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L’origine de la parthénogénése'’
PAR

Marcuerite NARBEL-HOFSTETTER
Privat-Docent.

Certains phénomeénes vitaux sont si répandus dans la nature
qu’ils ont pris force de loi. La reproduction bisexuée en est un
des exemples les plus connus. Elle existe sous des apparences extré-
mement diverses, mais cache une constance immuable. De 1’éponge
an mammifé¢re, nous retrouvons dans touies les espéces les deux
mémes éléments essentiels, 'ceuf et le spermatozoide, et le méme
phénomene fondamental, la fécondation.

La fécondation, phénomeéne complexe, se déroule généralement
comme suit :

Le spermatozoide pénétre dans D’ceuf, et ce faisant, le tire de
I'inertic dans laquelle il est plongé. Il lui permet d’effectuer ou de
terminer sa maturation, c’est-a-dire d’éliminer, au cours de deux
divisions, une partie de ses chromosomes. L’ccuf ne retient ainsi
que la moitié de son héritage maternel. On dit que le spermatozoide
active 1’ceuf. Puis les chromosomes contenus dans le noyau du sper-
matozoide et ceux de I'ceuf se réunissent pour ne former qu’un seul
noyau, qu'on appelle amphimictique. Les héritages paternels et ma-
ternels sont réunis, le nombre chromosomique de Despice rétabli
et c’est & partir de ce noyau que va se développer l’embryon. La
fécondation de 1’ceuf se décompose donc en deux phénoméenes prin-
cipaux : Pactivation et ’amphimixie.

Qu’une femelle puisse produire une descendance viable sans Paide
d’un male, c’est-a-dire qu'un ceuf arrive a3 se développer en em-
bryon, en larve puis en adulte normal sans avoir été fécondé, voila
un événement qui étonne, qui effraie, qui scandalise ou qui en-
thousiasme, voila une dérogation flagrante & 'une des lois les plus
générales de la nature. Et c'est pourtant un fait bien établi. La
parthénogéneése — ou développement d’un ceuf non fécondé — est
une forme de reproduction que l'on a pu metire en évidence chez
de nombreuses espéces animales et surtout végétales, Elle peut étre
accidentelle et fugace, elle peut apparaitre comme une solution de

1 Legon inaugurale prononcée a I'Université de Lausanne, le 23 juin 1960.
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fortune en D’absence d’'un maéle, elle peut alterner ou coexister
avec la reproduction bisexude, elle peut enfin s’installer définitive-
ment chez certaines espéces dont elle devient I'unique mode de re-
production.

Les éleveurs et les naturalistes ont signalé les premiers la par-
thénogéndse, les zoologistes ont observé ses manifestations, les cy-
tologistes ont scruté scs mécanismes, les biochimistes ont tenté d'ana-
lyser les conditions qui la favorisent, les biologistes ont réussi a
la produire expérimentalement, les généticiens se sont inquiétés de
ses conséquences et les théoriciens ont médité sur son évolution.
Malgré tous ces efforts, nos connaissances sont encore insuffisantes
et nos possibilités de généralisation réduites. Nous ne connaissons
probablement qu’une faible proportion des cas de parthénogénese.
Ceux-ci se présentent sous des aspects multiformes et dans les grou-
pes animaux les plus divers. Il est difficile de comparer les ceufs
des étoiles de mer & ceux des abeilles, ceux des cochenilles a ceux
des lapines. De plus, comme dans tous les domaines de la science,
les chercheurs s’attardent souvent sur le détail d’un cas précis, pas-
sant & coté de la découverte d’un phénomene plus important. Leur
formation et leur tempérament les entrainent & des profondeurs
diverses. Pendant les soixante-dix ans au cours desquels les prin-
cipaux travaux ont été effectués, les moyens matériels et les tech-
niques ont évolué, aussi bien que les idées, les centres d’intéréts et
le sens des recherches. Nous ne disposons donc que de connaissances
fragmentaires et de valeur inégale sur un ensemble de faits particu-
litrement hétérogene. :

Parmi les nombreuses questions que pose Pexistence de la par-
thénogénese, celle de son origine est une des plus intéressantes et
des plus complexes. Il n’y a guere de travail sur un cas de parthé-
nogéndse qui ne se termine par une hypothése sur son origine. En
revanche, il n’existe pas de travail d’ensemble sur le sujet, vrai-
semblablement a cause de sa diversité et de l’insuffisance des do-
cuments dont nous disposons. Je ne prétends pas combler ici cette
lacune, ce qui serait prétentienx et prématuré, mais bien essayer
de situer le probléeme et indiquer par quelles voies on peut I’aborder.

