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1937 Vol. 19 Novembre-Decembre

LE PROBLEME DE L'HEREDITE
DES CARACTERES ACQUIS

PAR

Andre IVAVILXJE*

(Istanbul)

§ 1. — Introdlction.

Le probleme de l'heredite des caracteres acquis a fait l'objet
de tant de travaux, a joue un tel röle dans l'histoire des sciences

depuis Lamarck jusqu'ä nos jours, qu'il est vain d'en tenter
l'historique. Ce probleme a, par ailleurs, toujours ete formule
d'une facon globale. Mon dessein est precisement de sortir de

ces formules vagues, telles que «complexe organisme X milieu »,

qui n'ont plus aucun sens precis de nos jours, et de poser les

elements du probleme en formules logistiques, aussi simples que
possibles, en partant de quelques definitions fondamentales
telles que genotype et phenotype, modification somation,
morphose) et mutation.

Cette tentative est-elle legitime, est-elle de plus utile
Legitime, elle l'est au premier chef. Aucune science ne peut se

passer de principes logiques. Mais les objets se multipliant,
la structure du raisonnement devient de plus en plus complexe

* Le biologiste genevois, Andre Naville, naquit en 1895. Docteur
es sciences de l'Universite de Geneve, il y exerpa pendant pres de
quinze annees les fonctions d'Assistant, puis de Chef des travaux
ä l'lnstitut de Zoologie et d'Anatomie comparee. II y enseigna, des
1924, en qualite de Privat-Docent. II se specialisa principalement
dans les recherches d'ordre cytologique et parasitologique. Nomme
Professeur de Zoologie ä l'Universite d'Istanbul en 1933, il y deploya
une activite considerable. Le plus bei avenir s'ouvrait devant lui
lorsqu'il fut enleve prematurement par la maladie, en avril 1937.
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et l'homme de science n'a d'autres ressources que de creer un
langage symbolique commode, d'etablir des regies et des

correspondances entre ces symboles, le mettant, autant que
possible, ä l'abri de l'erreur. Le langage symbolique est done une

plus grande facilite, c'est la raison pour laquelle nous l'avons

adopte ici.
Mais ce langage symbolique necessite des definitions tres

precises, des concepts de base parfaitement definis, en quelque
sorte epures. La biologie peut-elle pretendre, ä l'heure actuelle,
ä une definition rigoureuse des concepts de base que nous
utiliserons au cours de cet expose C'est lä la critique majeure
que l'on peut formuler. Nous verrons dans nos conclusions dans

quelle mesure cette critique est legitime.
Cet essai me parait, d'autre part, utile en ce sens qu'il

assure ä la pensee une commodite d'expression qui la met ä l'abri
des erreurs majeures. La mise en formule lui permet de desarti-
culer l'appareil complexe du raisonnement en elements plus
simples, et de saisir et d'analyser le contenu biologique de

chacun de ces elements. Elle permet done de faire apparaitre
des rapports particuliers et des consequences non evidentes
si l'on s'en tient au raisonnement global.

Mais il ne faut pas perdre de vue, comme l'a si expliciteinent
formule R. Carnap que, toute deduction etant tautologique,
et toute conclusion nee d'une deduction etant contenue
entierement dans les premisses, il est bien evident que nos
conclusions ne font qu'exprimer sous une forme explicitee ce

que contiennent nos premisses, en l'espece: nos definitions.
Cependant, la forme analytique du raisonnement permet preci-
sement de circonscrire le veritable probleme lä oü la forme

synthetique s'avere impuissante. Elle permet de scruter le sens

de chaque proposition, d'en analyser le contenu, de mettre en

evidence les paralogismes et les contradictions qui peuvent
naitre de leur juxtaposition, et c'est lä, incontestablement,
le plus grand benefice de la methode. En ce sens eile est

certainement utile, disons meme fruetueuse.
Les mathematiciens et les physiciens ont, durant les dernieres

decades, tire le plus grand benefice de l'emploi des methodes

logistiques, dont la mathematique n'est, en somme, qu'une
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extension. Les psychologues eux-memes s'assurent de la base

logique de leurs raisonnements. Pourquoi, jusqu'ä present, les

biologistes n'ont-ils pas eprouve le besoin de s'assurer de la

rigueur logique de leurs constructions Je pense que la raison en

est bien simple. Les mathematiciens, accules ä certaines
contradictions, ont senti le besoin d'assurer les bases memes de leur
Systeme en epurant et completant la vieille logique aristoteli-
cienne. Les mathematiques ont done beneficie implicitement du

mouvement logistique et par lä meme les physiciens. Les psychologues,

d'autre part, par la vieille tradition d'ecole qui liait
jadis leur discipline ä la philosophie, ont peut-etre conserve
de cette ancienne tradition la coutume d'assujettir leurs
raisonnements ä des lois logiques plus strictes, et cela d'autant plus
qu'etudiant la pensee ä l'aide de la pensee elle-meme, ils se

heurtaient k des difficultes epistemologiques inconnues ä

d'autres sciences. La biologie, etant en quelque sorte ä egale
distance de ces deux poles du savoir humain, separee des

sciences physiques par le probleme de la vie, et de la psychologie,
d'autre part, par le probleme de l'esprit, s'est trouvee jusqu'ä
present k l'ecart de preoccupations epistemologiques. Nous

verrons, cependant, que le biologiste a tout interet ä ne pas
ignorer les bases epistemologiques des sciences physiques,
et cela d'autant plus que nous pouvons, dans une certaine

mesure, considerer, avec Ch. E. Guye, la biologie comme une

physique plus generale.
** *

L'origine de ce travail est une conference faite en 1935 au
seminaire de philosophie de l'Universite d'Istanbul que dirige
avec tant de competence mon collegue et ami le professeur
H. Reichenbach. C'est lui qui m'a engage ä publier ces pages.
Je lui dois, en outre, de nombreuses suggestions et critiques
dont je tiens ä le remercier ici-mcme.

§ 2. — Genotype et phenotype, mutation et modification.

II convient, avant d'aborder le probleme de l'heredite de

l'acquis, de defmir les notions de genotype et phenotype, de
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mutation et de modification, et surtout d'etablir et de discuter
la base experimentale de ces notions.

