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II. — LA SPECIATION APRES CLADOGENESE
ISOLANT UNE PETITE POPULATION.
EFFET DE FONDATION

Si la cladogengse isole une petite population de quelques individus seu-
lement, voire au maximum quelques dizaines, la génétique des popula-
tions suggére qu’il y a 14 un effet de fondation, car, & ce moment, le
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pool de génes de la petite population isolée sera différent de celui de
la grande population originelle. Cet effet de fondation sera alors suivi
par toute une série de transformations génétiques : le pool de genes se
rééquilibrera suivant un phénoméne que 1’on appellera la dérive géné-
tiqgue. On a parlé aussi a titre d’hypothése de révolution génétique. On
rassemble parfois tout ceci sous le nom d’effer Bottleneck, terme fré-
quemment utilisé mais, semble-t-il, peu précis.

La séparation apportera donc quelque chose de nouveau dans le génome
de la petite population isolée. Il n’y aura pas seulement une nouvelle
anagenése, mais, en outre, des rééquilibrations génétiques. Comme ce
phénoméne porte sur des populations trés petites, le paléontologiste n’a
aucune chance de pouvoir le rencontrer. Le probleme de la réalité de
I’effet de fondation appartient au zoologiste de terrain ou de laboratoire.

1. DEMONSTRATION DE LA REALITE DES TRANSFORMATIONS
DUES A L’EFFET DE FONDATION ET A LA DERIVE GENETIQUE

Le concept de dérive génétique fut d’abord une théorie génétique éla-
borée par le mathématicien-généticien WRIGHT. C’était trés difficile a
démontrer car il fallait trouver dans la nature de petites populations d’une
méme espéce vivant isolées les unes des autres et dont on devait supposer
qu’elles s’étaient constituées & partir d’un trés petit nombre de sujets
et étaient longtemps restées petites.

On révait de trouver un archipel composé de milliers de petites fles
sur chacune desquelles étaient venues vivre en s’isolant des petites popu-
Jations d’une méme espéce qui peu a peu aurait envahi I’archipel. Le
biologiste francais LAMOTTE (1951), le premier, eut I’idée d’examiner les
populations d’un petit escargot qui vit sous des haies isolées les-unes
des autres par des dizaines de métres, le Cepaea.- C’était un modeéle idéal.
Il examina environ 2.000 populations d’escargots vivant ainsi chacune
dans sa haie et, comme les escargots ne se déplacent guére, il pouvait
étre assuré qu’il y aurait peu d’échanges d’une haie a I’autre. Evidem-
ment, il précisa le statut génétique des caractéres qu’il étudiait : les raies
de couleur notamment. Gréce a ce travail, il démontra, pour la premiere
fois, la réalité de la théorie génétique, de la dérive (et de ses suites) sur
I’espéce Cepaea nemoralis, mais aussi sur d’autres. Dans un article celébre
publié au colloque sur les iles de la Méditerranée, il suggéra (1959) que
plusieurs races insulaires de ces régions présentaient des différences dues
aux effets de fondation. Ce phénomeéne a été parfaitement confirmé par
de nombreux travaux et I’on peut considérer que c’est un phénomene
non discutable (LAMOTTE, 1974, 1988; GENERMONT, 1991). Toutefois le
concept de révolution génétique est discuté. Certaines positions différentes
sur I’importance de ce phénoméne ont été enregistrées et ’une d’elles,
celle de CarsoN (1975) mérite une longue discussion, d’autant plus qu’elle
sera utilisée longuement par les ponctualistes.
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2. DISCUSSION SUR LES CAPACITES DE L’EFFET DE FONDATION.
La THEORIE DE CARSON

Presque tous les auteurs qui ont étudié I’effet de fondation et ses suites
(dérive génétique ou révolution génétique) ont admis que ceci ne pouvait
pas constituer d’emblée, mais seulement graduellement, une nouvelle
espéce. Ce phénomene pouvait constituer ce que LAMOTTE appelle au col-
loque de la Méditerrannée une « race » et cette « race » sera le point
de départ d’une espéce nouvelle qui se constituera lentement par la suite.
MAYR en 1974 dans ses analyses insiste sur le fait que de toute facon,
« la spéciation est un processus historique lent et, 4 I’exception des cas
de polyploidie, elle ne peut jamais étre observée directement par le méme
chercheur » (ouvrage anglais p. 488, ouvrage francais p. 308).

Au cours de ces derniéres décennies, tous les faits connus ont confirmé
ce texte. Les spéciations les plus rapides que I’on connaisse sont relatives
a des parasites d’arbres fruitiers, le diptére Rhagoletis. Ici, la spéciation
aurait pu se réaliser en 150 générations (BusH, 1969, 1975). Actuellement,
les recherches sur I’endosymbiose montrent I’existence d’isolements sexuels
réels plus rapides encore mais il faut attendre pour en savoir plus sur
cette question (NARDON et GRENIER, 1993).

Il apparait qu’aux Hawaii il y a beaucoup d’espéces de drosophiles
(autant que dans le reste du monde). Ceci n’est pas en contradiction
avec ce que nous venons d’écrire. Les effets de fondation multiplient
et accélerent les spéciations, peut-&tre parce que c’est un archipel (conver-
sation personnelle avec J. GENERMONT), mais il faut préciser alors que
les travaux de Bock (1984) déja cités ont montré qu’il v avait de trés
nombreuses hybridations chez les drosophiles des Hawaii et que beau-
coup de celles-ci ne sont pas encore sexuellement isolées.

En 1975, CArsoN a publié une courte note qui a fait beaucoup de
bruit. Il y décrivait un systéme théorique de révolution génétique proche
de celui de MAYR, mais un peu plus complexe avec un jeu de flush et
de crash, qui devait aboutir, d’aprés ’auteur, trés vite a4 une espéce nou-
velle, voire 4 un genre nouveau (fig. 7). Surtout, CARSON a bien précisé
que, pour lui, ce phénoméne était le plus important de tous les types
de spéciation.