Un premier fait est absolument certain : une espeéce parthénoqé-
nétique dérive toujours d’une autre espéce, bisexuée. Des l'instant od
elles divergent, les deux formes poursuivent indépendamment leur
évolution et se différencient progressivement. Leur parenté, proche
ou lointaine, se manifeste dans tous les domaines. Par exemple sur
le plan anatomique, les femelles des deux esptces sont encore iden-
tiques ou bien elles présentent quelques différences qui permettent
de les distinguer I'une de l'autre. Sur le plan physiologique, les fe-
melles parthénogénétiques attirent les males de I’espéce bisexuée
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ou ne les attirent pas, I'accouplement est possible ou ne lest pas,
il est spontané ou non. S’il a lieu enfin, il donne naissance & une
descendance normale ou & une descendance monstrueuse. Sur les
plans géographique et écologique, les deux especes coexistent dans
la méme région ou bien elles occupent des territoires plus ou moins
éloignés, dont les ressources différentes correspondent aux exigen-
ces différentes qu’ont acquises les deux especes. Sur le plan cytolo-
gique, 'ceuf effectue sa maturation comme un ceuf normal ou pas.
La fusion avec le spermatozoide est possible ou ne P’est plus, du
fait de I’établissement de nouveaux processus chromosomiques.

Il faut examiner ces divers témoignages avec un esprit trés cri-
tique, le sens des nuances et la connaissance des conditions d’évo-
lution particulitres & chaque groupe. Ils permettent alors, non pas
de dater l'apparition de l’espéce parthénogénétique, mais d’estimer
si on a affaire & une forme récente ou pas. Et les formes les plus
récentes, ainsi que leurs congéneres bisexuées, auront droit & toute
notre attention, car elles nous permettront peut-étre d’observer, de
surprendre l'origine du phénoméne. J’en donnerai quelques exem-
ples plus tard. :

Nous savons donc od la parthénogéndse prend naissance. Il s’agit
maintenant d’établir comment. En d’autres termes, quels sont les
changements qui se produisent dans la femelle et dans Pceuf de I'es-
pece bisexuée ? Jexaminerai successivement ces deux points, le pre-
mier trés bridvement, puis nous chercherons quelle peut étre lori-
gine de ces transformations. :

Quels sont les changements qui se produisent dans la femelle
pour qu’elle passe d’'un mode de reproduction & lautre? :

Dans la plupart des cas, chez les insectes par exemple, la femelle
parthénogénétique ne se distingue de la femelle bisexuée que par un
point de son comportement: la ponte immédiate. Chez la femelle
bisexuée nous avons une chaine d’actes instinctifs qui se déclenchent
les uns les autres: D’éclosion de la femelle, I’attente du male, 'ac-
couplement et la ponte. Chez la femelle parthénogénétique, il y a
court-circuit : 1’éclosion doit déclencher immédiatement la ponte.
Donc au point. de vue physiologique et psychologique, I'apparition
de la parthénogénése est généralement liée 3 une modification de
Pinstinct. Celle-ci est toutefois moins essentielle qu’il n’y parait,
elle n’est indispensable que chez les animaux & fécondation interne.

La deuxiéme question est la suivante : Quels sont les changements
qui se produisent dans U'ceuf pour qu’il se développe sans féconda-
tion, c’est-a-dire sans activation et sans apport chromosomique pa-
ternel ?

L’activation de I’ceuf parthénogénétique est un domaine encore
mystérieux, On Papproche, faute de mieux, par deux voies détour-
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nées, soit par D’étude biochimique de P’activation naturelle et par
celle de la parthénogénese expérimentale.

