatozoides des
males 4gés. LA encore, on ne sait si ce processus intervient dans 1'évolution
des primates.

Le dynamisme moléculaire. Dover (1982) rassemble une série de méca-
nismes génomiques qui tendent & fixer des séquences non adaptatives sous
le terme de dynamisme moléculaire (Molecular Drive). Ces processus peu-
vent étre stochastiques ou directionnels. Les processsus stochastiques sont
(1) I'échange inégal de chromatidey pendant la méiose et (2) la conversion
génétique, ou recombination asymétrique. Les processus directionnels sont
(1) 1a transposition ("génes sauteurs ") et (2) la mutation influencée. Ces dif-
férents mécanismes sont bien attestés. C'est leur effet probable sur 1'évolu-
tion qui n'avait pas été envisagé avant Dover.

Les systémes & homéoboite. Les geénes & homéoboite sont des génes qui
activent d'autres génes : ce sont des systémes régulateurs (Gehring, 1987).
Chez les métazoaires, une catégorie importante est celle des séquences Hox
(qui sont homologues chez tous les métazoaires), chacun étant ordonné en
une séquence linéaire qui correspond 2 leur hiérarchie d'activation au cours
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de I'ontogenése et 4 la séquence antéro-postérieure de leurs domaines. Upe
mutation vers le début de la hiérarchie produit une cascade de changementg
phénotypiques en raison des changements de la régulation des génes "ep
aval”. Une telle mutation est vraiment une "macromutation”, et quelques
auteurs, Schwartz (1999) et Carroll (2000) pour les plus récents, ont insisté
sur leur importance pour la "nouvelle théorie synthétique". Par exemple,
une mutation observée chez la souris et I'homme, dans le Hoxd-13, aug-
mente le taux des métabolites de I"alanine avec pour conséquence une modi-
fication de la dimension des os des extrémités (y compris le carpe et le
tarse). Schwartz ( 1999) a attiré 1'attention sur le réle possible de ce méca-
nisme dans 1'origine méme des extrémités terrestres des tétrapodes.

L'évolution au niveau des Populations est-elle toujours adaptative ?

L'exaptation. "Exaptation" contraste avec "adaptation" : un caractére
duparavant neutre ou adapté i une autre fonction est coopté pour une fonc-
tion différente. Proposé par Gould et Vrba (1982), il apparait aujourd'hui
qu'il s'agit d'un phénomene répandu et d'une grande importance dans I'évo-
lution (Piatigorsky et Wistow, 1991 ; Cheng et Chen, 1999). Chez les
hominoidés, il est possible que I'adoption de la posture droite du tronc ait
eu d'abord une fonction adaptative dans la cueillette de [a nourriture
(Andrews et Groves, 1975). Elle aurait pu alors représenter une splendide
exaptation pour la brachiation chez les gibbons et la bipédie chez 1'étre
humain.

L’équilibre ponctué. A partir du témoignage des &léments chronologi-
ques de la paléontologie, Eldredge et Gould (1972) soutiennent que les
changements réguliers prédits par la théorie synthétique de 1'évolution sont
rares. On observe généralement une espece demeurer pareille 2 elle-méme
durablement, c'est I'équilibre ; puis elle est soudainement remplacée par
une autre, c'est la ponctuation. Ces remplacements peuvent étre dus i des
migrations d'espéces (mieux adaptées 9) provenant d'autres lieux. Ce n'est
qu'en de rares cas qu'une évolution rapide se trouve a I'origine de 1'une de
Ces especes qui vont migrer et en remplacer une autre - "rapide” signifie
plus précisément cing 4 cinquante mille ans (Williamson, 1981),

Les controverses au sujet de ce mécanisme se poursuivent. Pas sur sa
réalité mais sur sa fréquence. Lequel est le mode le plus général - évolution
progressive et graduelle, ou équilibres ponctués ? On discute encore, méme
pour les grands mammiféres dont les dossiers fossiles sont pourtant bien

{
!
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documentés. On connait beaucoup de cas d'équilibres ponctués mais qu'en
est-il du reste, qui semble représenter le gradualisme : des études stratigra-
phiques plus fines ne révéleraient-elles pas des ponctuations ?