Il écrit un texte qui vaut d’€tre cité entre autres pour clarifier sa position.

« Special events. The classical view of speciation holds that it is a gradual micro-
evolutionary process. Thus, the genetic events which lead toward speciation are consi-
derated to be individually trivial or simple. Changes, such as a shift in gene frequency,
may accumulate slowly in a population. This view does not invoke any unusual or
quantum set of changes for the origin of interspecific differences. Whether, arguing
for the allopatric or sympatric view of speciation, or some combination of the two,
most theories of speciation are thus wedded to gradualism, using the mode or origin
of intraspecific adaptations as a model.

Without mounting a specific denial of the gradualism concept, I would nevertheless
like to propose that the following possibility be seriously considered. Speciational
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Fig. 7. — Le cycle fondateur flush-crash.

(A) Une population sans sélection naturelle jusqu’a 'origine d’un « flush » (B) qui
débute en A et d’'un « crash » (C). Le survivant d’un crash est un fondateur (D)
gui construit une nouvelle population sans sélection naturelle (E) (repris d’aprés
CARrsonN, 1975).

events may be set in motion and important genetic saltations toward species forma-
tion accomplished by a series of catastrophic, stochastic genetic events. In terms of
the discussion in preceding sections of this paper, speciation is considered to be ini-
tiated when an unusual forced reorganization of the epistatic supergenes of the closed
variability system occurs. This event may force the organization (by natural selection)
of a new close epistatic system. I propose that this cycle of disorganization and reor-
ganization be viewed as the essence of the speciation process. Under most circum-
stances, it seems unlikely that gradual microevolutionary changes could easily accomplish
the drastic changes in the closed system which seem to be required. »

Toutefois CARSON nuancera ses conceptions dans un travail ultérieur
(CarsoN et TEMPLETON, 1984). GoulrD et plusieurs auteurs ont intégré
ce schéma au systéme ponctualiste. Un paléontologiste a méme cru le
reconnaitre dans des séquences fossiles alors qu’il porte évidemment sur
trop peu de sujets pour €tre observé de cette facon. PowgLL, en 1989,
a introduit un article dans Genetics, Speciation and the Founder Prin-
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ciple de la facon suivante : « As the above quotation indicates, Professor
CaArson clearly recognized that one aspect of speciation vig founder events
is that it likely occurs very rapidly relative to more ‘‘classical’® models
of speciation. »

Croyant méme que le systéme de CARsON devait donner des espéces
en peu de générations, on a essayé de le tester pensant qu’un méme obser-
vateur pourrait le voir dans la nature. Aucun résultat net vraiment carac-
téristique n’a été enregistré sur ce sujet et la théorie de CARSON a méme
été discutée (LEwin, 1987; BRYaNT, 1986 ; CHARLESWORTH et LANDE, 1982;
PowerL, 1978 ; CHARLESWORTH, LANDE et SLATKIN, 1982). Tout au plus,
PowEeLL a obtenu un début d’isolement sexuel aprés un certain nombre
de générations (PowerL, 1978 et 1989).

En fait, il semble bien s’avérer que, comme pour les effets fondateurs
classiques vus plus haut, le systéme de CARSON peut faire apparaitre assez
vite quelques transformations du génome car il y a toujours dans le
génome une variation génétique potentielle 1égére. Par contre, pour qu’il
y ait de réelles nouveautés dans I’évolution d’une lignée, il faut du temps
et des populations assez vastes pour constituer de nombreuses mutations.
Le systéme de CarsonN ne peut donc lui aussi que donner une « race »
nouvelle. De toute facon, de telles spéciations ne peuvent pas avoir un
effet évolutif important mais seulement produire au grand maximum des
sous-especes ou exceptionnellement des espéces biologiques trés proches
PPune de ’autre. Bien qu’il n’y ait qu’une relation tres relative entre le
niveau de complexité d’une lignée phylogénétique et son taux d’ADN,
il est évident qu’au cours des phylogenéses, il s’est réalisé un accroisse-
ment considérable de ce taux. Or, pour que le grand phénomeéne de I’évo-
lution se réalise, il fallait qu’il apparaisse des structures nouvelles et donc
il fallait des mutations qui donnent aux embryogenéses de nouvelles infor-
mations créant des organes nouveaux. Plus les populations sont impor-
tantes, plus il v a de possibilités de telles mutations. Le systéme génétique
de CarsoN peut donc tout au plus créer des nouveautés par réarrange-
ments de génes et ce phénomene ne peut aboutir & de véritables espéces,
porteuses de nouveauté. En effet, il ne faut pas oublier que la spéciation
telle que nous ’avons définie, c’est-a-dire la constitution d’une espéce
biologique caractérisée par un isolement sexuel, ne stipule nullement ’appa-
rition d’une nouveauté vraie. Il se peut trés bien qu’un réarrangement
de génes (méme parfois une ou deux mutations) crée un isolement sexuel.
De telles spéciations n’apportent que des nouveautés trés peu importantes,
voire des régressions, mais elles ne seront pas évolutives stricto sensu.

Il faut bien comprendre les limites du systéme de CARSON. En admet-
tant méme qu’il donne parfois une espéce biologique nouvelle, c¢’est-a-
dire une population qui ne se croise pas avec sa population ancestrale,
il ne serait pas constructeur de nouveauté profonde. Si la nature n’avait
évolué que par le systéme de CARSON nous serions encore des Procaryotes !