La nature de l’activation naturelle est — elle aussi — trés dis-
cutée. Rappelons les faits. A la fin de l’ovogénese, ’ccuf subit un.
arrét dans son développement. Le blocage est impératif et ne sera
supprimé qu’a l'entrée du spermatozoide. En quelques instants cette
derniére provoque un bouleversement dans le cytoplasme, boulever-
sement did & des modifications importantes du métabolisme, de la
perméabilité, du pH, de la viscosité et de la solubilité des protéines
en particulier. Cette propriété stimulatrice du spermatozoide est in-
dépendante de son contenu chromosomique (des spermatozoides irra-
diés sont aussi efficaces) et le renouveau d’activité de I’ceuf ne dé-
pend pas plus de son noyau (des ovules anucléés le manifestent éga-
lement). Il s’agit donc clairement d’une réaction du cytoplasme ovu-
laire. Quelle est exactement son origine ¥ On admet généralement
aujourd’hui que le spermatozoide apporte au cytoplasme une en-
zyme dont il était privé, ou qu’il provoque la formation de cette
enzyme dans le cytoplasme.

L’étude de la parthénogénese expérimentale permet de préciser
ce dernier point. Elle a montré que le spermatozoide peut étre rem-
placé, en ce qui concerne lactivation, par une multitude d’agents
physiques, chimiques et biologiques. PEscock en 1952 s’amuse & en
dénombrer 371, pour lesquels on chercherait vainement un dénomi-
nateur commun : piqiire, brassage, secouage, acides forts, jus d’oi-
gnon et salive humaine ! Tous sont capables de susciter les mémes
réactions du cytoplasme ovulaire, vraisemblablement la formation
de la méme substance enzymatique.

Dans P’ceuf naturellement parthénogénétique enfin, on ne trouve
pas d’agent stimulateur. L’activation est vraisemblablement suppri-
mée. En d’autres termes, I’cuf parthénogénétique doit contenir la
substance qui fait défaut a I’eeuf normal, ou étre privé de celle qui
Pinhibe. Quelles sont ces substances, sont-elles spécifiques ou non ?
La biochimie nous le dira sans doute un. jour. Admettons pour Pins-
tant que l'établissement de la parthénogénése se ramene, en ce qui
concerne l'activation, A& lacquisition ou la perte d'un -constituant
chimique, encore inconnu, du cytoplasme ovulaire.

Les processus permettant & ’ceuf parthénogénétique de se passer
de Yapport chromosomique paternel nous sont beaucoup mieux con-
nus. On peut les grouper en deux catégories. Dans la premiére, la
parthénogénése facultative arrhénotoque, ’ccuf non fécondé se dé-
veloppe avec le nombre réduit de chromosomes, le nombre haploide,
et donne un adulte qui est toujours un maéle. C’est le cas fameux
de l’abeille, et de bien d’autres chez qui, on le sait, les ceufs fé-
condés donnent des femelles et les ceufs non fécondés des males,
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L’ceuf se développe donc avec un seul lot de chromosomes maternels.
sans que rien paraisse remplacer ’amphimixie, I’apport paternel. Le
phénomene est troublant, il est trés difficile & expliquer et son ana-
lyse nous entrainerait trop loin.

Je passe donc & la deuxiéme catégorie qui est de loin la plus
vaste. Elle comprend tous les cas de parthénogénese thélytoque,
c’esi-a-dire de parthénogénése a descendance uniquement femelle. Ici
le développement de DI'ceuf en individu normal est assuré dans la
mesure od le nombre chromosomique diploide ou polyploide de I’es-
pece cst rétabli ou maintenu. L’héritage paternel est donc remplacé
par un second héritage maternel. Pour arriver a ce résultat, pour
rétablir ou maintenir le nombre normal des chromosomes, la nature
déploie un magnifique éventail de possibilités cytologiques : fusions
de noyaux ou de fuseaux, mitoses avortées, endomitoses, fissurations
précoces des chromosomes, conjugaisons et déconjugaisons, attrac-
tions insolites et répulsions tenaces. Une série de bizarreries qu’on
essaie d’expliquer par la dissociation des activités des centromeres
et des chromosomes, des chromosomes et des fuseaux, des centroso-
mes et des noyaux, ou des noyaux et du cytoplasme. Une série d’a-
nomalies qui en viennent & se produire régulierement, qui s’inte-
grent dans la formation d’un individu harmonieux et qui assurent
I’existence d'une espéce nouvelle. C’est donc grace & 1'un ou Pautre
de ces mécanismes que l'ceuf parthénogénétique maintient son nom-
bre chromosomique et par 1a son équilibre génétique.

