


[image: couverture]







[image: pagetitre]





Cet ouvrage s’inscrit dans le cadre de la collection du Collège de France
chez Odile Jacob.

Il est issu des travaux d’un colloque qui a eu lieu
les 15 et 16 octobre 2009, sous la responsabilité
d’un comité scientifique composé de Jean-Pierre Changeux,
Antoine Compagnon, Mireille Delmas-Marty et Alain Prochiantz.
Ce colloque et le présent ouvrage ont reçu
le soutien de la fondation Hugot du Collège de France.

La préparation de ce livre a été assurée par Jean-Jacques Rosat.

© ODILE JACOB, OCTOBRE 2010

15, RUE SOUFFLOT, 75005 PARIS

www.odilejacob.fr

EAN : 978-2-7381-9582-1

ISSN : 1265-9835

Le code de la propriété intellectuelle n'autorisant, aux termes de l'article L. 122-5 et 3 a, d'une part, que les « copies ou reproductions strictement réservées à l'usage du copiste et non destinées à une utilisation collective » et, d'autre part, que les analyses et les courtes citations dans un but d'exemple et d'illustration, « toute représentation ou réproduction intégrale ou partielle faite sans le consentement de l'auteur ou de ses ayants droit ou ayants cause est illicite » (art. L. 122-4). Cette représentation ou reproduction donc une contrefaçon sanctionnée par les articles L. 335-2 et suivants du Code de la propriété intellectuelle.

Ce document numérique a été réalisé par Nord Compo




Variations sur un thème humain

par Alain Prochiantz


L’année 2009 peut, sans hésitation, être qualifiée d’année Darwin puisque nous avons, d’un même élan, célébré le bicentenaire du naturaliste et les cent cinquante ans de L’Origine des espèces. Cela a quelque peu contribué à laisser dans l’ombre un autre grand évolutionniste, Jean-Baptiste de Lamarck, qui publia la Philosophie zoologique l’année même de la naissance de Darwin. Lamarck, qui finit sa vie aveugle, conduit par sa fille vers l’amphithéâtre où il donnait ses cours à quelques fidèles, dont Étienne Geoffroy Saint-Hilaire. Lamarck le rouge, pour Napoléon, pour les tories anglais aussi, peu soucieux d’importer notre révolution et le dernier cri de la technique en matière de décollation. Profitons donc de l’occasion qui nous est donnée pour saluer un savant qui n’est jamais loin quand on parle d’évolution et dont l’œuvre est peu à peu redécouverte à travers l’importance nouvelle accordée à l’épigenèse.

La célébration des grands hommes, par-delà ses côtés parfois pompeux – ou chauvins – qui peuvent prêter à sourire, nous rappelle d’abord que sapiens est attaché à son histoire. Sauf erreur de ma part, et les éthologues rectifieront au besoin, les autres animaux n’ont pas ce type de pratique culturelle, pas même les chimpanzés qui sont pour nous comme des frères, dit-on. Si l’auteur de ces lignes s’était laissé aller à présenter une communication lors du colloque de rentrée, c’eût été sans doute pour dégonfler le mythe des 1,23 % de différence entre les génomes de l’Homo sapiens et de Pan troglodytes (ou paniscus) et pour rappeler que si le chimpanzé est en effet le plus proche cousin de l’homme, affirmer que l’homme est à 98,77 % chimpanzé (ou à 80 % souris) est, tout simplement, dépourvu de sens.

Ce caractère unique de sapiens, de se rattacher à une histoire, ou à des histoires, des cultures, est particulièrement intéressant quand on parle de Darwin qui, d’une part, n’a eu de cesse d’humilier sapiens en le rappelant à ses humbles origines et, d’autre part, s’est interrogé sur l’étrangeté d’une espèce qui, même si elle a hérité de son histoire évolutive ses facultés mentales, donc aussi psychologiques et morales, les a poussées à un point si extrême qu’on peut parler d’animal tragique. C’est l’hominisation biologique, processus évolutif, qui a ouvert sur les possibilités culturelles de l’humanisation.

Le colloque a offert une part réduite à la biologie « pure et dure ». Après tant de rassemblements, aux formes variées, consacrés à l’événement, il n’a en effet pas paru nécessaire d’en rajouter. Mais, pour limitée qu’elle fût, cette part a permis de donner une idée de l’état actuel d’une théorie elle-même en évolution. C’est bien le moins pour une théorie vivante que d’évoluer, même si cela signe un degré d’imperfection, ou plutôt d’inachèvement, qui sert d’angle d’attaque aux créationnistes qui, eux, en ont une de parfaite, je veux dire de théorie – à ce qu’ils croient. Les dogmes n’évoluent pas, ils sont morts et – souvent – mortifères. D’ailleurs, les créationnistes ont bien raison de haïr Darwin, un savant athée pour qui l’évolution n’a ni fin ni finalité, pour qui aussi le grand livre de la nature n’est pas écrit, par un être divin, en langage mathématique. L’histoire de cette rupture avec une conception galiléenne de la nature reste à faire. Comme il reste à en analyser les conséquences sur la nature même de la science. Mais c’est là un autre débat, peut-être le thème d’un colloque futur.

Stimulés par la diversité des champs de savoir présents au Collège de France, nous avons offert une place importante à la question de l’homme – de l’humain, corrigerait Françoise Héritier. En cela, nous avons suivi Darwin dont La Descendance de l’homme est une longue suite de réflexions non seulement sur l’évolution de l’homme mais aussi sur l’homme comme animal social, une réflexion liant hominisation, notre histoire évolutive, et humanisation comme construction de sociétés et de règles, évidemment contingentes, qui policent nos façons de vivre ensemble. Il est d’ailleurs intéressant de constater que le darwinisme lui-même a été influencé par la question sociale – Malthus – et l’a influencée – darwinisme social. L’humanisation est aussi invention de cultures qui nous permettent de nous raconter des histoires et de nous efforcer de donner du sens, ou d’en chercher un, au bref éclair qu’est toute vie organique.

Et même si notre destin mortel est assuré (si j’ose dire) au niveau individuel, peut-être même au niveau de l’espèce, voire pour toute vie sur Terre, le colloque de rentrée n’a pas voulu faire l’impasse sur l’évolution future de l’homme. Certains parlent de posthumain ; je préfère parler plus simplement d’évolution technique, puisque sapiens, même s’il continue d’évoluer biologiquement, est un animal dont le destin est d’abord technique, l’outil étant le prolongement non seulement de son bras, mais aussi – surtout – de son cerveau. Sans l’outil, qui prépare peut-être notre perte à venir, les quelques milliers d’ancêtres africains n’auraient pas pour descendance les bientôt sept milliards d’individus occupant la presque totalité du globe terrestre, sans oublier la Lune. Par là, le posthumain me semble essentiellement humain.

Oui, l’outil est le prolongement du cerveau, un cerveau humain exceptionnel arrivé à un point de développement organique sans commune mesure avec celui de nos parents chimpanzés. Cette hominisation cérébrale, en nous ouvrant le champ des cultures humaines – la technique fait partie de la culture –, a projeté l’Homo sapiens hors de la nature, je n’ose parler de clairière. Le colloque Darwin a deux cents ans s’est donc saisi de ce sujet brûlant de l’avenir de l’humain, c’est-à-dire de l’avenir des cultures humaines sous toutes leurs facettes, à travers tous les champs de savoir présents ou à inventer.

En relisant les contributions aujourd’hui rassemblées dans cet ouvrage, il me semble évident que les conférenciers ont joué le jeu, que nous avons beaucoup appris, et que des questions sont venues au jour qui permettent de prolonger la réflexion. En tant que Monsieur Loyal de cet événement, il ne me reste donc plus qu’à adresser mes remerciements ainsi que ceux du Comité d’organisation du Colloque de rentrée 2009 du Collège de France à celles et ceux qui, deux jours durant, nous ont communiqué leur savoir sur (et leur passion pour) le phénomène humain.








I

L’évolution de l’évolution





Une brève histoire de l’évolutionnisme

par Armand de Ricqlès



Prologue

L’évolution constitue un concept central de la biologie, qui est fondé à la fois sur l’étude des organismes du passé, et sur l’étude de la diversité et des relations de parenté entre les organismes actuels. Les progrès rapides actuellement réalisés dans les sciences de la vie et en médecine reposent sur des principes dérivés de notre compréhension de l’évolution. Cette compréhension découle à la fois de l’étude des données toujours plus abondantes issues des fossiles et, de façon tout aussi importante, de l’application des techniques issues des sciences biologiques et moléculaires modernes à l’étude de l’évolution.


Cette « profession de foi » enthousiaste en faveur des sciences de l’évolution et de leur importance fondamentale ouvre un récent document publié par l’Académie des sciences et l’Institut de médecine des États-Unis. Intitulé Science, Evolution and Creationism (2008), cet ouvrage met l’accent, dès son titre, sur certains paradoxes inquiétants qui interviennent en ce moment même dans notre société humaine en voie de mondialisation rapide1.

L’évolutionnisme évolue sans cesse. Dans le but de rappeler les très grandes étapes historiques ayant conduit à notre connaissance et à notre compréhension actuelle de l’évolution biologique, on proposera ici un survol en cinq tableaux. Ceux-ci subdivisent le cours du temps en périodes de durées très inégales. Cette périodisation, au demeurant, n’est pas exclusivement chronologique : les périodes peuvent partiellement se superposer, et les historiens des sciences pourraient à bon droit proposer des découpages temporels différents. Elles sont aussi et surtout thématiques, visant à expliciter comment divers changements conceptuels majeurs en sont venus tour à tour à occuper le devant de la scène et à modifier les problématiques, diverses composantes de la biologie interférant alors entre elles de façon particulière. On a tenté enfin, avec tous les risques que cela comporte, un panorama de l’histoire contemporaine de l’évolutionnisme, ou du moins de certains de ses aspects.




Avant Darwin

Je passerai presque entièrement sous silence les considérations issues de l’Antiquité classique et du Moyen Âge. En effet, les rapprochements que l’on peut tenter entre l’évolutionnisme tel que nous le concevons aujourd’hui et la pensée de certains philosophes antiques, tels qu’Anaximandre de Milet (− 610/– 547 ?), Empédocle d’Agrigente (– 490/− 435 ?), Leucippe (− 460/− 370 ?), Démocrite (− 460/− 370), Épicure (− 341/− 270) ou Lucrèce (− 98/− 55 ?) demeurent sujets à discussion. Retenons seulement que le concept d’un temps sagittal, par opposition au temps cyclique de maintes cosmogonies antiques, apparaît comme un prérequis intellectuel indispensable avant que toute idée d’évolution (au sens moderne) puisse émerger.

De même, le rapprochement que l’on a voulu faire entre l’évolution et l’idée de la « grande chaîne des êtres », issue de Plotin (205-270) et tolérée au Moyen Âge derrière l’autorité de quelques Pères de l’Église, tels que saint Augustin (354-430) et saint Grégoire de Nysse (335-395), n’a qu’une valeur très limitée. La « grande chaîne des êtres » correspond sans doute davantage au souci philosophique d’un ordre dans la continuité et d’une complétude statique de la Création qu’à une tentative de description naturaliste. Il ne faut pas confondre, en effet, l’idée d’une parenté idéale, analogue à celle que l’on décèle dans les productions de l’art, avec la parenté réelle entre organismes, liée à une transformation historique concrète de ceux-ci au fil de l’écoulement du temps. Les styles architecturaux ont une parenté, mais c’est dans l’esprit humain. De même, les productions de la nature peuvent avoir une parenté idéale dans le cadre d’une création divine, comme le pensait Linné (1707-1778), mais cela n’implique nullement que ces productions soient issues matériellement les unes des autres, « pas plus que les arènes de Nîmes n’ont été directement enfantées par le Colisée de Rome », selon le mot de Paul Ostoya (1951 :212).

Bien sûr, on pourrait penser que l’idée d’une succession logique des espèces au long de la chaîne dans un ordre de complexité et de perfection croissants, si bien exprimée par Leibniz (1646-1716), a pu préparer les esprits à concevoir une filiation réelle, une fois les schémas idéalistes dépassés, mais cette transition intellectuelle a duré des siècles en Occident.