RmpreEY (1989) a trés bien exprimé ceci (p. 41) dans un livre publié
en langue francaise.
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« On a suggéré un autre effet possible (bien qu’incertain) de la petite taille des
populations : I’évolution pourrait s’y dérouler plus rapidement. Dans ce cas, ces popu-
lations auraient moins de chances d’étre conservées a I’état fossile. Lorsque I’évolu-
tion est rapide, en effet, chaque étape dure moins longtemps. Mais est-elle réellement
plus rapide dans de petites populations? Un modéle simple prévoit exactement le
contraire. Si la vitesse d’évolution dépend du taux auquel les améliorations apparais-
sent par mutation, I’évolution sera plus rapide dans de grandes populations, parce
gue le nombre total de mutations par génération est plus élevé dans une grande popu-
lation que dans une petite. Nous avons déja rencontré un modéle plus complexe dans
lequel I’évolution est plus rapide dans des populations subdivisées. Il s’agit du cas
ol la sélection naturelle s’oppose aux mutations chez les hétérozygotes, mais les favo-
rise chez les homozygotes. Ici cependant, ’effet est dii & la subdivision de la popula-
tion, non a sa taille. En théorie, rien ne permet de supposer que I’évolution est plus
rapide dans les petites populations. Si les populations en cours de spéciation sont
plus petites que les autres, les changements brusques relevés dans la documentation
paléontologique s’expliqueront uniquement parce qu’une grande population a davan-
tage de chances de laisser des fossiles et réciproquement. »

On avait démontré depuis longtemps la réalité et les limites de cette
réserve génétique maximum dans les petites populations (DOBZHANSKY
et SPASSKY, 1967; DuBININ, 1961, cité par DoBzHANSKY, 1970; nous
n’avons pas pu nous procurer cet article de DuUBININ).

RipLEY dans le texte cité plus haut fait allusion a un point trés impor-
tant. Depuis longtemps, les théoriciens de ces questions ont pensé que
I’évolution pouvait aller plus vite dans de grandes populations décompo-
sées en nombreuses petites communiquant trés facilement entre elles, par-
ticulierement bien. Dans ce cas en effet on cumulerait les avantages des
grandes populations donnant beaucoup de mutations et celles des petites
populations ou les mutants peuvent trés vite, par jeu de I’effet de fonda-
tion, donner une race nouvelle. Ce systéme n’a rien a voir avec celui
des ponctualistes qui, au contraire, voient leurs saltations €volutives se
réaliser dans des petites populations stricto sensu, avec un vrai change-
ment d’espéce et sans sélection a l'intérieur de I’espéce.

Cette conception est trés théorique mais trés tentante. Comme on suppose
que les petites populations communiquent entre elles, la variété qui se serait
constituée dans ce schéma se répandrait trés vite dans la grande population
et de nouvelles mutations pourraient améliorer encore la nouveauté ainsi
apparue. L’évolution irait alors plus vite grace a un systéme qui combine-
rait ’effet de fondation a ’anagenése dans une grande population.

Nous suggérons donc que, lorsqu’apres un effet de fondation se cons-
titue une sous-espéce, celle-ci pour se transformer en espéce devra consti-
tuer d’abord une population assez importante. Dans cette derniére, il y
aura encore une nouvelle anagencse et cette anagenese, partant d’une popu-
lation légérement modifiée, accélérera le processus de spéciation. Ainsi, dans
ces grandes populations divisées en plus petites, il y aurait fréquemment
des effets de fondation qui accéléreraient encore les processus de spéciation.

Cependant sur le plan épistémologique, il est intéressant de connaitre
I’origine intellectuelle de I’erreur de ’analyse de CArsoN. C’est la défini-
tion méme de la Théorie synthétique qui 1’explique.
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Cette définition, déja bien explicitée par StMPSON a été reprise par GOULD
dans l’article « The return of the hopeful monsters » (1977) : « Contem-
porary neo-darwinism is often called the ‘‘synthetic theory of evolution”’
because it united the theories of population genetics with the classical
observations of morphology systematics, embryology, biogeography and
paleontology. »

Il s’est produit alors le phénoméne suivant. Certains auteurs ont eu
tendance a considérer que la génétique des populations représentait par-
faitement le modéle « mathématico-génétique » des faits d’évolution et
ils ont cru que cette génétique constituait une discipine propre et que
I’on pouvait en accepter les modéles sans avoir recours a I’observation
de la nature et & I’expérience.

On aurait di se souvenir que, lorsque fut compris (a la suite des théo-
ries des statisticiens des années 30), que I’on pouvait mesurer la sélection
et chiffrer ’avantage ou le désavantage d’une mutation, on éprouva le
besoin de contrdler les théses de ces statisticiens (cages a populations,
causes de la survie des papillons gris ou noirs, effets de fondation et
phénomenes de dérive chez les Cepaea). Les auteurs qui se sont enthou-
siasmés trop vite pour la théorie de la spéciation de CArson ont tout
simplement oublié qu’une théorie génétique ne peut étre acceptée qu’apres
avoir été controlée directement ou indirectement par des observations ou
des expériences. Ils ont cru qu’un modeéle théorique avait en soi une
valeur démonstrative. Toute I'erreur épistémologique est la.

Notons bien que I’absence d’observations n’infirme pas nécessairement
la théorie. Le négatif ne prouve rien. Toutefois lorsque ’on a ni résultat
direct, ni arguments indirects, mais des arguments conceptuels contre une
théorie, celle-ci a beaucoup de chances d’étre fausse.

Ce qui est amusant dans cette histoire, c’est que trés souvent les auteurs
qui ont accepté trop vite la théorie de CARSON pensaient y trouver un
schéma qui leur permettrait de critiquer les tendances gradualistes de la
théorie synthétique. Or, en admettant ce modele de génétique des popu-
lations comme un fait réel, ils ont été sans s’en rendre comple plus synthé-
ticiens que les synthéticiens eux-mémes. Ils ont cru que l’on pouvait
comprendre la nature en raisonnant seulement & partir de la génétique
théorique.