Chaque espece parthénogénétique s’en tient-elle & un mécanisme
donné tout au long de son évolution ou passe-t-elle de I'un a autre?
C’est une question qui parait accessoire mais qu’il vaut la peine de
discuter, car la réponse qu'on lui donne touche & Porigine de la
parthénogénése.

La plupart des auteurs et parmi eux des savants aussi comnus que
Vanper (1931) et Wmrine (1945) estiment que la parthénogénese a
dii s’établir-en passant par une série d’étapes: parthénogénése ru-
dimentaire, occasionnelle, facultative et enfin constante. En lan-
gage cytologique, ces étapes sont les suivantes :

1) L’ceuf ayant achevé ses divisions de maturation, commence
a se diviser avec le nombre haploide, mais meurt au bout de peu
de temps (Tenebrio FrepERICKSE 1924).

2) L’ceuf, aprés quelques divisions haploides, devient le théitre
de fusions nucléaires ou d’endomitoses qui rétablissent le nombre
diploide. L’embryon se développe & partir des noyaux diploides.
Ces phénomeénes automictiques deviennent de plus en plus précoces
(Haploembia Sterant 1956, Clitumnus Bercerarp 1958, Solenobia
Semer et GessNer 1950). Chez certaines espéces, ils ont lieu juste
aprés les divisions de maturation (Lecanium Tuomsen 1927, Artemia
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Artom 1906), puis au cours des divisions de maturation, empéchant
la réduction du nombre chromosomique (Nemeritis SeeicaEr 1936,
Apterona NarBer 1946, Luffia NarperL-Horsterrer 1954, 1955).

3) Enfin la préméiose ou prophase méiotique est perturbée de
telle facon qu’elle devient inopérante: c’est la déconjugaison diaci-
nétique des bivalents, ou la suppression progressive des phénoménes
d’appariement, (Pycnoscelus Martrey 1945 et Saga MatTHEY 1941).
Non seulement la réduction chromatique ne se produit plus, mais le
crossing-over disparait.

4) Accessoircment, la polyploidie peut apparaitre dans une es-
pece et ajouter ses particularités génétiques a celles des divers pro-
cessus de régulation.

Parcourant cette série d’étapes, nous voyons donc l’enchainement
des phénomenes normaux se défaire progressivement, pour conduire
de proche en proche & une solution & la fois plus simple et plus.
éloignée de la fécondation. L’ovogénese perd peu a peu les proces-
sus raffinés qui assuraient la ségrégation des caractéres héréditai-
res et partant certaines possibilités d’adaptation. Le développement
tend & prendre le caractére d’un bourgeonnement et la fille devient
une réplique de la mere.

Cette hypothese évolutive, qui nous éloigne pas a pas de la re-
production bisexuée, est trés séduisante. Elle se vérifie chez certai-
nes especes, Lecanium par exemple, dont la race bisexuée présente
une parthénogénese facultative méiotique, donc primitive, tandis que
la race parthénogénétique stabilisée a une ovogénése améiotique,
donc évoluée. L’étude d’autres groupes d’espéces parthénogénétiques,
Artemia par exemple est moins convaincante.

D’une fagon plus générale on peut faire a cette hypothese 1’ob-
jection suivante : les étapes de ce long chemin évolutif exigent de
’organisme qui les parcourt des performances trés variées, trop va-
ries peut-étre. L’ceuf d’une espece donnée doit manifester successi-
vement des tendances & l’automixie, & la déconjugaison et a I'asy-
napsis, pour ne citer que ces trois moments. N’est-ce pas trop d’a-
nomalies différentes pour un méme organisme ? Peut-on sérieuse-
ment imaginer qu’une espéce comme la blatte Pycnoscelus ait passé
par toutes ces étapes avant d’arriver au mécanisme améiotique que
lui assure l'anticipation centromérique ?