A la suite des nombreuses experiences tentees ä la fin du

XIXe siecle et au debut du suivant, pour tächer de faire appa-
raitre — sous l'influence des modifications du milieu — de

nouvelles formes hereditaires, on s'apergut tres vite que l'orga-
nisme est un etre plastique, susceptible de se modifier ä l'infini
sous Faction des facteurs externes, mais que ces modifications ne

retentissent nullement sur les descendants des qu'ils sonl eux-

rnemes soustraits ä Faction de ce ou de ces nouveaux facteurs.
Les biologistes furent ainsi conduits ä considerer Fanimal ou
la plante comme un etre plastique, repondant ä telle ou telle
action du milieu par une modification apparente de sa forme et
de son fonctionnement sans que la constitution veritable de

Fespece, de la race, soit en rien modifiee. L'organisme peut
ainsi revetir autant d'apparences diverses qu'il existe de

facteurs « modificateurs » pouvant agir sur lui sans entrainer
la mort. Telle est la base experimentale qui autorisa les

biologistes ä distinguer — comme le fit Johannsen — entre le

phenotype ou apparence que revet 1'individu qui s'est developpe
dans des conditions determinees, et le genotype representant un
etre de raison, le substrat hereditaire de la race ou de Fespece.

A chaque genotype correspond une certaine echelle de variabilite
dont chaque terme est un phenotype, manifestation apparente
de la reaction du genotype ä Faction du facteur considere.

(Ces diverses formes reactionnelles d'un meme genotype
correspondent aux genophenes de Turesson, 1922.) Cette distinction
entre genotype et phenotype decoule done directement de l'expe-
rience repetee ä l'infini chez les organismes les plus divers,
toujours avec le meme resultat. A vrai dire, cette distinction
entre genotype et phenotype n'aurait probablement pas
rencontre, des l'abord, un accueil aussi favorable si les esprits
n'avaient ete prepares ä cette conception par les ouvrages de

Nägeli1 et de Weismann, et surtout par les travaux relatifs
ä l'heredite mendelienne demontrant la Constance et la disconti-

1 Ce que Johannsen devait appeler plus tard (1909) le phenotype,
Xägeli l'appelait «l'habit» (das Kleid). Ce terme est tres parlant et
il exprime fort bien ce que Fauteur entend.
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nuite du patrimoine hereditaire. Mais il est probable que la
distinction de principe entre genotype et phenotype, formulee

tout d'abord par Johannsen, ne serait pas aussi rapidement de-

venue un « concept de base » en biologie, si elle n'avait trouve
une confirmation eclatante de par l'existence des mutations
mises en evidence par les celebres travaux de de Vries sur VOenothera

lamarckiana, generalises depuis dans tous les groupes
animaux et vegetaux. Alors que l'analyse mendelienne nous
revele l'existence de genes ou facteurs hereditates, demontrant
la structure particulaire, discontinue, du patrimoine hereditaire
de l'espece, les travaux sur les mutations confirment entiere-

ment les conclusions de l'ecole mendelienne et montrent que
toute apparition d'une nouvelle mutation est liee ä la modification

brusque, immediatement et totalement realisee, d'un
ou de plusieurs genes. Or ces mutations apparaissent spontane-

ment, sans qu'une action exterieure semble motiver leur
apparition. Elles resultent d'une modification d'un ou plusieurs

genes comme l'ont montre 1'ensemble des travaux pub lies

sur ce sujet depuis plus de trente ans. Mais ces mutations —
toujours tres rares dans les conditions normales de vie des

organismes — peuvent etre rendues plus frequentes. On peut
dans une certaine mesure les provoquer, comme l'a dejä fait
Tower des 1906 chez un Coleoptere, le Leptinotarsa, en modifiant
les conditions du milieu telles que temperature, humidite, etc.
On peut done parier, dans ce cas, de mutations provoquees,
puisque Faction du milieu exterieur en augmente la frequence
dans une tres forte mesure. Mais ces mutations provoquees
ne sont nullement specifiques, elles n'ont aucun rapport avec
la modification provoquee dans le « soma » du parent par Faction
du facteur envisage. Si, par exemple, la temperature elevee

modifie tel detail de structure ou de coloration, les quelques
cas de mutation observes ne porteront nullement obligatoire-
ment sur les genes « determinants » ce caractere de structure
ou de coloration. La mutation nouvelle nous apparaitra comme
quelconque, le « germen » aura ete touche par la temperature
differemment du «soma». Nous voyons que l'existence des

mutations justifie, d'une part, la distinction etablie par Weis-

mann entre soma et germen, et, d'autre part, nous apporte
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la preuve de l'existence reelle du genotype toujours masque par
l'apparence phenotypique de l'individu. Mais ce qu'il importe
de bien saisir et de souligner d'emblee, c'est la structure de

Vexperience permettant de demontrer Vexistence du genotype et

du phenotype. L'organisme est soustrait pendant une ou plusieurs
generations ä son milieu originel et place dans un nouveau milieu
dans lequel il se modifie en donnant un nouveau phenotype.
rnais cette modification n'est pas definitivement acquise,
et, sitöt reintegre dans son milieu originel, le descendant reprend
sa forme ancestrale. En d'autres termes, la modification n'est

que phenotypique; le genotype n'a pas ete modifie.
Nous pourrons des lors opposer les changements portant sur

le genotype qui seront les mutations, aux simples modifications
phenotypiques auxquelles les auteurs ont donne divers noms:
somations, morphoses, accommodats ou, plus generalement,
modifications.