Ainsi, nous pouvons penser que les effets de fondation jouent certai-
nement un grand r&le dans la spéciation en créant des pools génétiques
nouveaux qui soient susceptibles d’évoluer si les circonstances le permet-
tent en poursuivant leur évolution par des anageneses, mais ils ne peuvent
constituer des espéces directement que dans des cas exceptionnels. On
aurait seulement alors des espéces morphologiques trés voisines des ances-
trales.

Derniére remarque importante. Lorsque la théorie de CARsSON a été
proposée par cet auteur en 1975, les ponctualistes avaient imaginé trois
ans avant, en 1972, un schéma d’évolution rapide amenant & une spécia-
tion vraie, mais ils étaient restés vagues sur la structure de ce phéno-



10 ANNEE BIOLOGIQUE

meéne. La théorie de CARsSON avec les exagérations que nous venons de
citer vint & point nommé pour compléter une importante insuffisance
de leur théorie; ils 'utiliseront alors et la citeront comme ’un des schémas
de leur spéciation rapide. En réalité, cette théorie de CarsoN était une
extrapolation trop rapide, elle ne peut donc confirmer le ponctualisme.

La théorie de CarRSON est tout au plus une hypothése : celle selon
laquelle un modéle particulier de spéciation serait trés fréquent. Une doc-
trine telle que le ponctualisme ne peut étre confirmée par une hypothése.
Elle peut en revanche I’incorporer dans sa construction théorique et ainsi
la rendre plus cohérente.

IIl. — MUTATIONS GEANTES, « HOPEFUL MONSTERS »
ET SALTATIONS EVOLUTIVES.
PHENOMENES RECHERCHES PAR LES PONCTUALISTES
POUR APPUYER LEUR THESE. LEURS DIFFICULTES

Dans un livre célebre, réédité en 1982 et préfacé par Gourp, GoLD-
SCHMIDT propose un type de spéciation par mutation systémique qui
construit alors ce qu’il appelait des « hopeful monsters ».

Les termes de mutations géantes et de saltation sont tres difficiles a
définir. Il nous semble que I’on ne peut en cerner le sens que par opposi-
tion aux modifications évolutives graduelles proposées depuis les années 30
par la théorie synthétique et les schémas évolutifs que nous venons de
décrire. Dans ces théses, on admet en effet que le passage d’une sous-
espéce & 'autre (microévolution) est le produit de I’accumulation dans
une population isolée de petites mutations analogues a celles que MORGAN
a étudiées et grice auxquelles les généticiens ont bati la théorie chromo-
somique de I’hérédité. Ces mutations ne peuvent provoquer, sauf a titre
absolument exceptionnel, un isolement sexuel entre le muté et le non-
muté. Tout au plus, elles pourraient provoquer un début d’isolement sexuel
reconnaissable seulement par des études précises. A ces mutations, il faut
ajouter aujourd’hui les mutations homéotiques et les structures endosym-
biotiques qui viennent d’une autre espéce ou sont une autre espece, mais
qui se sont construites elles aussi graduellement. On admet que le passage
d’une espéce a une autre (macroévolution) correspond en général seule-
ment a& une accumulation de nombreuses mutations du méme type qui,
en différenciant davantage cette méme population isolée, Iui conférera
une structure si nouvelle que I'on en fera alors une espéce. Nous avons
décrit tout cela plus haut. Enfin, on pense que le passage d’un haut
taxon 4 'autre (mégaévolution) se réalise en général aussi par une séquence
d’espeéces du méme type que les précédentes et dont les différences en
s’additionnant créent la nouveauté correspondant a cette mégaévolution.
Celle-ci n’est donc qu’une somme de macroévolutions qui aboutit & un
véritable changement de plan : une mégaévolution.
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Au contraire, ceux qui admettent I’existence de saltations dans I’évolution
pensent que c¢’est une seule mutation dénommée macromutation qui provoque
la macroévolution ou la mégaévolution. Actuellement, certains auteurs ont
essayé de décrire une sorte de systéme intermédiaire qui induirait des évolu-
tions rapides, I’hétérochronie par exemple. Nous en reparlerons plus loin.

Les ponctualistes ont adopté, pour expliquer la transformation des
espéces, soit certains aspects (certains seulement) du systéme de GoLD-
scHMIDT, soit le systéme de CARsoN et quelques autres schémas. Pour
ces auteurs, il s’agit de faire apparaitre trés vite une structure différente,
une organisation nouvelle résultant de nouvelles corrélations morpho-
génétiques et physiologiques. Ce qui implique :

— des modifications qui doivent réorganiser I'individu d’une facon har-
monieuse de sorte que le nouveau sujet sera construit comme une nou-
velle « totalité » ou, si ’on préfére, une nouvelle « unité » organique;

— I’adaptation presque immédiate du sujet muté au milieu dans lequel
il vit.

Or, il est statistiquement improbable qu’il se produise trés vite un
ensemble de caractéres organisés I’un par rapport a ’autre. On ne peut
argumenter sur cette improbabilité que par une comparaison telle que
celle des jetons numérotés retombant sur un damier. Si on lance 20 jetons,
en admettant que lorsque le 1 tombe a sa place, on I’y laisse comme
s’il était sélectionné, puis le 2, le 3 et ainsi de suite, il suffira, statistique-
ment bien sfir, de 220 opérations pour que chaque jeton tombe a sa place.
Si ’on admet, comme dans une mutation pléiotrope, que tous les jetons
doivent, pour que I’opération réussisse, tomber a leur place dans un méme
lancement, il faudrait réaliser un nombre fabuleux d’opérations pour que
I’on ait statistiquement une chance d’obtenir ce résultat. Comme toute
comparaison, celle-ci est imparfaite car elle suggére une certaine structu-
ration préalable (on pourrait dire un finalisme) mais on pourrait, avec
des comparaisons plus complexes, montrer encore cette improbabilité.