Il me parait raisonnable de supposer que chaque espice bisexuée
posséde, dans la succession des mécanismes assurant sa reproduction,
des points faibles, des processus moins rigidement déterminés que
d’autres, et que la rupture de l'un de ces points faibles entraine
celle de l'enchainement des processus normaux, et éventuellement
Pétablissement d’'un nouveau mode de régulation chromosomique.
Un édifice ne s’écroule pas toujours pierre par pierre, du haut en
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bas, mais un projectile bien dirigé D’atteignant & mi-hauteur peut
provoquer la chute des étages supérieurs.

Ce point faible, c’est-a-dire la particularité cytologique dont
dépend le rétablissement du nombre chrosomique, existe donc avant
P’apparition de la parthénogénése dans heaucoup d’espces bisexuées.
On sait par exemple que chez tous les papillons, des fusions de
novaux, probablement sans importance aucune pour l’embryon, sont
assez fréquentes. Or chez les papillons parthénogénétiques la régu-
lation dépend de fusions nucléaires bien placées. Les Turbellariés
manifestent au cours des divisions somatiques une certaine faiblesse
du mécanisme anaphasique. La régulafion parthénogénétique dans
ce groupe est due a DI’échec d’une anaphase ovogoniale. Le méca-
nisme assurant la parthénogénése est donc souvent I’exagération,
Paccomplissement d’une tendance cytologique préexistante et ce mé-
canisme n’est pas toujours celui que l'on voit réalisé dans les cas
de parthénogénese rudimentaire. A

Quoi qu’il en soit, il y a apparition une fois ou l'autre d’'un mé-
canisme régulateur, soit du type dit primitif, soit d’un type plus
évolué.

Nous venons de voir que Pacquisition de la parthénogénéée ré-
sulte de transformations qui doivent se produire dans la composi-
tion chimique du cytoplasme ovulaire d’une part, sur les mécanis-
mes chromosomiques, fusoriels ou nucléaires de I'ceuf d’autre part,
et accessoirement sur le comportement de la femelle. Quelle est
Porigine de ces transformations, en d’autres termes que se passe-t-il
dans une espéce bisexuée pour qu’'elle devienne parthénoginétique ?
C’est la troisitme question posée au début de cet exposé.

Comme dans tout probléme d’évolution, nous nous trouvons en
présence de deux ordres de facteurs: le milieu et I’hérédité, plus
précisément nous avons a compter avec des modifications du milieu
ou des modifications du patrimoine héréditaire.

On sait que l'action du milieu peut déclancher un développement
parthénogénétique. L’exemple de la lapine (Pincus 1939) est parti-
culitrement frappant: Un choc thermique sur la trompe dans la-
quelle se trouve l'ovule active celui-ci, de plus il provoque I’échec
de la deuxitme division de maturation, donc la régulation du nom-
bre chromosomique. On a obtenu de jeunes lapines d’origine parthé-
nogénétique, mais jamais de souche parthénogénétique. Le méca-
nisme n’est pas acquis. [l n’est pas impossible qu’il existe des espe-
ces parthénogénétiques dont l'origine soit & chercher dans un quel-
conque changement de milieu, mais on n’en a aucune preuve. Ce
qui est beaucoup plus certain, c’est que le milieu joue un role dé-
terminant comme facteur de sélection: Apr2s P’apparition d’une race
parthénogénétique, un changement de climat, de température, d’in-
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solation, peut favoriser la nouvelle race par rapport & Iancienne
et lui permettre de se multiplier plus rapidement ou de coloniser
de nouveaux territoires. Le milieu apparait donc comme agent de
sélection mais non pas de création d’une espdce parthénogénétique.