Mais il convient — des l'abord — de bien etre fixe sur
la signification veritable du terme « genotype ». Notre connais-

sance du genotype est toujours indirecte; eile n'est pour nous

qu'une donnee mediate. Chaque genotype est defini par une
serie de phenotypes genophenes) correspondant chacun ä Vune

des modifications possibles de la lignee pure. Nous dirons done

que dans le^ divers milieux: A, B, C, D N, l'organisme
prendra les firmes a, b, c, d n, sa constitution genotypique (tp)

se trouvant ainsi definie par l'ensemble de ses reactions aux
divers milieux exterieurs. Nous pourrons ainsi formuler ses

differentes formes a (9), b (cp), c(9), d(cp) n(9). Mais une
modification |de la constitution genotypique, si petite soit-elle,
etant interv^nue, nous sommes obliges d'utiliser alors un
nouveau Symbole, nous aurons alors la constitution genotypique (40

et la serie des genophenes (i|i) pourra se noter: a'(i[i), fr'(40,
c' (40, d'(40 ••• (40- Nous admettons done qu'une modification
d'un ou de plusieurs genes etant intervenue, les phenotypes
de cette nouvelle lignee pure sont tous differents de ceux de la
forme originale, il faudra done, non seulement remplacer cp

par 41 mais encore les noter: a', bf c', etc., correspondant aux
nouveaux phenotypes mis en evidence par Taction des milieux
A, B, C, etc. Mais il est possible que les individus de la nouvelle



LE PROBLEME DE L'HEREDITE DES CARACTERES ACQUIS 279

lignee pure de constitution (<];) ne reagissent differemment de

ceux de la lignee pure (9) que dans certains milieux et non dans

tous. II se peut — et de fait le cas a ete signale — que dans

toute une serie de milieux A, B, C, D, etc., les aspects phenoty-
piques des deux races de genotypes 9 et 1]; se confondent et que,
seulement dans d'autres conditions M, N, cette difference de

constitution genotypique soit rendue apparente. Nous aurions
done la serie de genophenes (^) suivante:

a(4>) 6(4') > cii>) d(fy) m'(4j) «'(41) etc.

Ce fait a pour consequence, que, dans certains cas, une difference

genotypique peut passer inapergue tant que l'on ne place

pas les deux genotypes dans un milieu qui fasse precisement
apparaitre ces differences de constitution du genome.

Ceci nous montre que le genotype est parfois difficile
connaitre, et qu'il ne peut etre defini que par une etude complete
des reactions phenotypiques ä Faction de facteurs tres divers.
II suffit done que, sous l'influence d'un certain milieu, la reaction

phenotypique soit differente pour autoriser et rendre

necessaire l'emploi d'un nouveau symbole (([») que l'on
substituera a l'ancien (9).

Quant au gene lui-meme, il se laisse d'autant plus malaisement
definir que, comme nous l'avons vu, nous n'en avons qu'une
connaissance mediate. Cela n'a done pas de sens de parier du

gene « en soi» separe du milieu cellulaire dans lequel il vit et sur

lequel il agit. De plus, le gene ne peut nous etre revele que par sa

modification. II faut qu'un gene ait mute, soit remplace par un
tenant-lieu different de lui, pour que son existence meme soit
mise en evidence. D'autre part, Faction d'un gene, pris indivi-
duellement, ne peut s'isoler de l'ensemble des autres genes.
II ne represente jamais qu'un element dans un equilibre tres

complexe, et nous ne pouvons pas le dissocier du microcosme
dans lequel il agit. Parier d'un gene comme entite chimique
n'a, biologiquement parlant, pas de sens, car ce sont les effets

produits que le biologiste analyse. Or ces effets impliquent des

interactions si complexes qu'il semble vain d'en tenter une

representation. L'attitude du biologiste est des lors legitime
et il remplace dans sa notation la cause par l'effet et substitue
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ä la qualification physico-chimique d'un gene donne pour
1'instant inconnaissable, son effet directement observable
et contrölable sur le phenotype.

3. — Definition de l'heredite de l'acquis

Le terme d'heredite d'un caractere acquis a ete souvent
mal compris et il convient des l'abord de le definir d'une
fagon precise. Pour couper court ä toute ambiguite, disons
d'emblee que l'heredite d'un caractere acquis n'existerait
que si un organisme transplants dans un nouveau milieu pouvait
acquerir un ou plusieurs caracteres nouveaux transmis ä sa

descendance bien que celle-ci soit soustraite par la suite ä

Faction du dit facteur. II faut done — et seulement dans ce cas

le lamarckisme aurait un sens — que ce soit precisement la

modification realisee qui soit heritee et non une autre. Ceci

aurait pour corollaire obligatoire l'existence d'une action
specifigue du soma sur le germen modiflant la constitution
germinale (le patrimoine hereditaire) de telle maniere que le

soma de la descendance, soustrait ä Faction modificatrice du

nouveau milieu, soit modifie par action genetique dans le

meme sens que les parents 1'ont ete par Faction exterieure du

nouveau milieu. Pour bien definir quelle est Faction possible
du milieu sur le soma et le germen de l'individu, je ne puis
mieux faire que de reproduire le tableau donne par Guyenot:

I. Facteurs rfatteignant directement que le soma.

Parents

a) Variation locale
(hvpertrophie,

atrophie, etc.)

Descendants

Pas de retentis-
sement
Retentissement
de nature diffe-
rente
Retentissement
specifique (meme
variation locale
que le parent)

Nature du resultat

somation.

peu vraisemblable.

heredite

teres
comprehensible).

des carac-
acquis (in -
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b)

Parents

Variation generale

(avec ou sans
variation locale)

Descendants

Pas de retentis-
sement
Retentissement
quelconque
Retentissement
speciflque (meme
variation que le
parent)

Nature du rfeultat
somation.

probable.

heredite des carac-
teres acquis.

II. Facteurs pouvant atteindre directement le germen ou ä la fois le

soma et le germen.

a) Variation locale

b) Variation gene¬
rale (poison, al-
cool)

c) Variation nulle

9)

Pas de retentissement

Retentissement
quelconque
Retentissement
speciflque

10) Pas de retentis¬
sement

11) Retentissement
quelconque

12) Retentissement
speciflque (me-
mes lesions al-
cooliques que le
parent, par ex-
emple)

13) Variation locale
ou generale
quelconque

germen non atteint.

possible : mutation
provoquee.

action directe parallele

sur le germen
et le soma (mutation

provoquee).
somation, germen

non atteint.
cas certains (heredite

alcoolique par
exemple).

invraisemblable ou
mutation provoquee.

mutation provoquee.

