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Résumé

La définition de l'individu biologique pose problenant a la philosophie qu’a la biologie. En
particulier, comment prendre en compte une hiérardrentités diverses, depuis la cellule
jusqu’aux communautés ou associations ? De nomiseaursalyses s’efforcent de considérer
des degrés d’individualité divers, mais soit ellassent de coté certains composants de
lindividualité, les composants abiotiques par eptm soit elles persistent a considérer
'organisme comme lindividualité typique. Afin ddépasser ces différents biais, nous
soutenons qu’une approche pertinente est cella éelogie du développement. En effet, le
développement, en tant qu’il est I'étude des méraes et processus par lesquels l'individu se
forme, apparait comme un outil privilégié pour exaanles facteurs causaux qui rendent raison
de lindividualité biologique, et les hiérarchiseA travers le concept d'individu en
développement, nous nous attachons a définir leldgpement d’'une part et a élaborer une
analyse critique des études qui ont été menées &lget d’autre part. En redéfinissant le
développement a 'aune des interactions — avedalg®urs environnementaux et diverses
entités — qui le composent, nous soutenons quélalilogie est une voie privilégiée a partir
de laquelle une refonte du concept d’individu eessible. Nous appliquons enfin les
conséquences de nos analyses a un cas d'étuds, mékii des symbioses aux bactéries
Wolbachia et soulignons la nécessité de faire des commaeasdet niveau d’individualité

typique ainsi que de repenser les modeles du dévement individuel.

Mots-clés: Individu ; Développement ; Interactions ; Syndas ; Microbiologie Wolbachia






Abstract

Defining the biological individual raises questiobpgth for philosophers and biologists. In
particular, how is it possible to take into accoartierarchy of entities, from the cells to the
communities and associations? Many analyses trgrisider degrees of individuality, but some
of them leave some components out — like abiotropmnents for instance — whereas others
keep defining the organism as the typical individWée think that these views imply biases in
the definition of the individual, that can be salMay the study of the developmental biology.
Indeed, development is defined as the study athallprocesses involved in the individual's
constitution. As such, development representsevael tool from which the analysis and the
selecting of the necessary causes and factorgeontlividual's formation can be done. Using
the concept of “developmental individual”, we firdéfine what development is, and then
formulate a critical analysis of the different ceptions of development. We offer a definition
of the developmental individual based on the déifielinteractions that compose it, and define
the field of microbiology as a relevant way to reide the concept of the individual. We finally
apply those analyses to a case-stigibachiasymbiosis, and show that both the individual
and the models used in developmental biology haveet considered from the level of the

communities.

Key words: Individual ; Development ; Interactions ; SymhbgsMicrobiology ;Wolbachia






Introduction genérale

Une colonie de termites semble au premier abordtitaée de différents individus —
chaqgue termite considéré isolément — interagissastin d’un nid. La situation se complique
toutefois lorsque I'on considére de plus prés lrge : les termites établissent en effet des
symbioses, parfois avec des champignbasnitomycesqui pré-digerent les restes végétaux,
facilitant alors leur assimilation par les termitgs s’en nourrissent. Des lors, si les termites
dépendent, pour leur survie, de leur associati@t ales champignons, ce qu’est I'individu
devient plus difficile a discerner : existe-t-ilieindividus — le termite et le champignon — ou
bien chaque association constitue-t-elle un indivéghart entiere, les fonctions des deux entités
étant intriquées ? On voit sur le cas du termielguyerception n’offre pas un critére suffisant
pour reconnaitre I'individu. Un autre critére qupa étre proposé pour définir I'individualité
est celui de la reproduction, qui pose problemeégalement, puisque les deux entités se
reproduisent séparément. C’est pourquoi, dans €®wtda reproduction n’est pas un critere
suffisant, un troisieme critere a pu étre proposélui de la persistance. Utilisé d’abord par
Leigh Van Valen, puis repris et modifié par Frédéric Bouctamk critére consiste a faire de
I'individu ce qui peut étre suivi dans le tempgelhd possible, par la détermination des facteurs
et interactions durables, I'application d’'un coricdjindividu aux phénoménes de symbiose
notamment.

Mais la complexité de cette association ne s’ampétela. En effet, I'association entre
les termites et le champignon est étroitementdié&eforme et I'architecture du nid, lesquelles
impliquent des fonctions physiologiques. La forniendl est liée au métabolisme de la colonie,
qui bénéficie en retour de la possibilité d’exptades niches ouvertes par I'extension du nid.
Le nid devient donc un trait émergent de la colal@dgermites et de I'association symbiotique
gu’elle représente. S'’il peut sembler pertinenhsdee cas, d’adopter un nouveau critere — celui
de l'adaptation, permettant de définir, & tousieeaux de la communauté, ce qui s’adapte ou
non — I'individu représentant alors I'unité d’adagpon, le nid comporte toutefois des éléments

abiotiques qui ne sont pas soumis a la sélectiturelbe et pour lesquels il n'est donc pas

!Van Valen L (1989T hree paradigms of evolutiokyolutionary Theon®: 1-17.
2 Bouchard F (2008) Causal processes, fitness, ardiffaeential persistence of lineagézhilosophy
of Sciencé&’5: 560-570.
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possible de mesurer I'adaptation. Il semble de daiil soit difficile de définir I'individu
composé par les termites, le champignon et le aloks méme que les trois entités sont
essentiellement reliées 'une a lautre au seinné’symbiose obligatoite Pourtant, un
éclairage pertinent, par lequel ces interactionsveet étre déterminées, est celui du
développement commun de I'écosystéme formé paraissomposantésEn mettant I'accent
sur la morphogenése du nid et en montrant que ttke m@rphogenése dépend la survie et le
développement de la symbiose entre les termitele ethampignon, il devient possible
d’expliguer de maniére précise les interactionsreemés composants, ainsi que de les
hiérarchiser. Or, c’est précisément la pertinence développement des entités et des

communautés pour penser l'individualité biologigue nous interrogeons dans ce travail.

L’individu biologique et la forme

La question de la définition de l'individu s’esigge, dans I'histoire de la philosophie
et de la biologie, & deux niveaux : celui de lauratde l'individu et celui du niveau
d’organisation auquel il peut étre pehdéindividu se définit traditionnellement comme @i
existe par soi, ce qui présente une unité a la lfmgque (numeérabilité) et ontologique
(anoméoméricité), ainsi qu’une uniditél apparait toutefois de prime abord comme ce don
posséde un sentiment plutét qu’une définition [w&ci

A cet égard, la biologie, et plus spécifiquemenbi@logie contemporaine, est une
approche pertinente du concept d’individu, tané glermet d’interroger en profondeur les
différentes acceptions du terme. En effet, a lénstes concepts d’espéce et de géne, dont les
définitions posent probléme et pour lesquels lenses expérimentales ont pu représenter des
outils pour une analyse des sens implicites, derslusages ou encore des potentialités de ces

concepts, le concept d’individu incarne des dittiesi définitionnelles soulignées par l'usage

! Turner JS (2000The Extended Organism: The Physiology of Animdt-i8tiuctures Cambridge,
MA: Harvard University Press.

2 Turner JS (2001) On the Mound bfacrotermes michaelserds an Organ of Respiratory Gas
ExchangePhysiological and Biochemical Zoolggrd(6), 798—822.

3Une these récente s’est efforcée d’'analyser |&&rdiftes étapes de I'histoire du concept d'indiyigtu
d’en établir une synthese. Voir Matsui Hindividualité biologique comme probléme : du pudya
Bergson these présentée et soutenue publiquement le déniée 2015 en vue de I'obtention du
doctorat de Philosophie de I'Université Paris Oudmtiterre La Défense, sous la direction de Thierry
Hoquet, p. 222.

4 Chauvier S (2008) Individu, particuliers et indiuation in Ludwig P, Pradeu (dir.) Lindividu.
Perspectives contemporaines.

5 Lalande A (1899).a dissolution opposée a I'évolution dans les smsrphysiques et morajdzaris,
Alcan, p. 74.
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du concept en biologie. En effet, le concept dwali renvoie, dans sa définition la plus
commune, a celui d'organisme, lequel trouve lui-raé&on fondement dans une approche
intuitive de I'individu, qui confond souvent organie et vertébré, voire vertébré supérieur. Or,
cette superposition entre le concept d’individucelui d’organisme est relativisée par la
biologie contemporaine, qui montre qu’il existegiurs niveaux d’individualil¢ mais aussi
plusieurs degrés d’individuati@nl’individualité pourrait ainsi se jouer a des eaux infra et
supra-organismaux, mais pourrait également évadmefonction de I'échelle de temps a
laquelle elle est considéreée.

La définition de ces niveaux est 'une des taches s sont donné la biologie et la
philosophie de la biologie contemporaines, domaimiss lesquels la question de
l'individualité biologique a donné lieu a une litdure abondante a la fois sur les niveaux
d'individualité® et sur les transitions entre ces nivéala grande majorité de ces analyses
prend pour base la théorie de I'évolution et déamsi différentes échelles d’individus (depuis
la cellule jusgu’aux communautés), lesquelles dvétarchisées en fonction d’'un certain
nombre de critéres définis au préalable. Si, pémcriteres proposés, beaucoup cherchent a
mettre en place une définition inclusive de lindiv biologique, ouverte davantage a des
niveaux différents de celui de I'organisme, reate Hindividu paradigmatique est souvent —

méme s'il n’est pas le seul - I'organisme indivétu

Il existe ainsi plusieurs niveaux d’interrogati@datifs a I'individualité biologique, qui
s’ancrent dans deux questionnements fondamentawcomposition des individus et la genese
de ces individus. Il s’agit en effet, pour défieir délimiter I'individualité biologique, d’en
déterminer a la fois les composants et la formétidneet égard, la philosophie a offert une
réponse au probleme de l'individualité en analy$amuestion de la forme. En effet, Aristote

utilise déja, dans ses travaux, le conceptdiis en tant qu’il fait d’'un agrégat un étre unifié

! La question des degrés d’individualité renvoie motent a celle des transitions au cours desquelles
une entité peut, en s’agrégeant avec d'autresésngitr exemple, constituer un individu d’ordre
supérieur. L'individuation apparait alors commeneuvement dynamique de formation de I'individu.
2 Pradeu T (2008) Qu’est-ce qu’un individu biologiqn Ludwig P, Pradeu T (dirop. cit

3 Buss L (1987) The Evolution of Individuality; GaluBJ (2002) The Structure of Evolutionary Theory;
Hull D (1978) A Matter of Individuality, (1992) Inddual »; Wilson J (1999) Biological Individuality
The Identity and Persistence of Living Entitiesb80oE (2000 (1993)) Philosophy of Biology.

4 Maynard-Smith J, Szathmary E (1995) The Major $ittans in Evolution; Michod RE (1999)
Darwinian Dynamics. Evolutionary Transitions inrféss and Individuality.

® Clarke E (2010) The Problem of Biological Indivadity.

6 Canguilhem G (1965 (1952n connaissance de la vie

18



nécessairemeht La forme est ainsi ce qui donne son unité a ldiémem permettant la
reconnaissance de l'individu. Si la forme est djfied@ chez Aristote et ne permet pas une
définition — et donc une connaissance — de l'idlivinais bien de I'espéce, il n’en reste pas
moins que c’est par le biais de la maniére donfios@e ou s’informe une matiere que la
guestion de l'individualité s’est posée traditiolement. Il s’agit alors de savoir ce qui confere
a l'individu son unité, mais aussi son unicitécetqui permet d’en définir les frontieres, les
limites.

La question de la forme représenterait ainsi utréempertinente pour définir l'individu.

A ce titre, Felix Le Dantec, daffhéorie nouvelle de la \igsuppose que le terme d’individu
provient du latinindividuus indivisible, c'est-a-dire ce dont la division mlét les propriétés
essentielles. André Lalande, pour sa part, s'op@osette conception et montre, dans son
ouvrage La dissolution opposée a I'évolution dans les smsnphysiques et morajes
gu’individu et indivisible ne se recoupent pas & gindividu implique plutot I'affirmation de
guelque chose de propre, de caractéristiques dis®@s que I'on tend a conserver. Aussi,
affirme-t-il, « I'individu vivant n’est pas seulemtecelui chez qui la matiére se renouvelle sans
cesse, mais celui qui dans ce changement mémarastérisé par la fixité de sa forme ou tout
au moins de ses réactions avec le milieu extésieur s’agit donc, pour Lalande, de penser la
forme, sa persistance, en lien avec le milieu dagsel I'individu se trouve, ainsi que la
dimension logique du concept, selon laquelle lundli n’existe que relativement au genre et a
'espece.

A cette question de la formation ou genése deliVidu, I'épistémologie francaise a
offert des réponses et analyses qui apportentndefoent aux analyses de la biologie actuelle.
Les travaux de Georges Canguilhem représenteritéaed une entrée pertinente pour penser
la geneése de l'individu. En effet, reprenant, d@n€onnaissance de la viet « la nouvelle
connaissance de la vie. Le concept de vie », &asmtix de Claude Bernard sur le tpénsi
que sur le probléme des relations du tout et degaCanguilhem montre que lorsque Claude
Bernard évoque une énergie formatrice qui explatidiarticulation des parties au tout, il

! Motte A, Rutten C, Somville P (éds.) (20@)ilosophie de la formeEidos, Idea, Morphélans la
philosophie grecque des origines a Aristdteuvain, Peeters.

2Le Dantec, F (1896)héorie nouvelle de la vi®aris, Alcan, p. 262.

3 Lalande A (1899pp. cit p. 78.

4 Canguilhem G (1965 (1952)p. cit lll, ch. IV : Canguilhem cite ici Claude BernardanslLes
Principes: « la vérité est dans le type, la réalité sevedioujours en dehors de ce type et elle en differe
constamment. Or, pour le médecin, c’est la uneetreés importante. C'est a I'individu qu’il a toujs
affaire. Il n’est point de médecin du type humai@,’espece humaine ».

5 Claude Bernard pense que le tout est supérieuparties dans I'organisme et qu’on ne peut définir
une fonction que par rapport a un ensemble.
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prolonge les analyses finalistes kantiennes, toweforcant de penser, a partir de la cellule,
le probléme de la genése des individus. Il s’agihad pour Claude Bernard et d'aprées
Canguilhem, d’expliquer la vie comme évolutionteeterniere étant tenue pour synonyme de
développement Bernard s’efforce donc de penser la forme, vdirdormation, comme
impératif pour penser le vivant, et il existeratam lui une structure, héritée, qui expliquerait
la formation de l'individu.

Aussi, dans « la théorie cellulaire », Canguilhmontre-t-il que le va et vient du tout
aux parties dans la définition de I'individu netfaile rejouer le probléme de la dualité entre la
forme et la matiére, qui pose les problémes detaposition et de la genése de l'individA
partir de ces analyses, Canguilhem définit la mate I'individu comme un terme dans un
rapporg. L'individu n’est pas I'élément de composition main étre dont la nature est d’'étre
relatiorf. Il s’agit, pour Canguilnem, de penser la genésiddividus, leur forme, a travers

leur relation avec le milieu, 'organisme étantatetir de valeur dans son milieu.

Nous pensons que I'ancienne question métaphysigua tbrme peut étre utilement
abordée par les résultats de la biologie du dépelment. En effet, si la forme représente une
entrée pertinente pour la définition de l'individtest aussi parce qu’elle permet de déterminer
la maniere dont I'individu se développe. Ce faisatie devient un indicateur pertinent tant de
la reconnaissance des individus, que de la coraraissdes facteurs qui rendent possible le
processus d’individuation d’'une entité. Du pointvie biologique, aborder la question de la
formation de I'individu revient alors a interrodes frontiéres de l'individu a 'aune des étapes
de son développement. A cet égard, étudier le dppelment de la forme d’un individu apparait
comme une voie privilégiée pour définir cet indiviét a fortiori le connaitre. C’est a ce
rapprochement entre I'individu et son développentpreg s’attache ce travail, en montrant
gu'une analyse du développement de l'individu pérenda fois de tenir une position plus
précise sur le concept, et de résoudre certainprdbemes qui pesent sur sa définition.

Ce faisant, I'un des questionnements de ce trastilcelui de la valeur pratique du
concept d’individu : peut-il exister une définitignlus proche de la pratique de la science, qui
puisse dépasser I'absence d’unité du concept,ldsmtéfinitions sont multiples ? Ainsi, nous

cherchons non seulement a définir un concept d/iddi qui ne se référe pas ultimement,

1 Canguilhem G (1966) La nouvelle connaissance dield.e concept de vie, itudes d’histoire et de
philosophie des Sciengdseme édition augmentée, Paris, Vrin, 1983, p-336

2 Canguilhem G (1965 (1952)p. cit

3 Ibid.

4 Ibid.
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comme a un modele, a I'organisme, mais aussi ardigter pratiquement la pertinence d’un

concept d’'individu qui serait valable quel que $oitlomaine dans lequel il est utilisé.

Le développement doit-il participer d’'une conceptio évolutionnaire de [I'individu

biologique ?

La biologie du développement se donne pour taetaglinir les processus par lesquels
une cellule, I'ceuf fécondé, se développe en unmsgee adulté A ce titre, elle englobe tous
les mécanismes a I'ceuvre dans cette productiornet ainsi possible la détermination des
composants et mécanismes nécessaires a la défiditio individu. Elle apparait donc de prime
abord comme la discipline par laquelle il est galssile rendre compte des éléments nécessaires
a la formation méme de I'organisme et ce en dé&famtles étapes nécessaires a cette formation.
Elle est la science qui explique la formation dunmaét apparait a ce titre comme le moyen de
connaitre les principes généraux par lesquelsiVidd peut étre caractérisé.

Toutefois, au-dela de cette définition classiqeetravail interroge la possibilité d’'une
extension de la définition du développement, tamtains processus, tels que la régénération
ou le vieillissement par exemple, semblent liésé&@apes précoces du développement, utilisant
les mémes mécanisnfeset tant certains composants, liés a I'environmgnetamment,
apparaissent comme essentiels au développememtitdedividu.

Nous questionnons donc non seulement la définitiéme du développement, mais
également les conséquences d’'une extension deagefesndu développement sur la définition
de l'individu. Dés lors, si la notion d'individu sédle difficilement pouvoir éclairer celle de
développement, tant elle souléve de questionneméitgerse parait en revanche plus
probable, puisque I'étude des causes et des méwesislu développement apporte des

informations quant aux mécanismes et facteurs@uposent I'individu en développement.

De fait, si la biologie du développement a doneé k& de plus en plus de travaux ces

derniéres anné&sc’est notamment parce que la discipline souffumel absence de définition

1 Gilbert SF (2006) Developmental Biology (first &885); Wolpert Let al (1998) Principles of
development.

2 Morange M (2011) Development and Agirigiol. Theory 6 :59-64.; Minelli A (2011) Animal
Development, an Open-Ended Segment of Life, Bia@ari 6:4—15.

3 Voir notamment Minelli A and PradeuT (ed$pwards a Theory of Developmefxford: Oxford
University Press; Love AC, Travisano M (2013) Mices modeling ontogenfaiology & Philosophy
28: 161-188.
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claire de son objet d’étutleEn effet, la biologie du développement est cdrgid par la
majorité des biologistes de ce domaine comme ummEE avant tout expérimentale, dans
laquelle I'objet d’étude est extrémement divers@hplexe, ne pouvant pas se comprendre a
travers une théorie, trop abstraite et trop gée®rtiine semble donc pas exister de véritable
théorie du développement, qui permettrait de dééinlia fois les mécanismes et les lois qui
expliquent le développeméntCeci tiendrait en outre a la spécificité de laldgie par
opposition a la physique notamntent

Ce constat selon lequel la biologie serait uneglise a part, et qui n’admettrait pas le
méme cadre théorique que la physique admet tounh&me une exception, la théorie de
I'évolution, considérée comme une théorie biencali€. Cette idée a notamment entrainé
'assemblage du développement et de I'évolutionsain des recherches menées sur le
développement. Dés lors, tout comme la majeureepdes travaux effectués sur le concept
d’individu biologique se fondenin fine, sur la théorie de I'évolution pour déterminer les
différents critéres d’individualité, [l'utilisationdes processus développementaux pour
déterminer l'individualité biologique s’est ellessilappuyée sur les liens entre développement
et évolution. Aussi les travaux menés dans ce genvgennent-ils notamment des courants de
la théorie des systemes en développement ou exeot&vo-dévo ou éco-évo-dévo, qui
analysent conjointement évolution et développensditt,de déterminer les facteurs et causes
qui expliquent le développement et I'évolution degdividus’. En effet, c’est en étudiant les
facteurs qui entrent dans la constitution de I, ainsi que les causes qui expliquent
'apparition d’un trait et sa transmission, que tteories ont souligné la nécessité d’étendre les

frontiéres spatiales et temporelles de l'individlus’agit alors de chercher également quel

1 Minelli A and Pradeu T (eds) (201dp. cit ; Pradeu et al. (2011) The Boundaries of Development,
Biol. Theory6:1-3.

2 Goodfield J (1969) Theories and hypotheses in dgipl Theoretical Entities and Functional
Explanation; Gilbert SF and Bard J (2014) Formatizitheories of development: A fugue on the
orderliness of nature

3 Love AC (2008) Explaining evolutionary innovaticend novelty: criteria of adequacy and
multidisciplinary prerequisites; Minelli A, Prad@u(2014)op. cit

4 Hull D (1969)op. cit; Sterelny K, Griffiths PE (199%ex and Death: An Introduction to Philosophy
of Biology The University of Chicago Press; Mayr E (19693ddission: Footnotes on the philosophy
of biology, Philosophy of Science 36:197-202.

5 Hull D (1992)op. cit

6 Griffiths PE and Gray RD (1994). "Developmentas®yns and Evolutionary Explanation,

Journal of Philosophy XCI (6): 277-304; Oyama Sjffitns PE and Gray RD (2001{ycles of
Contingency: Developmental Systems and Evolu@ambridge, MA, MIT Pres®Oyama S (1985)he
ontogeny of informatignCambridge, Cambridge University Press.; Raff RA00) Evo-devo: the
evolution of a new discipline, Nature Reviews Gaset, 74-79; Gilbert SF, Epel D (201&xological
Developmental Biology: The Environmental RegulatibDevelopment, Health, and Evolutj@inauer
Associates, Sunderland, MA.
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niveau représenterait ce qui peut étre sélectimomme un tout et quels sont les traits
développementaux qui peuvent étre transmis.

Si cette approche a porté ses fruits, nous pentmefois que la biologie du
développement, a elle seule, est porteuse d’infoomaqui peuvent étre exploitées davantage
afin de construire un concept d’individu pertinelbus interrogeons donc ici la possibilité

d’établir une définition de I'individualité biologue qui ne soit pas d’abord évolutionnaire.

En effet, si I'évolution représente la théorie dlaamte pour penser ces questionnements,
il est remarquable que certains chercheurs setsffencés de penser I'individualité biologique
au prisme d’autres disciplines, comme la physi@ggir exemple, ou encore I'écologie, tentant
par la de déterminer l'individu biologique autrerhgoe par des critéres évolutionnatreSes
approches permettent en partie d’éviter le débakesuniveaux de sélectigmjuoiqu’elles ne
soient pas incompatibles avec la théorie de I'&mhupar ailleurs. Elles s’efforcent surtout de
trouver des criteres précis qui rendraient possélaise en place d’outils de reconnaissance
de l'unité et de l'unicité de I'individu biologigu& différents niveaux.

Ce travail rejoint donc I'idée selon laquelle ladhie de I'évolution, si elle est la théorie
dominante en biologie aujourd’hui et si elle a perta détermination de criteres ouvrant aux
différentes échelles et degrés d’individualité,sh’pas la seule théorie, ni nécessairement la
plus pertinente, pour définir I'individu biologiqui ne s’agit pas pour nous d’affirmer que les
théories a partir desquelles l'individu est peneét £xclusives 'une de l'autre, mais de
souligner que certains criteres peuvent permettee définition plus précise et inclusive de
lindividu, qui s’étende aussi a des entités quisoat pas nécessairement touchées par la
sélection naturelle. C’est pourquoi nous nous effos d’interroger, dans notre argumentation,
la pertinence d’'un concept d’individu qui ne sodésprestreint aux facteurs biotiques par
exemple. Une définition de lindividu est-elle pimds, qui permette le traitement de tous les
composants de l'individualité, y compris ceux sesduels la sélection naturelle n’a pas de
prise ?

A ce titre, des études sur l'individu & partir ldephysiologie ont été entreprises, qui
marquent une volonté de se détacher — sans I'exelde I'évolution. Les travaux de Thomas

Pradeu en immunologie par exemple ont montréluariéere d’une analyse critique des notions

1 Voir notamment Pradeu T (2010) What is an orga®igm immunological answeHist. Phil. Life
Sci, 32, 247-268; Huneman P (2014) Individuality akeoretical schemd&iological Theory Volume
9, Issue 4, pp 361-373.

2 Lewontin RC (1970) The Units of Selectiddnnual Review of Ecology and Systematic$-18.
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de soi et de non-soi portées par I'immunologie Sitage, comment cette discipline rendait
possible un éclairage sur I'identité individueltgpar la sur I'individu biologique, en définissant
les mécanismes par lesquels les différents facteom$ intégrés ou non dans l'organisme
étudié. Le critére d'immunogénicité, qui prend en comptia fois des facteurs endogénes et
exogenes, permet alors a Pradeu de définir uneidudilité typique au niveau de I'organisme,
quoiqu’elle puisse étre étendue a certaines cadamieencore aux unicellulaifes

Or, dans le contexte d’'une recherche qui ne sast ggabord évolutionnaire, nous
pensons que le développement constitue une appdechimdividu, qui permette d’en isoler

les différentes causes et donc qui rende possitdenalyse plus précise du concept.

La spécificité de I'approche développementale

En effet, a partir des analyses précedentes, penusons que I'étude de l'individu par
le prisme du développement permet la détermination concept d’individu biologique plus
précis. Si la biologie du développement a connuaxpansion a travers son analyse conjointe
avec |'évolution, il est remarquable que la disaplseule a donné lieu, jusqu’a récemment tout
au moins, a des analyses historiques plus qu'épidtgiques. Or, il nous semble toutefois
gu’elle porte des entrées et outils indispensablasdéfinition de I'individu biologique.

C’est pourquoi, dans ce travail, nous mettons aceplle concept d’individu en
développement, qui représente le caractere dynandigliindividualité telle qu’elle est définie
par les processus développementaux — au sens-aygel’animent, et que nous définissons
tout au long de notre argumentation. Par ce conoepss nous inscrivons donc dans la lignée
des travaux, menés au sein de la théorie des systém développement (DST¢t des
perspectives évolutionnaires du développement ¢&wo) notammeft ainsi que des études

qui soulignent la nécessité de penser I'individaldgique au sein d’'une ontologie dynamique,

! Pradeu T (2007)’immunologie et la définition de l'identité biolmme Thése pour I'obtention du
grade de docteur en philosophie, Université Paris 1

2 Pradeu T (2010) What is an organism? An immunckdganswerop. cit et Immunity and the
emergence of individuality, in Bouchard F and HumanP (eds.)From Groups to Individuals:
Perspectives on Biological Associations and Emerdidlividuality, Cambridge, MA: MIT Press..

3 La théorie des systemes en développement prendupaardu développement I'organisme formé par
toutes les interactions causales qui le constitliglet a notamment pour vocation de prendre en temp
toutes les causes, y compris environnementalegxgliguent I'individu et d’abolir la distinctiomére
des facteurs internes et des facteurs externesvoidévo considére également les facteurs
environnementaux comme étant aussi importants geefdcteurs internes tels que les facteurs
génétiques, quoique leur conception de la caushfitde de celle de la DST (voir chapitre 3 a ge8.

4 Qyama S, Griffiths PE and Gray RD (200p) cit; Oyama S (198%)p.cit; Gilbert SF, Epel D (2015)
op. cit
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processuelfe tout en soulignant qu’il est possible et méme haitable d’étudier les
mécanismes développementaux pour eux-mémes ekané&mues.

Il s’agit pour nous non seulement de montrer epi diétude de lindividu en
développement rejoint ces théories, mais aussiatiaar la maniére dont elle permet de
dépasser, sur certains points, les limites qu’ekesontrent. Nous nous donnons ainsi pour
tache d’effectuer une analyse critique de ces étafie de mettre au jour et dépasser les limites
de leur programme de recherche. Les questionnengertsious rencontrons sont alors les
suivants : dans quelle mesure la biologie du d@psEment s’accorde-t-elle avec la nécessité
de prendre en compte tous les facteurs qui permiéteconstruction de I'individu ? Permet-
elle dés lors une compréhension précise de tousdeanismes nécessaires a cette formation ?
Nous analysons ces questionnements a partir de asa@s de réflexions, qui justifient la
pertinence de I'entrée développementale pour réeandk interrogations relatives a I'individu

biologique :

» La biologie du développement s’attache a expligeeire autres, la construction méme
de la forme de I'individu. Autrement dit, elle ekple les mécanismes et processus par
lesquels l'individu prend forme. Elle détermine siites liens entre les différents
facteurs — spatiaux et temporels — qui composemdiVidu et doit permettre une
interrogation précise sur les frontieres de l'indiv Il s’agira donc pour nous de
montrer la spécificité de I'approche développemlenpaur analyser les frontieres de

l'individu.

» Parce gu’elle s'attache a analyser les facteursaztaude I'ontogenése de l'individu, la
biologie du développement apporte les connaissar@aEssaires a une analyse critique
des biais par lesquels 'individualité biologique gaditionnellement congue. Il s’agira
donc, dans ce travail, de se demander commenidééties causes en biologie du
développement jette une lumiere nouvelle sur leceph d’individu : comment la
causalité développementale est-elle pensée ? Quetiet les limites d'une telle
conception, et comment est-il possible de la réérmafin de parvenir a une

compréhension plus précise du développement ? Enfiquoi une réflexion conjointe

1 Voir notamment Dupré J, O’Malley MA (2009) Philgdocal Themes in Metagenomics, in Marco D
(ed)Metagenomics: Theory, Methods and Applicatjdthesthersett, Norwich, Horizon Scientific Press,
183-208; Dupré J (2012) Processes of Life: Essayheé Philosophy of Biology, Oxford University
Press; Bapteste E, Dupré J (2013) Towards a praglesécrobial ontologyBiol Philos 28:379-404.
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sur les définitions du développement et de lindivipermet-elle de dépasser les

difficultés liées a I'acception des deux concepts ?

» Enfin, la biologie du développement rend possitdemaniere paradigmatique, la prise
en compte de toutes les interactions, avec le mdie d’autres entités, de l'individu,
afin de permettre leur analyse et leur hiérarciusatEn effet, elle permet une
explication de la maniére dont les interactiongéot I'individualité, ainsi que les
transitions entre les différents degrés d'individtda En d'autres termes, les
mécanismes a l'origine des changements morpholegigquu de la constitution de
certaines communautés seraient développementaisanfade la biologie du
développement le cadre théorique le plus appropodr étudier les processus et
mécanismes des divers degrés d’'individualité. Nouss demandons, a ce titre dans
guelle mesure I'approche développementale pernttiermination de tous les noeuds

et connexions qui composent I'individualité biolgge.

Penser I'individu en développement a partir des irgractions

L’étude des connexions constitutives de l'indiatit¢ nous conduit a interroger la
nécessité de partir du niveau des interactions penser I'individu en développement. Or, la
qguestion des interactions est complexe, dans lain@es) elle englobe des phénomeénes et
processus divers. Il s’agit en effet, en pensamtefaction, de penser a la fois les liens, au sens
large, entre I'individu qui se développe et sonienil mais aussi avec d’autres entités, ou
organismes, qui pourraient participer de ce déymoment. Cette interrogation a des
incidences sur deux points théoriques sur lesquetsus faudra nous interroger : I'ontologie
par laquelle nous pensons l'individu en développenaeeles modeéles a partir desquels il doit

étre analyseé.

Penser I'individu en développement & partir du éede I'interaction, c’est considérer
gue l'ontologie substantialiste dans laquelle laldgie a trouvé un certain nombre de ses
fondements n’est pas suffisante pour appréhendesdes entités ni tous les mécanismes

biologiques que I'on trouve dans la nafu@ette position a pris sa source notamment dans le

1 Voir notamment McFall-Ngai MJ (2002) Unseen forcéise influence of bacteria on animal
developmentDevelopmental Biology242: 1-14.; Dupré J, O’Malley M (2008p. cit
2 Dupré J, O’'Malley M (20099p. cit; Dupré J (2012rt. cit.
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travaux menés en microbiologie, et qui ont perng@spdnser a la fois la richesse du monde

microbien et la diversité des interactions qu’ésipent avoir avec les autres organisméss

travaux jettent une lumiéere nouvelle sur le dévedrpent de I'individu a plusieurs titres :

Tout d’'abord, la fréquence des interactions ené® protistes et les organismes
multicellulaires laisse a penser que les relatgymsbiotiques entre les organismes sont
la régle et non pas une exception dans la ratdvepartir de 1, il est intéressant

d’analyser le développement a partir des assonmt8&ymbiotiques. Or, si certains

travaux soulignent déja I'importance des symbiakass le développement normal

est nécessaire d’approfondir les conséquences slara@yses sur la définition de

individu d’'une part, mais aussi sur les outilsegion met en place pour penser le
développement d’autre part. En d’autres termesstinécessaire de s’interroger sur la
pertinence de conserver les méthodes traditiormathalgré les apports de la

microbiologie.

Des lors, si les interactions sont ce qui impde® associations symbiotiques ainsi que
I'étude leurs effets développementaux doivent awvtine interrogation sur le niveau a
partir duquel le développement, et plus largemariiblogie, doivent étre pensés. Il
s’agit alors de s'’interroger sur la pertinencealeefdes symbioses le fondement d’'une
théorie du développement, ainsi que le moyen ggwl d'une pensée des

communautés.

Enfin, si I'idée d’'une ontologie dynamique pour penle vivant trouve sa source dans
une histoire du processus, elle doit, pour étreliegge, s’accompagner d'outils
pratiqgues permettant de mesurer ces interactioes,isbler les causes, mais aussi de
comprendre les nceuds constitués par les connexitumsdes enjeux de ce travail est
ainsi de questionner la possibilité de distingesrdauses sans tomber dans une forme

de holisme qui invaliderait I'efficacité pratique dysteme.