Il faut alors ramener lapparition d’un nouveau mode de repro-
duction, I'établissement de la parthénogénese, 4 un changement dans
le patrimoine héréditaire de l'esptce, une mutation, qui provoque
par ricochet les modifications de chimie cytoplasmique et de méca-
nique chromosomique que nous avons vus. Ces modifications sont
complexes, il est donc probable qu’un grand nombre de mutations
sera nécessaire pour aboutir & la parthénogénése. Les mutations,
on le sait, se produisent au hasard, sans ordre ni raison. Elles por-
tent sur tous les systéemes et toutes les fonctions de l’animal. Seules
nous intéressent ici celles qui atteignent le mécanisme de I'ovogé-
nése et de la reproduction. Parmi celles-ci, beaucoup ne provoquent
que des perturbations insignifiantes de la méiose ou de la segmen-
tation. elles n’apparaissent méme pas. )’autres lésent si gravement
P’ceuf ou l'embryon qu’elles en entrainent la mort, elles n'ont pas
de role créateur. Mais sur un nombre fabuleux de modifications mi-
nimes et d’échecs, il y a parfois un succets : une heureuse combinai-
son chimique, une intéressante modification de la méiose. La con-
jonction de quelques succés crée un nouveau mécanisme viable et
par la une parthénogénése héréditaire. Si l'on s’étonne de la somme
des hasards nécessaires & l'élaboration d’'un mode de régulation sa-
tisfaisant, que l'on fasse le recensement des cas de parthénogénese :
leur nombre est insignifiant & coté de celui des espéces normales.
Et Pon ne s’étonnera pas de les voir apparaitre précisément dans
les groupes animaux qui d’'une fagon générale présentent une haute
fréquence de mutations, c’est-a-dire qui manifestent une importante
variabilité et portent les traces d’une longue histoire évolutive.
C’est le cas par exemple des Cécidomyides, des Coccides, des Phas-
mides et des Psychides.

Les mutations ne sont peuat-étre pas les seules modifications du
patrimoine héréditaire responsables de I'apparition de la parthé-
nogénese. Les travaux de Gusrarsson et d’Ernst ont montré que
chez les plantes, ’hybridation de deux espéces peut fournir la con-
jonction de génes nécessaire au développement parthénogénétique. Ces
geénes ont été identifiés et les espéces végétales hybrides et apogami-
ques, c’est-a-dire parthénogénétiques, sont nombreuses et bien connues.
Chez les animaux, la parthénogénése par hybridation est rare sinon
inexistante. On en a signalé un cas chez les papillons, mais il s’a-
gissait de I’hybride de deux espéces présentant déja l'une et l'autre
une forte tendance a la parthénogénese. La gonomérie des Curculio-
nides (SuoMALAINEN 1940) en est peut-étre une trace plus sérieuse.
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Enfin Wurrine (1945) fait intervenir I’hybridation d’espgces pour
expliquer lorigine de la parthénogénese arrhénotoque haploide des
Hyménopteres. 11 suppose D’enchainement de faits suivant: Une
espece bisexuée donne naissance a une espice parthénogénétique thé-
lytoque. Les deux espéces divergent, elles se différencient peu & peu,
acquérant par mutation des alléles nouveaux. Le croisement dun
maile de l'espece bisexuée avec une femelle parthénogénétique donne
des hybrides. Une série de croisements successifs de ces hybrides
avec les mailes de la premitre espéce multiplie les possibilités de
recombinaison génétique et permet ¢ventuellement la formation de
nouveaux types de parthénogénetse. Si intéressante qu’elle soit, cetie
hypothése ne s’applique qu’da un nombre trés restreint d’espéces.

En général donc la parthénogénése animale n’est pas due a I'hy-
bridation. Les mutations restent, dans ce cas particulier, comme
dans le cas plus général de lorigine des espéces, le matérian prin-
cipal de I’évolution,