Remarquons, tout d'abord, que la distinction fondamentale

indiquee sur ce tableau concerne les facteurs pouvant directement

atteindre ou non le germen ä travers le soma. En effet,
certains facteurs peuvent atteindre directement le germen a

travers le soma (temperature pour les animaux eurythermes,
lumiere pour les animaux transparents, rayons X, etc.), tandis

que d'autres facteurs (temperature pour les animaux steno-

thermes, par exemple) n'atteignent directement que le soma.
Dans le cas ou germen et soma sont k la fois atteints par un

facteur externe, il pourrait se produire qu'ils soient modifies
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dans le meme sens; on parlerait alors d'induction parallele
Detto, 1904) et les nos 9 et '12 rentreraient alors dans cette
definition.

Ce tableau präsente l'avantage de grouper sous une forme

svnoptique tous les cas possibles. II convient, cependant, de

remarquer que, si la distinction entre variation locale et
variation generale est justifiee dans la pratique, elie peut
difficilement se concevoir d'un point de vue theorique. En effet,
si la temperature ou l'liumidite modifie tel detail de coloration
de Paile d'un insecte, cela ne signifie pas que seules certaines
cellules sont modifiees, mais que dans certaines cellules seule-

ment la modification nous est rendue apparent par une alteration

en plus ou en moins de la production pigmentaire. Cette
distinction est done arbitraire dans beaucoup de cas. Elle
semble cependant justifiee lorsque les facteurs externes ne

peuvent agir que localement (facteurs mecaniques, lumiere, etc.)

pour autant que leur action, meme locale, n'entraine pas une
modification plus generale, humorale, par exemple. II est done

a priori difficile de determiner jusqu'ä quel point une action
n'a qu'un retentissement local.

Nous voyons que des treize eventualites envisagees, deux
seulement satisfont ä notre definition de Pheredite du caractere

acquis: les nos 3 et 6. Dans le premier cas, il s'agit d'une
variation somatique locale due ä Paction d'un facteur externe
qui se trouve specifiquement et definitivement inscrite dans le

patrimoine hereditaire de la lignee. II faut avouer qu'il est bien
difficile d'imaginer un mecanisme qui puisse assurer cette
liaison specifique de soma ä germen. Le cas du n° 6, qui n'envi-

sage qu'une variation generale, est ä peine moins inconcevable.
II faut cependant reconnaitre que ces difficultes n'ont pas arrete

longtemps bien des theoriciens de la biologie, durant la deuxieme
moitie du XIXe siecle. La conviction de la necessite de l'heredite

des caracteres acquis conduisit quelques-uns d'entre eux

parmi les plus eminents ä imaginer un mode d'action specifique
du corps sur la glande genitale, du soma sur le germen, pour
employer le langage weismannien. Pour ne citer que les plus
connues de ces constructions speculatives, remarquons qu'elles
sont basees soit sur la transmission de mouvements particuliers
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ä travers tout le corps (pangenese des plastidules de Hrncker,

par exemple), soit sur la migration de cellule ä cellule de

particules plus ou moins representatives des proprietes des

diverses parties du corps (migration des gemmules dans la
pangenese de Darwin). Ces mouvements specifiques, ces particules
representatives, se localiseraient dans les cellules reproduc-
trices auxquelles elles confereraient les qualites specifiques
des tissus dont ils sont issus T II est bien evident que — vu
les progres de la genetique moderne — ces constructions
theoriques ne peuvent plus retenir notre attention.

II existe, cependant, une categorie de facteurs qu'il faut
sans nul doute classer sous la rubrique Ia de Guyenot mais qui
meritent d'etre examines ä part. Je veux parier des modifications
de l'individu survenues par suite d'un traumatisme ou d'une
intervention chirurgicale. Ces cas meritent un examen parti-
culier, car ils ont ete souvent invoques comme argument contre
l'heredite de l'acquis. En fait, peut-on considerer une alteration
due ä l'ablation ou l'amputation d'un organe ou d'une partie
d'organe d'un membre, ou d'une partie de membre, comme
realisant un phenotype nouveau Si nous nous reportons ä la
definition originale du phenotype de Johannsen 2, pouvons-nous
appliquer cette definition aux cas envisages ici Tout est lä.
On m'objectera, que Johannsen n'avait peut-etre point prevu
ce cas un peu specieux, en definissant le phenotype. En effet,
peut-on admettre qu'une brutale intervention chirurgicale
puisse etre assimilee ä faction modelante du milieu agissant,
ä chaque instant de la vie de l'individu dans le sens d'une

«adaptation fonctionnelle» (W. Roux). C'est fort douteux,
et il est plus douteux encore qu'une modification par ampu-

1 Cet ensemble de doctrines a fait i'objet d'un expose historique
et critique tres penetrant dans l'ouvrage bien connu de Y. Delage
(L'heredite et les grands problemes de la biologie generale, Paris, 1903).
Elles ne presentent, cela va de soi, plus qu'un interet historique.

2 Je donne ici la definition du phenotype de Johannsen dans son
texte original: «Die Erscheinung, «das Kleid» [Nageli] (also das
Entwickelte), in dem sich uns der an sich nicht sichtbare Genotypus
— die Gesamtheit der Gene (Anlagen) eines Individuums — zeigt,
ist ausser von diesen Genen abhängig von den Bedingungen der
Aussenwelt, in der sich das Individuum entwickelt hat» (Johannsen,
Elem. der exact. Erblichkeitslehre, S. 123, 1909).



284 LE PROBLEME DE L'HEREDITE DES CARACTERES ACQUIS

putation de partie puisse etre homologuee, sans autre, ä une
modification phenotypique veritable. De fait, dans le cas qui
nous interesse ici, il faut envisager le retentissement possible
d'une ablation sur la descendance des individus amputes.
L'experience a montre que, dans aucun cas, une amputation
ne peut devenir hereditaire; mais admettons, pour l'instant,
que cette experience n'ait point encore ete tentee.

Nous pouvons — des l'abord — formuler deux hypotheses:
1° L'amputation d'un membre ou d'un organe n'agit que sur
le cytoplasme de l'oeuf en empechant la formation des localisations

germinales correspondantes, eile agirait sur le « plasmon »

(v. Wettstein). L'oeuf heriterait des defections de l'adulte
qui l'a produit, mais les objections se presentent en foule:
Y aurait-il heredite d'une amputation subie par le pere Cela

ne serait pas concevable. L'amputation unilaterale serait-elle
heritee Cela semble exclu pour tous les organismes presentant
des oeufs regulateurs. Qu'adviendrait-il, enfm, chez les animaux
qui peuvent regenerer la partie amputee En bonne logique
rien ne devrait apparaitre dans la descendance. Nous voyons
done que l'idee d'une heredite cytoplasmique de la partie
manquante ne peut meme pas etre envisagee.