1 lbid. ; Bapteste Eet al (2012) Evolutionary analyses of non-genealoglmahds produced by
introgressive descereroc Natl Acad SdU S A, 109:18266—72; Bapteste E, Dupré J (20p3)it

2 McFall Ngai M (2002)p. cit

3 McFall Ngai M (2002)op. cit Dupré J, O’Malley M (2009pp. cit; Gilbert SFet al (2012) A
symbiotic view of life: we have never been indivédi) The Quarterly Review of Biologyol. 87, No.

4.
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En faisant des symbioses la norme a partir de elupenser l'individu en
développement, nous posons non seulement la queita nécessaire refonte de I'ontologie
et des outils existants pour penser l'individu, sreaissi celle des modeles a partir desquels les
études en biologies du développement sont menéds.ndcrobiologie nous informe de la
diversité des interactions possibles entre les iclililaires et les unicellulaires, il parait
nécessaire de repenser le privilege de la multiegité en biologie du développement.

Et en effet, la plupart des manuels de biologieddueloppement se centrent sur les
mécanismes développementaux des multicellulairagssdnt de c6té la question de
I'unicellularité. Il conviendra donc de s’interraggur la pertinence du niveau des unicellulaires
pour penser le développement : existe-t-il, a proy@nt parler, un développement chez les
unicellulaires, mais aussi, si ces derniers soptiqués dans un grand nombre d’associations
avec d’autres organisme, existe-t-il un développgragmbiotique, et, le cas échéant, quelles
en sont les définition et conséquences sur le gamtimdividu biologiqué ?

Dés lors, s'il s'avére possible d’appliquer le cept de développement a des entités en
deca et au-dela des organismes multicellulaireslatas, ne faut-il pas revoir les organismes
modeles a partir desquels sont étudiés les proseisteloppementaéi® Peut-on envisager
d’utiliser les protistes et les symbioses comme éfexl? Cette question nous renvoie donc a
celle de la détermination des entités sur lesgugdeut porter le concept d’individu en

développement.

L'une des conséquences des analyses précéderitdintesrogation des entités
auxquelles va s’appliquer le développement et diétdes causes et modeles qui en découlent.
Comme nous l'avons dit, la majorité des critérgewad’hui disponibles pour définir I'individu
biologique prendin fine, pour fondement le niveau de I'organisme. Si ¢eets définitions
envisagent la question des transitions, ou renv@ieles niveaux infra et supra organisniaux
il n’en reste pas moins que I'individu typique sstvent I'organisme multicellulaire standard,
lequel représente qui plus est I'entité qui répankh majorité voire la totalité des critéres

disponible$.

! peberdy JF (198@evelopmental MicrobiologyGlasgow and London, Blackie; Love AC,
Travisano M (2013pp. cit

2|bid.

3 Buss L (1987pp. cit; Maynard-Smith J, Szathmary E (199f). cit

4 Clarke E (2010pp. cit
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Or, siI'étude du développement ouvre a une pmiseoenpte nécessaire et premiere des
communautés et interactions, et si elle valoriseileeau de la microbiologie, il devient
impératif de revoir le niveau de base, ou l'indivistandard, a partir duquel l'individualité est

envisagée.

Plan

Ce travail s’attachera donc a analyser les peuitgants :

l. Il existe des difficultés portées par le concephdividu biologique et la biologie du
développement représente le moyen par lequel désutlés peuvent étre résorbées.
Toutefois, le concept de développement porte égaletes difficultés parfois similaires
aux probléemes de l'individualité biologique : notaent, il véhicule des biais tels que le
macrobiocentrisme, I'adultocentrisme, ou encorsséntialisme, qui grévent le concept

d’individu en développement (chapitre 1).

Il. Pour dépasser ces difficultés, il est nécessaimvebtir la question de la causalité
développementale. L'étude des causes du développeajp@ue en outre les oppositions de
l'intérieur et de I'extérieur ainsi que du statigeedu dynamique, dualités dont il faut
interroger la pertinence pour penser l'individu dgveloppement. Une telle analyse doit
passer par I'analyse critique des solutions quétéproposées pour dépasser ces dualismes

(chapitre 2).

lll. Cette analyse critique s’opére sur deux fronts :
a. celui de l'intégration du milieu dans le concdjmdividu du développement (chapitre
3),
b. celui de la question des frontieres de I'indiveh développement (chapitre 4).
En analysant ces deux réponses eépistémologiquesprableme de la causalité

développementale, nous en montrons a la fois lesrapet les limites.

IV. Dés lors, pour dépasser les limites soulignées,questionnement a partir de la
microbiologie et des interactions constitutived'ielividu en développement constitue un
moyen plus pertinent pour dépasser ces dualismesnstruire un concept d’individu en

développement plus précis. Il s’agit alors de seateder s’il est possible de réformer les
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théories existantes sur la base des analysessatdeactions ou s'il faut plutét appréhender
ces questionnements a partir d'un nouveau cadaithue fondé sur la complexité des
interactions. Nous définirons un tel cadre théarigtiles possibilités qu'il offre (chapitre

5).

V. Analyser les interactions constitutives de l'indiyj c’est rendre nécessaire une pensée de
la complexité. Nous interrogerons donc la pertieedtune analyse systémique pour
prendre en compte et discriminer les différentessaoarces causales qui expliquent

l'individu en développement ainsi que les intem@asi qui le constituent (chapitre 6).

VI. Enfin, sur la base de ces analyses, il devientsséde de définir les communautés comme
la norme de lindividualité biologique. Dés lorsgsl modéles a partir desquels le
développement est appréhendé doivent étre réigtesra la lumiere de la microbiologie et

des apports qu’elle offre pour le concept d’indivieh développement (chapitre 7).

L’objectif de cette thése est ainsi de montrer lgukiologie du développement est la
voie privilégiée pour penser un concept d’indivdus précis et qui ne prenne pas I'organisme
comme individu paradigmatique. Il s’agira alorssteligner que la maniere dont a été congu
le développement jusqu’ici nécessite une refopi@réir de toutes les interactions et connexions
qui le constituent, le développement représentantdyen d’'une prise en compte efficace de
la richesse et de la diversité de la microbiolobieus soulignerons que la microbiologie doit
constituer un modéle a partir duquel I'individuddveloppement peut et doit étre pensé.

Pour ce faire, et répondre aux questionnementsiqus avons posés ci-dessus, nous
avons divisé notre travail en trois parties. Layggze consiste en une analyse critique des biais
qui grevent les concepts d’individu et de développet, au prisme des définitions partielles
ou implicites par lesquels ils sont analysés. Dianseconde partie, nous insistons sur la
nécessité, pour sortir de ces biais, d’approcheoteept d’'individu en développement par le
biais d’'une ontologie qui favoriserait le caractedyaamique de I'individualité. Nous montrons
gue cette approche, qui n'est pas nouvelle, peirganglir le programme qu’elle se donne et
n’est donc pas suffisante pour sortir complétendestbiais que porte le concept d’'individu en
développement. Dans la troisieme partie, nous map® d'utiliser les outils de la
microbiologie pour faire de l'individu paradigmatig les communautés formées, notamment,

par les associations symbiotiques. Nous propodons @ne autre conception de la causalité du
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développement ainsi que de nouveaux modeles pambetine définition inclusive de

I'individu, non rivée a I'organisme.
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PARTIE I ANALYSE CRITIQUE DES
CONCEPTS D’INDIVIDU ET DE
DEVELOPPEMENT
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Chapitre 1. Les biais relatifs aux
deéfinitions des concepts de
développement et d'individu

Le concept d'individu biologique est I'un des pldsscutés dans la littérature actuelle.
Cependant, il nexiste pas aujourd’hui de défimticonsensuelle a son sujet ; on a méme
enumereé jusqu’a quinze criteres définitionnels. Nmontrons en outre que ce concept porte
des biais — métaphysiques, méthodologiques etéapigties — tels que le substantialisme, ou
encore le macrobiocentrisme, qui s’enracinent eatrges dans une perception naive de
'individu comme une entité close sur elle-mémaguetexcluent d’'emblée d’autres entités telles
gue les communautés ou les associations symbistgareexemple. Si certains de ces biais ont
trouvé des solutions dans la littérature contemperaur le sujet, il n’en reste pas moins que
toute tentative de définition de l'individu est ptématique. En outre, les écosystemes par
exemple sont exclus des définitions que I'on doded’individu, notamment parce que le
critére évolutionnaire est prédominant dans lekaethes menées sur le sujet. Nous soutenons,
a partir de I'analyse de ces difficultés, qu’il faarendre en compte I'ontogenése, c'est-a-dire
I'étude du développement de l'individu dans le terapl’espace pour dépasser ces biais.
Toutefois, le concept de développement n'est paméme sans difficultés. La question de sa
définition n’est pas résolue et le concept poree@epres biais qui conduisent notamment a
une conception adultocentrée et macrobiocentréedé@leloppement. De fait, si aucune
définition consensuelle du développement ne sembiter non plus, il existe des définitions
implicites qui entrainent, dans la pratique, uneception du développement centrée sur une
limite temporelle : I'acces a la maturité sexuell, une limite spatiale : l'entité en
développement étant congcue comme un organismesalokii-méme et dépendant, pour sa
construction, de facteurs internes. Par la, laogiel du développement donne crédit a une
conception de l'individu comme une substance fidéeus tirons les conséquences de ces
difficultés en soutenant qu’un dépassement deiaesdst nécessaire et possible et qu'’il repose

notamment sur une analyse critique de la causalitéiologie du développement.
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I. La nécessaire définition de I'individu biologique

Le concept d’individu biologique est problématiqudifférents egards. S’il est parmi
les problémes les plus discutés en biologie ebpbphie de la biologlec’est entre autres parce
qu'il est le lieu de nombreuses idées plus intagique réflexives. A cet égard, I'individu est
un concept courant avant d’étre un concept philosp®e, métaphysique ou biologique. En
outre, il souffre de nombreuses définitions impdisiqui brouillent la saisie précise du concept
et le renvoient & une conception essentialistecgnsidere I'individu comme une substance
fixe, close sur elle-méme et qui constitue I'un B&ss les plus évidents des analyses sur le
sujet.

Toute conception d’'un terme ou d’une entité, ménedles semble simple ou générale,
recouvre nécessairement une ou plusieurs concemiodéfinitions implicites, qu’elles soient
fondées dans la pratigue scientifigue ou dans dastions. Ces définitions implicites
provoguent également des biais dans la recherdaetietorie. Ainsi la fondation du concept
d’individu sur lintuition perceptive par exemplet&lle conduit a identifier I'individu a
I'organisme et a-t-elle mis un frein & une défomtplus fine du concept, pourtant essentielle au
domaine de la biologie, tant du point de vue diadsrie que du point de vue de la pratique.

Ces biais impliqués par une définition implicitens@galement a la base de la
constitution de métaphysiques implicites, ou d’'trdaes implicites, qui privent certains
concepts de leur richesse théorique. Le conceptlididu est a ce titre trés représentatif de la
maniére dont I'intuition ou la perception peuvenftiencer la détermination d’'un concept et
d’'une ontologie. C’est pourquoi il apparait nécegssaon seulement de mettre au jour ces
définitions implicites, mais également de détermuneels criteres peuvent étre utilisés afin de
circonscrire au mieux le concept d’individu, préséans chacune des sous disciplines de la

biologie et fondamental en biologie du développamen

Dans la perspective de définir les individus bicdogs, une distinction est parfois

soulignée entre biologie évolutionnaire et biologoa évolutionnaire (médecine, biologie du

1 Sur cette question, voir Hull D (1978) A Matterloélividuality, Philosophy of sciengeol. 45, n°3;
Wilson J (1999Biological Individuality. The Identity and Persiate of Living EntitiesCambridge,
Cambridge University Press; Sober E (2000 (199B}jijosophy of BiologyBoulder, Colorado,
Westview Press, First ed. Oxford, Oxford UnivergtgessMaynard-Smith J and Szathmary E (1995)
The Major Transitions in EvolutiorQxford and New York, W. H. Freeman Spektrum; MidHeE
(1997) Evolution of the individualThe American Naturalisii50, S5-S21 et (1999parwinian
Dynamics. Evolutionary Transitions in Fitness andiViduality, Princeton, Princeton University Press;
Buss L (1987)he Evolution of IndividualityPrinceton, Princeton University Press.
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développement, immunologie, écologie, biologie rooldire...}. Si 'individu évolutionnaire

a donné lieu & un grand nombre de recherchesgitspgxtives non évolutionnaires développent
de plus en plus des critéres d’individualité égaetnafin d’expliquer I'organisation des parties
des individus, mais aussi l'intégration de leursiposants ou encore leur développement.

Du point de vue de la biologie de I'évolution, Encept d’'individu est indispensable a
plusieurs titres. Il faut en effet comparer le stable avec le semblable — il parait peu
rigoureux, par exemple, de comparer un organisrae ane colonie. Les individus biologiques
sont des entités/objets également indispensables pantologie, et pour les théories
biologiques, dans la mesure ou nous rencontromsal@ere vivante sous la forme d’objets
discrets, dont il faut définir le statut, les fapnos. Le concept joue notamment un role
important, dans la biologie de I'évolution, en tgae porteur de lfithesset en tant qu’unité
démographique. Il est ainsi nécessaire aux prédtsur les processus sélectifs et notre
capacité a comprendre I'évolution dépend alorsidieiprétation des individus comme points
causaux de la sélection, en tant qu’interfacesdasr génes et I'environnemént

En plus de cette définition, certains auteurs aequent qu'a c6té d’'un concept
d’individu évolutionnaire, nous avons besoin d’'umncept séparé, non évolutionnaire qui
pourrait inclure des unités physiologiques comnsesigmbioses Il s’agit alors de montrer
'importance du concept pour des disciplines conimmédecine, I'écologie, 'immunologie
ou encore le développement.

Toutefois, cette définition n'est pas sans posetates problemes, ainsi que nous
'avons montré dans l'introduction de ce travaih &utre, nous voulons souligner qu’elle est
marquée par deux significations fortes, héritéedadenétaphysique et qui tiennent pour
fondamentales les équations entre l'individu etsldstance d'une part, et l'individu et

'organisme d’autre part.

I. A. L'individu comme substance

! Clarke E (2010) The Problem of Biological Indivality, Biological Theory 5: 312-325.

2 1bid.

3 Clarke E, Okasha S (2013) Species and Organishet ave the problems? In Bouchard F, Huneman
P (eds) (2013fFrom Groups to Individuals: Evolution and Emerginglividuality, MIT Press. Dupré J
and O'Malley M (2009) Varieties of living thingsife at the intersection of lineage and metabolism,
Philosophy & Theory in Biologyl; Pradeu T (2007)'immunologie et la définition de l'identité
biologique Thése pour I'obtention du grade de docteur etoptphie, Paris, et (2010) What is an
organism? An immunological answefistory and Philosophy of the Life Scien8&s 247-268.
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Ainsi que nous I'avons montré dans l'introducticoncept d’individu renvoie a une
entité que I'on peut désigner par une référenceotéimative (cet individu), qui est séparable,
qui peut étre comptée et qui posseéde des frontEpatiales claires ainsi qu’une identité
permettant de le reconnaitre malgré les changergangsirviennent dans le tenpke concept
d’'individu, dans son aspect métaphysique, contidas présupposés qui le rendent
problématique. Aussi les métaphysiciens qui veulbmiiner une définition de l'individu
prennent-ils presque tous l'organisme comme individaradigmatiguie L’organisme
représente en effet une entité définie par dedién@s spatiales et temporelles claires (peau,
membrane, naissance, mort), ainsi que des comngstpaysiques cohérents et manifestant une
continuité certainé Cette définition intuitive alimente en outre Big, héritée entre autres des
philosophies aristotélicienne et leibniziefingelon laquelle l'individu paradigmatique serait
une substance fixe, close sur elle-méme. Or, & égfuation entre individu et substance n’est
pas formulée de maniere explicite dans la littéeafictuelle sur I'individu biologique, elle reste

une idée sous-jacente, dont il convient d’examiegracines.

I. A. 1. L’héritage aristotélicien

L’idée d'une substance autonome close sur elle-m@noeient de la définition
meétaphysique de I'individu telle qu’on la trouvendd’histoire de la philosophie. Pour Aristote
notamment, c’est dans une doctrine de la générdgsrétres que se trouve le probleme de la
détermination de ce gu’est un individu, un étregm: Dans ce contexte, la substance désigne
I'étre dans sa singularité irréductible ainsi qesdence de cet étre. DanMataphysiqugle
probleme d’'Aristote est alors de définir si c’eatforme ou la matiére qui composent et
définissent la substance. Or, Aristote définitderfe comme le vrai principe de détermination
de la matiere. Le meilleur candidat au statut destaunce est alors le composé de forme et de

matiere, en tant que la premiére détermine la skron

! Chauvier S (2008) Particuliers, individus et indiation, in Ludwig P et Pradeu T (dit.individu.
Perspectives contemporainéaris, Vrin, p. 11-35.

2 Ainsi Aristote qui, explicitant la notion de suliste premiéere (« ce qui a la fois ne se dit pas d'u
certain sujet et n'est pas dans un certain suett»ll a 11) l'illustre par le cas du cheval indivel ou

de 'homme individuel ; voir aussi Hull DL (1978p. cit « De Socrate et Platon a Kripke et Putnam,
les organismes ont été des exemples paradigmatidgiesubstances premiéres, particuliers et/ou
individus », p.338.

3 Hull DL (1978)0p. cit

4 Aristote, MétaphysiqugeParis, Vrin, 1991 ; Leibniz GW (171¥)onadologie Paris, Gallimard, 2004.

5 Aristote,MétaphysiqueA, 1071a20, Paris, Vrin, 1991.
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La question de la détermination de la substanesvigint également chez Aristote, et
plus spécifiqguement dans IBsirties des animayxdans le cadre plus général de la pensée du
vivant. Ainsi, selon Aristote, I'organisme est Hiwidu par excellence, ce qui renvoie
lindividualité a la substance. C’est donc a travane ontologie substantialiste qu’Aristote
entend résoudre la question de la définition delitiidu dans les sciences du vivant. Il s’agit
alors de rendre intelligible I'individu, mais audsi changement qui caractérise le vivant.
Néanmoins, I'exigence d'intelligibilité chez Arideole conduit a considérer qu’il n'y a de
science que du génétala définition des substances n’est donc pas aites: I'entendement
humain fini: il 'y a de science que du nécessagtel'individu est clairement un étre
contingent. L’'héritage aristotélicien de la questimétaphysique de l'individu, et plus
spécifiguement de l'individu biologique, impliquert que l'individu ne peut se concevoir

gu’a travers la substance.

I. A. 2. La monade comme substance singuliere.

C’est sur les bases de cette définition que le eqind’individu semble ensuite avoir
évolué. Ainsi Leibniz, a la suite d’Aristote, étiléh notion de « substance individuell& et
montre qu'étre, c'est étre un, c'est-a-dire urviddi Chaque substance individuelle est une «
substance singuliére®»La singularité est la vérité de l'individualitéussi selon Leibniz ne
suffit-il pas d'étre un pour étre : il faut étreeumité originaire, absolue et unique.

Dans sonDiscours de métaphysiquéeibniz donne une définition logique de la
substance, en tant que sujet des prédicats, sujatignéme n'est jamais prédicat et montre
gue, eu égard a I'étre, ce sujet est la substareetda méme qui produit ses attributs. Ce qui
définit la singularité est alors la notion compjegei fait que les prédicats de l'individualité
sont bien les siens.

La monade est a ce titre I'étre véritable en tarielle comprend en soi sa propre
multiplicité déterminée. La monade est alors urstance simple qu’il faut poser pour rendre
raison du compo$éL'individu monadique est simple, donc indivisilele parties, sans figure
ni étendue. Chaque individu, chaque monade, esintérorité autarcique et comme telle une

! Aristote,Parties des animay642b5, Paris Librairie Générale Francaise, 2011.
2 Leibniz GW (1686Discours de métaphysiquart. 8, Paris, Gallimard, 2004.

3 |bid, art. 9.

4 Leibniz GW (1714Monadologie Paris, Gallimard, 2004.
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expression singuliere de l'univers : il n’existe pkindividus indiscernables et « les monades
n'ont point de fenétrest»si bien qu’un individu n'a pas besoin de fairedsur un autre, il
persiste lui-méme sans dépendance a I'égard dite1 au

Aussi, si la question de la définition de I'individiologique semble aujourd’hui plus
fondée dans ce que la pratique de la biologie anubt que dans une conception métaphysique,
il n’en reste pas moins que la tradition substéiatgg en tant qu’elle donne du crédit a une
conception perceptive de lindividualité, reste gandte dans la définition implicite que la
biologie donne de lindividu. En effet, dans ce texte, I'organisme constitue l'individu
paradigmatique et la perception devient ainsi feleament d’une ontologie qui, en prenant en
compte la substance fixe, peine a penser le prosabmdividuation, c'est-a-dire la variation
dans le développement de l'individu.

I. B. L’organisme comme individu typique

La définition de I'individu comme substance estaliée a la conception de I'organisme
comme individu typique. L'organisme est en effduitivement et fonctionnellement ce qui
posséde une unité, une autonomie et des front@sément reconnaissables, et ce, quel que
soit le domaine dans lequel il est envisagé.

Ainsi, dans une conception phénoménale ou peraegav’individu, on considere qu'il
est aisé de reconnaitre les individus parce geditsespondent a ce que le sens commun voit.
Une conception fonctionnelle quant a elle consitiérganisme comme individu typique parce
gu’il est une unité fonctionnellement intégrée,rai@ante et constituée d’éléments causalement
interconnecté&s Dans I'approche fonctionnelle, le concept d’oigare et sa définition sont
essentiels : la physiologie, et avec elle la médeaffrent une analyse des fonctionnements
physique, organique et biochimique du vivant. Endians le domaine de I'évolution et dans la
littérature sur les unités de sélection, un indivégdt une entité sur laquelle la sélection peut agi
comme sur un tout, 'organisme représentant |3 amssunité de sélection aisément repérable

Or, si l'organisme eta fortiori, I'organisme multicellulaire, est considéré comme

l'individu paradigmatique dans ces différents damesj cette définition ne va pas sans poser

! Leibniz GW (1714)pp. cit §7

2 Wilson J (2000) Ontological butchery: organismaapts and biological generalizatiofilosophy
of ScienceVol. 67;: 301-311.

3 Prévot K (2014) Organisme et individu, in HoqueefTMerlin F (eds)Précis de philosophie de la
biologie Paris, Vuibert.
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certains problemes qu’une analyse plus approfopdienet de mettre au jour. C’est le cas
notamment en biologie de I'évolution, ou le concdjmdividu, hautement problématique, a

donné lieu a de nombreuses interrogations. Il sigstle montrer en quoi les deux équations
mentionnées posent probleme et de trouver des@mdyiont nous présentons, dans la section

suivante, les caractéristiques et les limites.

I. C. Les difficultés posées par ces définitions et les solutions proposées

C’est notamment dans le cadre de la biologie éwmmintire que les difficultés
inhérentes a la définition de lindividu biologiquet été d’abord soulignées. En effet, la
majeure partie des tentatives de définition daliidualité biologique se place dans le cadre
de I'évolution et cherche a expliquer I'individurdale contexte de la sélection naturelle.

I. C. 1. Une individualité hiérarchique

Ainsi, dans le cadre d’une réflexion sur I'indiviéuolutionnaire, le philosophe David
Hull établit-il une distinction entreéplicateur et interactetirSelon Iui, deux entités sont
impliquées dans le processus de sélection : un& ttansmet sa structure largement intacte
dans des réplications successives » (réplicatetigne qui « interagit comme un tout cohésif
avec son environnement » (interacteur), de sortecgtte interaction est la cause du caractere
différentiel de la réplication La sélection renvoie davantage aux causes,&dse qu’elle est
une sélection de traits de I'entité, de ce qui damité la rend apte a étre sélectionnée. Or, il
n'est pas si sOr que I'organisme individuel soits&l objet de la sélection. On peut alors
réévaluer a quel niveau se situe l'individu. Eregffe concept peut faire référence a plusieurs
niveaux dans la hiérarchie biologique, comprena# @ntités biologiques aussi différentes
gu'un gene, un réseau de genes, un génome, undecelh organisme, un groupe, une
colonie...

Aussi une espéce par exemple, peut-elle possédeatie ontologique d’un individu

Ce statut d’individu se comprend du fait que I'espést considérée comme une unité

1 Hull DL (1998) Science as a procesé&n Evolutionary Account of the Social and Concelptua
Development of Sciencehe University of Chicago Press.

2 |bid.

3 Hull DL (1978)op. cit
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d’évolution et non de classification. L'espéece bgtjue n’est pas une classe logique. Une
classe a des instances, or I'espece biologiqus pattesHomo sapienpar exemple n’est pas
une réalité abstraite instanciée par des étresithatls, c’est une entité collective singuliere.
La relation organisme/espece se définit, dans oegte, comme une relation partie/tout et non
membre/classe. En effet, pour Hull, une classe momm commun alors que I'espece a un nom
propre. Il est de plus difficile de donner a I'espéles attributs universels et unigué&zelon
Hull, méme si Darwin a permis une avancée en tamamposition nominaliste sur I'espece, il
garde encore la conception essentialiste de laitdéfi qui conduit a trois postulats, également
présents lorsqu’il s’agit de définir I'individu :

a. Des formes existent,

b. La tache de la taxinomie comme science est degefdés essences,

c. Une définition doit étre de type essentialiste.

Or, pour Hull, il n’y a pas de définition essenst de I'espece dans la mesure ou il n'y a pas
de trait stable et universel : tout trait peut digfitre chez un membre futur de telle espéce.

Aussi affirme-t-il que les espéces sont des engjggsalogiques et gu’il n’y a pas de
différence entre I'organisme et I'espece au nivdesi plans : fission et fusion caractérisent les
deux. L’argument de l'unité de I'’évolution condHiitill a dire que les espéces sont des individus
car elles sont des lignées particulieres dans #&leguchague nouveau membre est une copie
de ses prédécesseurs. La reproduction impliqgudegugénérations d’'une espece soient liées
causalement. Un organisme appartient alors a ypezegparce qu’il est une partie d'une lignée
singuliére et non parce qu'il a des traits quafgggarticuliers.

Par cette réflexion, Hull ouvre la voie vers unacaption de l'individualité qui ne soit
pas cantonnée a l'organisme seul. |l détermineconstruction hiérarchique de I'individualité
comme unité de sélectibnAussi, si 'organisme reste souvent, dans cetteception, un
individu privilégié, d’autres niveaux peuvent émes en compte Iégitimement. Et de fait, la
conception évolutionnaire de l'organisme a rendssfme I'émergence d’'une nouvelle
ontologie, dans laquelle le monde n’est pas seulecmmposé des organismes tels que nous
les percevons. Elle s’est donc confrontée a I'agi@ reposant sur le sens commun.

L’approche évolutionnaire de l'individu biologiqeedonc permis de montrer que le

concept est avant tout hiérarchique et peut s'gpetia différents niveaux du réel. Elle a de ce

bid.

2 Hull DL (1998)0p. cit

3 Buss L (1987)The Evolution of IndividualityPrinceton University Press; Gould SJ (200Bhe
Structure of Evolutionary Thegridarvard University Press.
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fait ouvert la voie vers une prise en compte dtéstqui ne semblent pas, intuitivement en tout

cas, constituer des individus.

I. C. 2. Intégrer des entités qui se situent en deca et au-dela de
I'organisme

En effet, la plupart des entités que I'on prenccempte en biologie ne possedent pas
les criteres définitionnels de base de l'individigst-a-dire de frontieres spatio-temporelles
clairement délimitées. Les biologistes et philosspiintéressent aujourd’hui a des entités dont
la définition est encore moins claire, telles gaee dolonies, des entités dont les cycles de vie
les conduisent a adopter des formes et comportsméférents, ou encore des écosystemes.

Les organismes non vertébrés par exemple, ou etesnglantes, ne sont pas aussi
« individués », au sens d'une individuation periseptque les vertébrés. C'est par exemple le
cas de certaines méduses, comme la galére poeugaissi elle apparait comme un individu
— dans la mesure ou chacune ressemble a une madrcsan corps, des tentacules, etc. — est
en réalité souvent vue comme une colonie d’orgaessmappelée siphonophore, qui s’'unissent
temporairement, qui possédent chacun une tachegpetui ont un cycle de vie indépendant
Un autre exemple, chez les végétaux cette fois;adst des peupliers faux-trembfe€haque
peuplier pourrait étre considéré comme un indivithis ils sont si génétiquement identiques
gue beaucoup de biologistes suggérent de considéague forét entiere de peupliers faux-
trembles génétiquement identiques comme un seilidud Ces entités sont difficilement
pensables dans une perspective dans laquelle déislation ainsi que les frontieres spatio-
temporelles sont un critére déterminant pour pelfiadividu.

Or, cet intérét croissant pour des entités qui menbdent pas représenter,
traditionnellement, des individus, n’est pas nouvekidée d’un individu polymorphe existe
déja au XX siécle, dans les travaux de Rudolpf Leuckhartmaotang, qui prennent en compte

non seulement les différences de morphologies iaudsecycle d’'une méme entité, mais aussi

! Pradeu T (2008) Qu’est-ce qu’un individu biologidiIn in Ludwig P et Pradeu T (dirop. cit
2Bouchard F (2009) Lfithessau-dela des génes et des organismes, in Heamsiéntén P, Lecointre
G, Silberstein M (dir.) (2009)es Mondes Darwinien®aris, Editions Syllepse, p. 285-303.

3 Leuckart R (1851)Ueber den Polymorphismus der Individuen oder diescEeinung der
Arbeitstheilung in der Natur. Ein Beitrag zur Letwem Generationswechs&iessen: Ricker.
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les relations entre le tout et les parties permett@xpliquer les différentes formes que peuvent
revétir les individus biologiqués

Cette ouverture a conduit les chercheurs a metti@aee une multiplicité de critéres
définitionnels pour penser l'individualité, donaiiité est difficile & déterminer. Chacun d’eux
met ainsi en avant des caractéristiques précigesgpant de reconnaitre I'individualité mais,
ce faisant, laisse nécessairement de coté unedséximeptions que le critere ne peut englober.
Comme mentionné précédemment, on trouve pres deearitéres pour définir I'individu, tels
que la reproduction, 'homogénéité génétique, lfadton, etd. La philosophe Ellen Clarke
tente d’appliquer tous ces criteres a différentetstés, telles une bactérie ou une colonie
d’insectes par exemple. Chacune des entités répardains critéres, mais non a d’autres et il
est difficile voire impossible de répondre a toas triteres en méme temps. Une colonie
d’'insectes n’a pas toujours de frontieres spatiel@isement définies par exemple, mais peut
répondre au critere d’adaptation. Un mammifére $embant a lui s’approcher de I'individu
typique dans la mesure ou peuvent lui étre appiqu#e majorité de critéres (adaptation,
sélection, reproduction, frontiéres spatiales efair. ¥.

Dans ce contexte, certains auteurs — monistes retba priorité a un critére ou un
ensemble de critergsalors que les pluralistes divisent la catégonig@leisieurs genres. Parmi
les pluralistes disjonctivistes par exemple, Jadls®d avance que I'individu fonctionnel se
recoupe parfois avec l'individu génétique, alore qlans des cas de transplantation ils se
séparert Les éliminativistes argumentent quant & eux endddaveur d’un concept
d’organismé&, 1a ol d’autres cherchent a réconcilier les @#erClarke essaie quant a elle de
réconcilier le monisme et le pluralisme en souligrgue les différents critéres constituent des

voies spécifiques selon les lignées pour atteindreaintenir I'individualité.

! Nyhart LK, Lidgard S (2011) Individuals at the @arof Biology: Rudolf Leuckart’s Polymorphismus
der Individuen and the Ongoing Narrative of Parntd Wholes. With an Annotated Translation, J Hist
Biol, 44: 373.

2 Clarke E (2011pp. cit

3 1bid.

4 Huxley TH (1852) Upon animal individualit?roceedings of the Royal Institute of Great Brithin
184-189; Janzen DH (1977) What are dandelions phids?American Naturalisiill: 586-589; Buss
L (1987) The Evolution of IndividualityPrinceton, NJ, Princeton University Press; Mayrfamath J
and Szathmary E (1999he Major Transitions in EvolutiorNew York: Freeman; Pradeu T (2010)
What is an organism? An immunological ansvegr, cit

5> Wilson J (1999Biological Individuality: The Identity and Persisiee of Living EntitiesCambridge,
Cambridge University Press.

8 Wilson J (2000) Ontological butchery: Organismaeapts and biological generalizatioRhilosophy
of Scienceé7: 301-311.

" Clarke E, Okasha S (2018)p. cit

8 Clarke E (2013pp. cit
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La multiplication des critéres d’'individualité,edle est la marque d’une prise en compte
d’entités de plus en plus diverses et si elle neohimsuffisance d’une définition centrée sur
I'organisme ou la substance, tant la nature corepabgtutres entités qui ont un réle théorique
a jouer, pose plusieurs problemes. Tout d’aboraifsi que nous avons vu, elle manque d’unité
et la hiérarchisation des critéres et difficile skite, elle ne parvient pas totalement a sortir des
deux travers que nous avons mentionnés et quiske Mous prenons, dans la section suivante,
'exemple de certains des critéres répertoriesdarke et montrons les difficultés qui leurs

sont attenantes.

I. C. 3. Les problémes persistants

Parmi les criteres proposés par les chercheur®geent des criteres évolutionnaires,
tels que I'adaptation. Or, une conception évolutaire de I'individu, méme si elle est multi-
niveau, ne permet pas de prendre en compte tagestités qui pourraient représenter de bons
candidats a l'individualité biologique, comme lesranunautés ou encore les écosystemes. En
effet, certaines entités sont considérées comma éia transition, d’autres incluent des
eléments abiotiques qui semblent rendre difficdar|prise en compte comme individus
biologiques, d’autres encore passent par des foaftezmatives qui rendent problématique leur
délimitation.