Laissons donc passer les siècles. En révérence à la création de notre Collège de France, je ne voudrais retenir ici de la Renaissance qu’un seul épisode. En 1555, Pierre Belon du Mans (1517-1564) osa dresser pour la première fois côte à côte le squelette d’un homme et celui d’un oiseau, « faisant que les lettres d’icelles se rapporteront à celles-ci, pour faire apparaître combien l’affinité est grande des uns aux autres » (figure 1). C’est la naissance de l’anatomie comparée et, avec elle, du concept d’homologie, le mot lui-même ne venant que beaucoup plus tard, avec Richard Owen, dans les années 1830-1840. Ainsi se trouve instillée dans la pensée occidentale une interrogation qui ne la quittera plus. Quel est le sens, la signification profonde de cette mystérieuse correspondance structurale entre les organismes, quand bien même leurs parties répondent à des fonctions très différentes ? Pourquoi la palette natatoire du dauphin, le bras humain et l’aile de la chauve-souris sont-ils bâtis selon exactement le même « plan » ?


[image: images]
FIGURE 1 – La comparaison de l’homme et de l’oiseau par Pierre Belon du Mans (1555).

Le fait de reconnaître (à quelques erreurs près !) sous les mêmes noms les « mêmes » pièces osseuses dans des espèces différentes (homologies) pose implicitement le problème de l’origine et de la signification de ces ressemblances. Des réponses partielles ne seront progressivement apportées qu’avec le développement du transformisme à la fin du XVIIIe siècle, et plus complètes avec l’évolutionnisme darwinien à partir de 1859.





Quittons la Renaissance et l’âge classique pour parvenir directement au siècle des Lumières. Cette époque intellectuellement foisonnante est marquée, dans les sciences de la vie, par l’opposition entre de grandes alternatives théoriques en ce qui concerne la formation des organismes : ovistes contre animalculistes, préformation contre épigenèse (Guyénot, 1957 ; Roger, 1963). C’est dans ce contexte qu’apparaissent les premiers linéaments de ce que l’on appellera bien plus tard l’évolutionnisme. Mais, à l’époque, le terme d’évolution a un sens tout différent : il désigne le développement de l’individu dans le contexte de la préformation au sein du germe, et plus particulièrement de l’ovule. Evolvere, c’est donc dérouler, développer ce qui est déjà préétabli. Plutôt que d’évolution, mieux vaut parler de transformisme (bien que le terme soit plus récent) pour désigner l’émergence de doctrines qui proposent la mutabilité des espèces. On doute encore que Buffon (1707-1788) s’y soit plus ou moins discrètement rallié. Face au transformisme naissant, la grande majorité des naturalistes s’en tient à un fixisme de constat, pour lequel chaque espèce est créée séparément et fixée depuis l’origine dans ses caractères essentiels et constants. Ce fixisme « objectif » a évidemment de fortes affinités avec le créationnisme. De fait, pour Linné, édifier une classification qui soit la classification « naturelle », cela signifierait pénétrer les intentions et l’esprit même du Créateur. Il convient de souligner combien cette étape fixiste de la pensée naturaliste, tournée vers un inventaire aussi complet et aussi précis que possible de ce que l’on appelle aujourd’hui la « biodiversité », a constitué un préalable intellectuel indispensable à un véritable transformisme scientifique. Cette systématique fixiste, œuvre des grands naturalistes classificateurs des XVIIe et XVIIIe siècles, montre d’abord que le monde vivant se laisse structurer selon un ordre, en entités hiérarchisées. Elle va permettre aussi la stabilisation de la notion d’espèce et l’élaboration d’une nomenclature pratique (Linné, 1758), démontrant en quelque sorte que le monde vivant, dans sa diversité même, pouvait être l’objet d’études rationnelles. Il y a un Ordre de (et dans) la nature. Avant que ne soit établie cette systématique fixiste rigoureuse, en des temps où l’âge attribué à la Terre ne dépassait pas quelques millénaires, où la croyance en la génération spontanée était générale et où les affabulations les plus diverses faisaient dériver les êtres vivants d’hybridations les plus improbables, voire directement du limon, le transformisme n’était ni nécessaire ni véritablement pensable.

Je ne retiendrai ici que deux contributions au transformisme scientifique naissant, liées à des conceptions fort différentes du problème de la reproduction du vivant. Charles Bonnet (1720-1793) réinterprète en effet dans un sens temporel l’antique notion de « chaîne des êtres », qui devient ainsi une véritable « échelle des êtres », les formes les plus simples étant apparues en premier. Mais, pour cet adepte de la préformation, les germes des espèces successives étaient déjà présents dès le commencement, emboîtés dans ceux des individus des espèces primitives. Dans cette théorie où tout est prédéterminé, l’évolution signifiait tout à la fois développement des individus et histoire des espèces.

Bien différente apparaît la conception de Louis Moreau de Maupertuis (1698-1759), jalousé par Voltaire, mais observateur, expérimentateur et théoricien remarquable. Il se convainc du rôle équilibré des gamètes des deux parents dans la formation de la nouvelle génération, et de ce que nous appellerions la transmission entre générations d’une information et non pas d’une structure : il est donc favorable à l’épigenèse.

[Dans ces conditions,] ne pourrait-on pas expliquer comment de deux seuls individus la multiplication des espèces les plus dissemblables aurait pu s’ensuivre ? Elles n’auraient dû leur première origine qu’à quelque production fortuite, dans lesquelles les parties élémentaires n’auraient pas retenu l’ordre qu’elles tenaient dans les animaux pères et mères, chaque degré d’erreur aurait fait une nouvelle espèce.


On a pu dire de ce texte célèbre (1751) que médita Diderot (1713-1784) qu’il fonde le transformisme.

Disons rapidement qu’à la fin du siècle des Lumières la société cultivée est déjà familiarisée avec certaines notions essentielles du transformisme : unité de la matière et du monde vivant, grande durée de l’histoire de la Terre, origine animale de l’homme, variations soit fortuites, soit sous l’influence du milieu, effet de l’usage ou du non-usage des organes, hérédité des caractères acquis, élimination des non viables, mutabilité des espèces, théorie des « analogues » qui deviendront les homologies. Il restera à combiner rationnellement ces considérations pour parvenir à un transformisme généralisé. Le pas est franchi en 1800 avec Lamarck.

Lamarck (1744-1829), dont on fête en cette année 2009 le bicentenaire de la parution de sa Philosophie zoologique (1809), reste généralement considéré, surtout en France, comme le véritable père d’une théorie générale de la réalité de l’évolution du vivant, selon le mot de Løvetrup (1982) : c’est le lamarckisme. En fait, comme le montre la recherche historiographique moderne (Corsi et al., 2006), sa pensée demeure pleine d’ambiguïtés, sans doute à cause de son attachement à une chimie de son cru et obsolète, antérieure à celle de Lavoisier. Sa conception transformiste de l’histoire de la vie implique trois principes : (1) la matière vivante posséderait une tendance universelle à se complexifier, (2) les organes se développent ou régressent en fonction de l’usage ou du non-usage qui en est fait par les organismes, dans un milieu donné ; (3) enfin les transformations acquises au cours de la vie se transmettent aux générations suivantes et s’additionnent (c’est ce que l’on nommera ultérieurement l’« hérédité des caractères acquis »). La combinaison de ces propositions ou « lois » rend compte facilement de l’adaptation, c’est-à-dire de la congruence des organes aux modes de vie et aux milieux. Elle permet de représenter l’histoire de la vie comme le développement d’une « série rameuse », ascendante (comme l’échelle des êtres), mais pourvue de rameaux latéraux dus aux adaptations locales des espèces aux divers milieux. On s’interroge encore sur la signification globale du schéma lamarckien en termes d’historicité de la vie : implicitement cette historicité paraît évidente, bien qu’elle demeure peu explicitée dans les textes. En outre, le recours à la permanence de la génération spontanée produisant sans cesse du vivant simple à la base de la « série rameuse » ascendante semble contradictoire avec une vision authentiquement historique de l’évolution.

À côté de Lamarck, un autre représentant du transformisme est l’aîné des Geoffroy, Étienne (1772-1844) dont la notion d’unité de plan, appuyée sur l’anatomie comparée et l’embryologie, porte implicitement en elle celle d’évolution. Comme Lamarck, Geoffroy admet l’action (adaptative) de l’usage et du non-usage (qu’il raffine avec sa « loi de balancement des organes ») et l’hérédité des caractères acquis ; mais il en diffère en considérant que ce sont les forces et contraintes des milieux qui modèlent directement les organismes, alors que pour Lamarck le milieu agit indirectement, par l’entremise du « sentiment intérieur » ou de la volonté des organismes. Le « néolamarckisme » quasi officiel de la IIIe République sera à cet égard bien plus proche de Geoffroy que de Lamarck lui-même.

Il est toujours très difficile de discerner aujourd’hui, dans les transformismes prédarwiniens, si les formules employées réfèrent seulement à une vision abstraite, idéale et en quelque sorte platonicienne de la transformation évolutive, ou bien à une véritable vision historico-réaliste et matérielle de celle-ci, qui sera celle de Darwin. Cette ambiguïté est manifeste chez Geoffroy, ainsi que chez bien d’autres transformistes « continentaux », tout comme encore chez Richard Owen (1804-1892), le « Cuvier anglais », à la fois influencé par le fonctionnalisme de Cuvier et par l’« unité de plan » de Geoffroy.

Ne quittons pas Geoffroy sans évoquer la célèbre confrontation avec son contemporain et ex-protégé Georges Cuvier (1769-1832) devant l’Académie en 1830. Derrière le débat sur l’« unité de plan », c’était évidemment la possibilité des transformations évolutives qui était en filigrane. Les deux protagonistes avaient à la fois tort et raison : la main humaine est bien à la fois un organe spécialisé, apte à saisir et à manipuler, comme le voulait le fonctionnalisme cuviérien, mais aussi cet homologue de l’extrémité du membre antérieur de tous les tétrapodes, comme le voulait le structuralisme de Geoffroy. On sait que Cuvier eut techniquement le dernier mot à l’époque, mais, clin d’œil de l’histoire, la génétique moléculaire du développement est venue, cent quatre-vingts ans plus tard, apporter des arguments à l’esprit visionnaire de Geoffroy (Le Guyader, 1998).

Puisqu’il a été question de Cuvier, qui pourrait apparaître comme le personnage du « méchant » dans une « Histoire pour tous » de l’évolutionnisme, il faut remettre en perspective l’œuvre de ce très grand savant. Réfractaire au caractère très spéculatif du transformisme de ses contemporains, il était porteur d’une science précise et positive, insistant sur le rapport nécessaire de la forme organique à la fonction. Son tort principal fut d’avoir abusé de sa situation institutionnelle pour brimer et marginaliser des opinions contraires aux siennes (en cela il est en bonne compagnie !). D’un autre coté, l’impulsion décisive que Cuvier sut donner à l’anatomie comparée et à la paléontologie allait, bien plus tard, fournir à l’évolutionnisme des matériaux fondamentaux pour son argumentaire technique. L’histoire de l’évolutionnisme est ainsi jalonnée de fixistes « amis des faits » qui, tôt ou tard, rendirent service (Ostoya, 1951).

Et l’homme dans tout cela ? Après Lamarck, il faut attendre encore près d’un demi-siècle pour voir admettre l’idée d’un devenir sans rupture depuis l’animalité originelle jusqu’à l’homme actuel, au travers d’une longue préhistoire jalonnée par des préhumains, auxquels succèdent les formes les plus anciennes de l’humanité. De telles conceptions s’élaborent en France dès les années 1830, avec des pionniers tels que Marcel de Serres à Montpellier et Paul Tournal à Narbonne. Toutefois, l’autorité du fixisme et du catastrophisme cuviérien, combinés à un habile recyclage stratigraphique du concept biblique de déluge en diluvium par Jameson en 1813, inhibe pour un temps la prise en considération des premières découvertes. C’est donc sous les traits de l’« homme antédiluvien » que l’homme fossile va finalement faire son entrée dans la science officielle du XIXe siècle, à partir de 1847, grâce aux travaux pionniers de Boucher de Perthes (1788-1868). Ses découvertes de pierres taillées, associées à des restes de mammifères éteints, mammouths et ours des cavernes, dans les terrasses alluviales anciennes de la Somme finissent, vers 1859, par emporter l’adhésion d’une partie du monde savant. Nous sommes alors à l’aube de la révolution darwinienne.