On sait qu’a cette réponse théorique pour la mégaévolution spéciale-
ment s’ajoute la constatation que, d’années en années, les récoltes des
paléontologistes apportent de nouvelles formes intermédiaires aux groupes
pour lesquels on aurait pu imaginer des mutations saltatoires (récemment
les Baleines et les Batraciens apodes).

Cependant, on peut penser qu’aux régles générales que nous venons
de définir, relatives aux difficultés des mutations géantes, il pourrait y
avoir des exceptions. Nous allons essayer de les analyser.

IV. — LES CAS PARTICULIERS DE SALTATIONS
OU SPECIATIONS RAPIDES POSSIBLES

En science, on ne peut jamais déclarer, sauf en mathématique, sous réserve que
I’on ne change pas les axiomes de base, qu'un phénomene est impossible. Nous avons
du reste toujours évoqué ici seulement des improbabilités statistiques. Il se peut donc
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qu’en dehors des polyploides et des faits de ce genre connus depuis longtemps, il
y ait, dans certains cas particuliers, des saltations qui produiraient des espéces nou-
velles. Essayons maintenant de voir s'il existe de tels phénomeénes, c’est-a-dire des
mutations géantes vraies ou du moins des systémes évolutifs qui s’en rapprochent.
On en a proposé quelques cas.

a@) On appelle Aéiérochronies des allométries observables dans la lignée évolutive.
On leur attribue beaucoup d’importance aujourd’hui. On semble méme oublier que
les allométries ont été décrites pour la premiére fois par HuxiLey et TEISSIER, deux
des « péres fondateurs » des théories modernes de I’Evolution. En outre, Ropp et
Simpson avaient montré, dans plusieurs publications antérieures a 1940, que presque
toute I’évolution du cheval était due essentiellement & des allométries de croissance,
c’est-a-dire 4 des hétérochronies. L’importance du réle des hétérochronies dans 1I’évo-
lution n’est donc pas une idée nouvelle. Cependant, au cours de ces derniéres années,
on a suggéré qu’elles pouvaient aboutir & des évolutions plus rapides que les processus
correspondant a ’addition de caractéres nouveaux. C’est une hypothése. Cependant,
aucun fait précis ne démontre que ces faits aboutissent a des évolutions particuliére-
ment rapides. Les chevaux étudiés par Ropp ont évolué tres lentement par hétéro-
chronie. Dans des ouvrages de 1988 et 1991, MAcKINNEY, qui a insisté sur cette rapidité
de I’évolution par hétérochronie, a donné comme exemple dans ses conclusions la
céleébre explosion évolutive du Précambrien. Celle-ci se serait produite gréce a des
hétérochronies rapides. Il nous parait difficile d’admettre que ’on puisse batir une
théorie évolutive pour des périodes aussi lointaines et sur des phylogenéses aussi mal
connues.

Il faut faire cependant ici une place & part aux néoténies ou aux phénomenes de
ce type. Ils auraient joué un grand rdle dans certains groupes zoologiques et notam-
ment dans des groupes de Batraciens, comme ’ont montré Waxe (1966) et WAKE
ef al. (1969). Il est bien connu que chez I’Axolotl une seule mutation suffit pour
provoquer la néoténie. Cet exemple est toujours cité pour conforter la réalité des
saltations évolutives. Cependant, la néoténic d’une larve vivant déja en équilibre dans
son milieu ne crée rien: elle maintient sans changement un stade embryonnaire qui
était déja capable de vivre par lui-mé&me et 1’érige en stade adulte. La néoténie n’est
pas une évolution par elle-mé&me; elle permet simplement, si I’état néoténique se stabi-
lise, une évolution morphologique nouvelle & partir du stade embryonnaire auquel
se fixe I’animal néoténique. C’est une évolution par récupération d’un stade ancestral
(DeLsoL, 1991).

b) On a cité aussi des refours de caractéres perdus tels que ceux des drosophiles
tétraptéres observés déja dans les années 20 et dont LEwis a longuement repris I’étude.
C’est encore une saltation mais pas une construction de nouveautés vraies, car elle
fait réapparaiire des caractéres existants dans le stock génétique. Un tout autre pro-
bléme serait d’expliquer le passage des insectes aptérygotes aux ptérygotes, c’est-a-dire
IPorigine de la structure des ailes.

¢) Il y a aussi le cas d’évolution rapide par régression d’organe. DEVILLERS, par
exemple, a cité (1985) la possible régression rapide de I’aile des Oiseaux. Dans les
grottes, 1'état aveugle doit pouvoir apparaitre trés vite. La régression des yeux des
Anoptichthys doit étre trés récente puisque ces derniers se croisent encore parfaite-
ment avec les Astyanax dont ils paraissent provenir. Simpson (1950) avait deja attiré
I’attention sur ces possibilités de régressions rapides. Anoptichthys n’est qu’un écotype.

d) 1l se pourrait aussi qu’il y ait des saltations vraies chez des formes organisées
sur le principe de la répétitivité, systéme anatomique structural trés fréquent dans
le monde vivant. On congoit qu’il puisse se construire des métameéres supplémentaires
ou des déplacements d’organes d’un métameére a ’autre sans gque ceci désorganise
le sujet. Chez les Arthropodes, les naturalistes collectionneurs ont trés souvent observé
des formes tératologiques (Barazuc, 1958). Il faut aussi citer les homéoses (RAFF
et KAUFMAN, 1983) et des structures ol le changement correspond & une simple multi-
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plication (Hexacoralliaires et Octocoralliaires). Cependant, dans tous ces cas, il fau-
drait encore que les sujets mutés se croisent encore avec les non mutés.