De méme, le critére des mécanismes de surveillgncejse a traiter le probleme de la
coopération au sein des communatggs réduisant la probabilité des « tricheurs » e
dépasser le niveau de I'organisme en développiaéel'd’'une coopération entre les membres
du groupe étudié. Il reste toutefois un criteredfom fine sur I'évolution, c'est-a-dire la
capacité, pour la coopération, a étre sélectiormoéeme étant plus « avantageuse » que la
compétition. A ce titre, ce critére laisse de dégéléments sur lesquels la sélection n'opére
pas, et ne prend pas en compte, par exemple,degstemes dans leur ensemble.

Certains des critéres d'individualité proposésfereent de trouver une définition qui
ne soit pas seulement, ou pas d’abord, un critgréd sur I'évolution. C’est le cas notamment

! Buss L (1983) Evolution, development, and the suwit selectionProceedings of the National
Academy of Sciences U8B 1387; Boyd R, Richerson PJ (1992) Punishmémivalthe evolution of
cooperation (or anything else) in sizable groibplogy and Sociobiolodgd3(3): 171-195 ; Frank SA
(1995) Mutual policing and repression of competitio the evolution of cooperative groupéture
377: 520-522 ; Michod RE, Nedelcu AM (2003) On teerganization of fithess during evolutionary
transitions in individuality,Integrative and Comparative Biolog§3(1): 64—73; Okasha S (2006)
Evolution and the Levels of Selecti@xford, Oxford University Press.
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du critere immunologique, suggéré par llya llitcletehnikoff dans les années 1870, et repris
par Frank M. Burnet en 1969, qui souligne que lst&sye immunitaire définit un soi
immunologique par lequel I'organisme rejette ouegpte des entités qui lui sont d’abord
extérieures. Thomas Pradeu reprend, en la raffieala renouvelant, une conception du soi
immunologique par le biais d’'une théorie de la oauité qui ne repose pas entierement sur les
genes d’'une part et qui donne un nouveau criténenadlinogénicité, dans lequel I'individu est
défini comme l'unité représentée par l'intégratotm facteurs endogénes et exogénes d’autre
part. A ce titre, I'identité génétique n’est plus uetizur déterminant de l'identité individuelle,

ni méme de son unicité et ce qui compte sont lesamgmes par lesquels l'intégration de
I'hétérogeéne est rendue possible. Ainsi, le critdn@unologique ne repose pas d’abord sur la
sélection naturelle, ce qui ne signifie pas pounmiuque les deux soient exclusifs I'un de
l'autre. Toutefois, si cette définition ouvre dpiase en compte d’entités qui ne soient pas des
organismes (unicellulaires ou super-organiginds niveau de I'organisme reste un niveau
typique de l'individualité d’'une part, et le criegn’ouvre pas non plus a la prise en compte
d’entités plus larges tels que les écosystémedrd aart.

I. D. Le dépassement des difficultés par I'étude du développement de
I'individu

Dans ce contexte, nous avancons que le développemestitue un moyen plus précis
pour repenser l'individualité biologique. La biolegdu développement nous informe sur la
maniére dont un individu se développe, mais ellaifeste également les processus causaux
qui expliqguent ce développement, soulignant aiesidifférents facteurs qui participent de
lindividualité. Ce faisant, le développement naoforme sur ce qui fait I'unité de I'individu,
mais également sur ce qui fait son unicité. Conaddt étapes du développement, c’est étre en
mesure de déterminer les raisons et les processosigconduit a la formation d’une structure
ou encore d’'un organe par exemple et donc pouwailyaer ce qui rend I'individu un et ce qui

le rend unique. De plus, le développement est degasus par lequel l'unicité du vivant se

! Pradeu T (2010pp. cit; Pradeu T, Carosella ED (2006) On the definitmfna criterion of
immunogenicity Proceedings of the National Academy of the Scied&S(PNAS), 103(47): 17858-
61.

2 Pradeu T (2013) Immunity and the emergence ofiddality, in F. Bouchard and P. Huneman (eds.)
From Groups to Individuals: Perspectives on Biotagi Associations and Emerging Individuality
Cambridge, MA, MIT Press.
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constitue a travers le temps. Par 3, il pose égate la question des frontieres spatiales et
temporelles de ce dernier.

De fait, parce qu’il est I'étude des causes quiigypnt la formation d’un individu, le
développement doit tenir compte de tous les parasi@ui entrent dans la constitution de
l'individualité biologique. Il est donc une voiet@grative par laquelle il est possible de réunir
tous les facteurs explicatifs de I'individualité ks hiérarchiser et d’ouvrir & des éléments qui
ne soient pas impactés directement par la sélectatarelle. En effet, la biologie du
développement étudie la formation méme de I'indivéd elle offre les moyens d’une prise en
compte de tous les parametres, endogenes, exopétapjes ou abiotiques, qui le constituent.
Un critere développemental de l'individu biologicaggparait ainsi comme un outil précis pour
déterminer ce qui participe ou non de la formatlenl’individu, et ainsi pouvoir discriminer
entre les causes nécessaires et les facteurs s@esnou non essentiels de la constitution de
lindividu. Le développement représente a ce titne voie qui, si elle n'est pas incompatible
avec les criteres évolutionnaires, ne s’y réduittéfois pas. De plus, si le développement
s’applique aux organismes, il n’en fait pas desvidds typiques pour autant, puisqu’il ouvre
a une détermination des interactions constitutides I'individu, qu’elles incluent des
associations avec d’autres entités ou encore ag&tadteurs environnementaux.

Toutefois, une telle détermination du développentambhme approche pertinente du
concept d’individu nécessite de définir le dévelmpent lui-méme. Nous interrogerons, dans
la section suivante, la possibilité d’'une telleiniébn d’'une part, et les problemes qu’elle pose

d’autre part.

I. Les difficultés et ambiguités sémantiques autour du concept de
développement

Traditionnellement, la question de I'ontogénésdietdéveloppement est posée de la
maniére suivante : comment une seule cellule, I'fdedndé, peut-elle donner naissance a un
organisme multicellulaire, dans lequel une multipéi de types cellulaires est organisée en
tissus et organes en vue de construire un corp®isndimensions? L’embryologie est donc
une science qui lie I'ceuf fécondé a 'adulte, clasicience du devenir de l'individu.

Toutefois, I'analyse du concept de développementtra@ue son sens ne va pas de soi.

Il existe une ambiguité dans la définition du cqadue a une absence de définition claire.

1 Gilbert SF (2006Ppevelopmental Biologysinauer Associates, Sunderland, MA (first ed 1985
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L’objectif de la section suivante est ainsi de déieer les ambiguités du concept. Nous
montrerons notamment que la définition du dévelopmd fait face a quatre difficultés : celle
de la trop grande généralité du concept, cellerdiEsmanismes qui composent le développement,

celle de I'adultocentrisme et enfin celle du maarobntrisme.

II. A. La généralité du concept de développement : une définition
impossible ?

Le terme de développement est problématique dangssare ou sa définition n’est pas
claire d'une part, ni précisément interrogée daupart. En effet, si la biologie du
développement est un domaine dans lequel il edisseanalyses précises et spécifiques des
phénomenes développementaux, il n’en reste passngoi@ la question de la maniére dont le
développement doit étre défini n’est pas résolo@gwn’est pas systématiquement pdsée

Cette seconde section, en abordant le probléma défihition du développement, fait
état d’'un travail collectif mené au sein d’'un greuge travail sur le développement. Les
analyses présentées ici ont fait I'objet d’'une mattion commune qui traite la question de

savoir s'il est possible et souhaitable de défmiléveloppemeht

IL. A. 1. Une définition vague

L’étude de la littérature en biologie du développetmmontre que la question de la

définition du développement est plus ambigiie quiilparait. En effet, il semble au premier

1Voir Pradeu T, Laplane L, Prévot K, Hoquet T, Raya V, Fusco G, Minelli A, Orgogozo V, Vervoort
M (2016), Defining 'developmeniCurrent Topics in Developmental Biolggyl7, 171-183, special
anniversary issue edited by Paul Wassarman. Dansfécle, Pradeu et collegues montrent, d’apres
un questionnaire envoyé aux contributeurs du nurspgzial dans lequel I'article s’inscrit, qu'aux
guestions « pensez-vous qu'il soit important, peotre travail de scientifique, de définir le
développement ? » et « comment la notion de dépelopnt devrait-elle étre définie selon vous ? », 13
biologistes, soit 54% des participants considéegatitn’est pas nécessaire de définir le dévelopgem

la ou 11 considerent I'exact opposé a cette répo@se plus est, les différentes propositions de
définition faites par les biologistes interrogésvEnnent difficilement & une définition consenseielu
développement et des mécanismes qui s’y rattachent.

2 Je remercie Thomas Pradeu, a l'initiative du pgraj@si que les autres les membres du groupeerihi
Hoquet, Lucie Laplane, Virginie Orgogozo, ValentReynaud et Michel Vervoort. Sur la pertinence
et la possibilité d’'une définition du développemeratir

3 Pour une analyse de la pertinence ou non de défigoncept de développement, ainsi que diverses
propositions de définitions, voir Pradeteflal. (2016),0p. cit
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abord que la plupart des biologistes s’accordgr@rser que le développement peut se définir

relativement aisément. L'idée que les mécanismesldgpementaux exposés dans les manuels
de développement suffisent a une définition du éemst relativement admise au sein de la

communauté scientifique. Nous verrons toutefoismpi@ccord est seulement un consensus de
surface.

De plus, au-dela d'un inventaire de différents méraes impligués dans le
développement, une définition générale du concstgrecore plus difficile a trouver. Et de fait,

il existe par exemple un biais dans la plupartdesuels de biologie du développement qui
consiste en [lanalyse plus approfondie du dévelomme animal au détriment du
développement végétal. Ce type de biais, coumépadtique de la biologie du développement
— qui consiste en une analyse de mécanismes pl&asslaquelle les chercheurs étudient un
mécanisme particulier et non le développement gérde I'individu étudié — renvoient le
concept de développement a une généralité théomumuiesi elle peut présenter des avantages,
constitue également un obstacle a la saisie duagyement et fortiori de I'individu.

Cette généralité du concept pourrait provenir, pog part, de I'étymologie commune
des termes évolution et développement. En effetcleangements qu’a subi le concept de
développement sont liés au sens du concept mémelati®dn. Au XVIII® siécle, le terme
évolution fait écho a la théorie de la préexistémredéveloppement. L'étymologie du terme
renvoie en outre a I'action de se dérouler, quicioie avec I'idée d’'un développement de type
préformationniste soulignant que les processuséseutent, se dépliehtLa fin du XVIII¢
siecle et le début du XPB&iécle marquent le déclin de la préexistence etjoatement, du
terme « évolution ». Le sens du terme se modifiesal le terme évolution devient plutot
synonyme de développement embryonnaire au sensafj@iénon plus de préexistence. Se
dessine alors I'image de quelque chose qui se édeumaniére déterminée. A ce titre, le latin
evolutio signifie « action de dérouler » signification gse retrouve d’ailleurs dans de
nombreuses languesomme en allemand ou le terBetwicklungpeut se traduire a la fois par
évolution et par développement.

A partir de 13, l'idée de développement, relativemiarge, englobe de multiples

mécanismes qui expliqueraient le déroulement daiosrprocessus. Or, on peut légitimement

1 Nous revenons sur le concept de préexistenceaiessur celui de préformation dans le chapitre 2.
2 Burian RM, Thieffry D (eds.) (2000) From Embryojotp Developmental BiologyHistory and
Philosophy of the Life Scien¢ce&pecial Issue, (3).

3 Lewontin RC (2000)The Triple Helix: gene, organism and environmetarvard University Press,
Cambridge, MA, p.5.
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se demander si cette généralité ne peut pas a@raiih avantage plutbt qu’une contrainte, pour

'usage du concept, ce qui rendrait la définitiendd&veloppement peu souhaitable.

II. A. 2. Les avantages d’un sens général du concept

Le flou relatif autour de la notion de développempourrait en effet avoir des
conséquences bénéfiques sur la recherche et ssbifités. A I'instar de ce que Susan Leigh
Star et James R. Griesemer nomment des objetlippiundary objecds, il est possible
d’affirmer que le développement est un concepttémc'est-a-dire un concept utilisé par
différentes communautés et dans des contextesobétées. Cette caractéristique du concept
pourrait ainsi justifier le nécessaire maintienrdflou autour de sa définition, la flexibilité
devenant alors la condition de possibilité de lanemnication entre des communautés
hétérogenes.

Qui plus est, I'indétermination de la définition di¢veloppement pourrait en fait
participer de I'idée selon laquelle il y aurait imérét heuristique a maintenir une définition
vague du terme. Les historiens des sciences moitrantitre que la science travaille souvent
autour de concepts relativement indéterminés, @éfinid précisément. C’est notamment le cas
de Thomas Kuhn qui, dansa Structure des révolutions scientifiqfieavance I'idée selon
laquelle le flou conceptuel, relativement répandasdle domaine de la science, ne constitue
pas un obstacle a la pratique scientifique couraBie outre, dans le domaine du
développement, il est intéressant de constaterlajyeatique quotidienne consiste dans la
détermination et la compréhension de mécanismess@éd ceuvre dans des stades déterminés
et circonscrits du développement. Si I'exercicelé@nition du concept de développement peut
rester intéressant, il semble, dans ce cas, nnfasncer directement I'expérimentation, qui

reste la pratique centrale en biologie du déveloyge.

! Star SL, Griesemer JR (1989) Institutional Ecolddyanslation” and Boundary Objects: Amateurs
and Professionals in Berkeley’s Museum of VertebiZdology, 1907-39Social Studies of Science
vol. 19, Issue 3, p. 393: “Boundary objects areeotg that are both plastic enough to adapt to local
needs and the constraints of the several practiogdoying them, yet robust enough to maintain a
common identity across sites. They are weakly sired in common use, and become strongly
structured in individual-site use. These objects/ rha abstract or concrete. They have different
meanings in different social worlds but their stane is common enough to more than one world to
make them recognizable, a means of translation”.

2 Kuhn TS (1983)La Structure des révolutions scientifiquElammarion, coll. « Champs », 1983 (1re
éd. 1962, révision 1970).
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De plus, loin de constituer un obstacle a la pugtigcientifique, I'indétermination des
concepts, ou tout au moins de certains d’entre gougrait méme s’aveérer fructueuse, dans la
mesure ou elle rendrait possible I'ouverture dedeence a de nouvelles données. Aussi la
généralité d’'un concept rendrait-elle possible lalléabilité des frontieres entre différents
domaines de la science, permettant notamment urideun@ communication entre ces
domaines ainsi qu’entre les scientifigtiedne précision accrue dans la détermination des
concepts entrainerait, selon cette idée, une diffica réunir des applications diverses du
concept, et contribuerait au repli sur soi desiplises et domaines d’application. A cette idée
s’ajoute celle selon laquelle la plasticité descemis permet I'adaptation de la science a de
nouveaux besoins et de nouvelles applications.

A titre d’exemple en biologie du développementzdacept d’'information de position
semble avoir tiré son utilité de son indéterminati@’est en outre ce que souligne Evelyn Fox
Keller, qui défend l'idée selon laquelle I'absedeedéfinition précise est justement ce qui rend
possible la progression du domaine éttidi€ concept d’information de position, développé
par Lewis Wolpert, renvoie a I'idée selon laqueleque cellule, au cours du développement,
détermine son identité a travers une informatiorpdstion, qui peut provenir de différents
signaux génétiques, hormonaux, physiques. Cesusigiréentent ainsi le devenir cellulaire et
rendent par la possible 'émergence de propriéiéscplieres. Dans son analyse de ce concept,
Fox Keller souligne le fait que c’est précisémemtplasticité du concept d’'information de
position qui a rendu possible I'application du ogpica différents cas d’études dans différents
contextes. Le succes de ce concept, qui n’estqaasraent utilisé par Wolpert, tiendrait donc
au fait qu’il puisse étre utilisé pour analysemdenbreux processus développementaux

Toutefois, si le flou de certains concepts, comsiei@de développement, peut s’avérer
productif, il n’en reste pas moins qu’il masquetaimes difficultés telles que celle des
mécanismes qu’il faut inclure dans le développememtmanque de précision apparait ainsi
plus comme un obstacle a l'inclusion des divers aniétnes et disciplines dans le
développement que comme une ouverture fructueuseffét, si le maintien d’'un flou autour

de certains concepts peut permettre, selon FoxeKellune discipline de ne pas se renfermer

! Star LS, Griesemer JR (1988). cit

2 Keller EF (2002Making Sense of Life. Explaining Biological Devetamt with Models, Metaphors,
and MachinesCambridge, Harvard University Press, p. 117-119.

3 Wolpert L (1968) The French flag problem: a cdnition to the discussion on pattern development
and regulation, In Waddington, CH (Edlpwards a Theoretical Biologyol.1. Edinburgh University
Press, Edinburgh, pp. 125-133.

4 Le but de Wolpert est en effet de montrer qu’isexdes principes universels du développement qui
pourraientin fine expliquer le développement dans son ensemble.caipitres 2 et 3 a ce sujet.
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sur elle-méme, il n’en reste pas moins que tousdyaa disciplinaire ne peut se construire qu’'a
partir d’'un certain nombre de mécanismes qu’ef@ar tache de prendre en charge. Or, si le
développement est une discipline au centre d’usarédisciplinaire plus large, alors se pose la
guestion de savoir ce qui peut étre analysé contar@ du développement. La précision

empéche également a des définitions implicitesidstaller dans la conception des notions, et

dont le terme de développement n’est pas exempt.

II. A. 3. Des processus contre-intuitifs

Nombre de problemes soulevés par la définition lgure donne du développement
tiennent au caractére contre intuitif de certaime@ssus, qui sont de fait rejetés en dehors du
domaine du développement. A titre d’exemple, laception implicite du développement
comme augmentation de complexité semble largemeantagee. Or, cette « définition
implicite » est intuitive, au sens ou elle correagp@ ce que I'on observe du développement
d’'un organisme. Outre le fait que cette conceptanvoiein fine a la définition du terme de
complexité, qui ne semble pas poser moins de prablgue celui de développement par
ailleurs, elle laisse de c6té certains mécanismgaacessus qui sont pourtant indispensables
au développement des organismes.

En effet, si I'on s’en tient a cette définition, egfaire par exemple des phénoménes
d’apoptose ? La mort cellulaire peut étre consiel@@mme faisant partie du développement
des organismes. A ce titre, elle permet de voir Gueuition d’'une augmentation de la
complexité dans le développement ne tient pas. Mbdésrenvoie aussi au fait que notre
définition du développement est largement déperdded modeéles qui sont utilisés pour penser
le développement. Eric H Baehretkeontre que I'idée que la mort de certaines cellplgsse
contribuer au processus de développement est eondiBve. En outre, la découverte de la
mort cellulaire s’est faite relativement tot daasrécherche, mais son articulation avec le
développement date seulement de 1951 avec lesuwralAlfred Gliicksmanfi Dans son
article de 1951, Gliucksmann montre que la mort @s¢ composante normale du

développement. La mort cellulaire programmeée jansiain role dans différents processus

1 Baehrecke EH (2002) How Death shapes life durengetbpmentNature reviews779-787.
2 Glucksmann A (1951) Cell deaths in normal vert&boatogenyBiol. Rev 29, 59-86.
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développementaux, tels que la formation de strastucomme celle des doigts par exemple
mais aussi la délétion de structures qui ne sastipécessaires, comme la queue des tétards par
exemple au moment du passage a la forme &dutaticle décrit différents types de morts
cellulaires ainsi que les mécanismes moléculaitedes sous-tendent. Des lors, l'intuition
semble constituer un frein a une analyse épistéggple du concept de développement.

Des problemes de la généralité et des définiiiopéicites naissent donc des difficultés
gu'’il est nécessaire de prendre en comiptedéveloppement est un concept important pour
divers champs de recherches de la biologie, coréwellition ou encore la biomédecine par
exemple, mais également pour les discours pdigiasn droit. Chacun de ces champs s’efforce
de donner une définition du développement, de satée que la question de la précision de la
définition se pose Nous interrogerons donc ici les difficultés li@eane délimitation précise
du concept, du domaine et du processus du dévetapye Dans le cas du développement,
cette absence de précision induit, selon nouss biaiis importants : un biais concernant les

mécanismes, un biais adultocentriste et un biagab@ocentriste.

II. B. Le probléme de I’extension des mécanismes du développement

Les manuels de développement soulignent des méwamisommuns et tendent a
généraliser ces mécanismes comme étant intrinsé&qieonstitutifs du développement. A ce
titre, 'accent est mis sur 'idée selon laquedebiologie du développement vise a analyser la
maniére dont les individus se développent et, phécifiguement, a mettre en lumiére les
principes communs a tous les organismes qui sdajiment. C'est en tout cas ce qui ressort

d’'une analyse des différents manuels d’embryolegae développement. Il existe en effet une

1 bid; Jacobson MD, Weil M, Raff MC (1997) Programmell death in animal developmer@gll, 88,
347-354; Vaux DL, Korsmeyer SJ (1999) Cell deatdemelopmentCell, 96, 245-254.

2 Saunders JW (1966) Death in embryonic systemsngej 154, 604-612,

3 Shi Y-B, Ishizuya-Oka A (1996) Biphasic intestinivelopment in amphibians: embryogenesis and
remodeling during metamorphosi@urr. Top. Dev. Bigl32, 205-235.

4 Love AC (2006) Evolutionary morphology and evo-dgvierarchy and noveltffheory in Biosciences
124:317-333.

5 Hauskeller C (2005) The Language of Stem Cell rBeiein Hauskeller C, Bender W, Manzei A
(eds)Crossing Borders: Grenziiberschreitung@genda Verlag, 39-60; Maienschein J (208#)bryos
under the MicroscopeCambridge, Harvard University Press.

6 Robert JS (2004Embryology, Epigenesis, and Evolution: Taking Depelent Serious)\Monograph
Collection.
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similarité dans la construction des manuels de [dgpement, qui souligne les mécanismes

communs a tous les organismesa értiori a toutes les espéces qui se développent

IL. B. 1. Des processus développementaux standards ?

A ce titre, la discipline opére a travers un deutinsensus : le développement serait la
construction de I'organisme et il y aurait des nmégrmes communs, voire universels, derriere
cette construction, quel que soit I'organisme étudliexisterait donc une unité conceptuelle
derriére la discipline L'idée d’une unité conceptuelle au sein de lddgjie du développement
est confirmée, ou tout au moins facilitée, parélédselon laquelle le développement serait
composeé de processus étudiables séparément eétumhables de la méme maniere quel que
soit 'organisme choisi. Les mécanismes impliquaéissda génération par exemple ne sont pas
les mémes que ceux impliqués dans le développeprénbce. Les principes universels du
développement ne sont jamais clairement défireeehceés mais on trouve I'idée selon laquelle
les développements spécifiques et individuels dentvariations autour d’un theme commun.
La plupart des manuels de développement se rejuigngour d’'une méme organisation qui
pend la forme d’'une description des processus dppementaux. L'analyse de ces différentes
étapes méle le plus souvent des éléments d’emlgigaliescriptive et de biologie moléculaire.
On trouve ainsi dans nombre de manuels du développiela liste et I'étude des processus

suivants :

La fécondation

La segmentation

Les patrons de formation
La gastrulation
L’induction

Les mouvements morphogénétiques

O 0o o oo g o

La différentiation

! Cette analyse est le résultat d’un travail mené_paie Laplane dans le cadre d’'un groupe de travai
sur le développement, dans lequel elle recenses autres, les étapes de I'organisation des manuels
2 Slack JMW (1991From Egg to Embryo. Regional Specification in EdbgvelopmentCambridge,
Cambridge University Press.
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Ou bien, lorsgu’ils sont moins détaillés, on trouve liste de processus fondamentaux tels que

la spécification régionale, la différenciation cddire et la morphogenese.

Ainsi, Scott Gilbert, dans la huitieme édition den manuel de biologie du
développement, fait état de ce qu’il nomme descppes du développement. Selon cette
analyse, le terme développement désigne tradititament le processus relativement lent de
changement progressif qui donne naissance auxienges multicellulaires. Dans presque tous
les cas, le développement d’un tel organisme coroeanec une seule cellule, I'ceuf féconde,
qui va ensuite se diviser par mitose afin de pnedtoutes les cellules du corps. L'étude du
développement animal depuis la fécondation jusqlea naissance été nommée
traditionnellement embryologie. Toutefois, pounteur, le développement ne s’arréte pas a la
naissance, ni méme a I'age adtii®elon Gilbert, la prise en compte méme du déyeogent
comme processus qui n‘aurait pas de fin, ou, touhains, qui ne s’arréterait pas a la capacité
de se reproduire, n'’exempte pas de la question ndésanismes qui sous-tendent le
développement. La seule différence serait alorg gst nécessaire de prendre en compte un
sens plus inclusif du terme développement et dimegl dans la liste des mécanismes, des
processus embryonnaires et des processus plus,lditgedéveloppementaux. Gilbert découpe

ainsi les questionnements des biologistes du dgpeloent en six catégories :

La différenciation
La morphogenése
La croissance

La reproduction

L’évolution

O O o o o d

L’intégration de I'environnemeft

On le voit, la liste reprend en grande partiescédls processus embryonnaires classiques
de la biologie du développement, mais intégre desgssus plus larges, comme le rble de

'environnement par exemple. Le but est bien icitd®iver une communauté voire une

1 Sur l'idée selon laquelle le développement s’étaihglisqu’a la mort — et donc qu'il ne s’arrétepas

a la capacité a se reproduire, voir Laubichler MRaienschein J (2005) « Development in biology refer
to the process of growth and differenciation tisatharacteristic of living organisms. It descrilties
continuous changes during the life cycle of indidborganisms from the early stage of a single cell
until death”, DevelopmenNew Dictionary of History of Ideap.570.

2 Gilbert SF (2006pp. cit, 8 édition, p.4-5.
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universalité des mécanismes du développement. fhisjtées questionnements sont larges et
ne sauraient constituer de véritables mécanismedeioppement. Gilbert fait ainsi appel a
une continuité historique de I'analyse du développet, I'évolution de la discipline tendant
vers une communauté des pratidues

En effet, 'embryologie a été étudiée a travefedents prismes, qui se croisent parfois,
mais qui restent tous des traditions encore vadablgourd’hui: I'approche anatomique,
'approche expérimentale et 'approche génétique pBurrait dire qu’historiquement l'une a
donné naissance a l'autre et que les trois for@ralution de la discipline, mais chacune de
ces trois traditions est nécessaire aujourd’huiétude du développement. Toutefois, ces
processus standards tendent a s’ouvrir sur desmséuas plus larges, qu'il est nécessaire de
prendre en compte pour appréhender le développateantiniere plus précise.

IL. B. 2. L’ouverture a des processus plus larges

L’'une des questions historiques qui se posent i de la biologie du développement
est le passage du terme embryologie a celui dedimtu développement. Le passage de 'un
a lautre date de la fin des années 1970 avecivé&arde la biologie moléculafe
L’embryologie, traditionnellement congcue comme eyohygie comparative ou embryologie
physiologique, se limitait aux étapes ontogénésales organismes individuels. L'expression
biologie du développement a été « inventée » deisx fa premiere dans les années 1950 par
Paul Weiss (1956, 1959), pour étendre les limagegobrelles du développement jusqu’a I'age
adulte. Ainsi, la régénération et 'hématopoiesseét considérées comme des processus
développementaux. Au milieu des années 60, le telenbiologie du développement a été
réutilisé lorsqu’ont été inclus les niveaux celitda et moléculaires dans son traiterieAt
partir de la, des systemes microbiaux ont pu &ilisés comme modeles pour la régulation
génique et le développement s’appliquait a deséstomme les cellules, les cancers ou encore

la régénération des tisdus

bid.

2 Le chapitre 2 de notre travail revient plus amm@atsur la biologie moléculaire et la génétique du
développement, dans une analyse de la causalidéwdlloppement.

3 Lederberg J (1966) Experimental genetics and huewalution, The American Naturalist00:519-

531.

4 Gilbert SF (2011) Expanding the Temporal Dimensiofi Developmental Biology: The Role of
Environmental Agents in Establishing Adult-OnseeRttypesBiol Theory 6:65-72.
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Une raison intellectuelle possible au changememniode, qui intéresse la question de la
définition du développement, consisterait doncra due I'étude de I'embryon seul est trop
limitée au sens ou elle laisse de cdté des mécanmigqui sont pourtant essentiels a la
compréhension du développement, tels que la diftéa&on, I'organogenése, le vieillissement
ou encore la régénération. La biologie du développe étudierait ainsi plus que I'embryon
Qui plus est, le passage au terme « développenmiheide avec I'introduction massive de la
génétique et de la biologie moléculaire dans I'étdd développement.

Le développement se jouerait ainsi au-dela deldigon. C’est d’ailleurs en ces termes
que le définit Jonathan Slack dans son ouvragedlegte du développement, présentant une
différence de sens entre embryologie et développteat@éfinissant le second de maniere plus

large que le premier :

La structure, aussi appelée morphologie ou anat@ngobe la disposition des parties, le nombre
de parties, et les différents types de parties.pag8es peuvent étre grosses, comme les organes
entiers, ou petites, au niveau inférieur de I'orgation des cellules individuelles.

La manifestation la plus évidente du développerashie développement embryonnaire, de I'ceuf
fécondé a I'organisme complet. Ce livre traite gipalement du développement embryonnaire
mais il ne faut pas oublier que le développement passi se produire au cours de la vie post-

embryonnairé

Le développement, inclusif, serait donc celui daleyde vie, de sorte qu’il faudrait étudier
aussi les processus a l'origine du développemesttgrabryonnaire au sein de la biologie du
développement. Or, c’est notamment sur les prosgssst-embryonnaires que le consensus

semble difficile & obtenir.

De fait, au-dela des processus récurrents, I'ouveide I'embryologie a la biologie du
développement rend possible l'ouverture a de naweaomaines de recherche

complémentaire's

! Slack IMW (2005Essential Developmental Biologgnd ed.), Blackwell.

2 Slack JMW (2004Biologie du développemeride Boeck supérieur, p.17.

3 Raff RA (1996)The Shape of lifeThe University of Chicago Press: “The study ofelepment has
been transformed in large part into a study of ly@me action underlies and governs developmental
processes. A synthesis of genetics with developahdandlogy required a theory of gene action. The
theoretical basis for understanding how genes iomeéd direct development became available from the
operon theory of Jacob and Monod. Their hypothesis constructed to account for control of
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En 1997, dans leur ouvragenbryology. Constructing the organisfilbert et Raunio
décident d’écrire un manuel sur I'embryologie, gse différencie des manuels de
développement. lIs partent de I'idée selon laquddiinir la biologie du développement comme
ce qui s’occupe du theme commun pose le problensadeir quelle science va prendre en
charge la question de ce qui est spécifique aulolgwvement d’une espéece. Dans la préface de
I'ouvrage, les auteurs avancent que la biologidékeloppement s’occupe du theme commun
la ou I'embryologie s’occupe des différences spaéods.

Gilbert et Raunio justifient ainsi en partie laféience de vocabulaire par le fait que les
organismes modeles sur lesquels s’est focaliséeiolagie du développement sont trop
restreints. lls déplorent en outre que le passdgtuale moléculaire du développement se soit
centrée autour de quelques organismes modBlesd@phila melanogaster, Caenorhabditis
elegans, Xenopus laevis, Mus musculus, Danio r&#lus domesticus, Homo sapi¥ngui
sont loin de représenter le développement de Esimbectes et amphibiens par exemple. A
cette nécessité de prendre en compte la diversgémibdéles et des processus, s'ajoute la
diversité des domaines que recoupe voire integoelagie du développement. Ainsi, dans la
septieme édition de son manuel de développemerberGiparle de la biologie du

développement en termes de discipline agrégative :

Elle integre les études de biologie moléculaire, ptigsiologie, de biologie cellulaire, de
génétique, d’anatomie, de cancérologie, de neuadi& d’'immunologie, et méme d’évolution
et d’écologie. L'étude du développement est deverssentielle pour la compréhension de tout

autre domaine de la biologie

Si la biologie du développement est inclusive eégative, elle devient donc plus complexe a
définir tant elle implique de processus. Qui plas en s’ouvrant a des processus plus larges,
elle souleve la question de savoir a qui elle digpp véritablement.

De fait, faire de la biologie du développement diseipline agrégative pose la question

de l'intégration de certains mécanismes, qui né p@s consensus. C’est cette question que

expression of bacterial genes, but it was to hapeveerful effect on the integration of developménta
biology with molecular genetics in the 1960s arel1870s.

The effective conjoining of genetics with developra biology required two fundamental revolutions
as well as an acceptance by developmental biototjiat gene action was fundamental to the execution
of development. The operon theory of Jacob and M@novided a model for the role of gene expression
in development” p.17.

1 Pour une étude plus précise des modéles en hiatlgiléveloppement, voir notre chapitre 7.

2 Gilbert SF (1985pp. cit (7¢ édition, 2003).
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nous souhaiterions poser dans les deux sous-seciomantes, a travers la question des
frontieres du développement. La premiéere sectiadiguera la nécessité d’appréhender les
frontieres spatiales du développement en y incldaatmécanismes ou entités qui ne sont pas
considérés par les définitions traditionnelles éuedoppement. La seconde insistera sur les

difficultés liées au frontieres temporelles du déppement.

II. B. 3. Un exemple : les facteurs environnementaux

Le passage du terme embryologie a celui de bioldgidéveloppement rend possible
la prise en compte de certains facteurs qui jusgo’gtaient pas traités comme des facteurs
développementaux. A ce titre, les questions redataux frontiéres du développement sont les
suivantes : du point de vue du temps, quand leldgpement commence-t-il et cesse-t-il ? Du
point de vue de I'espace, qu’est-ce qui se dévelGppst-il possible de délimiter clairement
les frontiéres spatiales de I'entité en développerfeDans cette perspective, nous I'avons vu,
le développement tend a étre concu comme le dépbriede potentialités interrfesh cet
égard, les liens entre le développement et I'emvieonent sont parfois peu interrogés, ou a la
marge de processus considérés comme plus fondamenta

Un exemple qui montre la nécessaire prise en contacteurs développementaux
plus larges est celui des processus environnementanvironnement peut étre considéré
comme un facteur développemental, dans la mesuileagit directement sur les processus a
I'ceuvre dans le développem&rue ce soit au niveau prénatal ou périnataléudifits agents,
comme la température, la présence de prédateurgnoore l'alimentation par exemple,
peuvent influencer le cours du développement.