Il est facile de montrer qu’un grand nombre de mutations sont
nécessaires pour établir la parthénogénése et qu’on trouve des es-
peces bisexuées qui présentent quelques éléments de parthénogénése.
Qu’elles finissent ou non par devenir parthénogénétiques, elles per-
metient en quelque sorte l’analys: fractionnée du phénoméne. Par
exemple l'une des deux particularités essentielles de la parthénogé-
nese, activation ou régulation, peut étre acquise sans que l’antre le
soit : les eufs du ver de la farine et de la plupart des papillons qui
commencent & se développer avec le nombre haploide de chromoso-
mes, et qui meurent aprés quelques heures, nous montrent que chez
eux l'activation n’est plus nécessaire, mais que la régulation man-
que encore. C’est le cas trés répandu de la parthénogénése rudimen-
taire. D’autres ceufs, & qui Pactivation du spermatozoide est indis-
pensable se développent ensuite selon un procédé rigoureusement
parthénogénétique. La régulation est acquise, le spermatozoide, dont
’apport chromosomique n’est plus nécessaire, ne participe pas &
la formation de I’embryon. C’est le cas plus rare de la pseudogamie.
On la connait des Nématodes (Herrtwic 1920), des Annélides (Omo-
peo 1951-1956), des Turbellariés (Bexazzi, 1950), d’un Coléoptére
(SanpersonN 1960) et d’un Lépidoptére (NarBerL-HorstErTER 1955).
Ces dernidres années ont vu paraitre une série de travaux sur ces
états naissants de la parthénogénese. En voici quelques exemples :

Chez le Psychide Solenobia, SeiLer (1959, 1960) s’est attaché a
I’étude des stades intermédiaires entre les deux modes de reproduc-
tion. Dans les stations ol les races bisexuée et parthénogénétique
se trouvent a proximité l'une de D’autre, les femelles parthénogéné-
tiques ont un comportement encore indécis. Elles attendent visible-
ment le passage du méle et ne se résignent a pondre leurs ceufs
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qu’aprés quelques heures. La od la race parthénogénétique est seule,
donc vraisemblablement plus ancienne, la femelle a4 peine éclose se
met a pondre. La proportion des ceufs qui ne se développent pas,
chez ces deux types de femelles est aussi différente. Donc le com-
portement et la régulation sont des éléments de parthénogénese qui
s’acquiérent trés progressivement et indépendamment les uns des
autres. Les différentes souches parthénogénétiques les possédent a
différents degrés. Sur le plan cytologique, I’ambivalence des ceufs
et 1’établissement progressif d’une régulation stable sont particulie-
rement typiques. Dans les ceufs bisexués vierges ou fécondés, aussi
bien que dans les ceufs parthénogénétiques normaux ou fécondés,
SeiLER observe plusieurs modes de régulation, parfois simultanés.
L’ceuf de Solenobia, dans certaines populations du moins, est un
véritable champ de bataille dont les noyaux amphimictiques et auto-
mictiques paraissent se disputer la possession. A un moment donné
toutes les solutions sont possibles, puis une nouvelle mutation, agis-
gissant vraisemblablement sur le cytoplasme, entraine la victoire de
I’automixie et 1'établissement de la parthénogénése constante. Dans
un cas comme celui-ci, nous voyons littéralement s’élever dans
I'ceuf les barriéres génétiques qui sépareront les deux espéces.

Chez Luffia, autre Psychide dont je m’occupe depuis une dizaine
d’années, nous somm:s aussi en prés:nce d’un genre en pleine évo-
lution. Nous en connaissons trois formes, une bisexuée, une parthé-
nogénétique et une pszudogamique (NarBer-HorsterTer, 1954, 1935).
Les ceufs pseudogamiques ont un mécanisme de régulation parthéno-
génétique, mais ils doivent &tre activés par le spermatozoide. Cette
forme, a donc une hérédité strictement maternelle et une descen-
dance uniquement femelle. Semblable, aux points de vue cytologique
et génétique, 4 la forme parthénogénétique, elle dépend encore de
la forme bisexuée puisqu’elle lui emprunte ses miiles.