e) Depuis quelques années, les phénomeénes d’endosymbioses jusqu’ici considérés
comme exceptionnels se sont avérés avoir joué sans doute un grand rdle dans ’évolu-
tion (NARDON ef al., 1990; Narpon et GReENIER, 1993); ils semblent bien pouvoir
provoquer des isolements sexuels en un petit nombre de générations. Seulement, ici
encore, il ne faut pas oublier que le bloc d’informations nouvelles permettant la consti-
tution rapide d’une nouveauté chez un sujet, s’est construit lui-méme dans une lignée
antérieure et probablement encore graduellement. On ne peut donc pas ici parler de
saltation au sens originel du terme, ¢’est une association de génomes, une association
d’informations elles-mé&mes construites chacune de fagon graduelle.

f) Certaines mutations homéotigues sont sans intérét mais il se pourrait que d’autres
au contraire soient trés importantes. Ainsi, il ne serait pas impossible que certains
groupes commencent leur histoire par une mutation homéotique. Un article récent
de Nature (WarrinG (M. F.) et WHEELER (W. C.), 1994) suggére que la famille d’insectes
dits Strepsiptéres auraient eu pour origine une telle mutation. L hypothése est ten-
tante. Ce serait une mini-saltation, mais évidemment celle-ci n’aurait pas été précédée
d’une stase et ne démontrerait donc rien en faveur du ponctualisme et c’est d’autre
part une hypothése trés conjecturale.

V. — ESSAI D’ANALYSE DE L'IMPASSE PONCTUALISTE

Il serait tentant et diplomatique d’essayer d’intégrer une partie des posi-
tions ponctualistes dans une synthése gradualiste. De la méme fagon,
a une certaine époque, certains auteurs ne voulaient pas choisir entre
lamarckisme et darwinisme...

Certes le ponctualisme nous a obligés a préciser et compléter nos modéles;
il a attiré notre attention sur certains phénomeénes. Malgré toute la biblio-
graphie que nous avons pu faire depuis vingt-cing ans nous ne pouvons
pas tenir ce juste milieu, car aucun argument sérieux ne subsiste en sa faveur.

Il faut simplement reconnaitre que 1’on ne peut pas démontrer que
le couple « stase-spéciation rapide » ne se réalise jamais. Tout au plus,
on pourrait admettre que c’est une exception rare. (Précisons encore que
la saltation seule n’est pas le ponctualisme.)

Pourtant le ponctualisme a eu son heure de gloire. A notre avis, il hérite
du réve classique des biologistes de voir apparaitre les nouvelles espéces brus-
quement. En France en particulier, nous sommes encore imprégnées par
I’enquéte de I’ Académie des Sciences de 1862 qui montrait que les espéces
étaient bien séparées [’une de ’autre. Certes les présentations de GouLDp sont
toujours trés séduisantes et il a un talent indéniable pour une vulgarisation
de haut niveau mais ses positions sont souvent insaisissables... En effet,
lorsqu’on étudie de prés leurs argumentations, on est frappé de leur faiblesse.

1. D’ABORD UNE ERREUR DE FOND

Le ponctualisme est proposé et défendu par des paléontologistes qui
invoquaient le rdle de trés petites populations. Ainsi le paléontologiste
H. TintanT écrit a Dijon (1983, p. 30) :
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« Un des plus graves défauts du modeéle ponctualiste réside par contre dans la quasi-
impossibilité de le vérifier du point de vue historique dans les documents paléontolo-
giques. « Almost impossible to observe or fully document » (STANLEY, 1979, p. 27).
En raison de son instantanéité, des petits effectifs impliqués, de 1’éloignement géogra-
phique des isolats, il se place sur un plan pratiquement inaccessible aux méthodes
géologiques d’investigation. »

Pratiquement tous les paléontologistes aujourd’hui reconnaissent que
la Ponctuation ne peut pas étre vue en paléontologie. CHALINE I’a reconnu
aussi (texte cité plus haut) et TINTANT vient de rappeler que STANLEY,
ponctualiste notoire, le reconnaissait aussi.

Evidemment cela ne prouve pas que les ponctuations n’existent pas,
mais alors pour démontrer leur réalité il faudrait des arguments indi-
rects. Nous sommes en présence d’une théorie qui s’appuie sur I’isole-
ment sexuel de populations nommeées « espéces » qui se seraient construites
dans de petites populations. Or, on ne peut pas étudier I’isolement sexuel
sur des fossiles et les petites populations sont si restreintes qu’elles sont
insaisissables dans I’enregistrement fossile. Que reste-t-il alors de cette
argumentation ponctualiste?

2. L’ILLOGISME DES ARGUMENTS

Gourp, dans le « précolloque » de Dijon, publié en polycopie (1982),
écrit page 275 :

« Les espéces de Sericornis, un genre de fauvette, se ressemblent tellement, qu’elles
trompent souvent méme les experts. Mais les Indiens Foré de la Nouvelle-Guinée
peuvent distinguer, a quelque distance et sans jumelles, les deux espéces qui habitent
leur région, se servant des moindres différences de comportement et de chant. En
cffet, sauf quelques exceptions, les cent quatre-vingts espéces de vertébrés de la région
sont nommées de facon identique par les Foré et les taxonomistes occidentaux. Selon
le biologiste qui a fait cette découverte, cet accord refléte la réalité objective des
espéces. Le monde des organismes nous apparait en paquets discrets. Les évolution-
nistes considerent que les organismes sont fagonnés en paquets (dits espéces) tant
par leur histoire que par leur action réciproque. »