A titre d’exemple, les modulateurs développementa@mxésentent un cas intéressant.
Parmi ces modulateurs, le bisphénol-A (BPA) a déstsstemporels sur le développenfent
Une exposition au moment de la naissance causatdeations anatomiques et physiologiques

des glandes mammaires chez les rats. Les glandesatke exposés a la naissance vont

! Pradeu T, Laplane L, Morange M, Nicoglou A, Veritdd (2011) The Boundaries of Development,
Biol. Theory6:1-3.

2 Nous insistons davantage sur ce point dans leteb&pde notre travail.

3 Sur ce point, voir nos chapitres 2 et 3.

4 Vom Saalet al (2007) Chapel Hill bispenol-A expert panel corsenstatement: integration of
mechanisms, effects in animals, and potential parhhuman public heath at current levels of expsu
Reprod Toxocok4:131-13.
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développer plus de récepteurs aux cestrogénes kbpedes rats non traitéDe plus la division
cellulaire au sein des glandes semble plus éviddrde les sujets exposés, ce qui entraine, sSi
I'on ajoute de petites quantités d'cestrogene pamgie, le développement de cancers dans les
glandes mammairdsEn outre, une exposition prénatale ou périnasaleBPA est liée a
différents problemes plus tard dans la vie comme puberté précoce chez les femmes, une
obésité infantile ou adulte, une augmentation desers liés aux hormones (prostate et sein),
ou encore des dysfonctionnements immunitaires

De fait, une exposition embryonnaire a un agenirenmemental peut avoir des effets
importants sur le phénotype, et ce, des années Bgxposition. Qui plus est, une transmission
transgénérationnelle des traits développés estipess

La question des frontieres spatiales du développemposée ici, est donc
symptomatique de lI'absence d’une définition clalte développement d’'une part, et de la
complexité des phénomenes qu’il comprend d’autré gz laissant de c6té les interactions
avec certains agents, la biologie du développesmptive d’une conception plus précise des
frontieres mémes de lindividu qui se développeerl est de méme pour les frontiéres

temporelles, que nous analyserons dans les sotisrsesuivantes.

IL. C. Le probléeme de I'adultocentrisme

Du point de vue temporel, on pense que le dévelnppé commence lors de la
fécondation et se termine lors du passage a |'@gdtea(acquisition de la capacité a se
reproduire), et que ce qui se développe est unnage, considéré comme le produit d’'un
dépliement de capacités internes existant dand.l/Abessandro Minelli évoque a ce titre un

biais adultocentriste qui considére toutes les ghasmbryonnaire, larvaire et juvénile, ainsi

! Durandoet al (2007) Prenatal bisphenol A exposure inducesguglastic lesions in the mammary
gland in Wistar ratsEnviron Health Perspect15:80-86; Wadi&t al. (2007) Perinatal bisphenol A
exposure increases estrogen sensitivity of the mamngiand in diverse mouse straisyviron Health
Perspectl15:592-598.

2 Vanderberget al. (2008) Perinatal exposure to the xenoestrogenhbisg-A induces mammary
intraductal hyperplasias in adult CD-1 mi&esprod ToxicoR6:210-219.

3 Kundakovic M, Champagne FA (2011) Epigenetic pectipe on the developmental effects of
bisphenol-ABrain Behav Immui25:1084-1093.

4 Nous insisterons davantage sur ces points dahégitres suivants, notamment, les chapitres32 et
de notre travail.

60



gue les processus développementaux dans lesdesls@ht impliquées, seulement comme des
étapes en vue de la production d'un adulte

Cette perspective, liee a la conception préformistd 7 siecle notamment, est encore
présente dans la conception moderne du développesoemime déploiement ou dépliement
d’'un programme génétique dont le but est la casigiit d'un adulte. Il existe dans cette
conception un relent finaliste non avoué mais bbésh et un glissement vers un déterminisme
génétique stricte, qui posent tous deux probfeQei plus est d'un point de vue biologique
stricte, les stades embryonnaire, larvaire et jillw@ontribuent a la reproduction dans bien des
especes, ce qui empéche une équation entre atlolee sexuellement. De ce biais découle
alors une conception de la temporalité développéaiemeu encline a s’ouvrir a certains
processus pourtant proches et pertinents pour seralle développement, tels que les

mécanismes de vieillissement.

II. D. Les mécanismes de vieillissement

Les mécanismes du vieillissement ont beau étrérdifits de ceux du développement,
ils restent conditionnés par ce qui se passe digal@iveloppement. Que I'on considere que le
développement dure toute la vie ou qu’il est débrpiar la maturité sexuelle, il est possible de
souligner gu’il existe des relations évidentesetds deux mécanismes, le vieillissement étant
préparé durant le développement y compris danphseses les plus précoces.

Or, si aujourd’hui, il n'est pas possible de donoee description exhaustive des
résultats des recherches moléculaires sur leiggalnent, il existe de nombreuses observations
dont on peut définir les mécanismes sous-jacents.pldis est, ces mécanismes semblent
d’autant mieux cernés qu’on les considére commert#gmts d’événements qui ont lieu durant
le développement. A titre d’exemple, le nombre eltutes souches somatiques présentes dans
les différents tissus est une conséquence direstengcanismes du développement

Le développement et le vieillissement sont égalénoars deux liés a la reproduction,
guoique différemment. Il semble en effet que lexanémes permettant une reproduction

efficace soient les mémes que ceux impligués dangrévention du commencement du

1 Minelli A (2003) The Development of Animal For@ambridge, Cambridge University Press.
2 Nous insisterons davantage sur ce point dansagitcé 2.
3 Morange M (2011) Development and Agiiipl. Theory 6 :59-64.
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vieillissement. Il existe donc un lien fort entreproduction et vieillissement et I'étude du
vieillissement semble pouvoir apporter des explicata celle du développement.

Il est donc intéressant de constater que malgré inmp®ssibilité de superposer
parfaitement les processus temporels que sont Vela#ement et le vieillissement, le
rapprochement possible entre certains mécanismiesogs-tendent les deux phénomenes
ouvre la voie vers la remise en question de fromsiérop limitées du développement. Si I'étude
du vieillissement peut s’expliquer par des procestits développementaux ou inversement,
alors la temporalité du développement doit s’ouariietude de processus qui dureraient tout

au long de la vie d’'un organisme, et pas seulefosgt’au moment de la maturité sexuelle.

L’avénement de la biologie moléculaire et avec dlliedéveloppement au sens large
rend donc nécessaire I'ouverture de la disciplige @aouveaux processus, ou tout au moins a
des processus plus larges, et plus largement apjge Ce faisant est soulevée également la
guestion de savoir quels sont les types d’entitlég@els il est possible d’appliquer I'idée d’'un
développement. Faut-il que ce soit un organismeeP @@ganisme est-il nécessairement

pluricellulaire ?

II. E. Le macrobiocentrisme.

Dans son ouvrage de microbiologie, Peberdy souligstamment I'existence d'un
développement chez la bactérie, la levure, le cligmop ilamentous fungj les virus et les
myxomycetes ou encore les organismes coloniaux @mlictyostelium Selon lui, les
microorganismes manifestent des patrons de difééagan ou de changement au cours de leur
cycle de vie, et parfois de maniére plus complaxaree « simple » croissantedl y aurait du
développement chez les unicellulaires, les orgagssaoloniaux, voire des non-vivants et
'étude de ces entités permettrait de mettre I'atsair les interactions entre organismes ou
avec le milieu.

Or, nombre de manuels de biologie du développemamitrent leurs analyses sur les
organismes pluricellulaires, accordant une plaga déstreinte aux plantes, et n’accordant

bid.

2 Sur la question du développement en microbiologig,notre chapitre 5, dans lequel nous soulevons
la question de la pertinence du niveau de la miologie et de ses modéles pour penser a nouveaux
frais le développement.

3 Peberdy JF (198@evelopmental MicrobiologyGlasgow and London, Blackie.
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généralement aucune place aux unicellulaires. Gesstignnements et partis pris sont
symptomatiques, selon nous, de I'absence d'unenitiéfi claire du développement et de
I'extension de la discipline.

Ainsi, de nombreux phénomeénes, qui ne sont pas l&mpartie prenante de la
conception de base impliquent des changements mheefoet/ou des changements dans
I'expression des genes, et méritent, a ce tit@yre’qualifiés de développementaux. De plus,
certains processus, plus ambigus, sont décritsiffieresthtes maniéres, faute d’'un accord
sémantique sur les mécanismes en question. C’easlpour les cnidaires par exemple, pour
lesquels la question des frontiéres entre les génés est déja problématique. La description
de leur cycle de vie se fait alors soit en termesmétagenése (alternance de génération de
polype ou de méduse) soit en termes de métamorpebkedifférence sémantique entre les
deux approches montre a quel point la questionfrdetieres du développement n’est pas
claire.

De méme, les passages sur le développement depiginams ou des plantes dans les
manuels de développement sont souvent condensésddanchapitres tres courts et moins
fournis que ceux qui concernent le développemestatganismes multicellulairesA cet
€gard, les phénoménes et processus qui expliqudat/eloppement de ces organismes ne sont
pas mis en évidence au méme titre que ceux quiecoect les organismes multicellulaires, ce
qui implique une vue quelque peu déformée sur fEnpmenes reconnus comme standards
dans le développement.

Par ailleurs, on sait aussi que dans un certairbn®me cas, certes minoritaires mais
notables, le développement de l'individu ne passe poire ne commence pas, par un stade
incluant un ceuf. Cela se produit dans le cas dfapeoduction végétative, a partir de cellules
somatiques plutét que de gametes. C’est le caslaquoduction d’un bourgeon chez I'Hydre
par exemple.

Il existe donc un biais évident dans la maniéred dettraité le développement, en faveur
des organismes multicellulaires. Mais la questien ffontiéres du développement est aussi
celle des interactions de lindividu en développemavec son milieu. Les facteurs
environnementaux, s’ils ne sont pas pleinementigégyidans I'étude du développement, ne
sont pas considérés comme des facteurs développmmen part entiere. Nous soutenons la
position contraire et analyserons plus loin ce cgtte idée implique en matiére de causalité
développementale.

1 Minelli A (2011) Animal Development, an Open-Endgelgment of LifeBiol Theory6:4-15.
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II. F. Conclusion : Le nécessaire recentrement sur les interactions

Nous avons souligné les difficultés inhérentes @éfition des concepts d’individu et
de développement, et montré qu’une clarificatiorcdacept d’individu devait passer par son
analyse au prisme du développement. Or, outrefiésuttés inhérentes au flou qui entoure ce
dernier concept, nous avons montré, en accordlage@vaux menés autour de la question des
frontieres du développeméngu’il est nécessaire d’ouvrir le développementea facteurs,
processus, entités, qui dépassent les frontierbgubdes — centrées sur les organismes
pluricellulaires et sur les mécanismes embryoneaiee internes — que l'on préte au
développement.

Toutefois, nous pensons que la question des frestidu développement ne suffit pas
pour penser le développement et en donner uneitiiiau plus prés de la pratique. En effet,
la question des frontiéres est une conséquenaaldales interactions — avec le milieu, d’autres
organismes ou entités, qui devrait a ce titre @bee d’abord. En posant le probleme a partir
de la question des interactions de lindividu enel@pement avec son milieu, il devient
possible d’expliquer a la fois pourquoi, spatialeméindividu ne peut étre considéré comme
un tout autonome et clos sur lui-méme et de soetigque, les interactions ayant des
conséquences sur le long terme, il faut étendréeaporalité par laquelle on pense le
développement.

A cet égard, une réflexion sur la définition desapts d’individu et de développement
ne saurait découpler les deux concepts d’'unemiasg, faire autrement que par I'analyse précise
des facteurs causaux qui participent des proceddusloppementaux d’autre part. Il s’agit
donc, pour nous, de déterminer les interactionsalas essentielles pour le développement, en
insistant sur la nécessité de partir des intenastei du milieu, afin de déterminer les criteres
de définition de 'individu en développement.

Pour ce faire, il est nécessaire, dans un preeaps, d’analyser la question des causes
du développement. En effet, des difficultés conaetita définition du développement émerge
en outre l'idée selon laquelle le développemendis@vant tout une science descriptive. Il
n'existe d'ailleurs pas de théorie générale endgie du développement, ni de théorie du

! Pradeu Tet al (2011)op. cit
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développement La complexité du développement semble conduiemdre compte, au mieux,
d’une stricte description fonctionnelle de phénoeimdividueld. Nombre d’explications en
biologie du développement tiendraient donc davantkegla description — au sens d’expression
d’'une fonction — que de théories explicatives gupliqueraient d’autres processus ou formes
explicatives.

Or, c’est en déterminant les facteurs causaux a@uerjt un role important dans le
développement gu'il devient possible de précisgxténsion de ses frontiéres et de son domaine
d’étude. Afin de dépasser les difficultés défimtelles mentionnées et de fonder de maniére
solide le concept d’individu en développement,sii éonc nécessaire d’analyser la maniéere
dont est pensée la causalité dans ce domaineaetst de mettre au jour les problemes liés a

la conception des causes du développement. Cedtion sera I'objet du chapitre suivant.

1 Voir Love AC (2014) The erotetic organization @velopmental biology, In Minelli A and Pradeu T
(eds),Towards a Theory of Developme@ixford: Oxford University Press, p. 33-55.

2 Goodfield J (1969) Theories and hypotheses in dgipl Theoretical Entities and Functional
ExplanationBoston Studies in the Philosophy of Sciewoé 5, p. 421-449: Goodfield compare a ce
titre la biologie du développement a la physiqueeguestion porte sur I'aspect fonctionnel c'esira-d
sur le fait de savoir s'il existe des entités tigiags en biologie. Elle pose la question de savajuel
probleme doit répondre une théorie du développeMdrest possible de dégager certains phénomenes
a expliquer : la question de la morphogenése guiadeéle comment une structure codée se trouve
réalisée, et donne lieu a une forme complexe plieation de la séquence ordonnée du développement
; 'explication de la conservation des élémentdédité. Toutefois, il existe des différences etare
biologie fonctionnelle et la physique qui tienneotamment a la variabilité du monde biologie ainsi
gu’au caractére visible des entités.
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Chapitre 2. Le probleme des causes:
I'obstacle preformationniste

L'étude du traitement de la causalité en biologiedéveloppement incarne les difficultés
inhérentes aux concepts d’individu et de dévelomregmEn effet, parce qu’elle adopte une
conception mécaniste ou molécularo-mécanistepladie du développement met en avant une
approche réductionniste de I'explication et de daisalité, laquelle est souvent considérée
€également comme ce qui est manipulable.

Dans ce contexte, I'étude de la causalité dansrgathe permet de souligner la prépondérance
d’'une forme d’internalisme, qui considere que liindu en développement peut étre saisi par
la seule étude du dépliement de facteurs inteprésents des la fécondation. Cet internalisme
prend racine dans ce que la littérature nomme priftionnisme.

Apres une définition des origines du préformatisnme et de sa distinction avec I'épigenese
notamment, nous montrons que si I'épigenése dbelarie qui s’est développée de maniére
nécessaire a partir de la découverte des feuilletsbryonnaires notamment, le
préformationnisme trouve néanmoins une forme real@avavec I'émergence de la génétique
du développement, qui voit dans les genes lesUextessentiels au développement. Aussi
soutenons nous que le préformationnisme persistejellement, sous la forme d’'un
réductionnisme génétique, trouvant son point ddanoce dans I'idée selon laquelle il existerait
des principes universels du développement, qui praient, une fois connus, de « calculer »
parfaitement I'embryon.

En soulignant la récurrence du préformationnisnoeisninsistons également sur la maniere
dont I'étude du développement s’est progressiverneanpée de la question du milieu et de
'environnement. De ce fait, la conception de liidu en développement s’est trouvée
renvoyée vers une forme d’organicisme, héritéeadeohception kantienne, et qui considere
gue lindividu en développement est un tout autgaaisé et clos sur lui-méme, I'explication
de son ontogénie nécessitant seulement la détdramndes principes internes qui le

constituent.
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I. Qu’est-ce qu’une cause en biologie du développement ?

Le statut de I'explication et de la causalité afférent selon le type de sciences que
I'on étudie. Dans les sciences du vivant, ce problest spécifique et nombre de scientifiques
et philosophes des scientest souligné la nécessité d’un traitement partécule la causalité
lorsqu’il s'agit d’étudier le vivant. La causali®uppose trois éléments, qui sont 1) une
explication des éléments passés, 2) une predidesréléments futurs et 3) une interprétation
de la direction des phénomeéfieRourtant en biologie, la recherche des causesgli@noméne
conduit a une conception pluraliste de la causetitie I'explication. Dans son article de 1961
paru dansSciencé, Ernst Mayr distingue deux champs de la biologie méthodes et concepts
différents, quoiqu’intriqués : la biologie fonctioglle, qui s’intéresse aux €léments structurels
et a leurs interactions, et ce aux niveaux moléeylarganigue ou individuel, et la biologie
évolutionnaire, qui ne se pose plus la questioomment » mais la question « pourquoi » et
qui étudie les phénomeénes en tant qu'ils s'insativians le temps et 'espdce

La question de la causalité d’'un événement ou phéne voit les deux méthodes
s’entrelacer nécessairement. Mayr prend I'exemelidnigration de la fauvette et liste quatre
causes également légitimes du phénoméne : une éaonkmgique (la famine en hiver), une
cause génétique (une évolution génétique en répa@ndenvironnement), une cause
physiologique intrinséque (le lien entre la migvatiet la photopériodicité — une réponse au
décroissement de la longueur des journées) et auehysiologique extrinseque (la masse
d’air froid et le vent du nord permettent la migvatun jour précis). De ces quatre causes, Mayr
tire une distinction entre les causes prochainkes etauses ultimes (causes qui ont été apportées
par la sélection naturelle). Or, cette complex#dal causalité est de fait mal définie par une
conception de la cause comme condition non suféisgar laquelle un événement s’est
produif. Une telle conception de I'explication s’appliqde fait mal a des phénoménes
complexes et s’avére peu pertinente.

A ce titre, Michel Morange, qui reprend en partie tiéveloppements de Mayr, souligne

le fait que dans les sciences du vivant, un s@el tiexplications n’est pas suffisant pour rendre

1 Aristote, Physique Paris, GF, 2000 (2e edition revue 2002) ; Mayf1861) Cause and Effect in
biology, Sciencevol.134, p.1501-1506.

2 Mayr E (1961)pp. cit

3 Ibid.

4 Ibid.

® Ibid.
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compte des phénomeénes obsetvasssi est-il nécessaire selon lui de faire cdexidifférents
principes explicatifs, et de les articuler. Si éeqpér, comme le rappelle Morange, signifie au
premier chef déplier, et si cette opération coasisfaire apparaitre des raisons la ou il n'y a
gue des faits, alors I'explication est souvent iplig en tant qu’'elle consiste dans «le
dépliement d’une longue chaine de rationalftéAussi propose-t-il trois types de schémes
explicatifs : les explications mécanistes, ou mako-mécanistes, dont nous verrons qu’'elles
sont importantes en biologie du développemengxesications de type darwinien, fondées sur
le différentiel de pouvoir reproducteur, et enfs lexplications de type physique non causal
portant sur des relations et contraintes atemm@sefhais qui constituent plus des tendances
que des lois, étant donné les excepfions
La biologie du développement a vu se développemdeaiere importe I'approche

molécularo-mécaniste, qui, si elle n'est pas aaksutie que dans d’autres disciplines — tous
les composants macromoléculaires ainsi que ledignaaespectives ne sont pas encore listés
dans cette discipline — apparait comme dominant@ed’part, et favorise une conception
réductionniste de I'explication et de la causali&s explications en biologie du développement
sont en effet généralement caushléscette idée s'ajoute une conception de la canseme
ce qui est manipulable Aussi la plupart des explications du développdnsont-elles
aujourd’hui génétiques, et consistent dans l'idematiion des changements dans I'expression
des génes ainsi que des interactions dans leudsiiggples autres parameétres étant fixes par
ailleurs. Ces explications génétiques, si ellest sanfondement des avancées empiriques
effectuées dans la disciplfheenvoient toutefois a une forme de réductionnjseteont été
amplifiées par I'idée d’'un « programme génétiqualdueloppement ».

Toutefois, I'explication molécularo-mécaniste nét gas étre confondue, selon Morange,
avec le déterminisme génétique dans lequel lessgennd la cause, et par la I'explication, des
phénomenes biologiques. Dans ces schemes ex@jaaitont les produits des genes plus que

les génes eux-mémes, qui ont un réle majeur,rétlectionnisme serait donc avant tout, selon

1 Morange M (2005).es Secrets du vivararis, La découverte¥@dition, 2012).

2 |bid.

3 bid.

4 Sur cette question des causes, voir le principeed®causa qui vise a discriminer les causess/oais
causes fictives, de maniere a garantir la valdensiique des explications. Sur ce sujet voiage de
doctorat de Vincent Kavaloski: Kavaloski V (1974he Vera Causa Principle: A Historico-
philosophical Study of a Metatheoretical ConcejtrfrNewton through DarwinPhD dissertation,
University of Chicago.

> Woodward J (2003Making Things Happen: A Theory of Causal ExplamatiOxford University
Press.

8 Wolpert Let al (1998)Principles of developmenDxford University Press.
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lui, méthodologique. De fait, se focaliser surdesours informationnels de la biologie est pour

Morange une erreur qui empéche de s’interrogeleswrraies explications en biologie

Pourtant, si une lecture seulement informatiorengd la biologie du développement est
restrictive, et doit étre dépassée, elle souligreslg conception du développement et, avec elle,
de la causalité du développement, telles qu’ellgsété forgées a mesure de I'histoire et de
I'évolution des recherches a leur sujet, ont doleé& & une conception de lindividu en
développement qui met I'accent sur I'autonomie ‘deghnisme ainsi que sur la présence
nécessaire et suffisante de facteurs causaux @squour rendre possible le processus de
développement. Cette conception de la causalité ldatéveloppement a conduit a une vision
quasi auto-organisée de l'individu, portée notaminmar la conception d’'un programme
géneétique du développement, et qui laisse de edtée autres, la question des interactions
complexes entre I'organisme et son environnement.

En effet, si la biologie du développement prendnben compte les parameétres
environnementaux basiques nécessaires au déveleppedit normal, les avancées
scientifiques de la discipline — notamment les pgeg@n termes de génétique du développement
—ainsi que la production d’'une biologie du dévelament autour d’organismes modéles ciblés,
ont vu secondarisé le réle I'environnement avecdédorganisme en développement est en
interaction, au profit du réle de l'intériurCe chapitre souligne que cette conception de la
causalité a engendré un préformationnisme récudams I'histoire du développement, dont

nous analyserons les différentes formes ainsi ggiednséquences sur le concept d’individu.

II. Le développement comme actualisation : les formes de
I'internalisme aux XVIlle et XIXe siecles

Afin d’analyser le développement ainsi que I'épistdogie qui le sous-tend, il est
nécessaire de se demander quels principes sonmuapymamme essentiels pour la recherche en
embryologie, autrement dit, quels sont les élémentis ont guidé la recherche sur le
développement. Il s’agit ici de montrer la maniéoat les questionnements sur 'embryologie

ont influencé la biologie du développement actyedie quoi ils constituent des pré-requis

1 Morange M (2005pp. cit

2 Gilbert SF (1985)op. cit; Gilbert SF,Epel D (2015)Ecological Developmental Biology: The
Environmental Regulation of Development, Healthd &volution Sinauer Associates, Sunderland,
MA.
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conscients ou implicites de la recherche actueétisi gue de la définition qui est donnée du
développement.

A la base de ces pré-requis se trouve lidée sédpuelle il faut expliquer le
développement du méme, la ressemblance et l'idedtitdéveloppement de l'individu, mais
egalement celle selon laquelle tout ce dont a bd$adividu pour se construire est déja présent
au moment de la fécondation. Dans cette sectiars reviendrons sur les formes de la position
internaliste dans I'histoire du développement, afanalyser la maniére dont a été défini le

concept de développement aux XVt XIX® siecles.

II. A. Du virtuel a I'actuel : préformation, préexistence, épigenese de
I'individu

L’embryologie, devenue ensuite biologie du dévptpent (qui étudie non seulement
des embryons, mais aussi des phénomeénes dévelop@emeplus variés tels que la
régénération, la métamorphose, ou encore la foomales globules ou des lymphocytes chez
I'adulte par exemplé)s’est formée historiquement & partir d’une conogpqui a mis I'accent
sur l'autonomie du développement ainsi que de doigme en développement, et qui tend a
montrer que le développement de I'individu est tepdssible par une combinaison de facteurs
internes, déja présents dans l'organisme. Selote aginception initiée par Aristéte
I'organisme est le produit d’'une auto-constructopartir de potentialités qui existent au stade

précoce de la cellule ceuf. L’'embryon se forme apvogressivement a partir d’'une matrice

1 Voir chapitre 1.

2 Aristote, De la Génération des animauRaris, Hachette, 1887 : 734b31-735a15 : le dépelment

est défini comme une actualisation de fonctionésiliotentielles. Pour Aristote, les parties ne pasat
toutes présentes dans I'embryon. L’origine du dfyeément est a rechercher dans le parent méle, qui
met en mouvement le sperme, qui, a son tour, conguerce mouvement a une partie de la matiere
fournie par la femelle, laguelle va la communigaarme autre et ainsi de suite. Ainsi la chaleue et
froid, pour Aristote, ne sont que l'instrument ddvdloppement. La chaleur et le froid peuvent pnedui

la dureté, la mollesse, I'élasticité... mais la fotima d’'un organe ou d'un tissu particulier est due
seulement au mouvement du générateur, qui esttenca qu’est en puissance ce a partir de quoi le
produit se forme.

Aristote reconnait que la succession des parties gadéveloppement est plus temporelle que causale
et que le développement suit un mouvement qui valukigénéral au plus spécifique, 'dme sensitive,
gue nous partageons avec les autres animaux plaletes, précédant I'ame nutritive qui elle-méme
précéde I'ame raisonnable. A partir de 13, la saige étant la fonction vitale la plus élémentaiees
partie du corps qui apparait la premiére doit pdesén « principe de croissance » dont dérive @nsui
I'organisation du corps (735a15).
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inorganisée. Cette idée a pris plus tard la formdhéorie de I'épigénese, qui a été reformulée
au XVII® puis XVIII¢ siécles.

En effet, historiquement, la priorité donnée aantéurs internes prend en réalité deux
formes radicalement différentes, incarnées danspbsition entre le préformationnisme et
I'épigenese. C’est William Harvey (1578-1657), aqgn,reformulant l'idée d’'un développement
progressif telle qu’elle avait été analysée pastite, a donné son nom a I'épigenése. Elle est
restée populaire jusqu’a la fin du XVHBiecle, avant d’étre détrbnée — au moins pouemps
— par la théorie rivale, le préformationnisme, gonsidéere que les étres vivants sont formeés
completement dans I'embryon. La théorie de I'épé&gena en effet été affaiblie d’une part par
le déclin de la physique aristotélicienne, et dagiart par I'échec du cartésianisme a expliquer
I'épigenése a partir d’'un socle mécanistae XVIII® siécle voit ainsi s'opposer épigenése et
préformation, qui cristallisent les recherchesugsgionnements autour de I'embryoldgie

SiI'épigenése est d’inspiration aristotélicienheansiste en une conception dynamique
et physiologique, la préformation est quant a elte théorie d’inspiration platonicienne, et
consiste en une conception statique et morpholegiga premiere met en lumiere la fonction,
la seconde, la forme. La préformation souligneid@nsecurrence des mémes formes, l'identité.
A cette opposition entre préformation et épigen&sgoute, pour la compléter, 'idée de
préexistence des germes, selon laquelle I'étrentieaiste déja entierement formé dans la
graine ou semence, son développement n’étant qgrossissement de ses partieSi elle
complete ainsi la thése de la préformation, layiséence lui ajoute I'idée selon laquelle le
germe contenu dans la semence ou graine n’estrpdsijppas le géniteur, mais a été créé par
Dieu au commencement méme du mdn@Rest donc une théorie de la fixité, qui, coupiée
christianisme qui I'a ensuite alimentée, condulticée d’'une création spéciale de types de
formes fixes. Dans cette théorie, le développerasnpercu comme un emboitement. En effet,

RN

pour les « préformationnistes », un individu déjaéement constitué doit se trouver soit dans

! Dupont JC et Schmitt S (200B) feuillet au gene. Une histoire de I'embryologiederne fin XVIA

XX, Editions Rue d'UIm, Presses de L’Ecole normaleésieure.

2 Maienschein J (2000) Competing Epistemologiesextlopmental Biology, in Richard Creath and
Jane Maienschein (edB)ology and Epistemology¥ambridge, Cambridge University Press; et (2005)
Epigenesis and Preformation, Stanford EncyclopefiRhilosophy.

3 La question de la préexistence en tant qu’elleiférencie du préformationnisme est notamment
traitée par Jacques Roger (1968f sciences de la vie dans la pensée francaisévilile siecle. La
génération des animaux de Descartes a I'Encyclap&diris, Armand Colin.

4 La theése de la préexistence a été clairement féeypour la premiére fois en 1669 par Swammerdam,
dansHistoire générale des insected renforcée par Malpighi et ses observation$aonbryogénie du
poulet. Elle finit par se confondre avec I'ovisniseutient I'idée d’'un emboitement des germes jidgsqu
I'idée selon laquelle la premiere femme, Eve, pdagéans ses ceufs, emboités, les germes de toutes
les générations a venir.
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'ovule (conception des «ovistes ») soit dans Ipersatozoide (conception des
« animalculistes »), et n’a plus ensuite qu’a ceodour former un embryon puis un adulik
cette idée s’est ajoutée celle selon laquelle I posséde lui-méme dans ses glandes
génitales des ovules ou spermatozoides contenaraussi des étres préformeés. Cette analyse
a ainsi permis de considérer que la formation dess @vait eu lieu une fois pour toutes au
moment de la Création. Dés lors, la question mémikodtogenése semble ici écartée dans la
mesure ou elle est repoussée a l'origine, la Gréati

Toutefois la théorie de la préformation a rencodgéombreuses difficultés. Parmi les
problemes les plus délicats qu’elle ne parvientgpedsoudre se trouvent ceux de I'hérédité et
de I'explication de la ressemblance générationnefige enfants et parents. Il est en effet
difficile d’expliquer cette ressemblance si 'oninteent I'idée de germes préexistants depuis
la Création. Qui plus est, la théorie préformatistentelle qu’elle est énoncée alors peine a
expliquer des phénomenes tels que la régénérgtioopmmencent a étre observés, notamment
grace aux travaux d’Abraham Trembley (1700-1784) I%wdre, animal qui se reforme
entiérement lorsqu’on le coupe, y compris en debrenses partiés

Pourtant, c’est bien dans le contexte de cette if)po toujours vive que les
embryologistes du XVIA siécle placent leurs recherches. Il s’agit alotexmliquer
I'ontogenése sur la base de cette opposition @odelépassement. A ce titre, il est difficile de
« classer » certains embryologistes de I'époque,qige Buffon par exemple, dans un camp
plutét que dans l'autre, tant les efforts pour eems développement mélent en partie les deux

conceptions.

II. B. Penser la ressemblance : 1a théorie du moule intérieur de Buffon
et sa critique

L’'un des problémes centraux que pose I'embryolagieXVIII € siecle est celui de la
ressemblance entre parents et enfants. C’est endscette question qui anime les travaux de
Buffon notamment, qui pensent une transcendantefdeme procédant de la proportion entre
variation et constance ainsi que l'insuffisance tteses naturelles pour réaliser une telle

proportion. Pour Buffon, la reproduction des formsesfait toujours selon un plan défini, un

1 C’est en 1694 Nicolas Hartsoeker présente I'« Huzotus » dans la téte d’'un spermatozoide ; Gilbert
SF (1985)op. cit
2 Dupont JC et Schmidt S (200d). cit
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plan général qui détermine les différentes parmiey désigne le variable et le constant. Il
désigne ainsi la ressemblance entre parents ehtenfn pas comme une ressemblance
mécanique mais analogique. L’hypothése de Buff@pmlie en réalité sur trois concepts

principaux : les moules intérieurs, les moléculemniques et les forces pénétrahtes

II. B. 1. La conception de la génération dans la théorie de Buffon : de
« l'accroissement » de l'individu

Le moule intérieur est I'idée d’'un moule dont latura se servirait pour former
I'intérieur des étres. Comme il est intérieur alésente d’emblée comme un inconnaissable,
et comme une notion impossible a représenter pades. C’'est une cause connue uniquement
par ses effets généraux. Buffon définit le fonatiement de ce moule sur le modele de la
pesanteur : il pénétrerait les corps a l'intéfeun génération permise par le moule intérieur
est ainsi pensée a partir de I'idée de bouturagdai de I'individu organique un tout composé
de parties organiques semblables. Ainsi, de mérum qube peut étre pensé comme composé
d’autres cubes par exemple, tout individu est cas@te parties organiques similafresussi
lindividu semble-t-il déterminé de la méme maniépge la monade leibnizienne, comme
individu d’individus a l'infini.