On admet généralement que la psendogamie est une étape sur
le chemin de la parthénogénese, un pont jeté par la nature entre
les deux modes de reproduction (BracmEr). On peut y voir aussi
un échec dans la création de l'espéce parthénogénétique, une muta-
tion malheureuse sans grand avenir évolutif. Dans le cas de Luffia,
je secrais tentée de conclure dans ce dernier sens. Plusieurs faits
semblent indiquer que le cytoplasme de l'ceuf pseudogamique n’est
pas un milieu trés favorable & la vie et la multiplication des noyaux.
Par exemple le spermatozoide y dégénére en deux ou (rois heures,
alors qu’il survit quinze a vingt heures dans Pceuf bisexué et méme
dans Dceuf parthénogénétique. D’autre part si I'on empéche la fe-
melle de pondre, imposant aux ceufs I’épreuve de la surmaturation,
ceux-ci présentent bientot une prolifération anormale du cytoplasme,
incompatible ave: la segmentation. Quoi qu’il en soit, I’existencz de
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la pseudogamie est intéressante comme indice de la variabilité de
P’espéce et, si jose dire, comme variation sur le theme de la par-
thénogénese.

Le polyphylétisme, c’est-a-dire Porigine multiple de la reprodue-
tion parthénogénétique est encore plus marqué chez Luffia que chez
Solenobia. En France, les populations bisexuées sont localisées & des
stations trés précises, dont elles ne s’écartent pas. Entre ces stations,
des espaces de plusieurs kilométres. Or on trouve parfois & quelques
métres de la population bisexuée une population pseudogamique
et bien souvent, un peu plus loin, une population parthénogénétique.
Ce n’est pas une coincidence, chaque population bisexuée donne
vraisemblablement naissance aux deux formes, elle I’a fait autrefois
et le fait aujourd’hui. Une population peut étre bisexuée normale
en 1947 et largement pseudogamique en 1951. De plus, dans l'es-
pace d’unc centaine de métres carrés, on voit la forme bisexuée se
cantonner aux rochers ensoleillés et les deux autres formes se fixer
aux arbres humides. Changeons d’échelle : en Italie, les Luffia sont
seulement bisexuées, en Angleterre exclusivement parthénogénétiques.
Nous voyons donc apparaitre chez-Luffia les racines de la parthé-
nogénése géographique. .

Chez les Embioptéres, Sterant (1959) met en évidence dautres
étapes entre la reproduction bisexuée et la parthénogéndse et dé-
crit les modalités de la parthénogénése rudimentaire. Dans certains
cufs non fécondés d’une espece normalement bisexuée, il observe
un début de segmentation anarchique caractérisé par la présence
de . noyaux haploides et polyploides. Il y a donc une tendarice
a la régulation, mais I'ceuf, chargé d’un matériel nucléaire trés hé-
térogéne meurt rapidement. Dans les ceufs d’une autre espece, suc-
cédant 4 une phase anarchique, un ordre normal finit par s’établir.
Seuls les noyaux diploides gagnent la périphérie pour y former ’em-
bryon et les autres dégénérent. La viabilité de I’embryon parthéno-
génétique parait dépendre de l'acquisition par le cytoplasme d’une
propriété qui lui permet de sélectionner les noyaux normaux.

Chez le Phasmide Clitumnus, BercErarDp fait des observations
trés . comparables & celles de Sterani. Comparant la chronologie du
développcment des ceufs parthénogénétiques et bisexués, il ‘reléve
la lenteur du développement parthénogénétique. Et il décrit égale-
ment une période de segmentation anarchique précédant la gastru-
lation, puis la victoire des souches diploides, qui seule permet la
suite. de I’embryogénése.

Ces quelques exemples mettent bien en évidence les difficultés
du passage d'un mode de reproduction & Pautre et les chemins va-
riés que suivent les différentes formes animales pour y arriver
L’établissement durable de la reproduction parthénogénétique dans
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une cspece, et par la la création d’'une nouvelle espéce, est un phé-
nomeéne extrémement complexe et aléatoire. Il est soumis i des
exigences trés précises : une modification particulitre du cytoplasme
ovulaire et une perturbation du mécanisme chromosomique susceptible
d’assurer la régulation de I'ceuf en méme temps qu'un équilibre
génétique satisfaisant. Sa réalisation ne peut étre qu’exceptionnelle.
Une espéce parthénogénétique créée par le hasard des mutations,
modelée par les rigueurs des climats et éprouvée par un systéme
génétique souvent déficient, est une performance de la nature qui
mérite tout notre intérét.
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