ELDREDGE reprend exactement cet argument dans [’article qu’il écrit
pour La Recherche dans la méme année 1982 :

« Mais en opposition radicale 4 cette conception abstraite de 1’espéce figure une
conception naturaliste, selon laquelle les espéces sont des entités biologiques réelles.
Cette conception est en fait trés ancienne, bien antérieure au néo-darwinisme et méme
a Darwin : elle était connue des premiers naturalistes du xvie siécle. Comme preuve
de la réalité objective de ’espéce, on cite souvent I’observation suivante faite par
les ethnologues : des indigénes de la Nouvelle-Guinée, complétement ignorants de la
biologie moderne, reconnaissent dans leur ile des ““sortes” d’animaux et de plantes
exactement identiques aux espéces reconnues par les systématiciens. »

Il est curieux que ces auteurs n’aient pas vu que ces faits ne signi-
fiaient rien en faveur de leur théorie.

Lorsqu’une espéce est constituée, on sait bien depuis toujours qu’elle
est reconnaissable par tout bon observateur, y compris par le non-
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spécialiste, c’est-a-dire par celui qui ne connait des espéces que celles
que nous voyons quotidiennement autour de nous hormis celles qui sont
trés proches, les espéces jumelles par exemple.

La discussion entre gradualistes et ponctualistes porte sur un phéno-
meéne infiniment plus complexe que seul peut aborder celui qui a étudié
longuement la nature et connait les schémas essentiels du systéme de I’évo-
lution. Il porte sur les processus grace auxquels se construisent ces diffé-
rences entre espéces qui deviennent bien reconnaissables lorsque celles-ci
seront achevées. Il porte donc sur la formation des espéces et non pas
sur la réalité des espéces déja construites... On est étonné que GouLp
et BELDREDGE n’aient pas vu que les faits qu’ils décrivaient dans les deux
textes cités plus haut portaient sur des spéciations déja terminées, ce qui
n’apporte rien a la démonstration.

3. LES CHANGEMENTS DE POSITION DES PONCTUALISTES
SONT CONSTANTS

Nous renvoyons sur ce sujet a notre ouvrage de 1995.

4. L’ALLURE DISCUTABLE DES ARGUMENTS ESSENTIELS

Le ponctualisme est parti d’une observation d’ELDREDGE (1971) relative
aux ocelles des trilobites. On pourrait montrer que cela ressemble davan-
tage a des variations qui correspondent & des mutations un peu analogues
a la mutation Bar des drosophiles ou méme a des plus petites mutations.

Un autre grand argument a été une observation de WILLIAMSON sur
la transformation de mollusques dans le lac de Turkana (1981a, 19815,
1982, 1983). Elle a été trés discutée car il est connu que les mollusques
peuvent changer de forme tres vite a la suite d’une transformation écolo-
gique. Or, justement dans son ouvrage de 1985, The Evolution of ponc-
tuated equilibria, ELDREDGE ne cite méme pas WILLIAMSON dans I’index.
En 1989, il le cite brievement en six lignes! On peut se demander s’il
n’a pas lui-méme des doutes sur cette affaire qui était pourtant I’un des
grands arguments du ponctualisme.

5. LE PROBLEME DES STASES

Divers faits montrent qu’il n’existe que des « quasi-stases » et ceci pour
plusieurs raisons.

@) Si, comme I’a écrit ELDREDGE, chaque nouvelle espéce persiste
inchangée en de longues périodes (5 a 10 millions d’années) avant de
disparaitre... alors il n’y aurait pas de sous-espéces. Or on sait aujourd’hui
qu’elles sont, en réalité, trés nombreuses.
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b) Les « quasi-stases » correspondraient alors a des processus de chan-
gements trés lents reconnus depuis toujours notamment par SIMPSON. Dans
I’ouvrage de 1944, traduit en frangais en 1950, il écrit page 199 :

« L'étudiant le plus occasionnel de I’histoire animale est frappé par le fait que,
a coté de I’évolution réguliére de la plupart des lignées phylétiques... ici et 1 appa-
raissent certaines lignées qui semblent avoir évolué avec une extraordinaire rapidité,
tandis que d’autres ont changé avec tant de lenteur qu’elles semblent & peine évoluer... »

Et plus loin : « Le probléme inverse de taux exceptionnellement bas (de vitesse
d’évolution) est illustré par un plus grand nombre d’observations plus directes et excite
depuis longtemps I'intérét et la discussion particuliérement parmi les paléontologistes. »

SmvpsoN consacre le chapitre IV entier a4 décrire ces différences de vitesse.
En somme, GouLp a cru découvrir ce qui avait été en réalité découvert
longtemps avant lui et bien décrit par SimpsoN en 1950. On est étonné
que GouLp ait laissé croire qu’avant lui on pensait que I’évolution était
réguliére.

¢) GouLp avait écrit aussi que les mollusques étaient en général en
stase (1983), or c’est dans ce groupe que P'on a décrit les plus belles
anagenéses. Ainsi, TINTANT (1984) a montré dans une étude précise que
des céphalopodes supposés en stase évoluaient en réalité. Evidemment
on pourrait prétendre que ce sont des exceptions, mais il y aurait alors
tant d’exceptions que I’on pourra se demander si les stases existent réelle-
ment. Cet argument des « exceptions » finit par faire sourire...

CONCLUSION

Les données que nous venons de résumer aménent de facon logique
aux conclusions suivantes :

1. Nous possédons maintenant un nombre d’observations suffisamment
nombreuses pour qu’elles aient une valeur statistique en paléontologie
et surtout pour les hybridismes. Ceci démontre, soit directement, soit
par des raisonnements hypothético-déductifs, que les espéces se construi-
sent souvent par la transformation lente d’une population importante,
c’est-a-dire par anagenése et cladogenese. Il n’y a pas de « crise de spé-
ciation ».