2° Reste l'heredite genetique: L'amputation provoquerait
alors une modification genotypique, telle que precisement la

partie amputee ne puisse plus se produire. Mais e'est alors
revenir ä faction du phenotype sur le genotype, ce qui classe

ce cas particulier dans le cadre general de l'heredite d'un carac-
tere acquis. Notons en passant qu'une amputation unilaterale,
si eile etait heritee, impliquerait l'existence de genes determinants

droits et gauches. Si ceci se concoit difficilement, recon-
naissons cependant que l'heredite de certaines asymetries est

un fait qui ne semble guere pouvoir etre explique que par une

hypothese de cet ordre.
Nous n'avons aucune raison de separer ce cas du cas, plus

general, de faction du phenotype sur le genotype.

** %

Le tableau de E. Guyenot, examine plus haut, nous donne

une definition de l'heredite d'un caractere acquis qui, ä ma
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connaissance, est la meilleure qui ait ete formulee jusqu'et ce

jour. Mais est-elle complete Si l'on tient compte des definitions
du genotype et du phenotype que nous avons donnees plus
haut et que nous avons traduites en formules generates precises,
cette definition est-elle applicable ä tous les cas Nous ne le

pensons pas. II nous faut done chercher ä formuler dans les

formes memes utilisees plus haut pour la definition du genotype
et du phenotype les donnees du probleme qui nous preoccupe
ici. En d'autres termes il faut donner une forme generale ä la
definition de l'heredite du caractere acquis telle qu'elle a ete

presentee jusqu'alors. Nous adopterons quelques conventions

pour designer 1'egalite ou l'inegalite des phenotypes, l'identite
ou la non-identite des genotypes. Les signes suivants designe-

ront:

(egalite): phenotypiquement semblable.

(inegalite): phenotypiquement dissemblable.

(identite): genotypiquement semblable.

^ (non identite): genotypiquement dissemblable.

~ phenotypiquement semblable mais genotypiquement dissem-
blable.

phenotypiquement dissemblable mais genotypiquement
semblable... et ainsi de suite.

Ceci etant pose, envisageons un organisme, appartenant ä une

lignee pure x, qui, place dans toute une Serie de milieux modi-
ficateurs A, B, C, D, M, N prendra toute une serie d'aspects

phenotypiques (genophenes) a, 6, c, d, m, n ayant done tous

meme constitution genotypique (cp). L'heredite d'un caractere

acquis impliquant une modification du genotype, nous aurions

done, apres modification du genotype (cp) sous 1'influence d'un
nouveau milieu, une nouvelle constitution genotypique (9),
realisant ainsi une nouvelle lignee pure. Nous pouvons, des

1 Ici nous ne pouvons envisager que le cas d'une lignee pure teile
qu'elle a ete deflnie par Johannsen, l'utilisation d'une lignee impure
ne nous permettant pas de conserver la meme lettre (cp) pour designer
la constitution genotypique.
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lors, representer comme suit la lignee pure initiale (9) et la
lignee pure modifiee (p) dans les divers milieux envisages.

A B C D M N

a (9) —>- b {9) c(9) d (9) •• m (9) n( 9)

a'( p) -=— 6'(p) c'(p) d'(p) • m'(p)

A B

Nous posons le probleme sous sa forme generale et nous defi-
nirons les conditions requises pour que la transformation geno-
typique 9 —> (J; satisfasse ä la definition de l'heredite de 1'acquis.
En d'autres termes, nous posons ä nouveau cette definition
d'une faQon formelle.

Remarquons, tout d'abord, que l'on n'a considere, jusqu'a ce

jour, le probleme de l'heredite de 1'acquis que sous sa forme la
plus simple en envisageant simplement un milieu A — que les

biologistes ont tendance ä appeler le milieu normal bien que
ce terme n'ait theoriquement pas de sens — et un milieu modi-
ficateur B, ces deux milieux representent un couple A B. Nous
ferons done abstraction, en premiere approximation, de ce qu'il
peut survenir dans tous les autres milieux (C, D, M, N) du
fait de la modification genotypique intervenue (9 —> p). Rappe-
lons,en outre, que dans la serie des nouveaux genophenes (cp),

1'un d'entre eux au moins doit etre different du genophene (9)

correspondent. Sans cela — comme nous l'avons vu — nous
n'avons pas le droit de considerer p comme different de 9.
Pour que les conditions requises par la definition de l'heredite
d'un caractere acquis soient satisfaites il faudra que:

a(9) 6 (9) soit: a ^ b (1)

Ceci est evident par soi-meme.

b(9) b' (p) soit: b b' (2)

que d'autre part

4'(P) ZI ®'(P) soit: V a' (3)
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De (2) et de (3) nous pouvons tirer:

b{<f) 7^ a'(4>) soit: b a' (4)

Tout en admettant, naturellement, par definition, que:

«'(+) ^ «(<P) • (5)

Ce qui est implique directement par les donnees meme du

probleme, de meme que l'inegalite:

<p ^ i> (6)

qui est contenue dans (6).
Ces six conditions etant realisees, nous aurons alors un cas

d'heredite d'un caractere acquis. Traduisons maintenant en

langage plus explicite le contenu des six conditions que nous

avons posees:

(1) signifie que pour qu'il y ait heredite d'un caractere acquis
il faut tout d'abord que le phenotype a se transforme en un
phenotype b par transport de 1'organisme dans le milieu modi-
ficateur B, ceci sans que la constitution genotypique (<p) soit
alteree1.

(2) signifie qu'entre la generation de b (cp) et celle de

il s'est produit une modification du genotype n'entrainant pas
de modification phenotypique (dans le milieu B naturellement).

(3) nous indique que dans les deux milieux A et B 1'organisme
de constitution (t|i) la a meme forme phenotypique tout en

conservant sa meme constitution genotypique (<j;).