Darwin

Venons-en à Darwin, dont on célèbre en cette année 2009 le bicentenaire de la naissance et le cent cinquantième anniversaire de la parution de son maître livre, L’Origine des espèces. L’immense couverture médiatique réalisée à son propos en 2009 semblerait rendre un peu inutile d’insister encore ici sur son apport décisif à l’évolutionnisme. D’un autre coté, les ambiguïtés persistantes du terme de darwinisme, tel qu’il est employé par les médias, incitent à souligner, ne fût-ce que brièvement, l’apport scientifique fondamental de Darwin.

Avec L’Origine des espèces – précédé en 1858 d’un court essai publié en même temps que le Mémoire d’Alfred Russel Wallace (1823-1913), pour ne pas perdre le bénéfice de sa priorité –, Darwin introduit (1859) l’évolutionnisme « moderne » par une série d’innovations intellectuelles portant aussi bien sur la réalité matérielle (et non pas idéale) de l’évolution que sur son mécanisme concret. Respectant un strict matérialisme méthodologique, il place de ce fait l’étude de l’évolution dans un cadre rigoureusement scientifique.

On peut distinguer deux idées-forces dans la pensée darwinienne.

(1) Descent with modification : c’est l’affirmation de la réalité matérielle/historique de l’évolution. Cet aspect historique de l’évolution est ce que nous appelons aujourd’hui l’étude des patterns (ou patrons) évolutifs, ou de la phylogenèse, pour reprendre le terme forgé par Haeckel en 1866, à valeur descriptive.

(2) Natural selection : c’est la mise en évidence du mécanisme sous-jacent à la descendance avec modification, et censé en rendre compte. C’est ce que nous appelons aujourd’hui l’étude des process (ou mécanismes évolutifs) à valeur explicative.

L’hypothèse de la sélection naturelle découle de la combinaison de données d’observation généralisables.

(a) Pour toutes les espèces, on peut noter une discordance entre le taux potentiel de reproduction des individus et les ressources effectivement disponibles dans leur environnement. Il en découle que les individus sont en concurrence pour la survie et la reproduction. Cette composante du darwinisme découle directement des théories de Thomas Robert Malthus (1766-1834), méditées par Darwin dans le contexte du développement industriel de l’Angleterre au XIXe siècle.

(b) Dans toutes les espèces, de nombreux caractères individuels sont variables ; une partie importante de cette variation est héréditaire et affecte les probabilités de survie et de reproduction des individus.

(c) En conséquence, chaque espèce change en permanence, du fait de la survie et de la reproduction différentielle des individus les mieux adaptés (par chance) aux circonstances locales du milieu. Celui-ci exerce donc une « sélection naturelle », qui trie sans cesse au sein de la variabilité spontanée, réalisant de ce fait même une adaptation des organismes aux conditions d’existences extemporanées.

(d) La « sélection artificielle » réalisée par les éleveurs, les agriculteurs et les horticulteurs constitue un modèle analogique, démontrant l’efficacité du mécanisme sélectif dans la promotion des caractères désirés au sein des races domestiques.

Il faut souligner que la théorie darwinienne de l’évolution est fondée sur une somme colossale d’observations minutieuses, issues de tous les domaines de l’histoire naturelle. Ainsi la documentation de Darwin – méditée et amplifiée pendant la vingtaine d’années séparant son retour de son voyage autour du monde sur le Beagle (1831-1836) de la publication de L’Origine – est-elle d’une ampleur et d’une précision qui dépassent de loin celles de tous ses devanciers.

Par ailleurs Darwin structure sa théorie en prenant pleinement en compte ce que l’on pourrait appeler aujourd’hui une très grande exigence épistémologique. En effet, il se réfère explicitement au modèle dit « newtonien » de l’argumentation scientifique tel qu’il a été élaboré par John Herschel (1792-1871) et William Whewell (1794-1866) dans les années 1830. Dans ce cadre, on voit (figure 2) que la « simple hypothèse » de la sélection naturelle est librement inférée à partir des données empiriques (en particulier les faits de variabilité et d’hérédité, la limitation des ressources et les taux de reproduction des organismes) et confortée par un modèle expérimental (la sélection artificielle). Elle se montre capable d’expliquer de nombreuses classes d’autres faits indépendants, ce qui constitue un « test » positif de l’hypothèse et permet sa généralisation au rang de théorie.


[image: images]
FIGURE 2 – Schématisation de la logique argumentative de Darwin.

L’hypothèse de la sélection naturelle est inférée à partir de certaines données de fait généralisables (variabilité, taux de reproduction, limitation des ressources, etc.) et d’un modèle analogique (sélection artificielle) – haut du tableau. À son tour, la sélection naturelle rend compte d’une multitude d’autres faits indépendants (adaptation des organismes, répartition géographique, structure de la systématique, développement embryonnaire, répartition stratigraphique des fossiles, etc.) – bas du tableau –, qui trouvent par son intermédiaire explication, complémentarité et cohérence réciproque. La « simple hypothèse » s’élargit ainsi au statut de théorie (d’après J. Gayon, 1998).





On constate donc que l’évolutionnisme darwinien rend désormais mutuellement intelligibles une multitude de faits et de concepts qui n’étaient pas, jusque-là, clairement articulés entre eux. Par exemple, les faits d’homologie entre organismes actuels peuvent s’expliquer par la descendance avec modification, à partir d’un ancêtre commun pouvant être situé dans le temps long exploré par la paléontologie.

Au-delà de L’Origine des espèces, il y a lieu de souligner enfin la richesse extrême, du point de vue de l’évolution, de l’œuvre darwinienne dans son ensemble (Tort, 1996, 1997, 2000 ; Heams et al., 2009). Rien que dans L’Origine, il est possible de trouver de claires prémonitions de ce que l’on appellera bien plus tard l’hypothèse de la « reine rouge » et même des « équilibres ponctués ».

Comme l’écrivait Kevin Padian (2004), « Darwin doit à son génie propre d’avoir pu autant accomplir et synthétiser. Cent cinquante ans plus tard, nous en profitons encore et essayons de comprendre toutes les leçons qu’il avait à nous enseigner ».




La réception du darwinisme

Le mode de pensée darwinien a constitué une véritable révolution intellectuelle et scientifique, bien au-delà de la question de l’évolution biologique elle-même. Le développement du transformisme au cours du XVIIIe siècle et de la première moitié du XIXe avait déjà progressivement proposé une vision de l’histoire de la Terre et de la vie bien différente de celle du « récit de création » biblique. Pour de nombreux esprits, ce récit allait donc être désormais tenu pour métaphorique, relativement à un « récit réel » progressivement élaboré par la science. Dans ce contexte, il n’y avait pas opposition nécessaire entre une doctrine évolutionniste, souvent associée (comme chez Chambers [1802-1871] et Spencer [1820-1903]) à l’idée d’une progression indéfinie de la création et d’une « montée » vers la complexité et le psychisme, d’une part, et la révélation religieuse interprétant cette évolution dans un sens explicitement finaliste et providentialiste, d’autre part. La vision darwinienne allait plus ou moins subrepticement porter un coup d’arrêt à ce concordisme potentiel. Le mécanisme de la sélection naturelle implique l’apparition aléatoire de variants, dont la valeur ne dépend que de l’aptitude à la survie et à la reproduction dans l’environnement immédiatement disponible. Nul plan, nul dessein préétabli ou finalisé ne guide la marche de l’évolution. Celle-ci peut donc désormais se comprendre dans le cadre d’une immanence exclusivement matérialiste et mécaniste, sans référence à aucune transcendance ou finalité générale. Au-delà même de la sélection naturelle et de l’origine animale de l’homme, le véritable « scandale » darwinien est dans le surgissement décisif de la contingence comme moteur de l’histoire de la vie.

Pour la communauté scientifique mondiale tout comme pour le grand public, la réception du darwinisme s’est donc faite de façon assez variable. Des milliers de pages ont été consacrées à cette question (Conry, 1974 ; Glick, 1974 ; Kohn, 1985 ; Tort, 1996), et l’on soulignera seulement ici que cette réception s’est faite de façon très différente dans divers pays de vieille tradition scientifique (on reviendra sur le cas de la France) et que cela a eu des conséquences importantes pour l’histoire ultérieure de l’évolutionnisme.

De façon générale, au moins une acception du darwinisme conquiert rapidement l’adhésion du monde savant (décennies 1860-1880), celle qui concerne la réalité historique de l’évolution, c’est-à-dire la « descendance avec modification ».

Dès lors, le programme de recherche de nombreuses disciplines, telles que l’embryologie et la paléontologie, va être de découvrir les « preuves de l’évolution », en mettant en avant ce que l’on appellera à l’époque des « faits d’évolution », le plus souvent interprétés dans le cadre d’une épistémologie scientiste explicite. En paléontologie, cette période va donc voir le début de la recherche des « chaînons manquants », les fameux missing links, censés combler les lacunes observables entre taxons dans la nature actuelle. Dans la logique darwinienne, la sélection naturelle entraîne en effet l’extinction différentielle des formes intermédiaires, les moins bien adaptées.

Cependant le processus (ou mécanisme) évolutif lui-même demeure très débattu : non seulement la sélection naturelle darwinienne est très discutée mais son existence même est mise en doute. La sélection est-elle une réalité de la nature ou non ? Et, si elle est une réalité, son influence en tant que mécanisme évolutif est-elle déterminante ou seulement accessoire ? Peut-elle véritablement constituer une cause réelle, matérielle (et même la vera causa) du changement évolutif ?

Ces questionnements et controverses sur le mécanisme de l’évolution, darwinien ou non, vont occuper les esprits pendant des décennies, en pratique des années 1870 à 1930, et faire entrer l’évolutionnisme dans une des phases les plus complexes et les plus pittoresques de son histoire.

Un des grands propagandistes du darwinisme sur le continent européen va être le zoologiste Ernst Haeckel (1834-1919), personnalité hors du commun et qui exerça une forte influence bien au-delà des pays de langue allemande. Haeckel offre un bon exemple des ambiguïtés intellectuelles liées à la réception du darwinisme. La doctrine qu’il répand sous ce nom est en effet bien différente de celle de Darwin lui-même, avec une forte insistance sur l’hérédité « lamarckienne » des caractères acquis et une vision éliminatoire de la sélection qui « percolera » dangereusement dans un pangermanisme raciste. Plus intéressantes, du point de vue de l’évolutionnisme, seront des trouvailles comme les termes d’écologie et de phylogenèse (1866), qui feront fortune. Mais c’est surtout un effort nouveau de rapprochement entre embryologie et évolution, déjà explicité par Darwin dans L’Origine, qui va marquer les esprits. En effet, la diffusion du darwinisme dans les années 1860, par Fritz Müller (1864) et par Haeckel (1866), va entraîner une reformulation des antiques intuitions de « chaîne des êtres » et de « métamorphose » qui, au travers des Naturphilosophen allemands (Kielmeyer, 1793 ; Meckel, 1809, etc.) et d’embryologistes comme Serres (1827), avaient accompagné comme en sourdine le développement des transformismes prédarwiniens. Pour Haeckel, « l’ontogenèse récapitule brièvement la phylogenèse », et cette « loi biogénétique fondamentale » va proposer une réflexion sur les rapports entre ontogénie et phylogénie qui, malgré ses excès simplificateurs, aura un immense succès et une importante postérité en suscitant un véritable programme de recherche pour l’embryologie comparative, efficace jusque dans les années 1920.