Par cette idée, Buffon semble mettre I'accent aurdcessité de la préexistence d’'une
forme dont le postulat serait nécessaire a touts@®de la génération. Toutefois, si le pré-
requis de toute ontogenese est bien formel, Butifime I'idée d’un préformationnisme pur,
dans la mesure ou il ajoute a I'idée du moule salfene matiére vivante et d’'une puissance
active, indispensables au développement de |'osgai

En effet, le moule peut désigner tant le tout qaepértie, c'est-a-dire aussi bien
'organisme qu'une partie de cet organisme. Ce epnh@ermet a Buffon de penser le
développement sous la catégorie de l'accroissent&git.accroissement se réalise comme
assimilation d’une matiere extérieure. Il s’agindgour Buffon de penser a la fois une force
organisatrice et une force d'accroissement, puipateser la matiere qu'il s’agit d’assimiler.
C’est pourquoi la question des moules intérieurslod nécessairement a celle des molécules

organiques : une fois établie la forme — les mowleaisfaut une matiere que I'animal ou le

! Hoquet T (2005Buffon, Histoire naturelle et philosophiBaris Honoré champion éditeur, ch. 11, p.
395 ss

2 Buffon (1749)Histoire générale des animaulk, de la reproduction en général, IR, II, 37.

31bid, IR, 11, 19
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végetal assimile a sa substance. Par les moléargasiques, Buffon établit alors I'idée d’'une
matiére vivante : le corps organisé se nourritggmparties des aliments qui lui sont analogues.
Cette théorie de la génération est donc un systgméenorphique qui conjoint une forme et
une matiére.

Aussi ce systeme pense-t-il dans un dernier tempsgnétration des secondes dans les
premiers, c'est-a-dire I'intégration des élémealsrsune organisation volumique qui compose
véritablement l'intérieur. Buffon met donc en plde@ée d’'une unique puissance active qui, a
I'ceuvre dans la nutrition, permet d’assimiler laimdure et rend possible I'organisation des
molécules organiques en profondeudre corps d’'un animal étant pensé comme un moule
intérieur, son développement ne se fait pas paitiaddle surface mais par une susception
intime et qui pénétre la masse. La puissance guidaétrer la matiére organique dans le moule
intérieur est alors décrite sous le nom de foréegpantes. Celles-ci sont pensées sur le modele
de la pesantedir

Selon Buffon, c’est la constance de I'espéce quinpéd’établir la généralité du moule
intérieur. La théorie du moule intérieur s’'oppose fdit fermement a celle des germes
préexistants et accorde une place, méme restrainéegénération spontanée. Par le concept
d’intussusception, Buffon prend toutefois en comlfgginalité du vivant par rapport aux
mécanismes de l'inerte. Ce n'est pas une épigenése simple développement d’'une forme
déja constituée. Le systéme de Buffon suppose w@tiem active, disposant d’'une puissance
d’'information des molécules et d’auto-organisatitbrexiste ainsi chez Buffon I'exigence de
rendre compte de l'individualité morphologique @edanisme. C’est donc bien la question de
la morphogenése couplée a celle de la ressemblauiceonduit Buffon a s’interroger la
croissance de lindividu en lien avec la répétitam certains patrons, tout en soulignant la
singularité de chaque organisme.

Penser la ressemblance semble ainsi impliqueréftexion sur I'information, concept
qui pose déja probléme au X\AHiécle. A ce titre la critique du concept de mast articulée

notamment sur sa supposée incapacité a rendre ealad ressemblance.

IL. B. 2. La critique de I'hypothese du moule intérieur par Haller et le
postulat de I'invisibilité

1 Hoquet T (2005pp. cit
2 Buffon (1749)op. cit
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Dans la controverse qui I'oppose a Buffon, Albreebih Haller souligne le caractere
absurde du concept de moule intérieur. Il lui senttapable de rendre compte de la similitude
gue Buffon postule entre le macroscopique et lerasaopique. De plus, l'idée de moule
suppose selon lui une superposition exacte deacas;f qui s’oppose a la disproportion entre
'organisme et ses parties. Haller conteste amsndule intérieur au nom de la diversité et de
la disproportion, et nie par ailleurs la ressembdampostulée par Buffon au fondement de son
hypothése, entre parents et enfants : « Il n’yiatgbhomme, qui par la structure interne de
son corps ressemble & un autteSelon lui, I'idée de moule implique une similijudui n’est
méme pas assurée au niveau des especes. Le cdeceymule releve ainsi pour Haller de
présupposés préformationnistes qui postulent ldestt I'uniforme, 1a ou la nature a fait le
divers et le changeant. A ces objections, Hall@t jeelle de I'inadéquation des structures du

foetus et de I'adulte.

L’embryologie de Haller repose quant a elle toutgiéee sur le postulat de la
transparence. La transparence constitue une pr@mssentielle de 'embryon précoce, qui
rend la matiére organique insondable. Cette idéesg® notamment Haller a admettre par
exemple I'existence préalable d’'une organisatiapp du poussin, invisible, tout en restant
imprécis sur la nature de cette organisati@iie est en fait une théorie denfdmesigyjui repose
sur l'idée selon laquelle la vie est une imitatiBour Haller, le vivant advient uniquement par
I'évolution de ses parties déja existantes. L'ernlmgie est donc une sorte de routine dans
laquelle les formes que I'on percoit ne sont qu'tép@ication de celles qui sont invisibles.

Le postulat de la transparence conduit donc Hadledévelopper une théorie
préformationniste de la génération, théorie qiinble rendre irréfutable, dans la mesure ou
elle reposerait sur des formes invisibles — qusil éonc difficile de remettre en question.
Toutefois, si la théorie de Haller est d’abord eenmte de préformationnisme, la nature de
I'organisation de I'organisme, imprécise dans soRree le pousse a des considérations proches
de I'épigénése. C'est d’ailleurs la réflexion satte organisation qui va raviver, par le biais de

I'épigenese, les questionnements sur la formatiém@mples d’organisation de la forme.

1 Haller A (1751)Réflexions sur le systeme de la génération de MButfon Genese, p.32.
2 Cherni A (1998Epistémologie de la transparence : sur I'embryotode A. von HallerParis, Vrin,
p.96.
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II. C. L'idée d’'un développement progressif : penser I'organisation
dans le développement et I'autonomie de I'organisme

La publication de nouvelles observations et de paux résultats sur le développement
embryonnaire a permis de porter de nouveau au pregtan la théorie de I'épigenése, et ce,
notamment grace a une théorie corollaire : celle faeillets embryonnaires. Les feuillets
embryonnaires sont le nom donné aux structuresitoamres qui se forment dans les premiers
moments du développement chez tous les animausotis donc une étape dont le degré
d’organisation est supérieur au matériel initialisniaférieur a celui de I'embryon une fois
formé. lls montrent ainsi que I'individu n’est ppeformé dans I'ceuf et qu'il existe bien un
développement par étapes durant lesquelles I'embrgéveloppe des structures plus
complexe&

Kaspar Friedrich Wolff est a I'origine de la théodes feuillets embryonnaires et d’'une
critique de I'idée de préformatiénll ravive ainsi I'hypothése de I'épigenése. Es@tvant le
développement des embryons de poulet, il montrergu'trouve des structures embryonnaires
qui n'ont pas leur homologue dans l'organisme &luRar exemple, on peut observer la
formation du tube intestinal par plissement d'wsti qui formait a I'origine I'un des feuillets
du blastoderme Toutefois, pour expliquer gu'un nouvel organisise forme a chaque
génération, Wolff doit postuler I'existence d'unerde inconnue, lavis essentialis qui,
obéissant aux lois de la nature comme le fait Eapiur ou le magnétisme, organiserait le
développement embryonnaire.

Pour voir totalement la fin du préformationnismdaut ainsi attendre les années 1820
et les chercheurs Christian Pander et Carl Ernat Baer. Pander découvre les feuillets
germinatifs, c'est-a-dire les trois régions spuaiis qui donnent naissance aux diverses parties
de 'embryort. Pander fait également des observations en falelépigenése. Il note que les

feuillets germinatifs ne forment pas leurs orgamspectifs indépendamment les uns des autres

! Dupont JC, Schmidt S, (2004p. cit

2 Wolff KF (1769) Theoria GenerationisHalle, Hendel.

3 Wolff KF (1770) De formatione intestinorum praeegy tum et de animo spurio, aliisque partibus
embryonis gallinacei, nondum visisNovi Commentarii Academiae Scientiarum Imperialis
Petropilitanae 14, p.359-372.

4 Feuillet externe ou ectoderme, qui donne naissangecellules de la peau et au systéme nerveux /
Feuillet interne ou endoderme, qui forme la pawitabe digestif et les organes annexes / Feuillet
intermédiaire ou mésoderme, qui donne naissancedukes du sang, au cceur, aux reins, aux gonades
et aux tissus conjonctifs.
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: aucun tissu n’est capable de construire les @gpar lui-méme, il doit interagir avec d’autres
tissus.

A la suite des travaux de Pander, von Baer, fondate I'embryologie moderne, met
en avant, par une description précise du développedes vertébres, l'idée selon laquelle les
structures embryonnaires sont relativement grassi@t ne renferment aucunement un
organisme miniature. Selon cette perspective, I#érents tissus semblent toujours plus
organisés a mesure que le temps avance, soulitjidéet d’'un développement progressill
poursuit les travaux de Pander sur I'embryon ddegtai découvre la notochorde, ou chorde,
axe dorsal mésodermique qui divise 'embryon enparée gauche et une partie droite et qui
joue un rdle important dans la différenciation detmnique du systéeme nerveux. De ses
découvertes, Von Baer établit ainsi quatre prireigénéraux :

1. Les caracteres communs a beaucoup d’especes amiagdaraissent plus toét dans

'embryon que les caracteres spécialisés.

2. Des caracteres moins généraux se développentiadesplus généraux jusqu’a ce que
des caractéristiques plus spécialisées apparaissent

3. Chaque embryon d’'une espéece donnée, au lieu dergeessles stades adultes d’autres
animaux, s’en éloigne de plus en plus.

4. Le jeune embryon d’'un animal supérieur ne ressefaohais a un animal inférieur

adulte, mais uniquement au jeune embryon de cé&lui-c

Pour autant, 'anéantissement de la théorie derdfopnation telle tel qu’il s’est
développé progressivement, n'a pas nécessairerémafireé un changement de paradigme
guant a la perception internaliste du développenetrit I'idée que I'organisme se développe
contre son environnement, ou de maniére a en @dependant. C’est donc un organisme
autonome, auto-organise, qu’il s’agit de penser ici

En effet, pour von Baer les principales caractiéusts du développement, sont au
premier chef 'autonomie et I'indépendance croisssde I'organisme en développement, puis
le fait que le développement soit essentiellemenprocessus de différenciation allant du
général au spécialisé. Ce mouvement du générahdicigier se retrouve en outre, dans la

théorie de von Baer, a toutes les échelles, etitaapour lui un moyen pour réfuter la théorie

! Pander C (1817pissertatio inauguralis sistens historiam metamargdos, quam ovum incubatum
prioribus quinque diebus subiVurzbourg.

2 Von Baer CE (1828)Uber Entwickelungsgeschichte der Tiere, Beobachtung Reflexion
Kdnigsberg, Borntrager.

3 1bid.
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de la récapitulatiol) trés en vogue a I'époque et qui stipule que tigahése récapitule la
phylogenés& Pour von Baer, I'histoire du développement dedividu est I'histoire de la
croissance de l'individu au sein d'un réseau datiams. Aussi la reproduction consiste-t-elle
pour lui essentiellement en la production d’'un redundividu, d’'un nouveau tout. Le
développement est ainsi, dans cette perspectiamtdout un processus de différenciation
accompagné d'un accroissement de l'indépendanade dtautonomie de l'organisme en

développement eu égard a son environnement.

La biologie du développement est donc liée traditellement a une forme
d’organicisme qui a tenté de réconcilier le matisrniae ontologique avec I'observation de
caractéristiques épistémologiguement émergentesaddéere générale, I'organicisme a tenté
de constituer un juste milieu entre le vitalismeleetréductionnisnfe Les embryologistes
modernes, tels Pander ou von Baer ont ainsi aghkwéganicisme tel qu'il avait été théorisé
par Emmanuel Kant dans@itique de la faculté de jugeinsistant sur I'idée d’'une intégration
de l'organism& En effet, Kant définit dans son ouvrage le viveminme une fin. Ainsi, tout
organisme est en lui-méme une fin, dont les pantedstent qu’en fonction du tout, et est une
fin par lui-méme, c'est-a-dire qu'’il se forme luéme. Plus spécifiguement, I'individu vivant
est congu comme un tout dont chacune des partiea gsielque sorte le tout lui-méme : chaque

partie reproduit le tout en soi-méme de maniererarhe. Ce faisant, chaque partie, en se

! Russell ES (1916¥orm and Function: A Contribution to the HistoryAfimal MorphologyLondon,

J. Murray.

2 La loi de la récapitulation, est avant tout urieslar le parallélisme entre les formes successiues
revétent les embryons des animaux supérieurslescids animaux inférieurs a I'état acheve. Ekagr
sens notamment dans I'établissement des théodesformistes puis de la théorie de I'évolution.
Haeckel s’est emparé de cette théorie et en aifigitioi essentielle de la biologie qu'’il appelldda
biogénétiqgue fondamentale. Cette loi prend plabezdui, au sein d’'une conception selon laquelle
I’évolution part d’une cellule primitive dont dégant les étres les plus compliqués et lie tousrianaux
dans un arbre généalogigue unique, en supposamusodes mécanismes et les causes de ces
transformations. Dans son texte de 1877 (2e édidiistoire de la création des étres organisés par
des lois naturelles Haeckel part de deux lois ou faits caracténigfde I'histoire des peuples : 1. La
variété toujours croissante de l'activité humai@kst la question de la différenciation ; 2. Largta

loi de progrés ou de perfectionnement. L’histoiee [thumanité est en général I'histoire de son
développement progressif. De I'étude de ces dewngienes de progrés et de divergence, il fait
ressortir un parallélisme : le développement irdiiel progressif, ou ontogenese de chaque organisme
individuel, consiste en un mouvement de croissatheéjfférenciation et de progrés. Cela est vrasau
bien des animaux, que des plantes, que des psotiste

3Von Baer (1828pp. cit

4 Needham J (193()he sceptical biologisNew York, Norton ; Gilbert SF, Sarkar S (2000)lzacing
Complexity: Organicism for the 2ICentury,Developmental Dynamic819:1-9.

5> Von Baer (1828pp. cit

8 Lenoir T (1982)The Strategy of LifeD. Reidel, Dordrecht.
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conservant soi-méme, conserve les autres. Autrediefindividualité organique est un tout
qui produit elle-méme ses parfiest ses parties la produisent a leur tour, faidantivant la
cause et I'effet de soi-mérd.a genése de tout individu au sein de I'espééit plour Kant a
une téléologie du développement des germes etsiigpts, quoique ce développement reste
toujours incomplet au niveau de l'individu. Les guaialités de lindividu sont en un sens
préformées. Dans le paragraphe 80 deritique de la faculté de jugeKant réfute layeneratio
aequivocaqui prétend expliquer la production d’'un étreamigé par la simple mécanique de
la matiére brute inorganisée. Au contraire, toutglpction d’individu organique dans la nature
est unegeneratio univoca un individu organique produit, de fagcon homoganei-méme, un
autre individu organique de méme espece.

L'individu vivant est original dans la nature etst'pas réductible au mécanisme général,
qui ne produit que de l'inorganique. Pour le peris&ut postuler une finalité naturelle qui est
une finalité intern& Tout se passe comme si le vivant était une fim pg-méme. Une chose
naturelle qui est une fin releve d'une finaliteemie, et elle est paradoxalement cause et effet
d’elle-méme. Le vivant est un agir auto-finalisé sgireproduit en engendrant des semblables
et se produit soi-méme continllment en sa vie prdpreest pas un produit ou un effet d'un
autre, mais est capable de produire soi-méme aestjnecessaire a sa vitalité. L'individu vivant
est un tout qui est tel que chacune de ses padiabune certaine fagon le tout lui-méme, c'est-
a-dire unepars totalisqui le reproduit en soi-méme d'une maniere aut@om

Kant en déduit une autre propriété de lindividgalbrganique, la vicariance, qui
consiste dans le fait que le manque d'une parttess@ire a ses voisines est compensé par
d'autres. En cas de lésion par exemple, une aamé pu un autre organe intervient et
accomplit la fonction nécessaire a la place deaktigomanquante. L'existence des monstres
témoigne a sa maniere de la vitalité inventive idarvt : un organisme peut croitre de maniére
monstrueuse, avec quelque difformité, pour sauweies devant I'obstacle ou la déficience. Il
se déforme pour répondre a l'obstacle et se cogrsaralgré tout. |l est donc non seulement
capable de se former pour accomplir son concep enasi de se déformer pour le sauver.

L’organicisme est donc étroitement lie¢ a la manidee penser la causalité dans
I'embryologie moderne. Il prend racine dans I'id@&bon laquelle les causes du développement

de I'organisme sont a chercher a I'intérieur delemier et dés le moment de la fécondation.

tKant E (1790Critique de la faculté de jugeg64 ss, Ak V, 1922.
2 |bid.
3 Ibid.
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Or, cet « internalisme » s’est renforcé dans legie 'histoire de I'embryologie. En effet, aux
caractéristiques du développement décrites parbFgalogie moderne s’est ajoutée ensuite,
avec I'avenement de la théorie cellulaire notamilenbécessité de penser la transmission a
partir d’'unités de base du vivant. Avec la théoclulaire est renforcée lidée d’'un
développement comme dépliement de facteurs inteaiesi que celle de I'autonomie de

l'individu en développement.

II. D. La détermination cellulaire du développement

La «théorie cellulaire » s’est développée entr@018t 1880, avec comme figures
importantes, entre autres, le botaniste allemantthida Schleiden, et le physiologiste Theodor
Schwann, mais aussi avec Rudolf Carl Virchow etéRoRemak. Cette théorie reconnait que
tous les organismes vivants sont constitués deles|lunités de base du vivant, et que chaque
nouvelle cellule ne peut étre formée que par lésaim de cellules préexistantes. Avec cette
théorie, les organismes multicellulaires, tels tegeanimaux ou les plantes, sont désormais
percus comme des communautés de cellules, et leloppement ne peut plus étre
gu’épigénétique, puisque, durant le développem#mtnombreuses nouvelles cellules sont
géneérées par division et de nouveaux types caligaiont formés.

Les embryologistes savaient déja que I'ovule espesmatozoides étaient des cellules,
et que tout développement se déroulait par divistamoissance des cellules. La voie était donc
ouverte pour une explication de I'hérédité en teyaetransmission de potentialités essentielles
pour le développement de cellule germinale a eefjekrminale. August Weismann montre ainsi
en 1893 que les cellules germinales deviennent différewxi@ des moments variés dans
I'histoire des groupes puis explique que, ainsilgumontre leur développement, il existe une
opposition entre la substance des cellules reptvdisoqui ne meurent pas et celle des cellules
du corps qui sont périssables. Chaque cellule dejative contient donc potentiellement deux
substances, qui, a des moments variables du d@estamt, se séparent pour donner deux
groupes de cellules. Avec la théorie de Weismariforge I'idée d’'une substance qui exerce
une influence directe et déterminante sur le d@peEment. Le fait qu’a différentes générations
le développement suive toujours le méme cours>gdigeié en supposant que son point de

départ est toujours le méme. Dans cette théorielaieé du développement, I'environnement

! Duchesneau F (198@enése de la Théorie cellulajrearis, Vrin.
2Weismann A (1892pas Keimplasma: eine Theorie der Vererbubena, Fisher

81



de I'organisme en développement est considéré coétemé constant, ce qui explique qu’il soit
laissé de c6té dans la théorie.

Dans son texte de 1885, Weismann précise queridarnees héréditaires doivent étre
portées par le noyau des cellules et plus pardicrient par les chromosorhddn travail sur
des oursins vient compléter la définition de I'ttbt®& par la découverte du fait qu'apres la
fécondation, I'ceuf contient deux noyaux, I'un proaet de I'ceuf, 'autre du spermatozoide,
qui ensuite fusionnent. La fécondation résulteia@nsune seule cellule, le zygote, contenant
un noyau qui porte les marques des deux parentgji@nduisit a I'’époque a conclure que le
noyau devait contenir les bases physiques de Hitéré

A ces recherches est venue s’ajouter, a la fin tKF Xiécle, la démonstration selon
laguelle les chromosomes qui se trouvent a lietéridu noyau du zygote proviennent
équitablement des deux noyaux parentaux. Cette mi&nation représente ainsi la base
physique de la transmission des caracteres géeerstidjapres les lois de Gregor Mendel : le
nombre de chromosomes reste constant d'une géméeatiautre grace a la méiose, qui divise
le nombre de chromosomes en deux, le complémenit itstauré lors de la fécondation. Le
zygote et les cellules somatiques qui en dérivendigisent par le processus de mitose, qui
maintient le nombre de chromosomes. A partir dedéyx visions du développement
s’opposent, qui posent la question de savoir corhirercellules se différencient les unes des

autres durant le développement embryonnaire.

II. D. 1. Le mosaicisme

L’accent croissant mis sur le r6le du noyau dassaleées 1880 conduit Weismann a
travailler sur un modele de développement danseldgunoyau du zygote contient un certain
nombre de facteurs spéciaux ou déterminants. L'idéeloppée consiste a montrer que
pendant que l'ceuf fécondé est pris dans les cyddeta division cellulaire (clivage), ces
déterminants sont distribués de maniére inéquitable cellules filles et ainsi contrdlent le
développement des futures celldle®ans ce modéle, le destin de chaque cellule est
prédéterminé dans I'ceuf par les facteurs recusntiiealivage. Ce modéle de développement

est dit modele mosaique, dans la mesure ou |'celfgee considéré comme une mosaique de

1 Weismann A (1885pie Continuitat des Keimplasmas als Grundlage eifleeorie der Vererbung
Fischer, Jena.
2 Dupont JC et Schmitt S (200dp. cit
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déterminants discrets localisés. Le point centealadthéorie weismannienne est alors que les
divisions cellulaires précoces doivent rendre lgtukes filles totalement différentes les unes
des autres, du fait d’'une distribution non égake @mmposants nucléiques.

A la fin des années 1880 ont lieu les premiéregix@ntations qui viennent apporter
un soutien a la théorie de Weismann : les travaulkethbryologiste allemand Wilhelm Roux
sur des embryons de grenouilles montrent qu'agrgedmier clivage d’'un ceuf fécondé, la
destruction d’'une des deux cellules avec une dggcilaude n'empéche pas la cellule restante
de se développer en une demi larve. Il en conciete développement de la grenouille est basée
sur un mécanisme mosaique, et que le caracteralestin des cellules est déterminé a chaque

clivage.

IL. D. 2. La régulation

Néanmoins, lorsque Hans Driesch répete I'expérisacen ceuf d’oursin, il obtient un
résultat totalement différent puisque qu’gastrulacompléte se forme, quoique sa taille soit
plus petite qu'ungyastrula « normale », se développant en une larve entietgpgue. Ce
résultat, complétement opposé a celui de Rouxagsemiere démonstration de la régulation,
c'est-a-dire la capacité d’un embryon a restaunet@yveloppement normal, méme si certaines
portions sont enlevées ou réarrangées tres totldaldveloppement. Le fait que les embryons
puissent se réguler implique que les cellules puisimiteragir les unes avec les atfres

Cette importance des interactions cellulaires estertuée avec les premieres
expériences d’induction. En 1924, Hans Spemann ogt assistante Hilde Mangold
expérimentent une transplantation dans des embrg@araphibiend. lls montrent qu’un
second embryon, partiel, peut étre induit en grefiime petite partie d’'un embryon sur un autre
au méme stade. Le tissu greffé en question proveeda levre dorsale du blastopore. Cette
petite région est nommeée l'organisateur puisqu’sienble étre ultimement responsable du

contrOle de I'organisation d’un corps embryonnaweplet.

1 Roux W (1890cesammelte Abhandlungéber die Entwicklungsmechanik der Organismesipzig,
Wilhelm Engelmann.

2 Driesch H (1892) Entwickungsmechanische Studilin Zeitschrift fir wissenschaftliche Zoologie
53, 160-184.

3 Spemann H (1924) Uber Induktion von Embryonalagtagdurch Implantation artfremder
Organisatorenirchiv fir Entwicklungsmechanik der Organism&@0, 599-638.
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IL. E. Conclusion : le soutien a la perspective organiciste

L’embryologie descriptive soutient ainsi une pectpe organiciste engendrée par le
développement. Les expérimentations sur la réguaiar exemple viennent confirmer I'idée
d’'une intégration des parties ainsi que celle dppétés émergentes. L'organicisme est alors
établi de maniére descendante a partir de 'obsiervd_a robustesse de I'embryon, sa capacité
de régulation et son habilité a former de nouvedtesctures par la combinaison de différentes
régions sont des arguments en faveur d'une pergpeorganiciste sur l'individu en
développement.

Le probléme de I'organicisme est qu’il a paraderant été confondu, au cours de
I'histoire de I'embryologie, avec le vitalistheEn effet, les expérimentations de Driesch sur
'oursin qui ont mis en lumiere des phénomeénesédgilation ont montré qu’il n’était pas
possible de réduire 'embryologie & un mécanismeriaiste?. En 1899, il souligne ainsi que
'embryon contient une force vitale, une entéléclgjei modele I'embryon en fonction des
besoins de la situatidnDans les deux cas est supposé un mouvemeneimtépii explique le
développement de I'embryon.

L’embryologie se développe donc autour de I'expiara de la ressemblance et de
I'organisation. Elle jette les bases de l'idée sdijuelle c’est par le dépliement de facteurs
internes qu'il est possible d’expliquer la formatidun nouvel individu. A travers la centralité
des questions de la morphologie et de I'héréditst d’idée d’un internalisme, selon lequel
lindividu se développerait a partir de facteurgadgrésents, qui est mise en valeur. Si cet
internalisme s’incarne de maniere paradigmatigues da préformationnisme, il est possible
d’affirmer que I'histoire contemporaine de la bigi® du développement s’apparente a celle de

la résurgence d’une forme de préformationnisme.

I11. Les formes de la conception internaliste du développement aux XXe
et XXIesiecles.

! Maienschein J (1991) T.H. Morgan's Regeneratigmgénesis, and (W)holism, In Charles Dinsmore
(ed)History of Regeneration Researc@ambridge, Cambridge University Press, 133-149.

2 Driesch H (1894Analytische theorie der organischen entwicklulbgipzig, W. Engelmann.

3 Driesch H (1899) Die Lokalisation morphogenetischéorgange Ein Beweis vitalistischen
Geschehens, in Arch. Entwicklungsmech. Bd. 8.
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Nous avons analysé la question du préformationnieingu’il a été pensé aux XVl
et XIX®siécles dans la section précédente. Cette seati@mab souligner les formes qu'il a
prises au XX puis au XXf siécle, notamment a partir de I'’émergence de tdobie
moléculaire.

La conception internaliste du développement prendfiet aujourd’hui la forme d’un
réductionnisme génétique, selon lequel les genlesies produits jouent un réle majeur dans le
développement et forment les causes du dévelopge@ette conception repose en partie sur
l'idée selon laquelle est considérée comme causieiaagie ce qu'on peut manipuler. Or,
'environnement ne se laisse pas manipuler — &&pkon de certains parametres déterminés —
aussi aisément que les organes ou génes de I'srgarétudié. Des lors, si la génétique est le
lieu par excellence d’un internalisme, il n’en eepis moins que cette idée prend racine dans

la mécanique développementale qui fait de 'emloyi@ une discipline de laboratoire.

II1. A. L’étude des mécanismes physiologiques du développement de
I'ceuf jusqu’a I'age adulte

Avec le XX° siecle émerge la science de la mécanique dévetuppale
(Entwicklungsmechanjlou embryologie physiologique. Cette approchet tprogramme a
été annoncé par Wilhelm Roux, étudie les mécanigphgsiologiques par lesquels I'ceuf
devient adulte. L’anatomie comparée, qui constitleaicontexte d’étude du développement
jusque-la, est alors remplacée par I'expérimematidMécanique développementale et
expérimentation sont ainsi devenues synonymes diemivé dans I'étude du développement.
Parmi les idées principales du programme de la nig¢ga développementale se trouve l'idée
selon laquelle les principales causes de la pramude la forme sont a trouver a l'intérieur de
'organisme et non a I'extérieur, le mécanisme pgant en cela a une forme de vitalisme. Si
certaines des théories épigénétiques mecanisteernexd travaillent a une conception
dynamique du développement et de I'individualigétdndance majeure de cette nouvelle voie
dans I'étude du développement reste I'abstractmiatganisme en développement de son

contexte naturel et le contréle des paramétres@mwementaux, pour mieux les éliminer.

! Gilbert SF (2003) The reactive genome, In Mul@B. and Newman, S.A. (edsQrigination of
Organismal Form: Beyond the Gene in DevelopmentdlEvolutionary BiologyCambridge, MIT
Press, p. 87-101.
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Les questions poseées ainsi que les méthodes esilgeur étudier le développement a
partir du programme de la mécanique développermetal donc conduit a manipuler des
parties des embryons — et non plus a opérer unendi®n minutieuse — au sein
d’expérimentations contrélées. Dans certains @ & nouvelle » discipline s’est efforcée de
maintenir une racine environnementale au développgmen changeant les parametres
environnementaux, mais la plupart des expérimamsationt été faites dans le but de
comprendre les parties de 'embryon et leurs m@tatill s’est donc agi majoritairement d’isoler
les cellules ou encore de faire des expériencesadsplantation par exemple. La biologie du
développement est ainsi devenue une disciplin@llardtoire ou les chercheurs manipulaient
les embryons une variable aprés I'atitRarmi les chercheurs dominants dans ce programme
se trouve Theodore Boveri, dont le role dans las@aice de la génétique, et en particulier dans
I'élaboration de la théorie chromosomique de I'kdé@e est important. Cette théorie stipule que
ce sont les chromosomes du noyau qui contienniafddmation génétique, quoique Boveri aie
reconnu que l'organisation du cytoplasme, et notantnfiexistence d’'une polarité dans le
cytoplasme, puisse représenter un facteur essehtieleveloppement et par conséquent de
'hérédité.

Des travaux de 'embryologie, la discipline a reteime présentation du développement
a travers divers mécanismes sur lesquels il semyblavoir accord. La mécanique
développementale, majoritairement expérimental@naence a isoler certaines cellules afin de
déterminer leur role dans le développement. Ave@Ehement de la biologie moléculaire, place
a alors été faite a une étude du développementivaaiun microscopique des interactions
moléculaires et ce, indépendamment de tout faebeidrieur et environnemental — accentuant

I'idée que lI'organisme en développement s’individied’intérieur.

I1I. B. La génétique du développement

A partir de des années 1930 notamment, la génétigunt un nouveau contexte
épistémologique ainsi qu’'une nouvelle méthode audmlaquelle le développement peut étre
compris et étudié. Ce nouveau contexte est incaoteamment par la figure de Thomas Hunt
Morgan, embryologiste devenu ensuite généticienagepose les questionnements a propos

du développement en questionnements généfiq®son lui, les génes portés par les

1 bid.
2Morgan TH (1936 Embryologie et génétiqu®aris, Gallimard, collection L'avenir de la scien
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chromosomes sont a l'origine de presque tous lesegsus développementaux. Ainsi la
contribution du cytoplasme se trouve-t-elle elleamaésous I'égide du matériel nucléaire. En
1932, Alfred Sturtevant, étudiant de Morgan, expdiGu Congrés International de Génétlque

gue l'intégralité du développement peut étre cosgppar I'étude de I'action des genes :

Un des problémes centraux de la biologie est férgificiation — comment un ceuf se développe-
t-il en un organisme pluricellulaire complexe ? €E/ebien sdr, le probleme traditionnel de
I'embryologie. Mais il apparait aussi en généticgajs la forme de la question : comment les

genes produisent-ils leurs efféts

Avec le contexte de la génétique comme méthode gmuprendre le développement
s’affirme progressivement I'idée selon laquelldéxeloppement est avant tout un probleme de
différenciation cellulaire, qui elle-méme se conmaten tant que sous-catégorie de I'expression
des génes

La génétique a ainsi modifié I'ontologie de la bgik du développement. Alors que
I'approche physiologique du développement étaitstigle dans sa démarche, décrivant le
destin d’'une cellule par exemple dans et par gesaictions avec d’autres cellules, I'approche
génetique du développement a entrainé une formédietionnisme dans laquelle les genes
sont a l'origine du phénotype dans son ensemblgucsignifie que tous les processus par
lesquels le phénotype est construit sont considinésne des épiphénomeénes de I'expression
géneétique elle-méme. Cette idée a été renforcémpgaologie moléculaire définissant la vie
comme une manifestation de I’ADN.

Si les contextes physiologique et génétique peuaiséiment étre séparés quant a leur
méthodologie et leur ontologie, Richard Lewontinlgge néanmoins une continuité entre les
deux contextes d’étude du développement : selgrcéugui fait la continuité entre ces deux
contextes, c'est la mise a I'écart de I'environnempour penser le développenfenta

tradition physiologique met de c6té I'habitat deetpiel 'organisme étudié se développe, la ou

1 Sturtevant AH (1932) The use of mosaics in thelston the developmental effects of genes. In
Proceedings in the Sixth International CongresGerfietics, 304. New York, Macmillan. “One of the
central problems of biology is differentiation—hal@es an egg develop into a complex many-celled
organism? That is, of course, the traditional peobbf embryology. But it also appears in genetics i
the form of the question: How do genes produce #féécts.”

2 |bid.

3 Gilbert SF (2003pp. cit

4 Lewontin RC (1991Biology as Ideology: The Doctrine of DINWew York, Harper Collins.
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la tradition génétique laisse souvent de coté [femmement constitué aussi bien par le

cytoplasme que par I'organisme lui-méme, et dagsdeles génes agissent.

Le réductionnisme génétique, s’il a consisté en position méthodologique plus
gu’ontologique, a pris la forme d’études divers#es que celles de I'expression et du contrble
des genes, de la communication cellulaire, ou @ndor destin cellulaire. Mais nombre de
manuels de biologie développementale réduisentdifférents questionnements sur le
développement a un probléme unique et majeur i della maniere dont les genes dirigent les
processus développementaux. Ainsi le premier aeagi manuePrinciples of Development

de Lewis Wolpert et Cheryll Tickle, publié en 198ur la premiere fois, affirme-t-il :

Une grande partie de I'enthousiasme en biologidé@eloppement aujourd’hui provient de la
compréhension grandissante de la maniére dont kEsesg dirigent ces processus

développementaux, et le contréle génétique estdamthémes principaux de cet ouvtage

Le but de Wolpert, mais de bien d’autres biologiste développement, est ainsi de trouver des
principes généraux du développement, ou mécanigareaux qui s’appliqueraient a tous les
organismes pluricellulaires, et qui manifesteraientiéveloppement comme dépliement de
facteurs internes. En favorisant I'idée de prinsipeiversels du développement, il met I'accent
sur l'idée que ces principes seraient internesretus possibles par des mécanismes génétiques
communs. |l serait alors possible d’expliquer leodéement du développement sans tenir

compte des parametres dits extérieurs.