2. D’autres observations parfaitement démontrées aussi montrent que
les effets de fondation par divers processus accélérent la spéciation, mais
il n’apparait pas qu’ils puissent, hormis exception, produire d’autre chose
qu’une sous-espéce. En outre ces processus ne peuvent pas constituer
le « corpus » principal de I’évolution car ils n’apportent que peu ou pas
de nouveautés évolutives réelles, mais seulement des réarrangements. Pour
8tre a la base d’une nouvelle espéce ils doivent étre liés 4 des anageneses.

3. Ces positions sont résumées dans les figures 2 A et B et 6. Elles
représentent, nous semble-t-il, le paradigme probable des principaux
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schémas de la spéciation. Elles correspondent 4 ce que nous proposons
d’appeler la spéciation continue ou hypergraduelle & vitesse variable.

4. Les autres types de spéciations, les polyploidies, les remaniements
chromosomiques divers, hybridation, endosymbiose, malgré leur intérét
n’ont pas été décrits ici. Ils mériteraient une autre étude. Les endosym-
bioses apporteront certainement dans I’avenir d’intéressantes nouveautés.
Il en est de méme de I'action évolutive des génes homéotiques.

5. L’apport de ces processus trés différents permet de conclure que
les lignées vivantes bricolent des espéces par les procédés les plus divers,

6. Le schéma proposé par les ponctualistes est tout & fait théorique
et rien n’en démontre la réalité. Etant donné I’'importance attribuable
aux autres phénomeénes bien établis il n’est pas douteux que, si le modéle
du ponctualisme se réalise, ce ne peut &tre qu’'un cas d’exception. Il ne
parait donc pas pensable d’écrire, comme on peut le lire parfois, que
la spéciation se réalise tantdt graduellement et tantdt ponctuellement. Le
deuxiéme phénomeéne n’est pas prouvé et ne peut étre que fort rare. Il
est en outre sans intérét évolutif car il ne peut créer de nouveautés, hormis
exception, car il ne se réalise que par réarrangement de génes existants.

7. L’espéce apparait donc dans la nature comme une portion de phylo-
genése que ’on découpe en fonction de critéres commodes mais arbi-
traires. Hormis exceptions tels que les polyploides, il n’y a pas d’espéce
en soi, pas d’entité déterminées que ’on puisse nommer espéce. Une
population que nous appelons aujourd’hui espéce A se transformera peu
a peu au cours des 4ges en espéce B et cette transformation ne sera pas
un « événement ». C’est pour cette raison que nous avons placé un sous-
titre paradoxal dans ce texte. L’espéce existe-t-elle? Ceci évidemment ne
veut pas dire qu’il n’existe pas aujourd’hui des loups et des moutons,
mais ici leur spéciation est terminée depuis longtemps.

8. Certes, beaucoup des conclusions que nous venons de résumer vien-
nent du laboratoire, pas toutes bien siir, mais il faut répéter que dans
les problémes difficiles c’est le laboratoire qui clarifie souvent la déci-
sion. La nature ne nous donne que de premiéres informations. Toute
la science moderne vient du laboratoire. Sans lui, nous ne connaitrions
méme pas les cellules et les chromosomes...

9. Malgré cela, il est capital de continuer a classer et de préciser le
systeme classificatoire en particulier pour les catégories inférieures a
I’espéce. Aucune recherche sérieuse ne peut s’effectuer sans classification
préalable des éléments sur lesquels on travaille, sans savoir A quel niveau
et en quelles zones de la phylogenése se situent les populations que I’on

étudie.
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REsume. — Ce texte est la deuxiéme partie d’un essai sur la spéciation et d’une
discussion des théses gradualistes et ponctualistes. Ici on étudie le rdle de I’effet fon-
dateur et du systéme proposé par CARsON qui a été particuliérement proné par les
ponctualistes. Or on montre que le schéma de CARSON ne peut provoguer que de
petites variations de ’espéce. Les auteurs discutent d’autre part des cas rares pouvant
aboutir & des constitutions d’espéces par évolution rapide ou saltations évolutives.
Ils analysent les caractéres de ce qu’ils appellent "impasse ponctualiste. Ils suggérent
en conclusion que la spéciation est un phénomeéne continu hypergraduel a vitesse variable
et que ’espéce, hormis exception, est un découpage artificiel des phylogenéses par
les naturalistes et ne représente donc pas une Entité. Les « bonnes » espéces seules
sont bien caractérisées aujourd’hui. En somme, l’espéce se construit en général par
des anagenéses ou cladogeneses accélérées par des effets de fondation. Elle peut se
constituer par divers processus sculement évoqués ici, soit parce qu’ils sont déja connus
(polyploidie), soit parce que leur étude doit attendre de nouvelles recherches (endosym-
bioses).

SuMmMARY. — This text is the second part of an essay about the speciation and
a debate about the gradualist and ponctualist theses. Here the funder effect role and
the CArsoN’s system role which have been largely supported by the ponctualists are
studied. Then, we show that CARSON’s system can only provok little species varia-
tions. The authors debate on another hand, about these rare cases which can result
in a very speed speciation or in saltations. They analyse the caracteristics of what
they call ponctualist deadlock. To conclude, they suggested that the speciation is a
continuous hypergradual phenomenon which has a variable velocity and that species,
with exceptions, is an artificial division of phylogenetic trees by the naturalists and
so aren’t an Entity. They are, however, some typical species which aren’t hybridized.
At last, species is generally formed by anagenesis or cladogenesis accelerated by funder
effects. It can also be formed by various process only evoked either because they
are already known (polyploidy) or because their study have to wait other research
(endocytobiology).