Les dernières décennies du XIXe siècle sont dominées par un débat de fond entre le darwinisme et différentes alternatives au darwinisme. Il faut bien comprendre que ces dernières ne remettent pas en cause la réalité de l’évolution en tant que fait historique, mais bien le mécanisme darwinien de la sélection naturelle, ainsi que l’hypothèse darwinienne sur le mécanisme de l’hérédité (sa théorie des pangènes [1868]). Certes, le fixisme se prolonge plus que de raison dans certains pays et dans certains milieux, notamment en France, cela en général pour des raisons sociologiques, idéologiques et religieuses bien plus que scientifiques.

Au sein de la science elle-même, le débat porte donc pour l’essentiel sur les mécanismes de l’évolution. Pour beaucoup, l’existence de la sélection naturelle in natura n’est pas démontrée, et ce mécanisme, de toute façon, paraît incapable de rendre compte de l’existence des vastes lignées d’organismes constituant des séries ordonnées dans le temps long, telles que révélées à l’époque par la paléontologie – les données nouvelles apportées par cette science pesant alors d’un très grand poids dans la réflexion sur les mécanismes évolutifs.

Face au (ou à partir du) darwinisme de Darwin, la pensée évolutionniste va donc progressivement se structurer, dans les décennies 1870-1930, entre grandes alternatives doctrinales : théisme évolutionniste, orthogenèse, néolamarckisme, néodarwinisme et, enfin, mutationnisme.

Le théisme évolutionniste explique le cours historique de la vie par un plan intelligent. Ce point de vue, illustré jusqu’au milieu du XXe siècle par Teilhard de Chardin (1881-1955), a été repris, à partir d’autres sources, par les tenants actuels de l’intelligent design (Lecourt, 2000). Soulignons seulement à cet égard que la méthode scientifique, au plan épistémologique, se fonde sur un strict matérialisme méthodologique, respecté par le darwinisme. De ce simple point de vue, toute « explication » de l’évolution faisant appel à des entités ou à des forces extramatérielles se situe hors du champ scientifique.

L’orthogenèse peut être comprise comme une laïcisation de l’idée d’un « plan » de l’évolution : celle-ci obéirait à de puissantes contraintes qui en canaliseraient le cours. De 1888 à 1897, les publications d’Eimer (1843-1898) ont popularisé ce concept d’orthogenèse (ou évolution « en ligne droite »). Tout se passe comme si les lignées phylétiques voyaient leur évolution canalisée par de puissantes contraintes morphogénétiques internes commandant leur destinée évolutive, indépendamment de la sélection et de l’adaptation. Le processus aboutit naturellement aux « hypertélies » : selon cette interprétation, l’évolution finit par « dépasser » son but fonctionnel, produisant ainsi des structures hyperspécialisées, mal adaptées ou « monstrueuses », vouant les lignées à l’extinction. De nombreuses singularités découvertes dans diverses lignées fossiles (« complication » des lignes de sutures des ammonites, hypertrophie des canines des tigres à dents en sabre, ramures « exagérées » du cervidé Megaceros, proportions « anormales » chez divers dinosaures, etc.) sont « expliquées » dans ces perspectives, et ce genre de considérations aura la vie dure dans la littérature et la muséologie paléontologique.

Le néolamarckisme, tout comme le darwinisme, met l’accent sur la pression « modelante » qu’exerce le milieu sur les organismes, réalisant ainsi d’emblée leur adaptation, Mais, contrairement au darwinisme, ce point de vue pose que le mécanisme du changement se situe au niveau des individus, dans l’hérédité des caractères acquis, et non pas dans la sélection naturelle s’exerçant entre individus au sein des populations. En somme, le milieu agit directement sur les organismes, et non pas indirectement par l’entremise du tri exercé entre organismes par la sélection naturelle. Au demeurant, cette dernière pourrait jouer un rôle mineur, se contentant d’« éliminer le pire ». L’école « néolamarckienne américaine », avec Edward Cope (1840-1897) et Alpheus Hyatt (1838-1902), a développé ce point de vue en paléontologie, tout en associant la notion d’adaptation avec l’orthogenèse. Ainsi, la « loi d’accroissement de taille » de Cope exprimerait une tendance générale et inéluctable propre aux lignées, tendance liée à des « facteurs internes » indépendants de la sélection naturelle imposée par l’environnement. Un exemple de ces approches paléontologiques est l’étude de Henry Osborn (1857-1935) sur les titanothères du tertiaire nord-américain. Il est d’ailleurs intéressant de noter que la fin du XIXe siècle voit se multiplier des « lois de l’évolution » : loi de Cope déjà citée, étendue aux « invertébrés » en France par Charles Depéret (1854-1929), loi de Williston (1852-1918) de spécialisation croissante des parties sériellement homologues, loi d’irréversibilité de l’évolution de Louis Dollo (1857-1931) formulée en 1893, etc. Pour les savants de la fin du XIXe siècle, en effet, il n’est de science que de lois – le modèle scientifique prestigieux étant alors dicté par la physique classique déterministe. On était là aux antipodes de Darwin, qui avait subrepticement introduit dans la science, avec la notion de variation aléatoire triée par la sélection, toute une dimension de la contingence historique pour ainsi dire incompréhensible, à l’époque, par une certaine orthodoxie scientifique.

Une autre manifestation du « néolamarckisme » est représentée par ce que l’on pourrait appeler l’establishment universitaire de la IIIe République qui, bien que non constitué en une école homogène, va dominer la scène en France pendant plusieurs décennies. Ces chercheurs (dont les plus célèbres sont Alfred Giard [1846-1908], premier titulaire de la chaire d’Évolution des êtres organisés fondée par la Ville de Paris, Yves Delage [1854-1920], Edmond Perrier [1844-1921] et Gaston Bonnier [1853-1922]) ont initié des programmes de transformisme expérimental où ils tentaient de mettre en évidence l’influence modificatrice directe du milieu sur les organismes. À titre d’exemple, les expériences de transplantations de végétaux alpins en plaine, où ils étaient soumis à de nouvelles conditions d’environnement, révélaient de spectaculaires transformations morphologiques (Bonnier). Mais on mettait seulement ainsi en évidence l’amplitude de la variabilité écophénotypique en croyant étudier l’évolution.

Pour les biologistes néolamarckiens, Darwin avait raison en pointant le milieu comme facteur principal contrôlant l’évolution, mais le mécanisme de la sélection naturelle leur apparaissait comme un détour inutile entre celui-ci et la transformation évolutive, puisqu’ils acceptaient pleinement l’« hérédité (dite lamarckienne) des caractères acquis » (l’expression est en fait postérieure à Lamarck lui-même [Gayon in Corsi et al., 2006]). Ils comprenaient donc les milieux comme un ensemble de facteurs et de forces matérielles agissant directement sur le vivant, et l’évolution s’exerçait ainsi directement au niveau des organismes individuels (et non des populations).




De la « crise du transformisme » à la théorie synthétique

À ce stade de notre histoire il faut faire intervenir dans le débat sur l’évolution un autre courant de pensée, celui qui va se donner pour objet la compréhension de la transmission de l’hérédité. En 1868, Darwin, sur ce point, avait proposé, faute de mieux, son hypothèse de la pangenèse, qui avait suscité maintes contestations, y compris parmi ses proches, comme son cousin Francis Galton (1822-1911), père de la biométrie et partisan de l’eugénisme.

À partir des années 1870, les progrès de la microscopie vont susciter un développement considérable de l’histologie et de la cytologie optique, qui vont ouvrir, de concert avec l’embryologie expérimentale, un champ entièrement nouveau à la compréhension de la biologie générale et, bientôt, à celle de la transmission héréditaire. En deux décennies, des percées fondamentales concernant la compréhension de la vie cellulaire et du cycle de reproduction des organismes sont réalisées. La fécondation, comme fusion de deux gamètes, est comprise par Oscar Hertwig en 1875. En 1879, Edouard Strasburger décrit la division cellulaire normale, la mitose. La formation des gamètes par méiose, soit deux divisions successives dont une réductionnelle, est décryptée par Van Beneden en 1883, et précisée par Boveri en 1886-1887. Enfin, Wilhelm Waldeyer donne, en 1888, le nom de chromosomes aux structures nucléaires figurées, dont on suit désormais le cycle complet au fil de l’alternance des générations gamétiques et somatiques. La fécondation, réalisant à partir de deux gamètes haploïdes la formation d’un zygote diploïde à l’origine de la nouvelle génération, balance la méiose, qui réalisait par réduction chromatique les gamètes de la génération parentale précédente. Avec des variantes considérables concernant l’importance relative des phases haplo- et diploïdes dans le cycle reproducteur, ces données fondamentales sont progressivement étendues à l’ensemble des animaux et des végétaux, dès la fin du XIXe siècle.

Ces avancées observationnelles et expérimentales sont complétées par de puissants efforts de synthèse théorique. À partir d’un courant de recherches sur le plasma germinal, suscité par la Generelle Morphologie de Haeckel (1866), les travaux de biologie cellulaire conduisent à déterminer progressivement la nature matérielle du substrat héréditaire. Auguste Weismann (1834-1914) propose la distinction entre lignée somatique et lignée germinale, et va en déduire l’impossibilité de la transmission des caractères acquis. L’hypothèse que les chromosomes constituent les porteurs matériels de l’hérédité se fait jour. Weismann, de 1883 à 1892, puis un peu plus tard Hugo de Vries (1848-1935) proposent des théories de l’hérédité prenant en compte tous les acquis de la cytologie. Le matériel héréditaire est de nature particulaire (pangènes), porté par les chromosomes, et transmis par les gamètes des deux parents. Et il n’y a pas d’hérédité des caractères acquis.

Ces considérations ont pour conséquence de modifier le darwinisme de Darwin. Si l’organisme ne peut transmettre les modifications somatiques adaptatives imposées par le milieu, de tels « caractères acquis » ne peuvent constituer un mécanisme de l’évolution. En conséquence il ne reste que la sélection naturelle comme agent matériel susceptible de réaliser un « tri » au sein de la variabilité spontanée.

Ainsi va se constituer, à partir de Weismann, le néodarwinisme, qui élimine toute possibilité de transmission des caractères acquis et confère désormais à la sélection naturelle un rôle exclusif comme moteur de la transformation évolutive. Mais dans quelle mesure la sélection constitue-t-elle un mécanisme efficace ? La biométrie, issue de Francis Galton, va en proposer un premier traitement opératoire en précisant les conditions et limites de son action. Elle définit les paramètres statistiques nécessaires à une représentation authentiquement populationnelle de la sélection.

Cette nouvelle vision de l’évolution et de son mécanisme était évidemment incompatible avec celle des néolamarckiens, fondée sur l’hérédité de l’acquis, et il devenait dès lors impossible de combiner à son gré des doses de lamarckisme et de darwinisme, comme l’avait fait Darwin lui-même en son temps. La situation se radicalisait, mais on n’avait encore rien vu…

En effet, Hugo de Vries fait, entre 1886 et 1890, une série d’observations cruciales sur l’œnothère, en découvrant l’apparition brutale de variants dont les graines donnaient naissance aux mêmes variants stables. Il donna à ce phénomène le nom de « mutation » et postula que c’était par un phénomène de ce type que prennent naissance les espèces nouvelles.

Ainsi, contrairement à Darwin qui avait prôné que la sélection naturelle s’exerçait sur de minimes variations quasiment continues, en réalisant une adaptation progressive, on se trouvait là en présence de transformations héréditaires instantanées, brutales, de grande ampleur morphologique, et sans liens avec une adaptation à l’environnement.

Ainsi, de Vries va développer (en 1901) une explication alternative de l’évolution, le mutationnisme, postulant que les nouveautés évolutives surgissent brutalement et « au hasard », sans rapport avec l’adaptation à l’environnement, contrairement aux points de vue défendus tant par le néolamarckisme que par le néodarwinisme.

C’est dans ce contexte qu’en 1900 de Vries, Correns et Tchermak « redécouvrent » simultanément les lois de Mendel que celui-ci (1809-1882) avait publiées en 1866. Cela confirme de façon éclatante le caractère « particulaire » de la transmission héréditaire. En effet, les « facteurs » dont Mendel avait prédit l’existence, et qu’il avait admis comme des « êtres de raison » pour expliquer les résultats de ses croisements, sont indépendants et ne se mélangent pas.