L'un des meilleurs exemples d'une ponctuation est probablement |'ori-
gine d'Homo sapiens. Aprés un demi-million d'années de stase, la popula-
tion africaine d'Homo heidelbergensis est passée en quelques milliers
d'années (autour la période de 130-120.000 ans B.P.) a I'espéce actuelle
(Groves, 1989b). p :

L'hypothése du flux fondateur. Carson (1975) a attiré 1'attention sur
I'importance des cycles de flux fondateurs (Founder-Flush Cycles). Les
populations de quelques espéces subissent de grandes expansions, suivies de
déclins également dramatiques. Les survivants de ces déclins sont atypiques
puisque les taux de survie élevés des phases d'expansion auront produit
toutes sortes d'organisations génétiques partculieres : de maniére plus sim-
ple, la population peut changer rapidement par 'effet du hasard. J'ai discuté
de cette idée dans mon livre (Groves, 1989b). Il faut noter cependant que de
telles "éruptions” paraissent absentes dans les populations de primates.

La nomogeneése. La nomogenése de Berg (1922, réédité en1969) a repré-
senté la premére tentative aprés Darwin pour formaliser les processus de
I'évolution. Pendant un demi-siécle au moins, elle a prévu beaucoup des
principes qui ont été élucidés par les généticiens, les paléontologues et les
autres scientifiques au cours de la seconde moitié du vingtiéme siécle. La
nomogenése ("évolution par la loi") inclut la communauté des processus de
'ontogeneése et de la phylogenése, 1'ubiquité des processus de convergence
et de parallélisme aussi bien que des mécanismes de la divergence, la plu-
ralité des individus affectés par les variations évolutives, la régularité des
sauts au cours de I'évolution, e particulier dans l'origine des espeéces, et Ia
directionnalité ; ainsi que tous les processus non adaptatifs que je viens de
décrire.

L'hétérochronie. L'hétérochronie représente la dissociation des facteurs
de croissance, de maturation et de développement. Elle a des conséquences
considérables pour I'évolution. On peut citer le cas bien connu de I'axolotl,
Ambystoma : une salamandre du Mexique et des pays voisins qui subit nor-
malement une métamorphose comme la plupart des autres amphibiens :
mais, en certains endroits comme les ruisseaux montagneux, elle reste toute
sa vie & I'état de larve (mais une larve énorme), & 1'exception prés qu'elle
arrive a maturité sexuelle. On nomme néoténie ce phénomeéne ol intervien-
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nent & la fois croissance i ité é
développement structural mnmwwmmwmmw RIS sexuele slors méme que e
La _.aom@wn est un cas particulier de la pédomorphose ~ maintien '
moﬂam Juvénile, éventuellement méme fétale, pendant toute la vie. Le on
traire est la péramorphose, ou la morphologie devient :mcanmaE.a._ n_o:,
ce mcm I'on rencontre chez les males de primates a dimorphisme se _ man.
que comme le gorille et les babouins. e e
SWmm Eogmm:\m complexes de 1'hétérochronie ont été discutés par Gould
M m:mqv Q_ _Ecm RnnBBmm” mmw Godfrey et Sutheriand (1995). On se demande

quelle mesure la néoténie a pu opérer au cours de I'évolution humain
Shea (1983) Emam pour un bonobo (Pan paniscus) qui serait nmaoaoﬁrom..
par comparaison avec le chimpanzé (Pan troglodytes), le bonobo nOmmm“

Qmm alt ~m. tete Q un —C<03:0 ~® tronc et _mm ~:N Q un m:_vaE:Q et —Om _w:—_ e
) S k]
S