III. B. 1. Des génes du développement

L’idée qu’il existe des genes du développementsepmmn amont sur la structure genes-
protéines, considérée comme primordiale dans la naomcation cellulaire liée au
développement. En effet, I'expression des genéstarleur des cellules conduit a la synthese
de protéines responsables des propriétés partiesiltes cellules et de leur comportement, ce

qui, en retour, détermine le cours du développeraetiiryonnaire. Les modeles de l'activité

' Wolpert L, Tickle C (2011)rinciples of DevelopmenEourth edition, Oxford University Press, p. 1

: “Much of the excitement in developmental bioldggay comes from our growing understanding of
how genes direct these developmental processegjemadic control is one of the main themes of this
book”.
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géneétique passée et actuelle conferent un cetitio@ une certaine identité a une cellule a un
moment donné, qui sont reflétés dans son organisatoléculaire. Au-dela de ces mécanismes
se trouve un second processus : la communicatiercellulaire ou signalement de cellule a
cellule, définie comme les changements dans ladatenla cellule, le mouvement cellulaire, la
prolifération de la cellule ou la mort cellulaire.

Or, ce qu'une cellule peut faire est largementrdéte par les protéines présentes en
elle. Les genes contrdlent ainsi le développemeribst en spécifiant quelles protéines sont
produites dans quelles cellules et a quel momeahsze sens, les génes ne sont que des
participants passifs dans le développement, en amigon des protéines pour lesquelles ils
codent, qui sont les agents qui déterminent dineete: le comportement cellulaire, ce qui inclut
la détermination de quels génes sont exprimés

A partir de ces données, une question intéressahizelle de savoir combien de génes
dans le génome sont des «génes du développemerest;a-dire des genes requis
spécifiguement pour le développement embryonnimes le développement de la drosophile,
60 génes sont directement impliqués dans la foomatie patrons jusqu’au moment ou
'embryon se divise en segment. Beaucoup de gdragent leur activité pour agir de maniere
plus systématique durant le développement, ceuggése qu'il pourrait y avoir des genes du
développement. Une analyse systématique d’'une i#ajdu génome déCaenorhabditis
suggere que presque 9% des génes sont impliqués Idadéveloppement. Les génes
développementaux codent typiqguement pour des peda@mpliquées dans la régulation d’'un
comportement cellulaire — récepteurs, facteurs dmssance, protéines de signalement
intracellulaire et protéines de régulation génidweplupart de ces génes sont utilisés durant la
vie entiére d'un organisme, mais d’autres ne samifsaque durant le développement

embryonnairé

Etant donné que toutes les étapes clés du dévetsppeefletent des changements dans
l'activité des génes, il est tentant de penser deelbppement uniquement en termes de
mécanismes de contrdle de I'expression des geregpression des genes n’est alors que la
premiere étape d'une cascade de processus caBilgiri conduisentyia la synthese de
protéines, a des changements dans le comporterakumice et ainsi dirigent le cours du

développement embryonnaire. Les protéines sonuceanduit le développement, et 'idée

! Dupont JC et Schmitt S (200dp. cit.
2 Gilbert SF (1985)p. cit
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d’'un programme du développement fait alors sensq@i s’agit d’expliquer est ainsi la
constance et la fidélité du développement, la nmrardent une telle fidélité est atteinte, ainsi
que les similarités entre espéces.

Pour la théorie moléculaire et génétique du déyaopent, le développement doit avoir
une telle constance, afin de faire face aux fluatna qui arrivent a la fois a l'intérieur de
'embryon et dans I'environnement. Les fluctuatiom®rnes incluent de petites mutations ou
des changements dans les concentrations de maécakechangements dans I'environnement
incluent la température et les produits chimiquasgxemple. Un des problemes centraux de
fidélité est relié a la formation de patron. Comirea cellules savent-elles qu’elles doivent se
comporter de telle maniére dans une position pdi¢ie ? La voie par laquelle la fidélité dans
le développement est assurée est I'apparente radoeddes mécanismes et feedbacks
négatifs. Il y a redondance lorsqu’il y a deux god@ plus pour porter un méme processus ; Si
'une échoue pour n'importe quelle raison, une edinctionnera toujours. Dans le cas des
feedbacks négatifs, le produit final d’'un processisbe une étape qui avait lieu plus tot et
ainsi maintient constant le niveau de produit. Ureneple classique se situe dans le
meétabolisme, ou le produit final d’'un chemin biouique inhibe une enzyme qui agit plus tét
dans le chemin.

La similarité dans les mécanismes développemengdaudans les genes chez des
animaux tellement distincts est ainsi considéréenme le résultat d'un processus
évolutionnaire. Tous les animaux ont évolué a paftin seul ancétre multicellulaire. La
théorie darwinienne de base est que les changen@mdes genes alterent la maniere dont un
organisme se développe, et ces changements ddégdimppement, en retour, déterminent la
maniére dont un adulte interagira avec son enveorant.

De ces avancées en matiere de génétique du déeelepp nait alors la tentation
d’évoquer un programme du développement, porteut’iaf®rmation nécessaire au bon
déroulement du processus. Si la littérature erogielmoléculaire regorge d’analyses sur lI'idée
d'un programme génétique, il est notable que liddt fort prégnante en biologie du

développement, convergeant vers une forme renceidelgpréformationnisme.

III. B. 2. L’'information et le programme du développement

La plupart des manuels de développement avancesit ladée selon laquelle toute

l'information nécessaire au développement embrywamst contenue dans I'ceuf fécondé. Ici
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comme dans la biologie moléculaire et génétiqugesréral, le vocabulaire utilisé est emprunté
au domaine informatique. La question devient atetke de savoir comment cette information
est interprétée pour donner naissance a un embbroncept d’'information en biologie
moléculaire est notamment hérit¢é de la conceptienCliaude Shannén D’aprés cette
conception, il est possible de distinguer un saitdd et un sens fort de I'information. Le sens
faible porte sur des connexions informationnellgseeévénements, des corrélations ordinaires
(ou non accidentelles). Un signal porte une infdromasur une source, si on peut prédire I'état
de la source a partir du signal. Pour Shannorsaeste d’information tout ce qui a un nombre
d’états alternatifs qui peuvent étre réalisés em arctasion particuliere. Toute autre variable
porte une information sur la source si son étatcestélé avec I'état de la source. Cette
conception, utile en biologie, représente un usaggumentaliste de l'information. Le sens
plus riche ou fort présente I'information sémangéiquu intentionnelle, c'est-a-dire I'idée selon
laquelle les genes jouent un role spécial, d’istbn, dans le développement, disant a
'embryon comment grandir. En ce sens, l'idée satuvetenue en biologie moléculaire du
développement est celle selon laquelle le génome deuf fécondé prédit beaucoup du
phénotype final.

Cette idée renvoie ainsi a la possibilité quenacstire de I'organisme soit encodée dans
un programme descriptif dans le génome. Wolpeaseefieéanmoins cette idée et avance que le
génome contient le programme des instructions pgaine un organisme, c'est-a-dire un
programme générateur, qui détermine ou et quandiffésentes protéines sont synthétisées et
ainsi contréle la maniére dont les cellules se amep?. Un programme descriptif, comme un
schéma ou un plan, décrit un objet dans le dé&kits qu’'un programme générateur décrit

comment faire un objet.

I1I. C. Des principes universels au « calcul » de I'’embryon

Si I'on suit I'idée selon laguelle le développempatirrait ne reposer que sur quelques
principes généraux, l'affirmation suivante peuteéttéveloppée : le développement d’un
organisme multicellulaire & partir d'une seule wellest un processus complexe ; néanmoins,

guelques principes de base seulement seraientsrequr commencer a donner du sens au

1 Shannon C (1948) A Mathematical Theory of Commaitidn, Bell System Technical Journ&7:
379-423, 623-656.
2Wolpert L, Tickle C (2011p. cit
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processus développementaux. Dés 1994, Wolpert |pageestion de savoir s’il sera bientot
possible de « calculer » 'embrypret évoque des concepts clé, ou outils concepesdsntiels

a toute étude du développement et partagés pairetits types d’organisnfed.es génes
contrlent le développement en déterminant ou eindules protéines sont synthétisées.
L’activité des genes met en place des réseauxedaations intracellulaires entre les protéines
et les génes et entre protéines, ce qui permairdérer aux cellules leurs propriétés. Parmi ces
propriétés se trouve la capacité & communiquer kgeautres cellules et a leur répondre. Ce
sont ces interactions entre cellules qui déternioemment I'embryon se développe. Dés lors,
le développement pourrait s’expliquer a partir ég mécanismes internes seulement, sans qu'il
soit besoin de tenir compte de I'extérieur, donble semble alors mineur.

Ainsi, dans la plupart des embryons, la fécondaéishimmeédiatement suivie de la
division cellulaire. Cette étape se nomme le clé/ag consiste en la division de I'ceuf fécondé
en un certain nombre de petites cellules. Il njyaa d’augmentation de la taille de chaque
cellule entre chaque division par clivage : les leyccellulaires du clivage consistent
simplement en des phases de réplication de 'ABNNdose, et de division cellulaire.

Le développement est ainsi essentiellement I'énmegde structures organisées a partir
d’un groupe tres simple de cellules initiales sl @insi possible, d’aprés Wolpert, de mettre au
jour quatre processus développementaux principal :formation d'un patron, la
morphogenése, la différenciation cellulaire, etr@issancé:

1) Laformation d’un patron est le processus par Ieépctivité cellulaire est organisée
dans le temps et dans I'espace de telle sorte gustiucture bien ordonnée se
développe dans I'embryon. Dans le bras qui se dppel par exemple, la formation
d’un patron permet a la cellule de « savoir »faliit faire des doigts, ou bien encore
ou doivent se former les muscles. La formation dxatron est atteinte par des
mécanismes cellulaires et moléculaires variés adifférents organismes et a des
stades de développement différents. Elle impligit@lement la mise en place d’'un
plan général définissant les axes principaux derlecture de I'embryon, allant de

la téte (antérieur) a la queue (postérieur) etatuadl’avant (dorsal-ventral).

1 1bid. Wolpert et Tickle utilisent le verbe « computeand le texte. Leur but est alors de souligner la
nature logique du programme du développement. diss@nt ainsi une conception formelle des
processus morphogénétiques a travers une simgificanalysant les acides nucléiques et les pregéin
abstraction faite des réponses comportementalesetiakes.

2 |bid.

3 1bid.
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2)

3)

4)

Avant méme que les axes du corps deviennent égidead ceufs et embryons
montrent une certaine polarité, ce qui signifielguwnt une orientation intrinséque.
La polarité peut étre spécifiée par un gradientsdane protéine ou une autre
molécule. Beaucoup de cellules dans I'embryon exeldppement ont leur propre
polarité et ceci peut résulter en une polaritéean d’une agrégation de cellules, a
la maniére d’une fleche directionnelle sui seradispnte dans toutes les cellules.
En méme temps que la formation des axes, les eskant distribuées aux différents
feuillets embryonnaires : ectoderme, mésoderme retoderme. Pendant la
formation d’un patron, ces feuillets acquierent idestités difféerentes de telle sorte
gue des patrons spatiaux organisés de celluleéreliftiées émergent, comme
I'arrangement de la peau, des muscles, du cartiagBarrangement des neurones
dans le systéme nerveux.

Le second processus développemental importaneegtdngement de forme ou
morphogenése. Durant certaines étapes du dévelempeiny a des changements
radicaux dans la forme, dont par exemple la gadtan. Presque tous les embryons
animaux passent par la gastrulation, pendant leglehdoderme et le mésoderme
se déplacent vers lintérieur et le plan princigalerge. Pendant la gastrulation, les
cellules a I'extérieur de 'embryon se déplacens\iéntérieur.

La morphogenése peut aussi impliquer une migrates cellules importante, ou
encore un processus de mort cellulaire programmeapoptose, important.

Le troisieme processus développemental est laréifééation cellulaire au cours de
laquelle les cellules deviennent structurellemefmctionnellement différentes les
unes des autres.

Enfin, le dernier processus développemental estcrizissance, c’est-a-dire
'augmentation de la taille. En général, il y a paicroissance dans I'embryon
précoce. La croissance peut étre générée paraliffemoyens : la multiplication
cellulaire, 'augmentation de la taille des celijlda déposition de matériels
extracellulaires, comme les os ou coquilles. Laissance peut aussi étre
morphogénétique : taux de croissance différentseedets organes ou parties du

corps.

! Ibid.
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Selon Wolpert, ces quatre processus développememausont ni complétement
indépendants les uns des autres ni complétemenirias ils représentent les mécanismes d’un
programme de développement qui pourrait, avec fergation de nos connaissances,
déboucher sur la possibilité d’'un « calcul » tatall’embryon. Cette notion de « calcul » de
'embryon est portée par la génétique du dévelogme et sous-tend une ontologie proche d’'un

préformationnisme, cette fois moléculaire ou géni

III. D. Une nouvelle forme de préformationnisme ?

Avec I'avenement de la biologie moléculaire, I'uesdorojets de la biologie en général,
mais aussi de la biologie du développement en qodidr, a consisté a réinterpréter les
propriétés du vivant comme des épiphénomenes aes gka biologie du développement est
devenue l'étude de I'expression différentielle deses plus que la tentative d’identifier les
principes qui sous-tendent la construction de .

Avec la théorie génétique du développement etdgnramme développemental qu’elle
propose, nous assistons ainsi & ce que beaucoumaminé une nouvelle forme du
préformationnisme, selon lequel il existe déja,f@réé dans le zygote, tout le matériel
nécessaire a son développerie@ertes, il ne s’agit plus de dire que I'embryshadgja formé
entierement au départ, mais que le matériel rgouis le développement est déja présent et
n'attend que l'actualisation de ses potentialités.

Si poser la question des caractéristiques propuesatire vivant, c’est se demander a la
fois quelles sont les caractéristiques qui sonjues a I'individu en question et quelles sont
celles qu'il partage avec d’autres étres vivarggdsition génocentrique, accentuée dans les
années 1960-1970 avec la conception informatioangdi vivant, a laissé croire que ces
guestions pouvaient trouver une réponse diregeatvement simple. L’identité de l'individu
serait construite par et dans la totalité des émissus de la cellule ceuf, et la nature de
I'individualité résiderait ainsi dans les constitteaphysico-chimiques qui rendent possible le
développement. Jacques Loeb affirme ainsi dés If6 si certains biologistes pensent
'environnement influence l'organisme, il n’en respas moins que cette affirmation est

mineure, et qu’elle n’est pas de nature a remetirguestion la conception physico-chimique

! Gilbert SF (1996pp. cit; Gilbert SF, Sarkar S (2000p. cit
2 Gilbert SF (2003pp. cit.
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de la vie, tant nombre de cas nous conduisent gepegu’elle est loin d’étre une idée

universellé.

Or, le développement lui-méme nous montre que mpadlen programme du
développement pose probleme. Tout d’abord parcelajgemmunication cellulaire peut se
faire a partir de propriétés « fugaces », comme ademngements dans l'adhésivité des
membranes plasmiques. Ensuite parce que la méroeikdaire requise pour développer
certaines propriétés spécifiques aux organes extai@ée par la position des ascendants de la
cellule, permettant une mémoire « collective »utaite. Or cette mémoire ne rend possible la
déduction d’aucun programme du développement ddividu?. Cette idée conduit a rester
prudent face a I'idée d’un programme du développemeel qu’il soit, la biologie moléculaire
ne constituant alors pas le seul angle par legudéVeloppement puisse étre étudié de maniére
fructueuse. Au mieux, et c’est ce qu’elle a perfaigénétique moléculaire permet d’ouvrir la
voie a de nombreuses perspectives nouvelles siévieloppement, mais elle n’en épuise pas

les principes dans un programme.

Les différentes formes de préformationnisme danieleloppement conduisent donc a
une conception statique, close, dirigiste, domtd’inalisme souffre. Avec les avancées de la
génétique, cette affirmation a peu a peu pristaméode I'idée suivante : I'organisme individuel
est une entité génétiquement homogene. Or, cditetad se décline selon les domaines de la
biologie dans lesquels on se trouve, mais resteyegosur une conception essentialiste de
I'individu. Cette conception se fonde entre ausas I'étymologie du concept d’individu
indivisible. Le principe d’indivisibilité de I'indiidu, qui serait logé de maniere privilégiée dans
son génome, va de pair, dans ce contexte, aveatitanrd’autonomie qui entoure la définition

de ce concept, et qui regarde l'individu commeaurt tjuasiment auto-constitlié

! Loeb J (1916Yhe organism as a whole, from a physicochemicatpiént, New York, Putnarah.XII.

2 Chandebois R (1989)e gene et la forme ou la démythification de I'ADRbntpellier, Editions
Espaces 34.

3 Du latinindividuum indivisible

4 Cette idée est liée aux métaphores informatioasdle programme génétique) qui sous-tendent la
génétique. Dans la perspective selon laquelle Eseg apportent de Il'information, on entend
information comme information sémantique ou intemtielle. Si les génes sont percus comme
contenant un message, alors ce dernier a appardgnumesontenu prescriptif ou informatif (et non
descriptif ou indicatif). Cela correspond, appliguié biologie du développement, a I'idée que taseg
jouent un role spécial — ils définissent des irdioms — dans le développement, disant a 'embryon
comment se développer.
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Or, sil'idée de génocentrisme a été critiquée daiare importante — et I'est toujours —
il n'en reste pas moins que I'argument selon ledquekiste une relation spécifique entre
I'organisme et ses génes reste relativement inéhanbien présent. De fait, malgré un déclin
de l'idée du génocentrisme et plus largement deefapective essentialiste, la conception du
développement comme dépliement de facteurs inteanesplicitement donné crédit a une
conception de l'individu dont le ressort principat I'essentialisme, ou le substantialisme, porté

par I'idée que les genes sont le substrat sur ldguiveloppement repose.

II1. E. Conclusion

L’analyse du traitement des causes en biologie @weldppement montre donc une
forme de préformationnisme récurrent et souligniaiteque I'individu en développement est
considéré sous la forme d’'une substance fixe @gothéVeloppement ne serait que le dépliement
de facteurs internes.

A partir de 13, toute tentative de sortir du préfationnisme doit passer par la
confrontation entre ce qui est considéré commatisieur » de l'individu en développement,
et une « extériorité », qui s'incarne dans la qaasdu milieu. C’est en confrontant I'individu
en développement avec son milieu ou environnemeiltesst alors possible de repenser une
causalité qui tiendrait compte des différents faxgteyui interviennent dans le développement
de lindividu.

Or, les tentatives de dépassement de l'internalismtedéveloppé un appareillage
théorique et conceptuel qui a rendu possible I'duve de I'individu en développement a de
nouvelles perspectives de recherches. C’est aaitative de dépassement de I'internalisme,
les formes qu’elle a revétues, ainsi que leurstéisyiqui fera I'objet de la seconde partie de ce

travail.
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PARTIE II LES SOLUTIONS PROPOSEES
ET LEURS LIMITES
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Apres avoir montré qu’il existe des difficultés ddas conceptions de l'individu et du
développement et que ces biais reposent en parti@ sonception de la causalité a I'ceuvre
dans le développement, cette seconde partie diattacanalyser les solutions qui ont été
proposeées et qui rendent possible une conceplisgpléquate de lI'individu en développement.
Elle analyse notamment les moyens et outils d’é@m&noduction du milieu dans la causalité
du développement, ainsi que l'ouverture des froesiede l'individu. Autrement dit, elle
souligne la nécessité d’'une prise en compte ddiVidu en construction, tant dans sa forme
spatiale que temporelle.

C’est en effet I'idée d’'une pensée de l'individu @nstruction, d’un étre dynamique
dont la forme reposerait sur de nouvelles fronsigéemporelles et spatiales, qui a guidé les
recherches épistémologiques relatives a la bioldgiedéveloppement. Parmi les partisans
d’'une refonte du concept d’individu en développetrsntrouvent notamment des courants
comme la théorie des systemes en développemerd;dévo devenue ensuite I'éco-évo-dévo
(pour écologie, évolution et développement), magsala conception de I'étre processuel, dont
nous analyserons I'héritage. Ces entrées nouvelesbiologie du développement ont
considérablement changé le paysage eépistémologiggerecherches sur le sujet et ont
contribué a ouvrir I'individu en développement agdes facteurs qui le constituent, sur la base
d’'une analyse compléte des causes développemeiiltalest agi, par le biais d’'une opposition
entre le statique et le dynamique notamment, deahéér le rle des facteurs environnementaux
dans le développement.

Nous entendons souligner ici que cette oppositjantraverse notre these, prend racine
dans une histoire de I'étre en devenir qui, si &ljeué un réle majeur dans la redéfinition de
l'individu en développement, mérite toutefois uafonte a partie d’outils nouveaux qui rendent

possible son application de maniere plus adéquate.

1. Les fondements de I'opposition du statique et ddynamique
L’idée d'une pensée de lindividuation plus quairte entité individuelle n’est pas
nouvelle. Elle prend racine dans une traditiongdaphique qui entend substituer une pensée
du mouvement a celle de la fixité et de la subgtabans ce cadre de pensée, il importe de
trouver les outils pertinents pour penser ce quietd et non plus ce qui est, ce qui se
transforme et non plus I'abstraction que la peiiocepen fait. Dés lors, si les solutions au
substantialisme qui ont été offertes en biologieddueloppement insistent sur le caractére

dynamique ou processuel de l'individu, elles repesm a leur compte une opposition
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traditionnelle entre le statique et le dynamiquantdes sources sont éclairantes pour notre
propos.

En outre, I'idée d'une prise en compte de la tramsétion, de la fluence et du
mouvement, c'est-a-dire I'idée d’'une conception’éiee comme étre en devenir et non pas
entité fixe, trouve en partie ses fondements danshilosophie de Whitehead, et, plus loin
encore dans un contexte héraclitéen. Dans cettspgative sur la temporalité, l'idée
développée souligne d'une part que la fluence pgorela fixité et qu'il est nécessaire de
prendre en compte transformation et mouvement pouorprendre le monde et ce qui le
compose, et d’autre part qu'il est des questionplelosophie - et ici en philosophie de la
biologie - qui ne peuvent étre pensées qu'au skinedontologie processuelle, et d’'une
métaphysique de I'étre en devenir.

L’idée d’'une ontologie processuelle renvoie enteffene conception du monde comme
étant fondé non pas sur la stabilité mais du moevenCette conception souligne l'idée,
développée par Héraclite notamment, selon lagtmileest en constant devénire monde est
alors considéré comme fondé sur une absence dpiilété fondamentale selon laquelle tout
tend vers son propre changement. Dans la concepémaclitéenne, l'univers se caracteérise
ainsi comme un flux continu et cette conceptionsesis-tendue par 'idée d’une préséance du
mouvement sur I'Etre, dans la mesure ou il n'y arpdéraclite de réel que le changement.
L’Etre est ainsi le moyen par lequel la substar@dable qu’est le mouvement se manifeste.
Par exemple, le fleuve garde son identité danamiepmouvement de ses e&ux

La conception héraclitéenne, se fonde en dernigsore sur l'idée selon laquelle
I'origine et le devenir des choses sont tributadasprincipe d’opposition. L'apparition et le
maintien des étres sont alors assurés par un ttdeflicontraires, qui permet le maintien de la
pluralité. De fait, I'unité de l'univers en deverist contenue dans sa diversité. De méme, dans
le monde vivant, la stabilité de certaines entit€@gpeut et ne doit pas étre considérée comme
une donnée primitive ni définitive. Elle est ce duit étre expliqué par le biais des processus
qui la rendent possible. Aussi, considérer unelogie processuelle pour définir le vivant, et
plus précisément les entités qui le composententvi a prendre en considération le mobilisme
héraclitéen en tant qu’il souligne la nécessitpeleser le mouvement avant de penser I'étre, le

premier conditionnant le second.

! Héraclite,FragmentsIn Thonnard FJ (1963[xtraits des grands philosophd3esclée & Cie.

2« On ne peut pas entrer une seconde fois dangreerfleuve, car c'est une autre eau qui vient & vou
; elle se dissipe et s'amasse de nouveau ; elendte et abandonne, elle s'approche et s'éldignes
descendons et nous ne descendons pas dans ce fileugey sommes et nous n'y sommes pas ».
Héraclite,FragmentsIn Thonnard FJ (1963)p. cit, p. 3-4.
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Cette application de la prise en compte de I'étrel@venir a la biologie et au concept
d’'individu notamment, a été entreprise par Whitehedont l'influence sur l'idée d'une
ontologie du processus en biologie est manifestieeftet, dans son ouvrageoces et réalitg
Whitehead part du constat suivant : dans I'ensentibistoire de la philosophie donne raison
a I'accusation de Bergson selon laquelle I'intalleemain spatialise I'univers, tend a ignorer
ce gu'il nomme la fluence et a I'analyser au moglercatégories statiques. Il développe alors
deux concepts pour caractériser cette fluenceonarescence et la transitton

La concrescence désigne le processus par lequeldrs acquiert une individualité
propre, c'est-a-dire acquiert une unité malgrélsalité, chaque élément ayant une fonction
dans la constitution de I'unité nouvelle. Cet «&scau concret®>est pour I'auteur une forme
d’actualisation dans laquelle le processus de dewencret est indissociable de I'individu
produitin fine. L'individu n’est ainsi pour lui rien d’autre quee processus d’individuation
appelé concrescentela transition représente quant a elle le procegsar lequel une
actualisation (un individu) acquise renvoie a uretuaisation en voie d’acquisitibn
Autrement dit, le concept de transition pensedgbdssibilité pour I'individu d’évoluer, de se
transformer en une nouvelle entité. Whitehead dorts penser le lien entre les notions

d’organisme et de processus, en soulignant qugdifosme ne saurait étre une entité statique :

La notion d'« organisme » se combine avec cellexdarocés » d'une double facon. La
communauté des choses actuelles est un organisame cmn'est pas un organisme statique.
C'est une incomplétude en procés de productionsiAinprocés » désigne en premier lieu
I'expansion de l'univers, eu égard aux choses lEdueet « organisme » désigne en premier
lieu I'univers a n'importe lequel des stades deesgransion. En ce sens, un organisme est un

nexus.

Whitehead ouvre donc ici la voie d’une penséeiddiVidualité en termes de processus
dont il faudrait analyser les changements dansngs$. Contre une individualité statique qui
pourrait étre embrassée par une ontologie subaliatdi il s’agit ici de poser une individualité

L withehead A (1929Procés et RéalitéParis, nrf, Editions Gallimard, Chapitre X « R¥eo, I.
2 |bid

3 1bid, Il

41bid, V

°lbid, V
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qui s’actualise avec le temps, et dont une conoeubstantielle ne saurait comprendre les
fondements et fonctions.

Penser l'individualité, et plus spécifiqguementligidividualité biologique, en termes
de processus, permet ainsi une prise en compte demporalité du développement de
l'individu plus juste en comparaison de concemtigies. Aussi le développement et I'individu
qui se développe nécessitent-ils la prise en cordpte différentes étapes par lesquelles
l'individualité se construit, et c’est pourquoidéveloppement semble I'un des biais les plus
pertinents pour aborder la question de I'individéabiologique. Or, I'idée d’'une ontogénie
comme individuation doit a I'épistémologie franggist notamment aux travaux de Simondon,
une conception de I'étre en relation, dont I'étaffee un cadre de pensée aux analyses actuelles
de la philosophie de la biologie.

2. L’individuation chez Simondon

Pour Simondon, I'individu est une coupe danshepe tel qu'il est figé par la tradition.
Ce qui est réel est alors le temps, l'individu afétqu’une illusion. La modernité a donné une
primauté ontologique a I'individu constitudC’est I'individu constitué qui est a expliqguem O
ne cherche nullement a en expliquer la genésegnaersa I'existence. L'individu représente
alors une abstraction au sens littéral puisquai’d’abstraire une partie de I'expérience. Des
lors, pour Simondon, il faut passer de I'étre imdiixel a I'individuation. Penser I'individuation,
c’est voir comment un mouvement devient une chose $imondon. L’originalité de la pensée
de Simondon est alors la question de la systéntiatisde I'étre en relation. Il s’agit de se
demandecommentes individus se constituent-ils par les relatignsse tissent préalablement
a leur existence

Les raisons invoquées par Simondon pour expligabsénce de véritable pensée de
lindividuation sont les mémes que celles qu'invegBergson, dans le second chapitre de
L’Evolution créatrice lorsqu'il affirme que l'intelligence n’est pasautée au flux et au devenir
: « Nous nous demandons a quelle portion du montte mtelligence est-elle adaptée, de la
maniere brute l'intelligence ne garde que le sofidg ce qu’il y a de fluide dans le réel lui

échappera en partie, ce qu'il y a de vital lui ¢geaa tout a fait 3.

1 Simondon G (1964)’'individu et sa genése physico-biologigé&aris PUF.

2 Debaise D (2002) Les Conditions d’'une pensée delddion, in Chabot P (ed.) (2008)mondon
Paris, Vrin.

3 Bergson H (1907)'Evolution créatrice chapitre 2, Paris, PUF, p. 54.
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De plus, pour Simondon, si la philosophie a achaapéa question de I'individu et de
I'individuation, c’est parce que le langage a stedéiné I'expérience Il y a un langage de
I'étre individuel. D’ou I'invention, chez Simondom/'un langage de l'individuation porté
notamment par les concepts de métastabilité, dedtection ou encore la reprise du concept
d’hylémorphisme. S’agissant de ce dernier conc®@ptondon le reprend pour le critiquer car
il pense une forme préexistante qui fagconne unéneat! lui oppose I'expression de « régimes
d’individuation » par lesquels individus et dimeoss collectives se traversent et se constituent.

La philosophie de Simondon a donc pour but de predies concepts qui permettent
de penser le processus, la relation. Renoncerasisthe, c’est renoncer a la servitude imposée
au regard, et dans ce cadre, l'individu devient rglation, un complexe d’espace/temps. I
s’agit alors pour Simondon de passer de 'individmme entité constituée a I'individu comme
processus, de l'individu comme substance ferméediMidu comme étre de la relation et enfin
de l'individu comme isolat d’étre a I'individu conentouplage a son milieu. La nature est alors
envisagée comme principe d’existence des chosest e nature « pré-individuelle » qui est
a construire pour pouvoir rendre compte de chaggigiduation. L'individuation est le passage
de lindividu a la nature (au sens large) commepdssible a I'actuel mais en ce sens que le
possible ne contient pas déja en lui I'actuel. Tiadividu est un événement qui ne peut étre
réductible a 'ensemble des éléments requis pajesase. L'individuation ne s’arréte pas a
l'individu, et les frontiéres de l'individu sontys floues qu’il n’y parait. Simondon parle a ce
propos d’un « individu-milieu ».

A ce titre, pour l'auteur, il faut accepter quettile de I'araignée appartienne a
'araignée, que le milieu constitue I'individu. lcanception occidentale de I'individu trouve
son unité dans le refus de faire place au tempisndazidu. Comme substance, monade, notion
compléte, il est toujours ce qui échappe au telfigentité répugnant au changement. A titre
d’exemple, chez Aristote, le temps est pensé eetsale couple génération/corruption, la
substance composée est bien temporelle mais g@ésspment a penser un temps biaisé que
sert le concept de forme, la forme tendant versfimest tout étant déja présent dans la fin.
Aussi, pour Simondon, l'individu au lieu d’étre g@ancomme une substance, doit étre saisi
comme le point singulier d’'une infinité ouverte ré¢ations.

Simondon élabore ainsi une théorie d’ontologie ggqué de l'individu, ontogenese, un

processus universel de genese des choses, darel lazgsentiel de lindividu est la

! Debaise D (20029)p. cit
2 Simondon G (1964)’individuation a la lumiére des notions de formedéinformation Editions
Jeréme Millon.
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meétastabilité du systeme et la singuladtéssi la thése ontologique qui sous-tend la thédgie
Simondon est-elle que la relation a valeur d’éte qui importe n’est pas les éléments mais la
relation en elle-méme. L'individuation est I'étre k& relation entre une chose et un milieu.

L’ontologie substantielle n’est ainsi selon l'auteque la conséquence de la forme
archaique de l'intelligence, qui ne pense I'étrenoee substance que parce qu’elle s’arréte a
’homme qui réfléchit. Il s’agit donc pour Simondate désubstantialiser sans déréaliser.
L’individu ne doit pas se dissoudre dans ses meiafila relation fait la réalité méme du réel.
L’individu n’est pas en relation, il est I'étre tkerelation. L'individu authentique est I'étre de
la relation entre l'individu (figé) et le milieu. &ite thése induit une échelle graduelle de
l'individualité, différents niveaux permettant dessbudre les fractures entre les agrégats, les
corps et les véritables individus

La these de Simondon est alors que I'individuagé proportionnelle a son caractere
relationnel. Par exemple, il y a plus d’'individaué@ldans le végétal que dans la pierre parce que
le premier est un nceud de relations plus forteples complexes, la ou la pierre est
imperméable. Le végétal institue une relation emtneordre cosmique et un ordre infra
moléculaire au moyen de I'énergie lumineuse reaesda photosynthése. Cela permet de
définir I'individu comme [I'étre d’'une relation eetda chose individuée et son milieu. C’est
pourgquoi on ne peut en toute rigueur parler d’'irdlivmais d’individuation. L'individu n’est
pas un étre mais un acte. L'individualité est ymeasde la génération, et a ce titre est individu

ce qui manifeste un processus d’individuation

Cette idée ouvre chez Simondon une nouvelle peigpecqui rejoint nos
guestionnements sur l'individu en développementlecée la primauté de I'extériorité :
lindividuation ne produit pas un individu consttet fige, elle produit dans le méme geste
lindividu et son milieu associé. Il ne faut donaspisoler ce qui ne peut pas I'étre, ou penser
individu comme isolat d’étre ; il n'est que salakon a I'extériorité. Le milieu n’est pas
simplement I'environnement géographique, c’est dfdlun milieu associé.