L’importance fondamentale des lois de Mendel pour la compréhension du vivant et de son évolution est immédiatement perçue, dès 1900, par William Bateson (1861-1926), un des pères de la génétique :

Une connaissance exacte des lois de l’hérédité apportera probablement plus de changements à la vision de l’homme sur le monde et à sa puissance sur la nature que tous autres progrès qui puissent être envisagés dans les connaissances naturalistes.


Bateson va forger une série de termes importants comme ceux d’« allèle », d’« homozygote » et d’« hétérozygote ». Avec Lucien Cuénot (1866-1951), en France, il montre que les lois de Mendel s’appliquent aux animaux. Dès 1894, Bateson avait découvert et défini l’homéose (transposition brutale d’un organe entier à une nouvelle localisation sur le corps), phénomène qui jouera un si grand rôle quatre-vingts ans plus tard dans la naissance de la génétique du développement. Bateson place l’homéose en contexte évolutionniste en réfutant, tout comme de Vries, le gradualisme de Darwin en faveur de processus discontinus (mutations) dans l’origine des espèces. Il montre en 1902 que la théorie darwinienne pouvait fort bien s’accorder avec des minivariations discontinues (produites par des mutations) : dès lors, la génétique mendélienne naissante va pouvoir progressivement s’accorder avec le néodarwinisme. Elle apporte une explication de l’hérédité qui permet de constituer une théorie quantifiée et prédictive de l’évolution des populations. Dès la fin des années 1900, la loi d’équilibre, découverte par Godfrey Hardy et Wilhelm Weinberg, en constitue le cadre formel. Elle pose qu’une population mendélienne conserve la distribution de fréquence de ses gènes s’il n’y a ni mutation, ni migration, ni sélection naturelle.

La théorie chromosomique de l’hérédité va découler en quelques années de la confrontation des lois de Mendel aux données de la cytologie. Les observations et expériences de Boveri (1888-1902) sur l’ascaris et l’oursin, de Sutton (1903) sur la sauterelle, et de Nettie Stevens (1904-1905), qui découvre les chromosomes sexuels chez le ver de farine, confortent la convergence des données cytologiques et génétiques. La théorie sera ensuite étendue et précisée par l’école de Thomas Hunt Morgan (1866-1945) sur la drosophile, et va constituer le nouveau paradigme explicatif de l’hérédité pendant la première moitié du XXe siècle, jusqu’au développement de la biologie moléculaire.

En attendant, la théorie de l’évolution reste écartelée entre des conceptions opposées des mécanismes possibles, et les décades 1890-1930 sont donc marquées par la concurrence acharnée entre des visions très différentes et de plus en plus incompatibles des mécanismes évolutifs : néodarwinisme, néolamarckisme, orthogenèse et mutationnisme (pour s’en tenir aux doctrines se réclamant du matérialisme méthodologique de la science) sont en conflit ouvert. Cette situation, qualifiée de « crise du transformisme » et qui perdurera longtemps, surtout en France, va avoir des conséquences particulièrement néfastes pour la sociologie scientifique en précipitant des oppositions doctrinales entre les disciplines. De façon générale, on peut dire que les « naturalistes » vont être plutôt néolamarckiens, les paléontologues néolamarckiens et orthogénétistes, et les biologistes expérimentaux plutôt néodarwiniens ou mutationnistes. Tout cela laissera de profondes séquelles.

Comment sortir de ces contradictions ?

À partir de 1900, la conceptualisation progressive de l’hérédité particulaire (gènes), l’inexistence de l’hérédité de l’acquis, la redécouverte des lois de Mendel et l’avènement de la théorie chromosomique de l’hérédité jalonnent la montée en puissance du néodarwinisme. La combinaison de celui-ci avec la génétique des populations (période 1920-1940) va conduire à la théorie synthétique de l’évolution dans ses aspects classiques (période 1940-1970). Toutefois ce cheminement fut loin d’être simple et linéaire.

Pour le saisir il convient de repartir des travaux de Morgan développant la génétique « classique ». Celle-ci, par sa solidité empirique et sa rigueur logique devient, à partir de 1910, la base incontournable de tous les travaux sur l’hérédité ; mais comment l’appliquer à l’évolution ? De nombreux évolutionnistes du début du XXe siècle peinent à reconnaître sa pertinence face à la question de l’évolution, ainsi qu’en témoignent les programmes d’enseignement où les lois de Mendel seront longtemps enseignées de façon totalement indépendante de la problématique évolutionniste. De fait, que nous dit Morgan en 1928 ? Discutant du déterminisme génétique des caractères des organismes, il récuse

[…] l’illusion que chaque caractère mutant est l’effet d’un seul gène et que chaque caractère unitaire n’a qu’un seul représentant dans le matériel germinal ; au contraire, l’étude de l’embryologie montre que chaque organe du corps est le résultat final, la culmination d’une longue série de processus. Si beaucoup d’étapes sont impliquées dans le développement d’un seul organe et si chacune de ces étapes est affectée par l’action d’un grand nombre de gènes, alors il ne peut pas y avoir de représentation unique dans le plasma germinal de n’importe quel organe corporel.


Il est piquant de constater, a posteriori, que c’est précisément la prise en compte de la correspondance un gène/un caractère qui, trente ans plus tôt, avait fait rejeter comme « idéaliste » la vision particulaire de l’hérédité et la génétique par les néolamarckiens français !

On remarque aussi dans ce texte combien Morgan, qui fut d’abord embryologiste, est conscient de l’importance et de la complexité des rapports entre ce que nous appellerions maintenant le génotype et le phénotype, au travers d’un appel implicite à une génétique du développement qui ne se matérialisera que bien plus tard.

Quoi qu’il en soit, dans les années 1920 la transmission héréditaire est désormais clairement reconnue dans les gènes, et la source de la variabilité dans leurs mutations. Les recombinaisons découlant des mécanismes mêmes de la reproduction sexuée (méiose, fécondation) apportent une variabilité supplémentaire. Mais les gènes des caractères mendéliens qualitatifs (jaune/vert, etc.) semblent inopérants pour expliquer le déterminisme de caractères quantitatifs à variation continue soumis à l’évolution (forme, taille, masse corporelle, etc.). Ces difficultés vont être progressivement levées par le développement de la génétique théorique des populations, dont les modèles les plus fondamentaux sont définis entre 1918 et 1932.

En 1918, Ronald Fischer (1890-1962) démontre que ces caractères pouvaient être déterminés par un grand nombre de gènes, expliquant ainsi les distributions continues. Son modèle polygénique fonda la génétique quantitative, conduisant aux modèles quantitatifs de la sélection.

La génétique des populations va être développée dans les années suivantes par Ronald Fischer, John Haldane (1892-1964) et Sewal Wright (1889-1988), qui établissent les équations des variations des fréquences des gènes sous l’action des mutations, de la sélection et de la dérive génétique. Autrement dit, on établit des modèles d’évolution en examinant comment divers facteurs interagissent et peuvent modifier une population au cours des générations. La sélection y participe comme un facteur parmi d’autres, et ne se révèle efficace que dans certaines conditions.

Parallèlement aux travaux très mathématisés des généticiens des populations, les généticiens expérimentaux (comme Georges Teissier et Philippe L’Héritier en France) et les systématiciens contribuent à l’élaboration de la théorie synthétique en précisant les rapports entre génétique et origine des espèces par des approches très variées, où la biogéographie et l’écologie tiennent une large place. Il y a progressivement passage, chez les naturalistes, d’une conception typologique à une conception populationnelle de l’espèce, indispensable à la nouvelle compréhension de la mécanique évolutive. Les individus n’évoluent pas, l’évolution est une propriété des populations. Toutes ces notions s’explicitent dans une série d’ouvrages fondamentaux, de Genetics and the Origin of Species de Theodose Dobzhansky (1937) à Evolution, the Modern Synthesis de Julian Huxley (1942), et aux nombreuses publications d’Ernst Mayr, pour ne citer que des artisans fondamentaux de la synthèse.

La paléontologie s’inscrit dans ce mouvement de recomposition de toutes les sciences de la nature avec l’œuvre de George Gaylord Simpson (1902-1984), Tempo and Modes in Evolution (1944), qui montre comment les données paléontologiques de nature « macroévolutive » se révèlent compatibles avec les mécanismes évolutifs mis en évidence par les biologistes et les généticiens des populations. Le concept de l’espèce biologique (biospecies), où la prise en compte de la variabilité à base génétique se substitue à d’anciennes visions typologiques et essentialistes, joue un rôle fondamental, constituant le « commun dénominateur » entre les diverses disciplines désormais parties prenantes à la synthèse. Le congrès de Princeton de 1947 et la fondation de la revue Evolution marquent le début de la « synthèse moderne » (Huxley, 1942), désormais constituée en « théorie synthétique de l’évolution ». Celle-ci va rencontrer un immense succès du fait de sa simplicité et de sa fécondité empirique, proposant enfin une vision cohérente et unitaire de l’évolution à toutes les échelles de perception. Dès 1947, la théorie synthétique est présentée à la communauté scientifique française à l’occasion d’un congrès du CNRS financé par la Fondation Rockefeller et organisée par le paléontologue Jean Piveteau (1899-1991).

On peut résumer les propositions essentielles de la théorie synthétique de l’évolution, une fois celle-ci parvenue, au début des années 1950, à un niveau de maturité que l’on pourrait désormais qualifier de « classique », celle-ci se muant ensuite peu à peu en une sorte d’orthodoxie, dominante jusque dans les années 1970.

L’évolution observée en paléontologie (ou macroévolution) n’est que le résultat de la microévolution multipliée par le facteur temps géologique. La microévolution (celle du généticien des populations) se réalise par des ajustements graduels et adaptatifs des fréquences alléliques au sein des populations. En effet, il existe toujours dans les populations naturelles en situation « normale » un vaste « réservoir de variabilité » alimenté par les mutations géniques totalement aléatoire et par les recombinaisons, où « trie » la sélection naturelle. L’unité d’évolution est donc la population ; c’est au niveau de l’ensemble du génome, ou « pool génique » des populations, que s’effectuent les changements significatifs d’équilibres alléliques imposés par la sélection. La sélection s’exerce finalement, au niveau des individus, comme une aptitude différentielle à la reproduction effective (notion de fitness). Il en résulte que le changement évolutif est un processus lent et très graduel, et que sa direction, imposée par la sélection, est adaptative. En conséquence, la macroévolution, observable en paléontologie, se réalise toujours au travers d’adaptations, extemporanément utiles au sein des populations, triées par la sélection naturelle et optimisées par elle.

La spéciation, c’est-à-dire l’origine des espèces, est une conséquence de l’adaptation.

L’évolution n’est pas dirigée (ce serait le finalisme), ni aléatoire (ce serait contraire à la sélection), ni quantique (ce serait peu conforme à la génétique des populations) mais graduelle, opportuniste et optimalisante. La théorie se structure donc autour d’une série de principes explicites (figure 3).









	Utilitarisme
	La sélection naturelle trie, au sein de la variabilité naturelle spontanée, ce qui est favorable à l’organisme.



	Adaptationnisme
	Ce tri adapte en permanence les organismes (les populations) à leur environnement immédiat.



	Déterminisme sélectif
	Le changement évolutif étant exclusivement contrôlé par la sélection naturelle, l’adaptation est le moteur de l’évolution.



	Gradualisme ou Répétitivité-additivité
	Le changement évolutif ne peut se réaliser que très progressivement par répétition-addition de très petites modifications.



	Réductionnisme ou Extrapolationnisme
	Les variations de grande ampleur (macroévolution), qui font sortir du cadre spécifique et engendrent les nouveautés évolutives, ont pour mécanisme de base (peuvent être réduites à) la variabilité intraspécifique (microévolution) accumulée par la sélection naturelle.



	Unitarisme
	Il n’existe ainsi qu’une seule mécanique évolutive qui, selon la durée de son action, produit la microévolution (intraspécifique) dans le cadre du « temps court » (temps écologique) et la macroévolution (trans- et supraspécifique) dans le cadre du « temps profond » (temps paléontologique et géologique).