(4) La combinaison de (2) et (3) nous indique que l'aspect
phenotypique modifie doit se conserver dans le milieu originel,
alors que la constitution genotypique est modifiee.

(5) et (6) signifient enfm, ce qui est la donnee meme du

probleme, que, dans le milieu originel A une difference
genotypique etant intervenue, le phenotype est lui-meme modifie.

1 Nous examinerons plus tard la legitimite de cette derniere
condition.
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Si nous utilisons, des lors, les memes lettres pour designer les

memes phenotypes, nous pourrons alors poser:

A B c D M N

a (9) —> b[9)
I

bW

c(9) d(<p) • m[(f) n(<p)

*(<w m'(i?) n'

A B

Nous voyons done que dans ce cas nous n'envisageons que

les deux milieux AB et ne tenons aueun compte de la reaction
de l'organisme dans tous les autres milieux modificateurs

possibles.
** *

Les trois conditions fondamentales du probleme sont les

conditions (1), (2) et (3). Les trois dernieres sont derivees des

trois premieres, elles sont done tautologiques, nous n'aurons

plus ä nous en preoccuper par la suite.
11 faut done avoir constamment present ä l'esprit ces trois

conditions:

a{9) AT 6(9) soit: a b (1)

b(9) rj b'dij soit: b b' (2)

b> (9) a' (+) soit:
«

b' a' (3)

§ 4. LA METHODE EXPERIMENTALE ET L'HEREDITE

DE L'ACQUIS.

Quelle que soit l'imagination de l'experimentateur, quel que
soit le facteur auquel il a recours (chimique, physique, biolo-
gique) pour modifier 1'organisme objet de ses etudes, il en

viendra toujours au meme schema d'experience, et l'on peut
meme douter qu'il soit possible d'en imaginer un autre. Pour
faciliter la comprehension de ces lignes, j'ai introduit ici une
representation symbolique des faits qui presente l'avantage
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de les traduire en un langage tres simple. Je noterai done le

milieu le facteur modificateur envisage) par une lettre
majuscule et l'organisme par la minuscule correspondante.
Dans le milieu A l'organisme prenant la forme a, dans B la
forme b, et ainsi de suite. Enfin l'exposant de la minuscule

indiquera la generation consideree ä partir du debut de l'expe-
rience. Symbolisee de cette maniere, l'experience type instituee
en vue de la resolution de notre probleme peut etre representee
comme suit:

Tableau I.

Milieu A Milieu B

a1 v b1

b2

bs

(I) (II) (III)
an bn rcn -

an+i bn+l cn +1

an+2 bn+l -cn+2

Nous prenons done un organisme a1, appartenant ä une lignee

pure, et le soustrayons ä Faction de son milieu original A pour
l'introduire encore jeune — et par lä-meme plastique — dans

le milieu B1. La reponse de cet organisme au nouveau milieu
sera une modification b1. Nous laisserons alors ce «modificat» b1

se reproduire toujours dans le milieu B durant n generations.
II n'y a, naturellement, aueune raison pour que cet organisme
se modifie ä nouveau puisque les conditions du nouveau milieu
restent les memes. L'experimentateur desirant alors savoir
si cette nouvelle modification b est devenue hereditaire, en
d'autres termes si les nouveaux caracteres apparus sont

1 II va de soi que le terme milieu est pris ici dans son sens le plus
general, et que toute modification d'un facteur quelconque (chi-
mique, physique, biologique) entraine ipso facto l'introduction d'un
nouveau Symbole, pour autant, bien entendu, que ce nouveau facteur
soit un facteur modificateur. L'habilete de l'experimentateur consiste
k ne faire varier qu'un seul facteur, de facon ä definir avec precision
quel est le facteur modificateur. Guyenot, par exemple, s'est preci-
sement efforce de realiser l'experience type ou un seul facteur varie.
(Voir Guyenot, Bull. biol. France et Belgique, LI, 1917.)

Ahchives. Vol. 19. — Novembre-Deceinbre 1937. 20



290 LE PROBLEME DE L'HEREDITE DES CARACTERES ACQUIS

deflnitivement acquis pour la lignee, replace les jeunes orga-
nismes bn dans le milieu originel A. Nous sommes alors en
face de deux possibilites: dans le premier cas, Faction du
facteur modificateur caracterisant le milieu B — par rapport
au milieu A — venant ä disparaitre, l'organisme reprendra la
forme an. L'experience est dite negative et 1'experimentateur
est tente d'en conclure que rien n'a ete herite, que le patrimoine
hereditaire de l'espece n'a pas ete touche. Dans le second cas,
au contraire, le «modificat» bn replace dans le milieu A
conserve sa forme bn et la transmet ä ses descendants (bn+i,
bn+2, etc.) bien que deflnitivement soustrait ä Faction modi-
ficatrice du milieu B. Le biologiste en tirera la conclusion que
la modification nouvelle est deflnitivement acquise: l'experience
a donne un resultat positif, il y a heredite d'un caractere acquis.
Mais le probleme ne se pose pas sous une forme aussi simple.
Si nous formulons le dilemme: il y a heredite de l'acquis ou
non-heredite de l'acquis, nous classons dans le second terme
(non heredite de l'acquis) tout ce qui ne correspond pas au
premier terme (heredite de l'acquis) et rien de plus. En realite
le second terme a un contenu heterogene et nous ne pouvons,
sans autre, appliquer le principe du «tiers exclu ». La « non
heredite de l'acquis » groupe, en realite, des choses fort diffe-
rentes: ou bien rien n'est herite et nous en revenons au cas (I)
du tableau I, ou bien quelque chose a ete herite et nous avons
alors le cas (III) du tableau I. Ce dernier cas nous montre que
l'individu bn replace dans le milieu original A ne reprendra pas
la forme a, ne conservera pas non plus sa forme bn mais
revetira un aspect phenotypique nouveau cn qui se conservera
au cours des generations. Quelque chose a ete herite, mais pas
dans le sens defmi plus haut comme heredite d'un caractere

acquis. Mais cette premiere notation n'est qu'une notation
globale dans laquelle seul l'aspect phenotypique a ete pris en

consideration. En realite il nous faut introduire la constitution
genotypique, que nous noterons par une lettre grecque placee
entre parentheses.