Aussi, dans cette perspective, les concepts destabthté et de champ rendent pensable
ce qui ne I'était pas : la genéese et la relatiamme constitutive de I'étre. L’étre stable, I'étre
comme stabilité ne peut pas étre valable, on negpas le changement qui est la réalité de

I'étre. S'il y a stabilité, il n’y a plus de trarmsation possible.

Y Ibid., I L'individu physique, chapitre 1.
2 bid., | L'individu physique, chapitre 3.
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De plus, la conception de I'individu par Simondsnelle renvoie d’abord au domaine
de la physique, n'exclue pas pour autant le vivaltinaine dans lequel la notion de
métastabilité est utilisable pour caractériserdiduation. L’individuation est alors définie
comme une individuation perpétuée, pensée selorotke fondamental du devenir : le vivant
conserve en lui-méme une activité d’'individuati@mmpanente. Le vivant est lors le lieu méme
de l'individuatiort.

Vivre consiste a étre agent, milieu et élément diilduation. Les conduites
perceptives, actives, adaptatives, sont des asgdecfepération fondamentale et perpétuée
d’individuation qui constitue la vie. Selon uneléetonception, pour penser le vivant, il faut
penser la vie comme une suite transductive d’ojpérat’individuations, ou encore comme un
enchainement de résolutions successives, chaouiatiés antérieure pouvant étre reprise et
réincorporée dans les résolutions ultérieures. Boguondon, la limite de l'individu n’est pas
simplement un contour, mais une frontiére dynamejuelationnelle, une interface qui polarise
l'espace, crée des directions, sélectionne un de@dnun dehors. C'est le phénomene
typologique.

Le concept générique pour caractériser cette liestéa membrane. Contrairement a un
corps, sujet, personne, l'individu se définit parélation a un intérieur et a un extérieur. La
notion de frontiére joue alors un role fondamedgais cette conception, qui renvoie I'individu
a un ensemble chrono-topologique. C’est parce’mquiMidu vivant a une topologie spécifique
gu’il est constamment en train de s’individuerjiambrane représentant ce qui maintient sa

métastabilité.

Ainsi, cette définition dynamique de I'individutdisous-tend, aujourd’hui encore, les
recherches menées sur 'individu en développentemtelles s’efforcent de penser I'ouverture
des frontieres temporelles et spatiales de I'imtlivill s’est alors agit, pour les tenants de ces
positions, d’offrir deux types de solutions, queis@analysons dans les chapitres suivants :

- Une épistémologique relative a la causalité enolgiel du développement et

l'introduction des causes dites environnementalkagitre 3),

- L’autre sur la redéfinition des frontiéres de I'imdu en développement (chapitre 4).

Nous interrogerons donc dans la suite de notkaitrat dans la lignée d’'une pensée
dynamique, les outils qui ont été proposés pouenser la question du milieu dans l'individu

! |pbid. Il L’'individuation des étres vivants.
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en développement. S’ouvrent & nous les questionmsnseivants : quelle est la fonction de
'environnement, comment penser la causalité enviementale, et peut-elle étre mise sur le
méme plan que la causalité interne — génétiqguerin@@mt I'opposition du statique et du
dynamique se joue-t-elle dans les théories quiéb@tproposées pour repenser la causalité
développementale ? Quelles sont les limites dgoostions ? Il s’agira donc ici d’offrir a la
fois une analyse de l'apport que ces théories @minig relativement a la question de
l'intégration du milieu dans l'individu en dévelogment, et une critique de ces théories,

élaborée au prisme d’outils plus adéquats poumdggoces questionnements.
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Chapitre 3. La question du milieu : la
réintégration de I'’environnement dans
le développement et ses limites

Les réflexions au sujet du préformationnisme etréductionnisme latents en biologie du
développement ont donné lieu a des conceptiongiggeit la réintégration du milieu dans le
concept d’individu en développement. Si la prise@mpte de I'environnement comme facteur
développemental a part entiere n'est pas nouvdks travaux de Child sur le gradient et de
Waddington sur la canalisation au début du®Xxkcle posaient déja le probléme - la plupart
des analyses sur le sujet ont été menées par iggeptives de la théorie des systémes en
développement et de I'évo-dévo puis de I'eco-éwmd@ui s’efforcent de trouver les outils
pour réintégrer les parametres environnementaus lgatéveloppement de I'individu.

Ces solutions montrent donc les limites d’une cptioa duelle entre des facteurs internes ou
endogénes du développement et des facteurs exteunezogenes. Il s'agit alors pour ces
théories de repenser une causalité qui rendraiptode la pluralité des facteurs explicatifs du
développement, et de proposer les outils, pratigaesconceptuels de cette refonte
épistémologique, tels que I'extension de I'héréditéencore un systéme de parité des causes
permettant de penser le réle de I'environnemens daniéveloppement. Ces propositions ont
considérablement changé le paysage de I'explicaioriologie du développement et ont
permis des avancées majeures dans la conceptiondiddu en développement.

Toutefois, si elles sont satisfaisantes sur lessptanceptuel et théorique, nous montrons que
ces solutions possedent certaines limites et peemplir le programme gu’elles se donnent.
A ce titre, elles ne parviennent pas a dépasseplédement le génocentrisme qu’elles visent a

abolir d'une part, et la question de leur mise &tigue pose probleme d’autre part.
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I. Les recherches conceptuelles pour réintroduire I'’extérieur : les
formes de I'’externalisme

Les problemes posés par une prise en compte setdeteurs dits internes a I'individu
en développement ont donné lieu a des tentativesldgons, qui visent a réintroduire le milieu
parmi les causes nécessaires au développement.laPal s’agit de sortir d'un
préformationnisme dont la génétique constitue wrené nouvelle et d’élargir I'étude des
causes du développement a des facteurs permettdfinat I'explication en biologie du
développement.

Nous utilisons ici la notion de milieu pour désggies facteurs exogenes, par opposition
aux facteurs génétiques, endogénes. En ce serss|entanons ici pour synonyme de la notion
d’environnement. Les deux concepts peuvent alossgdér tout autant I'idée d’'un milieu
intérieur, telle qu’elle a été théorisée par ClaB#enard dans son ouvragecons sur les
phénomenes de la vie communs aux animaux et aexaug§1878-1879), pour désigner ce
qui enveloppe les organes et tissus des animawx/)' gvironnement cellulaire, ou encore
I'environnement de I'individu lui-méme, c'est-a-@lies facteurs externes a I'organismes, et qui
peuvent influer sur son développement.

La notion d’environnement, proche de celle de eniliest plus étendue toutefois,
puisqu’elle englobe également des facteurs sogwanexemple, que la notion de milieu ne
prend pas en compte. Nous verrons que si dansama giombre de cas, les deux concepts se
superposent dans la question des facteurs causadé&veloppement, le terme environnement
reste plus adapté quand il s’agit d’analyser lgonal’hérédité génétique qui inclut des facteurs
culturels. Enfin, la notion de niche, que nous gs@is plus loin dans ce chapitre, renvoie au
milieu habité par I'organisme étudié, et qui pete: énodifié par lui sous différentes conditions.

La question des interactions entre I'organismsoatenvironnement est souvent décrite
comme celle des rapports entre « l'intérieur » Béxtérieur >, et prend schématiquement la
forme d’une opposition entre I'internalisme, quit&ccent sur I'idée d’'une auto-construction
de l'organisme, et I'externalisme, selon lequehVigonnement est principalement ce qui
construit I'organisme. Il existe également uneesdg positions interactionnistes qui affirment

gue l'organisme est, a divers degrés, le produstathedéploiement et de son environnement. Si

! Lewontin RC (1994)nside and outside: Gene, environment and organ@iark University press.
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la majorité des positions défendues sur le suijeveat de I'interactionnisme, elles le font a des
degrés divers.

A ce propos, Richard C. Lewontin, dans son ouviag@riple Hélice souligne qu’en
biologie du développement, les métaphores pouirddes relations entre I'environnement et

'organisme en tant qu’entités indépendantes somthmeuses :

L'organisme propose et I'environnement dispose. rgamisme lance des conjectures,
I'environnement les réfute. Selon la version lasphopulaire de la littérature technique sur
I'évolution, I'environnement pose des problemes|'@tganisme propose des solutions au

hasard

Cette dichotomie entre 'organisme et son enviromergt a donné lieu, dans la biologie du
développement, a I'opposition entre une penséédefiénése a partir des facteurs internes
qui 'expliquent, et une pensée a partir des fastexternes qui la rendent possible. Cette
dichotomie intérieur/extérieur, si elle semble caturale au sens ou elle ne rend pas compte de
la subtilité de certaines conceptions, expliquegnéatout en partie les difficultés — encore
persistantes — des scientifiques a s’accorder seardéfinition du développement et de ses
mécanismes.

Si 'opposition intérieur/extérieur trouve sesdements dans I'histoire de la discipline
du développement, dans la mesure ou elle prenderatans I'idée d’'un préformationnisme
notammert, elle est étayée aussi par I'approche moléculatoamiqué du développement,
qui, si elle n’est pas aussi avancée dans cettiplie que dans d’autres, définit néanmoins un
objectif clair. En réalité, se focaliser sur cedyge position empéche de s’interroger sur les

véritables explications en biologie du développemen

Si nombre de solutions qui ont été recherchées i@introduire I'environnement dans
la causalité du développement ont été développamsecl’idée d’'un génocentrisme, et donc
depuis les avancées de la biologie moléculaire;eih reste pas moins que la question de

'environnement s’est posée bien avant cela. Eetefbarmi les études menées sur le

! Lewontin RC (2000Yhe Triple Helix: Gene, Organism, and Environmétdrvard University Press,

p.53.

2 Roger J (1964) Les sciences de la vie dans léépemancaise du XVllle siécl®evue d’histoire des

sciences et de leurs application®l. 17, n°2, p. 182-191. ; Jacob F (19£8)Logique du vivant, une

histoire de I'héréditéParis, Gallimard.

3 Morange M (2005pp. cit : L’approche molécularo-mécanique consiste aidénar que les genes et
leurs produits jouent un réle majeur dans le déppdonent.
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développement et la causalité dans le développempemte place a été faite a certaines théses
qui montrent déja, en leur temps, les limites dddinalisme d’'une part et d’'une conception
centrée sur la dichotomie intérieur/extérieur daydart.

Cette section reprend les différentes analyse®mjuété proposées depuis I'approche
meécaniste du développement pour souligner le @eadctif de I'environnement sur le
développement. Il s’agira d’'interroger les outils qnt été proposés pour repenser le role de
'environnement ou extérieur dans les processueldppementaux, depuis le concept de

gradient avancé par Charles M. Child jusqu’a latposexternaliste.

I. A. Le concept de gradient

Malgré le mouvement lancé par I'approche mécardsteléveloppement, on trouve
encore chez Charles M. Child (1869-1964) pourtéhéé d’'un mécanisme dynamique. Pour
Child, il est nécessaire de trouver une concemtjoramique et fonctionnelle de I'organisme et
de son développement, différente de la perspeltibéuelle et statique de la théorie-machine
La vision statique de l'organisme ignore le faiglom lui, que la vie est une fonction.
L’'organisme ne commence pas a fonctionner apresosatruction, il se construit en
fonctionnant et le caractere de son activité famrielle change a mesure que son
développement structurel progresse. Structurerettifin sont ainsi reliées mutuellement, et
cette idée est liée a celle du processus d’indatidn, qui, pour Child, est le processus
d’établissement d’un gradiérau de gradients en tant que condition plus ou mpérsistante.

Le concept de gradient, utilisé pour la premieis par Theodor H. Boveri en 1910, a
été mis en place pour répondre a la question dgdfosation des cellules au cours du
développement. Pour Child, les gradients qui in¢emvent dans la morphogenése se
comprennent comme partie du métabolisme, qui vievde maniere quantitative et graduelle
entre les poles végétatif et anirhdle degré d’individuation de I'organisme dépenasaidu
caractere permanent du gradient, du taux métallgpns la région dominante, de la
conductivité du protoplasme et autres différentsefars. Le concept de gradient vient, de fait,

réintroduire un réle de I'extérieur dans le dévelement, dans la mesure ou les gradients vont

1 Child CM (1915)Individuality in organismsChicago, The University of Chicago Press.

2 Pour une explication du concept de gradient, Boipont JC et Schmidt S (201dp. cit ch 5, p. 165
SS.

3 Maienschein J (2011) ‘Organization’ as Setting Biaries of Individual Developmeriological
Theory vol 6: 73-79.
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jouer le réle d’'un noeud ou se rejoignent des fasteternes et externes pour permettre le
développement. Il permet de déterminer la sendld I'organisme étudié a certains facteurs
extérieurs.

Ainsi, chez I'annélide polychete, il existe, selGhild, une sensibilité régionale des
stades développementaux depuis le clivage jusgqui@thophore tardive. Le gradient permet
alors de mesurer le réle de la quantité du factetérieur étudié dans le développement et
d'utiliser ensuite ce facteur pour expliquer I'eydmgenése Par conséquent, I'explication du
développement, ainsi que celle I'individualité pioyagique se logent selon Child, non pas dans
le protoplasme — contenu d’'une cellule vivante 4l geais dans les relations entre le
protoplasme et le monde extérieur.

Si le concept de gradient a permis dés I'approcBeamiste du développement de
souligner la nécessité d'une prise en compte degeues extérieurs a l'organisme en
développement, les questionnements sur la manegedser ces facteurs se sont multiplié

avec les différentes nuances qui ont été appoatéede d’'un déterminisme génétique.

L. B. L’épigénotype et la canalisation

La prise en compte de I'environnement et de fastextérieurs a I'organisme en
développement comme causes indépendantes de Hitaunderne a pris de 'ampleur avec le
refus de certains embryologistes d’assumer unetégpidogie dans laquelle I'ontologie
physiologique, le réductionnisme génétique ainse tp disparition des interactions avec
'environnement ne seraient pas questionnés. Siaddvaddington (1905-1975) a permis, par
ses travaux, des avanceées dans les recherchescauntidle génétique du développement, il a
néanmoins participé a nuancer le réductionnismeétggre en proposant une conception du
génome comme une composante a la fois active etivéaSelon Waddington, les géenes ne
peuvent étre pensés seulement en termes d’ag@ntigue. IlIs sont au contraire pris dans une
sorte de dialectique qui les rend a la fois ageirasgjig. Par 1a, Waddington souligne notamment
le réle du cytoplasme comme environnement au sajoel il faut penser le role des génes. Le
noyau et le cytoplasme doivent étre pensés, saeipddns un dialogue réciproque permanent.

Pour conceptualiser cette idée d’'interactionseel®s genes, les produits des genes, et

'environnement dans le passage du génotype auopyp®) Waddington emploie le terme

1 Child CM (1914) Susceptibility gradients in anisy@cience 39, p. 73-76.
2 Waddington CH (1956Rrinciples of EmbryologyNew York, The Macmillan Company.
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« épigénotype® Aujourd’hui, ce terme renvoie a un réseau compdseéfacteurs de
transcription, de facteurs de communication pamnacet d’influences environnementales qui
rendent possible la formation d’'un phénofypPans cette perspective, le géne n’est plus
considéré comme une entité autonome, il est ungepdun réseau composé d’éléments en
interaction les uns avec les autres. Qui plus/atdington n’a pas seulement expliqué les cas
ou le cytoplasme régule I'expression des génes d@ussi réfléchi a la régulation du
développement par I'environnem&ngt ainsi reconnu que chez certains reptiles yamele,

la température détermine directement le sexe. @in He considérer cette forme de
détermination comme étant moins importante qu'urerdhination ou une mutation
génétiques, il place les deux formes de causalitdus méme plan et avance l'idée selon
laguelle I'environnement pourrait agir sur les ggégalemerit

Cette perspective sur le développement et led®lkenvironnement le conduit a I'idée
d'une épigenétique : I'épigénétique est un paysdages lequel une cellule peut prendre
différentes voies en fonction de I'environnemersg dénes présents. Ce paysage est soutenu
par des géenes qui produisent des signaux et prédardéveloppement plus tardif. Certains
genes sont capitaux pour la topologie du paysawgerfe les géenes homéotiques aujourd’hui).
D’autres sont moins importants pour la forme duspgg. Cette théorie implique aussi une
hypothése de « canalisation » qui souligne entiresles fluctuations rendues possibles, dans
ce paysage, par I'environnement.

Cette conception de la maniére dont il est possilel prendre en compte le réle de
'environnement dans le développement est compléides la pensée de Waddington, par le
concept d’assimilation génétique, selon lequeéfzétition d’'un stimulus exogene appelant en
réponse une certaine phénocopie chez un organisue gmtrainer la méme réponse en
I'absence du stimulus externe, les animaux ayantiac’'un point de vue génétique la capacité
de produire un certain type de phénocopie en r@&ans stimulus externe donné, mais aussi
celle de produire la méme phénocopie en réponge stimulus endogene. Par ce concept,
Waddington ouvre la voie vers une conceptualisatiordéveloppement, et de I'individu en

! Waddington CH (1939)An Introduction to Modern Genetidsondon: George Alien & Unwin.

2 Gilbert SF (2003pp. cit

3 Waddington CH (1940Drganisers and Gene€ambridge, Cambridge University Press. Voir aussi
Waddington CH (1957)he Strategy of the Gendsndon, George Allen & Unwin.

4 Waddington CH (1957)p. cit
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développement, a partir de I'environnement égalémemnnon plus de maniere purement
internaliste.

Si certains des mécanismes qu'il a identifiés —roenttassimilation génétique — sont
encore utilisés aujourd’hui par les théories ditdgsractionnistes du développement, il est
nécessaire, avant de les étudier, d’analyser umeiede forme de prise en compte de
'environnement dans le développement, plus radjcat qui consiste a faire des facteurs

environnementaux ou extérieurs, les causes détemes du développement de I'individu.

I. C. L'externalisme

La position externaliste avance que I'organismepesicipalement le produit de son
environnement L'un des domaines dans lesquels cette théseaeptub présente est la
psychologie du comportement, et plus particuliemgnhe courant behavioriste qui analyse le
comportement observable d’un individu en tant gest déterminé par son environnement et
les interactions avec son milieu. Mais la thesermsliste est défendue également au sein de la
théorie de I'évolution, par le biais de l'idée selaquelle la sélection naturelle fagonne, de
I'extérieur, les organismes.

Cette idée résulte d’'une interprétation de la tieée I'évolution par sélection naturelle
selon laquelle la variation chez les organismes,ltént de processus internes tels que les
mutations et recombinaisons génétiques, et quitnfEs concernée par les stimuli
environnementaux, vient affronter une causalitéepethdante qu’est I'environnement. Le
processus de variation est ainsi causalement ind@pé du processus et des conditions de la
sélectiod. Cette conception de I'évolution repose sur lidBadaptation selon laquelle la
structure biologique de l'organisme est une répcadaptative a I'environnement et ses
conditions.

Aussi I'externalisme tel qu’il s’est développé &insde la théorie de I'évolution répond-

il directement a 'internalisme tel que nous I'ags@bordé dans le chapitre précédent. Ces deux
perspectives se sont complétées, I'une souligmacalisalité endogéne du développement de

! Waddington CH (1966)\ew patterns in genetics and developmbiew York, Columbia University
Press.

2 Lewontin RC (2000)p. cit La position externaliste a été théorisée d’abemdpsychologie du
comportement, chez les behavioristes. Voir ausdfi@®g-Smith P (1996 omplexity and the Function
of Mind in Nature Cambridge University Press.

3 Lewontin RC (2000)pp. cit p.52ss

114



'organisme la ou l'autre soulignait la causalikéegne de I'environnement agissant comme un
filtre en sélectionnant les traits les mieux adsp@es deux perspectives sur les relations entre
'organisme et son environnement ont ainsi mis giehce deux formes de causalité
indépendantes, pouvant certes interagir, maisgrmatit une séparation stricte entre l'intérieur
— I'organisme — et I'extérieur — I'environnement.

Entre ces deux plles se situe une série de pasititermédiaires qui affirment que la
construction d’un organisme doit étre évaluée abissi par des facteurs internes que par des
facteurs externes. Si ces positions ont pour butelére fin a la dichotomie intérieur/extérieur,
elles restent, selon nous, prisonniéres de cespim@tas. Nous présenterons donc l'intérét des
positions interactionnistes pour le dépassementgposition interne/externe, ainsi que les

limites de ces positions.

II. L’'interactionnisme comme dépassement de I'opposition
intérieur/extérieur, et ses limites

Ces positions, nombreuses, et qui peuvent paddtpgime abord banales tant il semble
logique de penser la construction de I'organisme& termes, assument néanmoins, pour
beaucoup, une conception additive des roles rafpdet|'organisme et de I'environnement.
Selon ces conceptions interactionnistes, dont emele significatif sont les theses concernant
les parts de I'inné et de I'acquis dans le compoetgt humain, il est possible de déterminer
dans quelles proportions I'environnement et lesefars dits internes, ou, dans ce cas, innés,
ont une influence sur I'organisme et sa constractic, donc, la distinction entre un extérieur
et un intérieur est toujours présente et considéwgene opérante dans les analyses effectuées.

Or, il n’est pas certain que la meilleure mandeepenser les relations de I'organisme
et de I'environnement soit de le faire en termesldition des causes et composantes intérieures
et extérieures, et qui plus est en assumant uregat@mn nette entre les facteurs dits internes et
les facteurs dits externesi le génome, ainsi que le dit Waddington, datfais actif et réactif,
alors il est inadéquat de séparer les facteursadeatités pour expliquer la formation du

phénotype.

1 Oyama S (1985)he ontogeny of informatipiCambridge, Cambridge University Press.
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II. A. Examen des tentatives de dépassement de la dichotomie

Les différentes tentatives de dépassement de d®fipn entre l'internalisme et
'externalisme ont pour trait commun l'idée selayuelle il est nécessaire de penser un
pluralisme dans la prise en compte des causesvéloggpement, ainsi qu’une parité des causes.
Il s’agit alors de souligner que seule une pensém®uat qu’est I'individu en développement au
sein de son environnement peut permettre une agpsi&n du développement au plus juste.
Ces questionnements, ouverts depuis la fin déistecle notamment, ont marqué les recherches
en philosophie de la biologie, et restent prégndatss la recherche actuelle sur la biologie du
développement. Or, ils ne sont pas sans rappealenterrogations sur la notion et le réle du
milieu, posées par von Uexkill notamment, et destérmes sont éclairants pour le traitement

de cette question.

IL. A. 1. Les origines de I'interactionnisme dans la pensée de von
Uexkiill

En effet, au début du X>6iécle, la notion de milieu s’est d'abord dével@pputour de
I'idée selon laquelle le vivant coincide avec sdhem physique. Toutefois, les interrogations
sur ce point se sont formées a partir de la difiégeeentre une relation de type physique et une
relation de type biologique, séparant de fait lgrigme vivant de son milieu, et supposant que
le vivant devient son milieu physique. Le rapporjamisme/milieu trouve une nouvelle
formulation dans les études de psychologie anirdeleron Uexkill et dans les études de
pathologie humaine de Kurt Goldsteiffous deux s’accordent sur le point suivant : iéfush
vivant dans des conditions expérimentalement coibssrrevient a lui imposer un milieu. Or,
le propre du vivant est de composer son milieu.tdfois, pour les deux scientifiques, il ne
suffit pas de parler d’interaction pour annuledifrence qui existe entre une relation de type
physique et une relation de type biologique. it fe@mprendre que I'individu ne cesse pas a

ses frontiéres exterrfes

1 Canguilnem G (1952)a connaissance de la yi€rin, Bibliothéque des textes philosophiques,2,99
p. 81 ss.

2 Goldstein K (1951).a structure de I'organisme : introduction a la igie a partir de la pathologie
humaine Tel Gallimard, 1983.
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Von Uexkill met alors en place un ensemble de @gisclui permettant de réfléchir
'environnement et ses liens avec le vivant. Aves termedUmwelt Umgebunget Welt,
Uexkulll désigne respectivement le milieu de congrognt propre a tel organisme,
I'environnement géographique banal et l'universlalsciencé L'Umwelt est un ensemble
d’excitations fonctionnant comme des signaux. @uyrpagir sur un vivant, il ne suffit pas
gu’une excitation physique soit produite, il faut'ejle procéde en quelgue sorte du vivant
méme qui va la remarquer. Il n’est alors pas qaegibur von Uexkill de discuter le fait qu'il
s’agisse de réflexes dont le mécanisme est physiroique, mais de souligner que I'animal
ne retient que quelques signaefkmalg et que des lors, son rythme de vie ordonne I@sem
de 'Umwelt comme il ordonne son espace. Le temps et lesnstances favorables sont
relatifs a tel vivant, ce qui implique de consiaéenvironnement comme partie de I'organisme
et inversement. lUmwelt est donc un prélevement sélectif dandnigebung et il est
nécessaire de penser la pénétration réciproquerderbnnement et de I'organisme. Ainsi, le
rapport qui s’établit entre le vivant et le milipaut étre considéré comme un débat dans lequel
le vivant apporte ses normes propres d’appréciatemsituations, et dans lequel il domine le
milieu, et se 'accommode. L'individualité est dios caractére dans l'ordre des valeurs, et non
un objet.

Or, la prise en compte de l'individu dans soneuilainsi que des influences réciproques
de I'un sur l'autre est précisément 'objet desitmss interactionnistes en biologique du
développement. A cet égard, ces positions repréniesntraits généraux de l'idée d'un
« débat » constant de I'organisme et de son miieles complétent par un apport de solutions
pour repérer biologiquement cette interpénétratieri’organisme et de son environnement.
Nous étudierons trois formes de cet interactionaisma théorie des systémes en

développement, I'évo-dévo et enfin la théorie dedastruction de niche.

IL. A. 2. La théorie des systemes en développement

La théorie des systemes en développement (DSPjuetparticulierement au sein de
cette théorie les travaux de Susan Oyama, avardentst pas adéquat de concevoir les
interactions entre I'organisme et son environnernentme le produit de la somme des facteurs

internes et externes, dans la mesure ou il esagtade concevoir ces deux types de facteurs

1Von Uexkill J (1909Umwelt und Innenwelt der TierBerlin, J. Springer, 261.
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comme des entités séparéesu contraire, il convient de considérer les déaoteurs comme
permettant une construction réciproque entre I'migyae et son environnement, de telle sorte
gu'’il ne soit pas possible de penser une caudali&pendante interne ou externe, mais qu'il
Soit nécessaire de penser une détermination coajdel’'organisme en développement par des
causes multiples, ou, pour le dire autrement, dsgree développement comme le produit de
sources multiples interagissant les unes avecuassa Cette théorie passe notamment par
I'idée selon laquelle les génes n’'ont pas de pawanisal indépendant dans le développement,
ainsi que la biologie du développement modernaissé entendre. Une seconde idée véhiculée
par la DST est que I'organisme construit son emviesnent tout autant qu’il est construit par
lui.

D’abord proposée par Oyafat défendue également par Griffiths et Grdg DST
vise a critiquer le génocentrisme et, plus généraig, I'idée dominante en biologie de
I’évolution selon laquelle I'évolution corresponidra un changement de fréquences de genes.
Elle s’'oppose donc a une conception des genes lsgjoelle ces derniers, mémes s'ils n’étaient
pas les unités de sélection, sont au moins lepligcipal des processus évolutionnaires, dans
la mesure ou ils sont le support de I'évolutionsD@'s, selon la DST, aucun gene ne peut étre
dit a strictement parler déterminer le développdnden’individu. Autrement dit, aucun trait
ne peut étre la seule conséquence des genesnBaesde environnementale, les génes ne sont
pas une condition suffisante pour la réalisatiamdrait. Un gene n’acquiert donc de pouvoir
causal que dans un environnement cellulaire, qupcend notamment les protéines, lesquelles
constituent des facteurs importants pour le fomctgment d’une cellule. De méme, au cours
du développement, le cytoplasme de la cellule estuiie facteur important dans I'activation
des génes qui vont jouer un rdle déterminant dansohstruction de l'organisme. Cet
environnement cellulaire est enfin lui-méme comgass un environnement plus large, celui
de l'organismé

La DST prend ainsi le contrepied de la Synthésedvtoel c'est-a-dire la synthése de la
théorie de la sélection naturelle de Darwin etadéh&orie mendélienne de I'hérédité, qui a été

élaborée dans les années 1930 par les généti@smmogulations tels que John B. S. Haldane,

1 Oyama S (198%)p. cit ; voir aussi sur cette question Lewontin RC (i) cit

2Qyama S (198%)p. cit

3 Griffiths PE and Gray RD (1994) Developmental 8y and Evolutionary Explanatioigurnal of
PhilosophyXCl (6): 277-304; Griffiths PE and Gray RD (20@arwinism and Developmental Systems
In Oyama S, Griffiths PE and Gray RTycles of Contingency: Developmental Systems aallifion,
Cambridge, MA, MIT Press, 195-218.

4 Oyama S (1985)p. cit

118



Ronald A. Fisher ou Sewall Wright, et qui a été ayahisée ensuite a d’autres disciplines
évolutionnaires comme I'écologie, la paléontologie'. La DST remet en question le
traitement que la Synthése Moderne fait de la di@i%d plus particulierement de la causalité
géneétique, dans le développement et I'évolutione E'oppose ainsi a la forme de
« préformationnisme moderne » que nous avons &wlgsselon laquelle I'organisme n’est
plus préformé dans I'ceuf comme c’était le cas pethéorie préformationniste dans sa version
premiéere, mais dépend de l'information qui prograaendéveloppement de I'organisme et qui
est préeformée dans les genes. La DST s’opposeitda fadée selon laguelle un type de
ressources controlerait ou dirigerait le développetiaissant les autres ressources fonctionner
comme des matériaux bruts. Ainsi, toute ressouncaftecte le développement peut-elle étre
considérée comme une source d’'information déveiogpéale.

En effet, 'une des raisons pour lesquelles leggé&ont considérés comme centraux au
sein de I'évolution est qu’ils sont supposés @seslubstrats de I'hérédité. Cette conception des
genes tient quant a elle au fait qu’ils sont coligid comme ce qui porte l'information. Le
vocabulaire de I'information est répandu dans szigline génétique depuis ses déhutsce
titre, 'une des critiques qui a été faite a la DSUligne le fait que bien qu’il puisse y avoir
plusieurs causes au deéveloppement et bien que deses de I'hérédité puissent étre
entremélées, seuls les genes portent une informatiette information est constante malgré le
changement de matériel, elle est supposée resteu lies organismes ne durent pas. La
littérature sur le concept d’'information tel quékt utilisé en génétique, mais aussi dans le
développement, est riche, mais on peut reteningielogie du développement, les genes sont
considérés comme jouant un réle spécial dans lelogwement : ils informent I'embryon sur
la maniére dont il doit croitre. Pour autant, isifbrmation est ce a partir de quoi un phénotype
peut étre, dans une certaine mesure, prédit, BBtde constater que les genes ne sont pas les
seules composantes a porter de I'information.

Les études sur les facteurs dits épigénétiquesgted la chromatine, les micro-ARN ou
encore la méthylation par exemple, montrent quegéeges ne sont pas les seuls facteurs a

1 Gayon J (1998parwinism's Struggle for Survival. Heredity and tHgpothesis of Natural Selection,
Cambridge, Cambridge University Press.

2 Godfrey-Smith P (2000) On the Theoretical RoléG¥netic Coding, Philosophy of Sciendg7: 26-
44 ; Sarkar S (1996) Decoding Coding — Informatod DNA,BioSciencet6: 857-864 ; Griffiths PE
(2001) Genetic Information: A Metaphor in SearctadfheoryPhilosophy of Sciendg8: 394-412.
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représenter des substrats de I'hérédié’ils ne sont pas uniguede maniére plus générale
également, les recherches sur I'hérédité étenduatrem que I'hérédité épigénétique
transgénérationnelle tout comme I'hérédité cultarplr exemple, peuvent étre considérées
comme tels égalemént.information définie comme ce qui passe d’'unadyétion a l'autre
est ainsi percue comme composée de difféerentsuiacteui peuvent difficilement étre
considérés indépendamment les uns des autresgppagii s'accorde avec I'idée selon laquelle
les canaux d’hérédité sont entremélés.

Un exemple classique permettant de dessiner lgastatentre la Synthese Moderne,
telle qu’elle a trouvé une théorisation chez detews comme Ernst Mayr ou Theodosius
Dobzhansky par exemple, et la DST, est celui duamgie industriel chez la phaléne du
bouleauBiston betularia Ce cas souligne que la pollution liée a I'indigstr inversé le rapport
de domination entre les individus aux ailes blasabieceux possédant des ailes noires chez
cette population. En effet, les troncs des bouleauiginellement blancs, favorisaient les
papillons aux ailes blanches, qui, se confondart aux, étaient moins repérables par les
prédateurs. Avec I'avancée de l'industrie et ldytmin qu’elle a engendrée, les troncs d’arbres
sont devenus plus foncés, rendant les papillonacblgplus repérables que les noirs, et
augmentant ainsi la population de papillons awesailoires, jusqu’a les rendre dominants dans
la population.

Philippe Huneman établit une comparaison entretagective de la synthese moderne
et celle de la DST relativement a cette situatipm permet de mettre au jour le contraste entre
les deug. Selon lui, la perspective classique de la Symtidederne expliquerait ce cas de
mélanisme en disant que deux alléles conditiontzacbuleur étaient en compétition, et que,
avec la pollution causée par les progrés industrieb génes pour la couleur noire ont eu un
avantage sélectif, leur permettant d’augmenter @guence. L'évolution est alors le
changement dans la fréquence relative de ces d@lesala DST, quant a elle, interpréterait
cet exemple en disant que les génes ne sont rieleleors des cellules qui permettent leur
réplication, et que cette machinerie dépend dgdoisme qui lui-méme dépend de certaines

conditions écologiques. Toutes ces ressourcesisgiiquées dans un « cycle de vie » qui

tAshe A, Whitelaw E (2007) Another role for RNA: @&gsenger across generatidiends in Genetics
23(1), 8-10.