FIGURE 3 – Essai de formalisation des principes généraux de la théorie synthétique dans ses aspects classiques (1940-1970).




On soulignera qu’autour et à côté de cette « synthèse classique » des esprits indépendants et novateurs ont toujours joué quelque peu des rôles marginaux mais stimulants pendant les années 1930 à 1960, suggérant des approches qui ne rencontreront des échos que beaucoup plus tardivement, en particulier des rapprochements entre embryologie et évolution, qui ont annoncé sinon préfiguré l’actuelle synthèse évo-dévo. (Voir aussi l’article d’Isabelle Olivieri, dans le présent volume.)

Richard Goldschmidt (1878-1958) souligne, en 1933, le rôle possible des mutants homéotiques dans l’évolution, avec l’idée que de tels mutants pourraient, rarement mais efficacement, contribuer à l’origine de nouvelles espèces, voire de nouveaux plans d’organisation. Bien que découverts et décrits par Bateson dès 1894, des mutants homéotiques n’ont été isolés qu’à partir de 1915 par l’école de Morgan. Mais, face au rôle évolutif avéré des micromutations reconnu par la synthèse classique, l’idée du « monstre prometteur » chère à Golschmidt a été violemment contestée dans le cadre de la théorie synthétique classique, et il faudra, bien plus tard, l’influence de Stephen Jay Gould, puis les découvertes du système HOX, pour lui redonner quelque crédit.

Sir Gavin de Beer (1899-1972), embryologiste mais aussi paléontologue, s’est intéressé au rôle des gènes dans le développement et dans l’évolution, et a tenté une véritable intégration de l’embryologie à la synthèse évolutive en voie de constitution, dès le début des années 1930 (Embryology and Evolution, 1930). Il a développé une réflexion sur l’homologie, le conduisant à affirmer qu’à une homologie morphologique ne correspondait pas nécessairement celle des gènes mis en œuvre. Dans son livre au titre si évocateur Embryos and Ancestors (1951), il redéfinit de façon plus moderne et critique la problématique des hétérochronies de développement – héritée, après bien des avatars, des anciennes conceptions de Haeckel – et il insiste sur leurs rôles dans l’évolution.

Enfin, Conrad Waddington (1905-1975), venu de l’embryologie expérimentale, est convaincu de l’importance des gènes dans le développement comme dans la compréhension de l’évolution. Plaidant pour une introduction de la biologie du développement dans la synthèse classique, il appelle de ses vœux une véritable génétique du développement. Avec la réalisation de « phénocopies » mimant les conséquences phénotypiques de certaines mutations, il a développé de fructueuses réflexions sur les rapports « inné-acquis ». À partir de travaux expérimentaux, il a aussi développé les concepts de « canalisation du développement » et d’« assimilation génétique », dont l’intérêt est aujourd’hui reconnu.




L’ère « postmoderne » : de la « synthèse classique » à la « supersynthèse évo-dévo » (1970-2010)

Si l’on excepte les nombreuses nations soumises à des régimes intellectuellement répressifs pour des raisons idéologiques ou religieuses, la synthèse « classique » gagne progressivement l’adhésion des biologistes et paléontologues du monde entier jusque dans les années 1970 environ. Ce succès est dû à sa remarquable aptitude à s’incorporer les nouveautés et découvertes scientifiques qui s’accumulent dans tous les domaines. Pourtant, une insatisfaction grandissante va se faire jour à partir de cette décennie, aboutissant à de profondes remises en cause. Sans nous attarder sur les raisons sociologiques ou idéologiques de cette situation, il est plus intéressant d’en cerner les sources dans l’évolution des sciences elles-mêmes. À cet égard, il est important de souligner que toutes les disciplines scientifiques ont été concernées, quels que soient les niveaux d’intégration du vivant : de la molécule à l’écosystème, ou du « temps court » de la physiologie au « temps long » de la paléontologie, en passant aussi par les sciences de la Terre. Dans ces différents domaines, on n’envisagera rapidement ci-dessous qu’un choix restreint des changements majeurs de points de vue, des découvertes et des propositions qui sont venus contredire, moduler, amplifier et, en fin de compte, enrichir et approfondir la synthèse évolutive au cours des quarante dernières années, au point de la métamorphoser assez considérablement.


Aspects moléculaires et génétiques

La génétique des populations, dont on a vu l’importance centrale dans la naissance de la théorie synthétique, avait initialement incorporé la sélection naturelle darwinienne comme un mécanisme évolutif dominant – pour ainsi dire, en tant que pétition de principe. Toutefois, l’évolution propre de la génétique allait lui faire développer d’autres logiques que sélectives et, de façon très générale, on peut dire que la connaissance du monde moléculaire a été, tendanciellement, de substituer une vision probabiliste généralisée à une vision sélective et de nature déterministe de la causalité évolutive.

Le mathématicien et généticien français Gustave Malécot (1948) a approfondi et généralisé la génétique des populations de Fisher, de Haldane et surtout de Wright, affirmant que la dérive aléatoire est un facteur majeur de l’évolution des espèces, et ouvrant la voie à une génétique probabiliste qui va servir d’outil à la génétique moléculaire actuelle. Les développements initiaux de la biologie moléculaire n’eurent que peu d’influence directe sur la théorie évolutionniste ; mais, dès les années 1970, ses concepts généraux étaient fermement établis, et ils commencèrent alors à interférer de plus en plus fortement avec la biologie évolutive. Un concept clé se fit alors jour, celui de l’évolution moléculaire non darwinienne.

Historiquement, une première crise issue du domaine génético-moléculaire, et relative à la théorie synthétique, a résulté des travaux pionniers de Lewontin et Hubby (1966), qui ont montré que le polymorphisme génétique naturel était beaucoup plus élevé qu’on ne le croyait. Or le maintien d’une telle quantité de polymorphisme (expression du fait que de nombreux gènes ne sont pas portés, au sein des populations naturelles, à l’état homozygote, alors qu’on pouvait s’attendre à ce que les gènes « favorisés » par la sélection le soient) a posé de difficiles problèmes pour être conciliable avec la sélection naturelle. Ces problèmes ont été en partie résolus par des raffinements des modèles de la génétique des populations, mais principalement, en fin de compte, par l’acceptation d’une évolution « non darwinienne » au niveau moléculaire. C’est ce qu’a proposé, dans sa généralité, la théorie neutraliste de l’évolution moléculaire par mutation et dérive aléatoire de Motoo Kimura (1968) et King et Jukes (1969), qui est d’abord apparue comme remettant globalement en cause le déterminisme sélectif de l’évolution, et donc comme une alternative générale à la conception sélectionniste héritée de Darwin. À partir des années 1980, on a mieux compris comment une évolution en grande partie neutre au niveau moléculaire était compatible avec une évolution principalement sélectionniste au niveau du phénotype. En effet, de nombreux allèles (variants d’un gène occupant le même locus ou position sur un chromosome donné) semblent se comporter comme s’ils étaient indifférents vis-à-vis de la sélection. En fait, un nombre considérable de mutations « neutres » peut s’accumuler dans les gènes sans être « vues » par la sélection, le changement moléculaire affectant l’ADN étant alors en grande partie comparable à un « bruit ». En revanche, certaines régions géniques, en particulier celles qui codent pour des sites fonctionnels des protéines, se révèlent extraordinairement intolérantes au changement : la sélection joue alors à plein. Il n’en reste pas moins vrai que le génome apparaît désormais en état de flux permanent, une grande partie de ses changements étant fixée de façon non sélective. Ainsi, l’idée classique selon laquelle la plupart des nucléotides de l’ADN résultent d’une sélection positive devenait intenable.

La fluidité génétique a été étendue, au-delà de la substitution de nucléotides, à des séquences bien plus grandes. Des régions entières de l’ADN peuvent se dupliquer ou se déplacer à de nouvelles localisations sur le génome, ces translocations pouvant modifier de façon drastique les modes d’expression phénotypiques (comme cela avait été perçu dès 1952 par Barbara McClintock). Des familles de séquences particulières mobiles, dites transposons, se sont révélées comme des composantes importantes des génomes, et l’on a désormais la preuve, avec l’histoire de l’élément P, que le génome d’une espèce entière, répandue au niveau mondial, peut être « envahi » en quelques dizaines d’années par un transposon. Toutes ces données ont entraîné une vision entièrement renouvelée concernant les possibilités de la dynamique évolutive. Dans le domaine de la biologie moléculaire, il y aurait lieu de citer également le fort retentissement pour les sciences de l’évolution du développement du concept d’« horloge moléculaire ».

La génétique moléculaire du développement a constitué un autre élément fondamental venu modifier notre vision de l’évolution et de ses mécanismes à partir de la décennie 1980. La découverte chez la drosophile des gènes maternels contrôlant la différenciation topographique initiale du cytoplasme du zygote, puis de la famille multigénique de gènes à homéoboîte (système hox) contrôlant la régionalisation précise des parties du corps a ouvert la « boîte noire » de l’ontogenèse, trop négligée par la synthèse classique. D’une part, on a pu analyser, avec les gènes hox, l’exemple d’un système hiérarchique où des « gènes architectes » contrôlent et modulent l’activité de gènes subordonnés, cette structuration fonctionnelle du génome rendant plus compréhensible son mode de fonctionnement général. On sait à présent que les mutations homéotiques de Bateson répondent à des mutations des gènes hox, entraînant des « erreurs d’adresse » de certains « modules structuraux ». D’autre part, le mode d’expression des gènes hox selon une règle de colinéarité spatio-temporelle réintroduit dans l’ontogenèse un élément de « préformation » philosophiquement troublant : c’est bien l’ordre spatial des gènes hox successifs sur la molécule d’ADN qui correspond à l’axe antéro-postérieur de l’organisme à venir (figure 4) ! L’acquisition du complexe génique hox, par les métazoaires (sans doute intervenue progressivement au cours du néoprotérozoïque il y a environ 800 millions d’années) pourrait permettre de comprendre des événements majeurs de l’histoire de la vie animale, compte tenu des extraordinaires possibilités de contrôle de la variation du plan du corps qu’il recèle. C’est sans doute le cas pour ce qu’il est convenu d’appeler l’« explosion cambrienne », c’est-à-dire l’apparition « rapide » dans la documentation paléontologique des principaux grands types d’organisation des métazoaires (les embranchements de la systématique traditionnelle) il y a 545 millions d’années.




La phylogénétique

D’un point de vue aussi bien théorique que méthodologique, la synthèse « classique » ne distinguait pas clairement l’étude des patterns (ou résultats) de celle des process (ou mécanismes) évolutifs, suivant en cela une pratique inaugurée par Darwin lui-même.