Envisageons, tout d'abord, le premier cas du tableau I (I),
dans lequel la constitution genotypique ne semble pas avoir ete

modifiee, puisque la lignee fait immediatement retour au type
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ancestral des qu'elle est replacee dans le milieu originel. Nous

aurons alors:

Tableau II
Milieu A

a1 (a) >•

an (a) -<

an+l (a)

En vertu de notre definition du genotype et du phenotype,
nous sommes en droit de dire que le genotype n'a pas change;
mais remarquons cependant que c'est precisement 1'experience
de base qui nous a permis d'etablir la distinction entre genotype
et phenotype, de definir ces deux concepts.

Nous sommes — en apparence tout au moins — autorises
ä formuler 1'hypothese inverse; ä savoir: qu'il y a une liaison
constante entre la constitution phenotypique et la constitution
genotypique, que cette derniere est fonction de la premiere,
qui est elle-meme fonction du milieu. Nous pourrions alors

formuler notre experience comme suit:

Tableau III.
Milieu A Milieu B

(a) TfßT
&2(ß)

a" (a) « &»(ß)

an+1 (a)

Si nous raisonnons en premiere approximation, et sur les

donnees que nous avons discutees jusqu'ici, nous n'avons,
de toute evidence, aucun moyen de savoir laquelle de ces deux

hypotheses est la vraie. D'une part, nous ne connaissons la

Milieu B

ft1 (a)
(a)

6n(a)
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constitution genotypique que par le reactif que represente le

phenotype. D'autre part, la modification du phenotype etant
reversible, ä l'echelle de la lignee, rien ne s'oppose, en principe,
qu'il en soit de meme de la constitution genotypique qui passera
de « ä ß pour faire retour ensuite de ß ä a.

Envisage sous ce jour et ä cet echelon cP approximation le

probleme n'aurait aucun sens. Appliquant k ce cas un principe
bien connu de la theorie de la connaissance, no'us voyons en
effet qu'il n'y a aucun moyen logique ou experimental de le

resoudre; c'est done un pseudoprobleme. Mais nous verrons,
par la suite, qu'en poussant plus loin l'analyse des relations
entre phenotype et genotype, ce probleme, dans une certaine

forme, peut cependant avoir une signification.
Jusqu'ici nous n'avons envisage que les cas (tableau I (I))

ou la modification phenotypique (et eventuellement
genotypique) est exactement reversible ä l'echelle de la lignee.
Mais le principe meme de l'heredite de l'acquis implique une
irreversibilite dans les modifications de la constitution
genotypique. Nous pourrons alors representer comme suit l'heredite
d'un caractere acquis.

Tableau IV
Milieu A

a1 (a) >-

6n(ß)
bn+i (p)

Milieu B

TmpT
6»(P)

bnm

Nous voyons done que le passage a —>- ß est possible, mais
le passage de ß —>• a ne l'est pas, il y a irreversibilite k l'echelle
de la lignee.

Quant au troisieme cas — envisage au debut de ce paragraphe
(tableau I (III)) — ou quelque chose est herite, mais pas dans
le sens de l'heredite d'un caractere acquis, nous pourrons le

formuler sous les deux formes suivantes:
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Tableau V

Milieu A

a1 (a)

cn(ß)

cn+1(ß)

Dans ce cas, la reaction de l'organisme de constitution ß au
milieu A sera une nouvelle forme phenotypique c. Mais nous

pourrions tout aussi bien imaginer — ensuite de ce que nous

venons d'exposer au sujet des tableaux II et III — le schema

suivant:
Tableau VI.

Milieu A Milieu B

a1 (a) > b1 (ß)

&2(ß)

cn(y) * bn (ß)

cn+l (y)

La encore, nous ne pouvons rien affirmer relativement ä la
constitution du troisieme phenotype obtenu c, soit qu'il conserve
sa Constitution ß mais que 1'organisme de constitution geno-
typique (ß) ne reponde pas au milieu A de meme maniere que
dans le milieu B; soit que cette constitution genotypique ß

soit elle-meme modifiee (y) sous 1'influence du milieu A nouveau

pour eile. Mais lä encore, et pour les memes raisons que nous

avons indiquees plus haut, nous nous heurtons ä nouveau ä

un pseudoprobleme. Nous n'avons aucune raison valable de

preferer la solution indiquee au tableau V ä celle que formule
le tableau VI.

Si nous nous en tenons ä l'essentiel, nous sommes en face

d'un dilemme: La modification genotypique est-elle irreversible.

Milieu B

~&Mß)

62(ß)

&n(ß)
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ou est-elle reversible? Tout est lä. Nous allons done, pour simple
raison dialectique, envisager les repercussions de la reversibilite
et de 1'irreversibility, en soulignant, des l'abord, que seule la
premiere a une base experimentale.

1° Toute modification acquise par le soma est irreversible ä

Vechelle de la lignee; eile est definitivement acquise ä la race.

Cette hypothese est en contradiction formelle avec tous les

faits experimentaux connus 1. Ce simple fait m'autoriserait ä

l'elimmer d'emblee. Mais eile n'est pas seulement contraire ä

1'experience, eile est contraire ä la raison, et voici pourquoi:
Si l'on admettait que chaque modification de l'individu sous

Taction des facteurs du milieu est definitivement transmise ä sa

descendance, et que replaces dans le milieur originel les descendants

conservent — au cours des generations — l'empreinte de

leur passe, il n'existerait plus de type speeiflque. Des parents,
memes proches, seraient ä coup sür tres differents les uns des

autres par suite des actions intercurrentes survenues au cours
de la vie de leurs ancetres immediats, fils ou petits-fils de

l'ancetre commun. D'autre part — fait plus grave — le postulat
de l'irreversibilite ä Techelle de la lignee a pour consequence

que tout etat anterieur ne peut etre acquis a nouveau. Nous

assisterions de ce fait ä une dilution complete du type speeiflque;
cela deviendrait un non-sens de parier de race ou d'espece,

a moins, bien entendu, que les conditions du milieu soient

invariables, ce qui n'est certes pas le cas.

Le fait qu'un etat anterieur ne pourrait etre acquis ä nouveau
finirait par limiter les possibilites evolutives du phylum.