L'effet Baldwin. Dennett (1995) a bien expliqué ce principe énoncé
Nm,o@ @mn\.- - M. Baldwin. Envisageons une population dans laquelle oxmmm
aw: un momocﬁw qui détermine un comportement particulié¢rement adaptatif
( WE truc astucieux" selon I'expression de Dennett). Peu a_:azacmn (ou
BmBn. aucun d'entre eux) ne possédent ce génotype mais, par plasticité phé
zoaﬁ_,@:n, plusieurs individus peuvent I'approcher, Oa,cx-ow no&mam:w -
omaﬁ\mnm adaptatif au bord de leur répertoire, ils vont étre sélectionnés M
les ?B:m:n.mm de leurs génotypes augmenteront alors jusqu'a ce que les fré
quences géniques aboutissent au génotype optimal, -
Sw%m: Hw_\ Mnm:.B.mE a été suggéré E.VE. 1'évolution de I'intelligence. Les pre-

i pré oBH\Emzm, comme les chimpanzés aujourd'hui, n'étaient pas tous
d'intelligence égale : ceux qui étaient plus "éveillés" étaient les seuls A &t
capables de penser au-dessus du niveau normal qui, s'ils étaient comm Mo
E:.@mz mmm chimpanzés, était préopérationnel en 8:,58 piagétiens mo:mocw
régime :moc.nm:x oit 1'on a besoin d'une telle intelligence, ceux ncw 'appro
chaient auraient survécu et leur mode de mo:aos:mama. intellectuel W%B.M
amé.z: la norme ; I'éventail de plasticité phénotypique aurait ensuite attei _
un niveau plus proche encore de I'optimum (Groves, 1989a) o

Naturellement, cet effet ne se limite pas au noEmmntmE. 11 s'appli 3
Scm omnmnﬂmnw.aonﬂ 'expression réserve une importante Emmaoxmv MMM -
Qn.ﬁ:m, ce qui veut dire probablement la plupart des caractéres, et ME o
momms ceux qui sont sous déterminisme polygénique , mc
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En dehors du génome : les mémes

Dawkins (1976) propose que la circulation des idées, et des produits de
1'esprit en général, se réalise 3 maints égards comme celle des génes, c'est-
a-dire qu'ils ont une vie propre, et que les cerveaux des étres humains leurs
servent de véhicules. Dawkins les nomme "mémes”, par analogie avec les
génes qui emploiraient les organismes comme leurs véhicules. Encore une
fois, Dennett (1995) a exploré et développé le concept par ses "meémes ferti-
Dawkins et Dennett considérent tous deux le méme omme relevant en
propre de I"humanité. Mais on peut soutenir que les autres animaux, en par-
ticulier les primates simiens, possédent des mémes sans langage. Le cas du
chimpanzé est le plus convaincant : des ensembles de caractéres comporte-
mentaux, qui ne dépendent de facteurs ni écologiques ni génétiques, se
répartissent selon des zones géographiques bien définies (Abegg et al., ce
volume), de maniére semblable a ce que I'on rencontre dans les sociétés
humains, ce qui a conduit les spécialistes des chimpanzés 2 les qualifier de
"cultures” (Whiten et al., 1999). On peut également envisager d'appliquer
le concept de méme a des simiens autres ques les hominoidés : les entelles
(Semnopithecus spp.), qui montrent des variations de comportement impor-
tantes, en particulier dans leurs tendances a l'infanticide ; les babouins, et
en particulier la propension des males chacma (Papio ursinus) & rassembler
les femelles ; ou les macaques (Macaca fuscata, M. mulatta), par exemple.

les

Une nouvelle théorie synthétique de I'évolution ?

Une "théorie nouvelle et générale” de 1'évolution a été annoncée par
Gould (1980). II distingue trois niveaux séparés d'évolution : la population
(modification des fréquences géniques), la spéciation et la macroévolution
(succés différentiel entre espéces). Entre les deux premiers niveaux, on
reconnait la "rupture Goldschmidt", d'aprés le généticien Goldschmidt (et
son livre The Material Basis of Evolution, 1940). Entre le deuxiéme et le
troisiéme niveaux, ce serait la "rupture Wright", d'aprés le généticien S.
Wright.

Dans le méme esprit, Carroll (2000) remarque que la découverte des
homéoboites doit étre mise en rapport avec nos connaissances sur la tectoni-
que des plaques et la dérive des continents, ce qui nécessite une nouvelle

théorie synthétique de 1'évolution.