La reconstruction de l’« arbre du vivant » ne disposait donc pas d’une méthodologie spécifique dans le cadre de la théorie synthétique classique, où l’analyse des patterns évolutifs était de fait subordonnée à celle des process, voire confondue avec elle. Certes, la « nouvelle systématique » populationnelle de la synthèse se voulait explicitement évolutionniste, mais ses procédures dérivaient de la systématique classique préévolutionniste. La situation va changer du tout au tout à partir de la décennie 1970. Initialement, deux visions bien distinctes de la systématique vont simultanément s’opposer à la « nouvelle systématique » : d’une part, les méthodes phénétiques informatisées (dites « taxonomie numérique »), agnostiques vis-à-vis de l’évolution, et d’autre part la méthode cladistique. Cette dernière, fondamentalement évolutionniste dans ses intentions initiales, met en pratique, à la suite de Willy Hennig (1966), une méthodologie rationnelle et entièrement nouvelle pour reconstituer de façon aussi objective que possible l’apparentement relatif entre les organismes. La méthode se fonde sur l’idée que, pour être naturelles, les entités systématiques (clades) doivent répondre à une réalité historico-génétique concrète et que, pour ce faire, elles doivent inclure l’ancêtre commun et tous ses descendants. Cela « disqualifie » comme non naturels une multitude de groupes traditionnels de la systématique classique (cryptogames, poissons, reptiles, au sens courant) qui, par définition, excluent un certain nombre de descendants de l’ancêtre commun (groupes dits « paraphylétiques »). L’établissement de l’apparentement se fonde uniquement sur la possession de « caractères dérivés partagés » (ou synapomorphies). Deux taxons (= espèce ou toute autre entité systématique présumée naturelle et nommée, quel que soit son « rang » traditionnel : famille, ordre, classe…) sont présumés être plus étroitement apparentés entre eux (on parle de groupes frères) qu’avec un troisième si et seulement s’ils partagent des caractères dérivés (synapomorphies) hérités de leur ancêtre commun proche et exclusif, c’est-à-dire qui n’était pas l’ancêtre du troisième taxon. De proche en proche, l’analyse des caractères portés par les taxons permet ainsi de construire un cladogramme, schéma dichotomique exprimant une hypothèse sur l’apparentement relatif entre les taxons étudiés. La méthode, qui exploite le principe logique de la parcimonie, ne cherche pas à mettre en évidence des relations d’ancêtres à descendants (par exemple entre formes fossiles et actuelles), car cette relation n’est pas formellement testable. En revanche, la méthode permet de « tester » (par consilience additive) l’apparentement relatif entre les taxons. Initialement développée dans le cadre de l’entomologie puis de la paléontologie des vertébrés, la cladistique va rencontrer un immense succès, son champ d’application s’étendant petit à petit à l’analyse de tout l’arbre du vivant. Rapidement les techniques informatisées initialement développées dans le cadre de la « taxonomie numérique » (analyses de distances) vont être adaptées à la logique de la cladistique (parcimonie), permettant l’étude simultanée d’un grand nombre d’états de caractères dans un grand nombre de taxons. Simultanément au développement de la cladistique utilisant des caractères morphologiques, les progrès techniques en biologie moléculaire rendus possibles par les techniques de séquençage en masse initiés par Sanger et al. (1977) vont déterminer une expansion foudroyante d’une phylogénie moléculaire, permettant une comparaison des gènes et de leurs séquences. Il est remarquable que l’expansion de cette phylogénie moléculaire, loin de causer l’extinction (prévue par beaucoup, sauf en paléontologie) de la phylogénie sur bases morphologiques, en a sans doute facilité la survie. En effet, il est passionnant de pouvoir confronter « molécules et morphologie », c’est-à-dire de pouvoir analyser le « signal phylogénétique » porté par des jeux de données différents (morphologiques et moléculaires) à propos des mêmes organismes, et d’évaluer ainsi le degré de « congruence » de signaux différents mais censés raconter (plus ou moins) la même histoire. La phylogénétique moderne, qui s’est pratiquement constituée en une discipline autonome au sein des sciences de l’évolution, en vient actuellement à remettre en cause la métaphore de l’« arbre du vivant ». En effet, les études moléculaires ont mis en évidence la grande importance – jusque-là insoupçonnée – des transferts horizontaux de matériels génétiques entre lignages différents et séparés. Ainsi la vision traditionnelle de l’arbre phylogénétique doit-elle être complétée et compliquée par celle de multiples réseaux reliant ses divers rameaux.


[image: images]
FIGURE 4 – La génétique moléculaire du développement.

Le système hox correspond à une famille multigénique dont le rôle est fondamental dans la différenciation des diverses régions du corps. Il s’agit de « gènes architectes » contrôlant l’activité d’autres gènes subordonnés. Ils s’expriment selon une règle de colinéarité spatio-temporelle : les gènes antérieurs sur la molécule d’ADN (à droite sur la figure) s’exprimant en premier, et ainsi de suite. Retrouvée, avec des variantes, chez tous les animaux à symétrie bilatérale, la famille de gènes du complexe hox a elle-même évolué, ce qui pourrait rendre compte en partie des énormes variations du plan du corps entre les divers grands embranchements animaux. Sur le schéma, la ligne de gènes du milieu représente le « complexe ancestral », probablement différencié dès le précambrien. La ligne du haut exprime l’homologie des gènes du complexe ancestral avec celui des insectes (drosophile). La ligne du bas montre que cette homologie est conservée en partie chez les vertébrés (souris) ; mais chez ceux-ci, il y a eu, en outre, deux duplications successives du complexe (non figuré).





Signalons rapidement aussi qu’à partir des années 1970 la combinaison de la découverte de la « tectonique des plaques » en géologie avec l’approche cladistique en systématique a entièrement renouvelé une autre composante de la théorie synthétique : la biogéographie historique. En opposition à une ancienne « biogéographie de la dispersion » faisant intervenir les notions de « berceau » et de migration des espèces, la nouvelle biogéographie, dite vicariante, a mis l’accent sur le morcellement progressif d’aires biogéographiques initialement indivises, occupées par des ancêtres « généralisés », pour expliquer l’endémisme de descendants « spécialisés » dans des aires désormais disjointes. Cette approche affiche une prétention à la testabilité (par accumulation de données indépendantes mais congruentes) plus grande que l’ancienne biogéographie « dispersionniste » développée dans le cadre de la synthèse. Ce renouveau de la biogéographie historique s’est complété d’une recherche approfondie analysant les mécanismes concrets de la spéciation dans les écosystèmes actuels à partir de la synthèse des données géographiques, écoéthologiques, morphologiques, caryologiques et génético-moléculaires. Une active phylogéographie de la spéciation s’est développée sur ces bases nouvelles.




La vision gouldienne : pour une théorie hiérarchique de l’évolution

Avec le recul du temps, on peut considérer qu’une bonne partie de l’évolution de l’évolutionnisme au cours des décennies 1970-2000 a été stimulée par les travaux et prises de position du paléontologue Stephen Jay Gould (1941-2002), soit du fait de ses apports directs (qu’il a publiés seul ou avec divers collaborateurs), soit du fait des réactions suscitées par ses travaux. L’influence de Gould a bien davantage porté sur la considération des process ou mécanismes évolutifs que sur la méthodologie de reconstitution des patterns évolutifs (cladisme). Elle s’est exercée sur toute une génération d’évolutionnistes, dont beaucoup se sont exprimés, à partir des années 1970, dans la jeune et bientôt influente revue Paleobiology. À partir de 1980, Gould a progressivement construit et proposé une vision globale de l’évolution considérablement modifiée et amplifiée, si on la compare avec l’orthodoxie de la synthèse de la décade 1960-1970. Il est donc remarquable de constater que, loin de récuser la valeur générale des principes darwiniens et leur mise en œuvre dans le cadre de la synthèse, Gould a présenté sa construction non pas comme une « extension » ni non plus comme un « remplacement » de ces principes, mais bien comme un nouveau cadre théorique constituant seulement une « expansion » de ceux-ci (2002). De fait, le « gouldisme » se situe dans le droit-fil d’une tradition intellectuelle continue, revendiquée comme issue de Darwin et prenant en compte le rôle évolutif de la sélection naturelle. Gould réalise toutefois son expansion de la théorie (2002) au travers d’une analyse critique de ce qu’il considère comme les trois aspects fondamentaux de la sélection naturelle de Darwin (et de la synthèse), à savoir (a) son mode d’action (agency), (b) son efficacité (efficacy) et (c) sa portée (scope). Face à ces trois aspects, Gould récuse clairement ce qu’il considère comme des limitations inappropriées tant du darwinisme de Darwin que de la synthèse.

(a) La sélection n’opère pas uniquement entre les organismes individuels au sein de l’espèce mais sur une hiérarchie de niveaux emboîtés : au sein des génomes, entre individus (le niveau traditionnel de la sélection), mais aussi entre espèces et entre clades de niveaux variés.

(b) La sélection naturelle n’est pas le seul mécanisme responsable de l’émergence de nouveautés. Il faut prendre également en compte les facteurs morphologiques, développementaux et historiques, en tant qu’ils agissent comme de puissantes contraintes canalisant le changement possible dans des voies délimitées.

(c) La macroévolution ne peut être réduite à une expansion des changements intraspécifiques dans le temps long, mais fait intervenir des ordres de causalités paléobiologiques particuliers.

En outre, la causalité forte introduite à tous les niveaux hiérarchiques par l’action de la sélection naturelle est modulée à chacun d’eux par le surgissement aléatoire de la contingence historique, qui s’exerce du niveau du gène (mutation) à celui des événements géologiques ou cosmologiques majeurs. La contingence historique agit ainsi comme une série de « variables indépendantes » intra- et interniveaux, remettant sans cesse en cause le déroulement du « jeu évolutif » au fil d’une histoire tissée de déterminisme et d’aléatoire, et dont le déroulement est pour cela imprévisible.

Les trois ordres de considérations relatifs à la sélection naturelle articulent les multiples apports de Gould dans des domaines en apparence divers (théorie de la spéciation, hétérochronies, contraintes de construction, etc.), dont on rappellera brièvement certains aspects ci-dessous. Auparavant, on peut insister sur le fait que la pensée gouldienne, de façon générale, récuse une vision quelque peu « mécaniste » et simple de la causalité et du déterminisme au profit d’une vision probabiliste où toute causalité déterministe porteuse d’un ordre surgit, au travers d’une hiérarchie, d’un aléatoire plus profond. En ce sens Gould demeure très profondément darwinien.


Les « équilibres ponctués » comme modèle alternatif de la spéciation et du changement évolutif.

Ce modèle de process évolutif, développé dès 1972 par Eldredge et Gould à partir de données paléontologique, a été compris (et contesté) comme présentant une alternative radicale au gradualisme darwinien. Il distingue en effet de longues « stases » au cours desquelles les espèces fluctuent sans beaucoup changer, séparées par des épisodes de « ponctuation », longs au niveau du temps écologique, mais quasiment instantanés au niveau du temps géologique. Au cours de tels « épisodes », généralement initiés par des changements écologiques et géographiques, de petites populations localisées et en état de déséquilibre pourraient donner naissance à des espèces nouvelles, d’emblée différentes. Le modèle prend en compte la relaxation de la sélection et les effets de dérive génique liés aux petits effectifs. Ultérieurement, avec l’accroissement des effectifs et de l’aire géographique colonisée, les espèces filles entreraient elles-mêmes en compétition (sélection interspécifique). Le résultat se traduirait dans la documentation paléontologique par de petits « sauts quantiques » de la morphologie, d’une espèce à la suivante. Du point de vue des mécanismes (process) le modèle reste parfaitement compatible avec la synthèse. Il met en jeu le modèle de la population fondatrice de Mayr, poussé dans toutes ses conséquences spatio-temporelles. Ce modèle dit « ponctualiste » fait la part belle à la cladogenèse, réduit l’importance de l’anagenèse et propose un découplage entre l’adaptation des populations pendant la stase et l’apparition, largement aléatoire, des espèces filles pendant la phase de ponctuation cladogénétique. Ce qui est capital dans ce modèle, c’est que la spéciation ne suit pas l’adaptation, comme conséquence de celle-ci, mais au contraire qu’elle la précède. Cela entraîne toute une série de conséquences passionnantes à explorer : fixation aléatoire d’allèles, production de structures non adaptatives par suite de corrélations ontogéniques avec des structures sélectionnées, etc. Enfin, le rôle éventuel d’événements hétérochroniques (apparition de différences dans la séquence de mise en place temporelle des événements morphogénétiques au cours du développement) est pleinement pris en compte par le modèle.

D’autres modèles que les « équilibres ponctués » présentent en commun avec lui ce même aspect « quantique ». Ainsi, dans le modèle du « goulot d’étranglement » (bottleneck effect) de Stanley (1978, 1998), la population fondatrice ne s’isole pas dans l’espace mais dans le temps (spéciation allochronique). Dans ces modèles, une explication où intervient largement l’aléatoire vient se substituer ou se combiner au déterminisme sélectif et adaptationniste traditionnel.