1 Non seulement l'experience a toujours donne des resultats
negatifs, mais la nature fait en grand la meme experience chaque
annee. Nombre d'insectes, principalement de papillons, ont deux
generations annuelles. Or, suivant la saison ou Tanimal eclot, 1'aspect
est tout ä fait different. Cette difference est particulierement manifeste

dans les regions africaines presentant une alternance reguliere
de saisons seches et de saisons humides (Papilionides, Pierides,
Acraeides, etc.). II y a done deux phenotypes realises alternativement
au cours des generations.
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L'evolution serait tres rapidement enrayee. En voulant expli-

quer l'evolution, on imaginerait ainsi un mecanisme qui tres
vite la rendrait impossible.

Nous voyons done que cette hypothese est insoutenable sous
le double point de vue de l'experience et de la theorie. Mais cette

hypothese souffre encore une objection plus grave: Le passage
du milieu B au milieu A (cnodition imposee par toute
experience de ce genre) represente une action modificatrice de meme
ordre que le passage du milieu A au milieu B realise au debut
de l'experience. Ces deux facteurs sont de meme nature
(physique, chimique, biologique, etc.) mais de signes contraires.
II est done theoriquement invraisemblable que le passage de

l'etat a k l'etat b soit possible ä l'exclusion du passage de

l'etat b et ä l'etat a. II est meme assez etonnant que plusieurs
generations de la biologistes aient tente cette experience qui
a priori semblait ne rien pouvoir donner L

A premiere vue ces conclusions sont en contradiction flagrante
avec la loi de Dollo bien connue des paleontologistes. Cette loi
dit, en effet, que revolution est irreversible, qu'une serie de

formes derivant les unes des autres ne peuvent faire retour ä un
etat anterieur. Meme si la loi de Dollo etait verifiee dans tous les

cas, eile n'infirmerait pas nos conclusions. En effet, il faudrait

que tous les etats parcourus le soient ä nouveau mais en sens

exactement inverse, dans le meme ordre et avec une duree

semblable. Cette condition ne se trouvera pratiquement jamais
realisee. II faut, de plus, admettre qu'aucune mutation n'a

apparu dans la lignee entre-temps. C'est dire que la loi de Dollo

nous apparait davantage comme le resultat du problable plutot
que comme une loi «organique » et imperieuse de l'evolution.

1 Si cette hypothese etait admise, le terme meme d'heredite per-
drait toute signification, aucune lignee ne pouvant etre dite stable que
dans un milieu absolument constant, ce qui n'est certes pas le cas
dans la nature, malgre une Constance moyenne indiscutable pour un
lieu donne. L'irreversibilite, ä l'echelle de la lignee, rendrait d'ailleurs
toute definition, meme approchee, de la race ou de l'espece tout ä
fait illusoire.
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2° Toule modification acquise par le soma est reversible ä Vechelle

de la lignee; aucun caractere ne peut etre definitivement

acquis sous Vinfluence du milieu exterieur.

Dans cette hypothese, nous admettons la reversibilite
absolue — ä l'echelle de la lignee — de toute modification sous
l'influence du milieu. Cette hypothese est non seulement
conforme ä l'experience — comme nous avons eu l'occasion de

le repeter — mais eile est de plus en accord avec la raison,
ceci de par les arguments exposes au paragraphe precedent.
Rien ne semble pouvoir s'opposer ä la reversibilite d'une
modification. Mais si toute modification de la lignee est exacte-
ment reversible nous n'avons aucun moyen, experimental ou
logique, de savoir si la constitution genetique a ete modifiee ou

non, car elle aussi pourrait avoir subi une modification exacte-
ment reversible. Mais nous venons de voir que la question
ainsi posee n'a en realite aucun sens.

Mais avons-nous le droit d'opposer l'irreversibilite ä la
reversibilite, d'evincer Tune au profit de l'autre en vertu du

principe du tiers exclu Je ne le pense pas et crois preferable
d'introduire ici un langage probabilitaire et de parier de pro-
babilite de l'irreversibilite opposee ä la probabilite de la
reversibilite, ces deux termes pouvant avoir des valeurs aussi dis-
semblables qu'on le voudra. En effet, si nous opposons
reversibilite ä irreversibilite d'une fagon exclusive, dans le cas qui
nous interesse ici, nous sommes, des lors, en droit de dire que le

probleme de l'heredite de l'acquis n'a aucun sens, qu'il constitue
un pseudoprobleme. Cette conclusion serait d'autant plus
legitime que l'experience fondamentale qui demontre la
reversibilite des modifications phenotypiques (nous ne savons, en

fait, rien du genotype) ne nous apprendrait rien de plus qu'ä
defmir le phenotype comme l'element variable, et le genotype
comme le substrat constant. Cette notation simplifiee nous
ferait douter meme de la legitimite de cette distinction entre
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genotype et phenotype. Mais, fort heureusement pour la
biologie, nous possedons d'autres elements d'information qui
nous sont fournis par la methode des croisements, par l'etude
des mutations, ainsi que par les nombreuses donnees apportees

par la Cytologie et qui nous permettent d'affirmer la realite
du gene, et, par lä meme, du genotype.

Le probleme de l'heredite des caracteres acquis reprend done

corps puisque, d'une part, la distinction entre phenotype et

genotype a des fondements autres que l'experience de base

dont nous sommes partis et que, d'autre part, nous ne pouvons
pas exclure, a priori, l'irreversibilite d'une modification
genotypique, quoique sa probabilite soit infime dans le sens

defini plus haut de Vheredite d'un caractere acquis. Nous voyons
done que la fagon dont nous avons formule l'experience
fondamentale instituee pour resoudre ce probleme est insuffi-
sante, qu'elle ne tient pas compte de toutes les incidences

possibles, et que, d'autre part, eile ne correspond plus aux
definitions de la genetique moderne.

Admettons que le cas rare de l'irreversibilite de la modification

genotypique se soit produit et examinons ce qu'il peut
advenir si nous tenons compte de Taction de la nouvelle constitution

genotypique — definitivement acquise — sur 1'aspect

phenotypique de Torganisme replace dans son milieu originel.

(A suivre.)
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