Après de violents débats pendant les années 1970-1990, la compétition entre les divers modèles de spéciation semble s’être stabilisée, dans la mesure où prévaut une interprétation pluraliste et ouverte, où « gradualisme » et « ponctualisme » peuvent être considérés comme les extrêmes opposés d’un continuum de mécanismes de la spéciation, dans lesquels, toutefois, le rôle de la sélection (composante « déterministe ») varie considérablement relativement à la dérive (composante « aléatoire »). De même, la découverte de la diversité des situations concrètes de spéciation en cours a rendu quelque peu caduques les anciennes et véhémentes oppositions et prétentions à l’exclusivité entre modèles allo-, péri-, para- ou sympatriques de spéciation. Soulignons enfin que les modèles « ponctualistes » ont une implication plus générale que le seul mécanisme de la spéciation. Dans les modèles dits « ponctualistes » de la spéciation, celle-ci est en effet perçue comme largement aléatoire vis-à-vis de la lignée en évolution, comme l’était déjà, à un autre niveau, la mutation vis-à-vis de la destinée de l’individu. Dans cette perspective, le cheminement évolutif global est donc compris comme résultant de la juxtaposition de phénomènes à déterminisme sélectif et d’une composante aléatoire. Le déterminisme sélection-adaptation garde un rôle, mais il perd le contrôle exclusif et absolu de l’évolution. Autrement dit, la destinée de la lignée en évolution apparaît comme historiquement « sous-déterminée » par les mécanismes sélectifs traditionnels. Par là s’introduit la possibilité d’une « mécanique macroévolutive » (voir ci-dessous) partiellement découplée des mécanismes microévolutifs sous-jacents.




Le rôle des contraintes architecturales

Dans un article très remarqué, « Les pendentifs de la cathédrale Saint-Marc et le paradigme de Pangloss : une critique du programme adaptationniste » (1979), Gould et Lewontin avaient attaqué de front certaines propositions sur le rôle de la sélection naturelle qui, en pratique, accompagnaient toujours sa mise en œuvre dans le cadre de la synthèse. Avec cet article, Gould prenait ses distances vis-à-vis du point de vue résolument fonctionnaliste et adaptationniste, dont la logique est sous jacente à la synthèse, pour s’intéresser à d’autres composantes que l’adaptation dans le contrôle du processus évolutif. L’article prenait comme point d’appui historique toute une tradition « structuraliste » longtemps bien vivante dans l’ancienne biologie évolutive européenne et selon laquelle les organismes doivent être analysés en tant que totalités intégrées. Développés par Étienne Geoffroy Saint-Hilaire (1772-1844) et Richard Owen (1804-1892) puis, après Darwin, illustrés par Russell (1916) et d’Arcy Thomson (1917), des points de vue « structuralistes » s’étaient marginalement maintenus, en particulier en Allemagne, sous la forme d’un intérêt persistant pour la biomorphologie théorique (Riedl, 1977 ; Gutman, 1980). L’école de « constructionmorphologie » d’Adolf Seilacher a ainsi proposé (1970) un concept de « triangle causal » selon lequel toute entité biologique est la résultante d’une causalité complexe intégrant l’historicisme, le fonctionnalisme et le structuralisme, une approche qui influencera fortement Gould.

Avec l’exemple des triangles, sphériques ou pendentifs, de la cathédrale Saint-Marc, l’illustration était donnée d’une « contrainte de construction » indûment interprétée comme une adaptation. Plus généralement, le « plan de construction » des organismes (le Bauplan des morphologistes allemands) est tellement déterminé par les contraintes historiques (phylogénétiques), par les voies du développement ontogénique et par les possibilités ou limitations architecturales (topologiques) que toutes ces contraintes, en elles-mêmes, deviennent plus intéressantes et plus importantes pour délimiter la voie des changements évolutifs possibles que la force sélective, qui peut provoquer, effectivement, le changement, quand il a lieu. En bref, l’accent était mis sur les contraintes internes propres aux organismes plutôt que sur la causalité externe du changement, la sélection. En d’autres termes, Gould et Lewontin pointent les conditions effectives d’action de la sélection naturelle et les limites de son efficacité, celle-ci ne pouvant jamais faire n’importe quel organisme à partir de n’importe quel génome.

Par ailleurs, Gould et Lewontin (1979) ont montré qu’un « panadaptationnisme » exagéré avait infiltré la pensée évolutionniste dans le cadre de la théorie synthétique orthodoxe, où dominait l’idée que la sélection naturelle est un agent d’optimisation tout-puissant. En pratique, on « pulvérisait » donc l’organisme en autant de caractères élémentaires qu’on le souhaitait, en proposant un « scénario adaptatif » ad hoc pour expliquer la présence de chacun d’eux considéré isolément. La seule restriction à une adaptation parfaite était provoquée par les compromis opportunistes atteints quand des pressions sélectives contradictoires s’exercent simultanément sur les mêmes objets. Le caractère non optimal de l’adaptation était alors récupéré comme le résultat de l’adaptation elle-même. Toutefois, de tels scénarios adaptatifs à vocation explicative étaient généralement non testables ; d’où le reproche de story telling qui leur fut attaché par Gould et Lewontin (1979).

L’article de 1979 a été perçu comme quelque peu « terroriste » par les tenants de l’adaptationnisme traditionnel, mais son influence a été forte, au point de susciter pendant une quinzaine d’années une véritable défiance – injustifiée – vis-à-vis du concept même d’adaptation. Les interprétations semblent avoir pris à cet égard une tournure finalement beaucoup plus équilibrée. En résumé, le débat ne porte nullement sur l’importance de la sélection naturelle, celle-ci demeurant décisive, mais seulement sur le caractère absolu du déterminisme sélectif et du principe (corrélatif) d’adaptationnisme, tels qu’ils furent utilisés dans le cadre traditionnel de la théorie synthétique, ou tels qu’ils devraient l’être dans le cadre d’une vision plus large et plus ouverte, faisant leur part aux autres aspects de la causalité évolutive.




L’exaptation et l’origine des adaptations

Concernant toujours les process évolutifs, Gould et Lewontin avaient aussi réagi, dans le même article où ils critiquaient le « programme adaptationniste » (1979), contre la myopie panadaptationniste qui confond l’utilité extemporanée d’une structure avec les raisons de son origine au cours de l’évolution. Cette réflexion a été ensuite considérablement approfondie et amplifiée avec la présentation par Gould et Vrba (1982) du concept général d’exaptation. En bref, la notion d’exaptation « tourne » la difficulté classique portant sur l’origine adaptative des innovations évolutives. Il y a en effet un paradoxe à considérer que la sélection naturelle puisse favoriser l’origine et le développement d’un trait (structures, caractères, etc.) quelconque de l’organisme si ce trait n’est pas d’emblée capable d’assurer la fonction pour laquelle il est sélectionné. L’idée directrice de l’exaptation est que des traits, fonctionnels ou non, mais initialement présents dans un organisme (une population) pour quelque raison que ce soit, pourraient devenir de nouvelles cibles pour la sélection dans le contexte de modifications écologiques, au point d’acquérir une fonction ou d’en changer. Dans ce concept, déjà entrevu en France par Lucien Cuénot (1932) sous le nom de « préadaptation », il y a donc réutilisation opportuniste par la sélection naturelle de traits préexistants qui seraient amenés à changer de fonctions dans des contextes écologiques nouveaux. Le modèle s’applique bien à l’origine de quelques grandes « innovations évolutives » intervenues dans l’histoire des vertébrés. Au cours des vingt dernières années, les découvertes paléontologiques spectaculaires portant sur l’origine des tétrapodes (vertébrés quadrupèdes) au dévonien, d’une part, et des oiseaux au jurassique, d’autre part, ont pu être interprétées très fructueusement dans ce cadre. De même, au niveau moléculaire, le modèle est également très utile (acquisition de nouvelles fonctions pour une copie de gène après duplication).




Les hétérochronies : développement et évolution

Dans un livre célèbre, Ontogeny and Phylogeny (1977), Gould a revisité avec talent – et leur a donné une actualité nouvelle – les antiques réflexions sur les rapports entre évolution (des espèces) et développement (des individus), un thème qui, de Goethe à G. de Beer (1951), en passant par Haeckel (1866), n’avait pas cessé d’interférer, comme on l’a vu, avec les problématiques évolutionnistes. L’ontogenèse est réellement une période de la vie où peuvent se dérouler des changements évolutifs très importants. À cet égard, la mise en place temporelle de l’activité de certains gènes, ou groupes de gènes, est sans doute capitale, toutes choses égales par ailleurs. Que, d’une ontogenèse à une autre, des signaux on ou off de mise en place de ces activités se trouvent déplacés (hétérochronies) pourra se traduire par des modifications considérables (et géologiquement rapides), non initialement liées à l’action de la sélection, et ne faisant pas intervenir des formes de transitions graduelles. Les phénomènes hétérochroniques, très étudiés dès la fin du XIXe siècle à la suite de Haeckel, puis enterrés sans façon par la théorie synthétique orthodoxe ont retrouvé une place de choix dans les modèles modernes de mécanique évolutive (Gould, 1977 ; Alberch et al., 1979). Ils peuvent expliquer la mise en place rapide de changements évolutifs très importants à partir de petites causes, telle une seule mutation touchant à un gène régulant la « temporalisation » de l’expression d’autres gènes, par exemple. Par ce mécanisme, on conçoit facilement que, sous certains régimes sélectifs, un raccourcissement de l’ontogenèse fasse disparaître définitivement d’une lignée des caractères « adultes » présents chez les ancêtres (pædomorphose par progenèse). À l’inverse, dans d’autres circonstances écologiques, l’ontogenèse pourra s’allonger en ralentissant, au point que le descendant acquiert sa maturité sexuelle tout en conservant par ailleurs des caractères somatiques larvaires (pædomorphose par néoténie). Dans les deux cas, des traits structuraux nouveaux peuvent ainsi apparaître chez les descendants adultes, sans avoir été sélectionnés pour leur valeur adaptative particulière, mais simplement parce que ces caractères, « disponibles » durant l’ontogenèse, ont été fixés chez le descendant, adulte pædomorphique. Dans d’autres situations sélectives, le descendant adulte peut avoir, au contraire, une morphologie qui prolonge et « transcende » celle de l’ancêtre adulte (péramorphose). C’est un des cas de figure correspondant alors à l’adage célèbre de Haeckel : « L’ontogenèse récapitule la phylogenèse. » Par leur diversité en fonction des situations sélectives, les mécanismes hétérochroniques paraissent susceptibles de rendre compte de nombreux phénomènes évolutifs où des transformations massives, rapides et non nécessairement adaptatives dans tous leurs aspects, sont enregistrées. Leur réintroduction dans la synthèse évolutive a fortement contribué au rapprochement de la biologie du développement et de l’évolutionnisme, comme en témoignent des dizaines de livres et des centaines d’articles publiés au cours des quinze dernières années. Il s’agit donc, à côté des approches moléculaires, d’une contribution importante des sciences morphologiques à l’émergence de la « synthèse évo-dévo » (de Ricqlès, 2004). Un apport essentiel de Gould dans ce domaine est d’avoir clarifié la terminologie et les concepts. Il distingue, en effet, par des termes différents les mécanismes hétérochroniques de leurs résultats morphologiques et de leurs conséquences phylogénétiques.

L’ensemble des apports du « gouldisme » à l’évolution de l’évolutionnisme au cours des quarante dernières années apparaît donc comme très important au plan théorique. Du fait de la généralisation proposée du principe de la sélection naturelle et des modalités et niveaux de ses applications, la théorie hiérarchique élaborée par Gould (2002) semble bien constituer l’« expansion » souhaitée de la synthèse classique, susceptible d’accueillir et de coorganiser la multitude de données nouvelles découvertes depuis les années 1970. C’est dire qu’elle paraît bien répondre à ce qui est demandé à une théorie générale. Il n’en demeure pas moins que la théorie hiérarchique, à l’heure actuelle, présente toujours de nombreux aspects hypothétiques, ou incomplètement documentés au plan empirique, concernant les niveaux sélectifs supraspécifiques, en particulier. Faudrait-il donc prudemment en rester, comme proposé par la synthèse orthodoxe, à un réductionnisme généralisé et qui n’est pas seulement d’ordre méthodologique ? Faut-il, au contraire, comme y invite Stephen Jay Gould dans son livre testament (2002, 2006), considérer désormais la théorie comme foncièrement hiérarchique, avec la prise en compte de mécanismes et de propriétés intrinsèques émergeant des différents niveaux de complexité, et prenant également en compte que les mécanismes déterministes et « contingence » historique interfèrent à tous les niveaux ?
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