2 Jablonka E, Lamb M (2009volution in Four Dimensions. Genetic, EpigeneBehavioral, and
Symbolic Variation in the History of LifMIT Press.

3 Jablonka E, Lamb M (2009%)p. cit; Danchin E et al (2011) Beyond DNA: integratinglusive
inheritance into an extended theory of evolutidature reviewsGenetics, vol. 12, 7: 475-486.

4 Huneman P (2013) Causal parity and externalisrtensions in life and mindvinds and machines
23 (3):377-404.
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produit I'organisme depuis le zygote jusqu’aux eétagde la reproduction, reproduisant, avec
des variations, les éléments nécessaires a la gfodud’un nouveau cycle de vie. Le
développement suppose ainsi un « systeme en d@estamt », correspondant a la totalité des
ressources qui interagissent pour reconstruireycke de vié. Les deux papillons sont ainsi
deux systemes en développement différents, etlli@ea correspond a I'extension du systeme
en développement du papillon noir.

La théorie des systemes en développement invite daime prise en compte, a part
€gale, de chacun des facteurs causaux impliqués Idatéveloppement. Ce faisant, elle se
rapproche d'une seconde perspective, I'évo-dévo,vige a revaloriser les facteurs dits

« extérieurs » ou environnementaux, comme procesteoppementaux.

II. A. 3. L’évo-dévo ou éco-évo-dévo

Une approche différente, mais dont la visée pradeijgst commune a celle de la théorie
des systémes en développement pour penser le gpealent ainsi que la construction de
'organisme, est I'approche appelée « évo-dévoour(gvolution et développement) et par
extension « éco-évo-dévo » (pour écologie, évaiutiodéveloppement), dont I'un des axes de
recherche est également la pluralité des canawessares a I'explication du développement
et de I'héritabilité. Selon Scott F. Gilbert et DhEpef, tout ce dont chacun a besoin pour son
développement n’'est pas contenu dans I'ceuf fécabeidains facteurs extérieurs, au sens de
facteurs environnementaux, peuvent jouer un réj@mant dans le développement. Un seul
individu peut ainsi se développer en plusieurs phgres.

L’Eco-évo-dévo est une approche du développemeriiry@mnaire qui étudie les
interactions entre un organisme en développemesdreenvironnement. Elle a été initiée par
Scott Gilbert, notamment a partir de l'intérét déppé quant a I'influence des symbioses sur
le développement. Ces études, que les travaux dgakéd McFall Ngai ont inspirées, ont
ouvert la voie vers une prise en compte de I'emvieznent, au sens large, sur le développement
normaP. Le centre d’intérét de cette perspective estsleiscomment les animaux ont évolué

pour intégrer des signaux de I'environnement daesrs| trajectoires normales de

! Griffiths PE and Gray RD (1994)p. cit

2 Gilbert SF, Epel D (200%cological Developmental Biology: Integrating Epiggics, Medicine, and
Evolution Sinauer Associates Inc.: Sunderland, MA.

3 McFall-Ngai MJ (2002) Unseen forces: the influenok bacteria on animal development,
Developmental Biology42: 1-14.
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développement. Plus spécifiquement, cette persgestir le développement et I'organisme en
développement étudie les maniéres dont I'altératten I'expression des geénes par
I'environnement durant le développement peut seifester.

L’environnement peut ainsi étre la cause de I'inauncd’'un phénotype, et il existe une
série de mécanismes impligués dans la régulationl’aigivité du géne pendant le
développement. Ce sont les mécanismes génétiquerségut une variation phénotypique sans
altérer la séquence de genes (altération de I'ezfme des genes plus que de leur séguence).
Les génes peuvent intégrer des données génomitjewieonnementales pour générer les
instructions propres a un phénotype particuliem®ee contexte, I'expression « héritabilité
épigénétique » désigne les phénotypes héritablesoés par le génorhe

Les différents agents environnementaux qui congriba un phénotype normal peuvent
étre la température, la nutrition, la pressiongravité, la lumiére, la présence de conditions
dangereuses, ou encore la présence ou absencerdeanale la méme espéce par exefnple
On sait par exemple que la température est le étant principal de la sexualité méale ou
femelle chez certains embryons, et notamment ldgyens de reptiles. Les embryons de la
tortueEmysse développent ainsi tous en males s’ils sonti@sa une température inférieure
a 25 degrés durant le dernier tiers de leur tertipsutbation, et en femelles si la température
excéde les 30 degré€et exemple signifie que les paramétres géndtiquieentrent en compte
dans la détermination du phénotype sexuel de cagosont eux-mémes dépendants d’'une
forme de détermination environnementale, ici, tagérature d’incubation.

A partir de 13, il convient de se demander de guelkniére I'environnement peut
modifier la régulation de l'activité des génes. tEetltération de I'expression des genes par

I'environnement durant le développement peut prepilrsieurs formes :

- La régulation transcriptionnelle directe : la mazhtion chimique de régions
particuliéres de 'ADN — ces modifications régulées fonctions de transcription

ou répression d’'un gene.

t Abouheif E, Larsson H (2009) Synthesis Version dtdba review of Scott F. Gilbert's and David
Epel's Ecological Developmental Biology: IntegrgtiBpigenetics, Medicine, and Evolutidgyolution

& Developmentll(4), 456-457.

2 Gilbert SF, Epel D (2009p. cit

3 bid.

4 Pieau C (1996) Temperature variation and sex hiation in reptilesBioEssays18: 19-26.
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- Le systeme neuroendocrinien, soit les signaux relgu$environnement par le
systéme nerveux. Les signaux chimiques du syster@emx causent des
changements hormonaux d’ou l'altération de I'exgpi@s des genes.

- L’induction directe : lI'interaction de I'environneant avec les cellules pour activer
ou inhiber le signal de la chaine de transductigragtive I'expression des genes et

altére le comportement cellulatre

Il s’agit donc, dans cette approche, de détermieermécanismes biologiques par
lesquels il est possible de prendre en comptealgetirs environnementaux et leur réle sur la
formation du phénotype de l'individu en développamé cet égard I'étude de la variation
quantitative des traits est un exemple privilégianetudier la part des facteurs génomiques et
environnementaux a I'ceuvre dans la formation d&cer traits comme le comportement ou la
taille?. C’est le cas pour les colonies de fourmis posgielles il a été montré par exemple que
des processus épigénétiques tels que la méthyldgoHADN pouvaient déterminer des
interactions entre génes et environnement duradéWeloppement et générer des variations
phénotypiques. Chez I'espec@amponotus floridanysla méthylation globale de I'ADN
entraine une régulation de la méthylation du gEgé (pour Epidermal growth factor
recepto), impliqué dans la variation de la taille des oeéres. Aussi une hypothése a-t-elle été
formulée selon laquelle la variation de facteursiremnementaux tels que la variation
nutritionnelle ou encore les interactions sociafgs rraient engendrer une méthylation de
I’ADN, laquelle aurait des conséquences sur ldetaies ouvrieres Ainsi, I'environnement
peut-il générer un vaste champ de variations duaives de traits dans les populations,
montrant le réle des facteurs environnementauiesdéveloppement.

Dans ce contexte, a I'idée selon laquelle I'enwrement peut influencer I'individu en
développement s’ajoute celle selon laquelle I'emvirement lui-méme serait modifié par

'organisme en développement.

II. A. 4. La construction de niche

! Gilbert SF, Epel D (2009p. cit

2 Alvarado S, Rajakumar R, Abouheif E (2015) Epigeneariation in the Egfr gene generates
guantitative variation in a complex trait in alt&ture communications (6513).

3 Rajakumar Ret al. (2012) Ancestral developmental potential faciéitaparallel evolution in ants.
Science335, 79-82.
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En effet, s’il n’est pas possible, selon ces appescd’accorder un principe causal aux
géenes seuls, l'idée d'un interactionnisme entregémisme et son environnement ne se limite
pas a l'influence que I'environnement peut avoir Borganisme. De la méme maniere que
I'organisme peut étre construit par son environngpignvironnement peut étre construit par
I'organisme. Cette idée ressortit a I'aspect évidigt la théorie des systéemes en développement
notamment. Elle est soutenue également par leauxagle Lewontih lequel affirme que la
définition de l'environnement comme ensemble deefas biotiques et abiotiques qui
constituent le milieu dans lequel se trouvent lgmoismes, doit étre précisée dans le cadre de
la théorie de I'évolution, afin de faciliter la cpnéhension de I'évolution passée, comme
I'établissement de prédictions concernant les d¢mmdi & venir. Aussi les organismes
déterminent-ils les éléments du monde extérieursqui présents dans leur environnement.

Lewontin en donne I'exemple suivant :

Dans mon jardin, il y a des arbres, de I'herbepquisse autour des arbres, et des pierres
disséminées de-ci de-la sur le sol. L'’herbe faitipade I'environnement de la moucherolle
(Sayornis phoeleoiseau qui construit son nid avec de I'herbédnegmais les pierres n’en font
pas partie. Si elles disparaissaient, cela ne @rangien pour la moucherolle. Ces mémes pierres
font cependant partie de I'environnement de laggriaquelle les utilise comme enclumes pour

briser les coquilles des escargots dont elle seitou

Des lors I'environnement ne peut plus étre défornme étant purement physique. Il
doit étre considéré comme I'espace déja définigmactivités des organismes qui I'occupent.
Lewontin argumente ainsi en faveur de l'idée sdbmjuelle les organismes non seulement
déterminent les conditions du milieu extérieur deetpiel ils se trouvent, mais participent
€galement activement a sa construction.

La construction de niches est un concept imponpanir I'éco-évo-dévo également.
L'organisme en développement, du fait de ses a@iatijues plastiques, peut modifier son
environnement. Le concept de niche appartientéolagie de I'évolution et met en évidence
la capacité qu’'ont les organismes a modifier lesgons de sélection et ainsi a agir en co-
directeurs de leur propre évolution et de celle algises especes : I'organisme adapte son

environnement.

1 Lewontin RC (2000pp. cit.
2 |bid. p.63.
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L’analyse des interactions entre l'organisme envieonnement permet ainsi de
repenser a nouveaux frais les réles instructieetissif attribués a chacun d’eux. L'organisme,
son génome et I'environnement devraient ainsi éoasidérés comme des composants
perméables en interaction. La distinction entrésiais instructifs et facteurs permissifs, établie
par Holzet, permet de mieux comprendre leurs fonctions reisesc
Dans les interactions a caractére instructif, ¢mali d’'un inducteur initie de nouveaux motifs
d’expression génétique dans les cellules qui régaind ce signal. Dans les interactions dites
permissives, le tissu répondant au signal contarie I'information requise pour exprimer les
genes, il n'a besoin que d’un contexte permissifsdaquel il pourra activer les genes. Il est
généralement admis que I'environnement de l'orgaeien développement constitue un
ensemble nécessaire de facteurs permissifs al@slaqgénome apporte la spécificité de
l'interaction. Dans les cas de plasticité néanmoamssi que le souligne I'éco-évo-dévo, le

génome est I'élément permissif la ou I'environnetrest I'élément instructif.

Ces différentes positions invitent donc a penserc#asalité en biologie du
développement différemment. En insistant sur lesamémes par lesquels I'environnement
devient un facteur causal au méme titre que lésdes dits internes, ces études donnent matiere
a critiquer l'internalisme d’'une part, mais égale&pistémologie a I'ceuvre dans I'étude de
la biologie du développement. C’est ce sur quosrentendons insister plus précisément dans
la section suivante, qui analysera les conséqueateess analyses sur le concept de causalité

ainsi que sur celui d’hérédité.

I1. B. Implications philosophiques de I'interactionnisme

Les positions interactionnistes, en tant qu’efleslignent une approche pluraliste des
causes et explications en biologie du développemastmettent de mettre en évidence
limportance de chacun des facteurs explicatifogui/re dans I'individu en développement.
Mais elles sous-tendent également des conceptipistemologiques fortes qui obligent a

revoir la maniére dont on congoit une cause erogique du développement ainsi que celle

1 Holtzer H (1968) Induction of chondrogenesis: Acept in terms of mechanisms, in Fleischmajer R,
Billingham R (eds)Epithelial-Mesenchymal InteractionBaltimore, William and Wilkins, 152—-164;
Gilbert SF (2003pp. cit
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dont I'hérédité doit étre envisagée. Cette sedtisistera sur ces deux points, ainsi que sur les

outils nécessaires a une telle refonte conceptuelle

II. B. 1. Conséquences sur la causalité

Replacé dans un contexte théorique plus largeyuraent d’une pluralité des causes et
d'un interactionnisme ne revient pas seulement wiesar une thése faible selon laquelle
I'activation d’'un gene ou d’'un ensemble de genestnpas possible indépendamment d’'un
environnement ou contexte d’activation. Il avarimie, plus forte, selon laquelle le pouvoir
causal qu'on attribue aux génes, de maniere génémals encore plus particulierement en
biologie du développement, n'existe pas indépendamrde I'environnement constitué a la
fois par le milieu cellulaire, 'organisme lui-méneéI’environnement de I'organisme. Aucun
géne ne posséde de pouvoir causal sans un envinenhgui I'influencé.

Un argument essentiel de la DST et de I'évo-dévaesi la parité des causes : les
ressources développementales comme le comportegunis, I'’habitat ou les protéines, sont
égquivalentes aux genes. La DST étend par la leramoge du développement au-dela des
barriéres cellulairés L’idée principale est alors que les caracténistiqui font que les entités
intracellulaires sont reconnues comme un systemérithge épigénétique sont partagées par
beaucoup d’entités extracellulaires. La littératate I'habitat et I'implantation chez I'héte
montre a quel point beaucoup d’éléments tradititnde I'environnement sont cruciaux pour
le développement.

Dans le contexte de la DST, la parité a un sead@id au niveau du développement et
au niveau de I'évolution : les genes ne sont paslse privilégiée des traits et ils ne sont pas
le facteur privilégié de I'évolution des traits.uBleurs mécanismes ont été proposés pour
expliquer ce phénoméhe

- Tout dabord, I'assimilation génétique et le « Baildl effect », processus par

lesquels la sélection organique conduit a un chaegeé génétique évolutionnaire.

1Oyama S (1985)p. cit; Oyama et al (200Dp. cit.

2 Huneman P (2013)p. cit

3 West-Eberhard MJ (200®)evelopmental Plasticity and EvolutioNew York, Oxford University
Press, ch.2.
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lIs consistent en la fixation génétique d’'une egpi@n devenue obligatoire, en
I'absence de stimuli environnementaux.

- La canalisation, qui consiste en une réduction, alliévolution, de la flexibilité
développementale, qui rend le développement d'udnptype adaptatif résistant
aux perturbations environnementales et génétiquespourraient produire des
déviations a partir de la forme optimale. Ellelastonséquence développementale
de I'assimilation génétique.

- Le polymorphisme, le polyphénisme et la divergengei consistent en des
phénotypes alternatifs exprimés comme options parméme individu. Ces
phénotypes alternatifs sont souvent exprimés eronsg a un signal de
I'environnement, aux conditions du développemerdwuinteractions sociales. Des
régimes alimentaires différents peuvent conduides phénotypes completement
distincts chez des organismes génétiquement idesgigar exemple. On sait que le
régime est largement responsable de la formatiorides fertiles chez les fourmis,
guépes et abeilles. Parmi ces insectes, chaque &ate potentiel génétique de
devenir soit une ouvriere soit une reine, seuldsxgui sont nourries de maniere
adéquate deviennes des reines. Chez les abeillegjtajue le surplus de nourriture
entraine la déméthylation de génes particuliereciés avec la croissance des
ovaires et le taux métabolique général.

- La norme de réaction, qui construit un pont erdrelasticité phénotypique et les
études de génétique quantitative de la sélectiturelie, en connectant plasticité
phénotypique quantitative et génétique. Quand é&ptype d’un individu varie en
fonction continue d’'une variable environnementaa, norme de réaction est
I'ensemble des réponses phénotypiques possilles études sur les normes de
réaction démontrent a) que les différentes courbles réponses plastiques
correspondent a des différents génotypes (c'eBeagti’elles sont héritables et
sujettes a la sélection), et b) que I'héritabititd’effectivité de la sélection sur les
traits plastiques dépend de I'éventail des condti@nvironnementales ou la
sélection se produit. Parce que les normes deio@adirient selon les individus,
I'environnement n’est pas seulement un agent déléction, mais il détermine aussi

I'ensemble des phénotypes exposé a la sélection.

1 Un géne G peut étre caractérisé par une norméattion, c'est-a-dire une fonction qui relie chaque
environnement E au phénotype P du gene G danswebenement E (P=fg (E)).
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- Le modele Britten-Davidson, qui consiste en desules différenciées, ce qui

signifie que le génome est le méme mais I'expresses génes est différehte

Ni les génes ni I'environnement n'ont donc de digation développementale sans un
phénotype déja organisé pour répondre. En consitiraéactivité du phénotype comme un
phénomene au centre du développement, il deviedédivque la provenance des stimuli n’a
gue peu de conséquences. La dichotomie entre renatt « nurture », ou encore « inné » et
« acquis », disparait avec la mise en lumiére e le phénotype en développement répond
a des stimuli a la fois internes et externes, etdeela méme maniére. Il en résulte que les
facteurs génomiques et environnementaux sont hrdegeables au cours de I'évolution, ce qui
conduit a poser leur équivalence, et non a les esmic comme OppOSés ou encore

complémentaires.

Dans ce contexte, un trait ou une déterminatiomgtypique consiste en I'adoption
d’'une ou deux voies alternatives. Un dealusgénétique peut déterminer si un trait discret est
exprimé ou non dans le cas ou les alléles altésnstir celocus sont la cause d’un trait a
développer ou non. Cette détermination peut ceperitee influencée par d’autres facteurs,
génétiques ou environnementaux. La possession tdainparticulier plutét que d’un trait
alternatif peut étre déterminée de maniere génétmuenvironnementale mais la régulation
(mécanisme) ne peut jamais étre déterminée pagdess ou I'environnement seuls, car la
structure est toujours le produit d’'une influencéa&ois génétique et environnementale
L’expression génique requiert toujours des mat&riaau composants importés de
I'environnement extérieur. En ce qui concerne heetiippement, les genes et I'environnement
ont des effets quantitatifs complémentaires suraleynatives possibles (Faugmentation de
l'influence de I'un entraine la diminution de I'lnénce de l'autre).

De fait, si souvent, en biologie, un trait est«idéterminé génétiquement » ou bien «
déterminé par I'environnement », I'analyse plusrafimdie des processus souligne en réalité
une détermination conjointe, par les deux « fasteuta relation, variable, entre le génotype
et I'environnement dans I'expression du phénotygtectarifiee par le concept de norme de

réaction d’'un génotypge Ce concept implique que la plasticité, ou I'éaéintle réponses

1 West-Eberhart (2003)p. cit.ch.2.

2 |bid.

3 Gupta AP, Lewontin RC (1982) A study of Reactioarids in natural populations @rosophila
pseudoobscurdvolution 36(5): 934-948
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provogueées par une variation environnemental@éetminée par le génotype. Si cela est vrai,
différents génotypes doivent avoir différents degréformes de plasticité. Il s’ensuit alors que
la plasticité elle-méme est sujette a la séleatioau changement évolutionnaire.

Une gamme de normes de réaction associées a dagggsdifférents a été étudiée par
Ayodhya P. Gupta, dont on peut déduire les idérmstes :

. Différents génotypes ont différents degrés detj@é.

. Le modéle de plasticité varie, ce qui impligueade rble déterministe du
génotype dans la plasticité est équivalent audéterministe de I'environnement dans la mise
en place de la forme du phénotype, mais aussildsestail de la variation génétique exprimée
et exposée a la sélection.

Autrement dit, 'environnement joue un double rdlens la plasticité des traits : il est non

seulement I'agent de la sélection au sens ou ileebtu ou les phénotypes sont évalués en
fonction du succes pour la survie et la reproductioais il est aussi un agent du développement
qui, en interagissant differemment avec différgsotypes disponibles, place les phénotypes

dans des positions favorables a la sélettion

L’idée d’une plasticité phénotypique est reprisalément par I'éco-évo-dévo qui la
définit comme capacité d’'un organisme a réagir tasen environnement par un changement
de forme, d’état, de mouvement ou de taux d'aéfiviElle est le propre d'un trait, pas de
lindividu. Quand elle est percue au stade larvaiteembryonnaire, elle est appelée plasticité
développementafe La plasticité phénotypique est le moyen par leg@ibert et Epel
expliquent le réle de I'environnement dans le déppkment et, de fait, I'idée selon laquelle
I'autonomie totale du développement est plus delfemdu mythe que d’une véritable réalité.

De ces analyses il est possible de déduire, aviberGet Epel, que I'environnement
n’est pas seulement un filtre qui sélectionne @emtions existantes, il est lui-méme une source
de variation. Il contient des signaux qui peuvesringettre a un organisme en développement
de produire un phénotype qui augmentdismssdans cet environnement particulier. Des
variations épigénétiques peuvent étre transmisamst sélectionnées et les organismes sont

considérés comme des écosystéemes, composés derdgf@éenotypes qui interagissent : la

1 West-Eberhart (2003)p cit

2 Gilbert SF, Epel D (2009)p. cit

3 Nicoglou A (2013) La plasticité du vivant: histeid'un concept et enjeux pour la biologie, Thése en
vue de I'obtention d’un doctorat en philosophiajteoue le 19 novembre 2013 ; voir aussi Moczek AP
et al. (2011), The role of developmental plasticity irokMionary innovationProceedings. Biological
Sciences / The Royal Society§1719), 2705-2713.
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sélection naturelle privilégierait ainsi les redais en tant qu’'unités de sélection. Repenser la
causalité dans le développement impliqgue donc denser les frontieres de lindividu en
développement

Ainsi, en soulignant la nécessité de penser laadié@islu développement autrement, les
approches interactionnistes soulignent égalemeat lgumaniere de penser I'hérédité des

différents traits ne peut plus reposer sur lesbdsme détermination par les géenes.

IL. B. 2. Conséquences sur la conception de I’hérédité

En insistant sur le réle de différentes causatiss le développement, par opposition
au role exclusif des génes, la DST ainsi que I'@eo-dévo appellent a une refonte du concept
d’hérédité. Ce qui est hérité d’'un individu a l'eut’est plus seulement le matériel génétique,
mais doit étre étendu a toutes les causes quintrtams la détermination du phénotiees
études sur les plantes et unicellulaires, par elgmspggerent que des variants epigénétiques

(épi-alléles) peuvent rester stables a traversodebneuses génération€es analyses tendent

1 Ce point fera I'objet du chapitre suivant (chapi).

2 ’'néritabilité non génétique comprend tous les amemes d’héritabilité entre les parents et leur
progéniture, autres que la transmission de vanatidans la séquence ADN. Elle comprend ainsi
I'héritabilité somatique, environnementale ou eecoulturelle. Voir notamment Bonduriansky R
(2012) Rethinking heredity agaifirends in Ecology and Evolutipiol. 27, N°6, 330-336 ; Danchin
E, Wagner RH (2010) Inclusive heritability: comisigigenetic and non-genetic information to study
animal behavior and cultur@ikos119: 210-218 ; Danchin &t al. (2011) Beyond DNA: integrating
inclusive inheritance into an extended theory afietion, Nature Reviews, Genetics, Vol. 12, 475Ba

J (1987)Beyond the Gene: Cytoplasmic Inheritance and theg§le for Authority in GeneticdNew
York, Oxford University Press.

3 Les perspectives contemporaines sur I'évolutiobhétédité doivent beaucoup a Jablonka et Lamb

(1998) ainsi qu’'aux travaux de Sterelny et al (0dr le réplicateur étendu. Leur réquisit consiste
dire que le réplicateur a la fonction ou biofonutite représenter le phénotype et joue un rdle tausa
dans sa production. Ce faisant, il n'y pas de mleilégié des genes. Pour Jablonka et Lamb, au
contraire, la distinction entre réplicateur et iatgeur doit étre rejetée. Il y a deux types d’tiééénon
génétique auxquels on se réfere plus particulienemehérédité cellulaire épigénétique et I'hétédi
culturelle et comportementale chez ’'homme et aestanimaux. Il N’y a pas de systeme standardisé ou
de nomenclature pour classer les systemes d’hérédieurs propriétés. Shea (2007) avance quant a |
gue pour compter comme systeme d’hérédité (ie dacteécanisme, processus) un systeme doit avoir
évolué pour transmettre une information héréditaiest-a-dire avoir une métafonction de production
de phénotypes héritables. Enfin, Helantera et WH84.0) suggérent de classer les systemes d’hérédit
en trois catégories : transmission verticale, itida¢ acquisition. Pour une analyse de la notion
d’hérédité écologique, voir Odling-Smee, Llan, Redoh (2003) : I'hérédité écologique est I'hérédité
des pressions de sélection qui ont été modifiéesapeonstruction de niche. L’hérédité de niche est
I’hérédité d’'une relation initiale entre un organeset son environnement, sa niche, ou ses ancélies.
peut affecter le développement directement. Elistnpas transmise par reproduction, elle ne dépend
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a souligner que I'héritabilité épigénétique a alkile peut former la base d’'une évolution
adaptative et représenter un systéme d’héritalailiténéme titre que I'héritabilité génétidue
L’avantage conceptuel majeur a reconnaitre des msnas non génétiques de I'héritabilité
est que cela stimule une considération explicite pi®cessus développementaux dans les
explications évolutionnaires. Si I'héritabilité agte composante du développement, alors ce
dernier doit figurer dans les explications évolatiaires.

L’environnement est souvent considéré comme jouantle dans la sélection, mais
pas dans la génération de variation hérifalida considére souvent que I'environnement peut
affecter le taux de mutation des genes, mais sansep veéritablement les voies, autres que
’ADN, par lesquelles la transmission peut étrerépélLe développement, comme lindividu,
ne peuvent en effet pas étre saisis si I'envirorer@mau sens large, est considéré seulement
comme du « bruit » dont la transmission au-delaelgénération ne semble pas possible. Ainsi
la fusion du darwinisme avec la génétique telleetie’'a été congue par la Synthése Moderne a
conduit les chercheurs a souligner que seule laeseg ADN est héritée a travers les
génération$

Or, la recherche en génétique elle-méme a montee dgps traits phénotypiques
héritables comme la taille ou encore certaines diedacourantes ne peuvent étre expliqués par
des variants génétiques comntur¥ans ce contexte, les systémes d’hérédité épigées, ou
non génétiques, constituent des systemes de mémquoipermettent aux cellules somatiques
de phénotypes différents, mais aux génotypes igeesi, de transmettre leurs phénotypes a
leurs descendants méme si les phénotypes quiigimellement induit ces phénotypes ne sont
plus présents L’épigénétique est donc I'étude des changemeritistiques ou méiotiques
héritables dans la fonction des génes, qui ne peaes étre expliqués par des changements au
niveau de la séquence ADN. Une épimutation est darcadre, un changement héritable dans
les génes qui n'est pas dd a des changementsalaéquence ADN.

Pour la Synthése Moderne, les mécanismes non géastide I'hérédité doivent étre
saisis comme des adaptations génétiques. Or,desrahes sur les mécanismes d’'une hérédité

pas de la transmission de réplicateurs discrels,est continuellement transmise par de multiples
organismes, de maniére intra et inter génératitemrieh’y a pas de génes corrélés a cette trarssons

1 Bond DM, Finnegan EJ (2007) Passing the messadeh@ritance of epigenetic traifsiends in Plant
Sciencel2(5), 211-216

2 Jablonka E, Lamb MJ (199&pigenetic inheritance and evolution: the LamarckéhmensionNew
York, Oxford University Press.

3 Danchin Eet al.(2011)op. cit

4 1bid.

5 Jablonka E, Lamb MJ (1996p. cit
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non génétique montrent qu’il existe bien d’auteeddurs, tels que les facteurs cytoplasmiques,
mais aussi des facteurs comportementaux par exeopuleonstituent de véritables canaux
d’hérédité. L'un des exemples typiques de cette forme d’hH&Fédst I'inactivation du
chromosome X chez les mammiféres femelles. Ellerespond a un meécanisme de
compensation du dosage qui fait que les mammiferaslles, avec leurs deux chromosomes
X, sont fonctionnellement équivalentes aux malesngen ont qu’un. Trés tét au cours du
développement, I'un des deux chromosomes X estivgéaet une fois cette inactivation
présente, tous les descendants clonaux de laeceltlle méme X inachif

Les modifications épigénétiques de I'expression gigses peuvent étre ainsi héritées
pendant le développement (mitose), mais aussivarsdes générations. Dans le premier cas,
I'héritabilité épigénétique est le résultat de dansmission de marqueurs épigénétiques des
cellules parentales aux cellules filles. Dans leosd cas, les marqueurs épigénétiques sont
hérités a travers les générations. Une telle tresssom d’altérations épigénétiques a travers les

générations a été démontrée notamment chez de aor@ucaryoté's

SiI'idée d’'une transmission de caracteres acqeisiculée par la théorie d’'une hérédité
non génétique, n'est pas sans rappeler le lamamnekisl est notable que le courant du
néolamarckisme s’est précisément construit autedfidée de I'empreinte du milieu sur les
organismes, ouvrant la voir vers une pensée dauaatité des relations entre I'organisme et
son milied. Laurent Loison montre ainsi que le néolamarckigraacais s’appuie sur les
meéthodes utilisées en physiologie par Claude Bdrriaisant de I'organisme une entité avant
tout plastique Il existe ainsi toute une tradition de transf@meé expérimental au sein duquel
I'accent est mis sur les changements des condiibnge modifier la forme des organismes
etudiés, comme ne témoignent, par exemple, leaurasie Gaston Bonnier sur l'influence de

la lumiére et de la température sur les végétallxs’agit donc, pour le néolamarckisme

1 Jablonka E (2002) Information: Its Interpretatidts, Inheritance, and Its Sharinghilosophy of
Science69: 578-605 ; Shea N, Pen |, Uller T (2011) Thepenetic information channels and their
different roles in evolutionJournal of Evolutionary Biology24: 1178-1187 ; West-Eberhard MJ (2003)
op. cit ; Uller T (2008)op. cit

2 Jablonka E, Lamb MJ (1996p. cit

3 Danchinet al (2011)op. cit

4 Loison L (2010)Qu’est-ce que le néolamarckisme ? Les biologistascéis et la question de
I'évolution des espéces, 1870-19#0éface de Michel Morange, Paris, Vuibert.

s Ibid. p. 30.

¢Bonnier G (1892) « Influence de la lumiére électeéigontinue et discontinue sur la structure degarb
», C.R.Ac.Sci., 115, p. 347-350 ; « Influence ddumiéere électrique sur la structure des plantes
herbacées », C.R.Ac.Sci. 115 pp. 475-478 et (1895Huence de la lumiére électrique continue sur |
forme et la structure des végétaux », Revue géndeabotanique, 7, p. 241-257.
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francais, de mesurer l'influence des changementsitieu sur les modifications de la forme et
d’en mesurer le réle. A cet égard, I'étude de lzdtion et des mécanismes de la transmission
de l'adaptation s’avere essentielle a la prise empte du milieu dans la causalité
développementale, puisque c’est la morphologie nagBeentités étudiées dont il est question.
L’idée d’'une plasticité de I'organisme, qui sousede néolamarckisme constitue a ce titre une
entrée pertinente pour penser I'hérédité des festaon génétiques, qui entrent dans la

composition de la forme.

Reconnaitre des mécanismes non geneétiques detdiiiéteé rend donc possible une
considération explicite des processus développeamrmans les explications évolutionnatres
Si I'’héritabilité est une composante du développenadors le développement doit étre pris en
compte dans les explications évolutionndiréghéritabilité non génétique permet de dépasser
la seule compréhension des effets directs des génds I'environnement sur les organismes
a la génération suivante. Elle rend possible Isepein compte d’'une divergence évolutionnaire
dans les trajectoires développementales et peettaff lafitnessde l'individu, modifier la
relation entre ce qui est sélectionné et ce quinésté ou encore modifier la sélection sur les
futures génératiodsDans ce contexte, il est possible de considérérddité non génétique
comme une extension de la plasticité a travergdagration§ c'est-a-dire comme une plasticité
transgénérationnefleLa plasticité au sein d’'une génération est unamisme génétique qui
permet a un génotype de produire différents phgestylans des environnements différents.
Le génotype spécifie donc une norme de réactiomeAitre, expliquer une hérédité non
génétique permet d’expliguer comment les conditemsronnementales expérimentées par un
parent peuvent aussi influencer les aspects dptsemotype qui affectent le développement de
sa descendance.

Les « effets parentau¥ sont un exemple intéressant des raisons pourddegiil faut
distinguer héritabilité génétique et non génétidlsesont définis comme les effets qu’ont les
parents sur le phénotype de leur descendance,iategaont pas liés au génotype de la

! Bonduriansky R, Day T (2009) Nongenetic Inheritarand Its Evolutionary Implicationgnnual
Review of Ecology, Evolution, and Systemati€él), 103—125; Bonduriansky R, Crean AJ, Day, T
(2012) The implications of nongenetic inheritanmedvolution in changing environmenis;olutionary
Applications 5(2), 192—-201.

2 Uller T (2008)op. cit

3 1bid.

4 Grossniklaus Lkt al. (2013) Transgenerational epigenetic inheritanocsv fmportant is itNature
Reviews. Genetic44(3), 228-35.

5> Bonduriansky R (2012)p. cit

6 Danchin Eet al (2011)op. cit
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descendance. lls peuvent étre transmis via lessgaras ce n’est pas toujours le cas. Les effets
parentaux non génétiques peuvent conduire a desnpaie ressemblance similaires a ceux
causés par une empreinte génomique, mais ils géndes dynamiques évolutionnaires
différentes ainsi que des voies d’expression dasgdifférentes.

L’exemple de I'héritabilité culturelle est intéras$, dans la mesure ou il évite la
confusion avec une héritabilité génétique. EtieDaachin et Richard H. Wagner proposent
ainsi quatre critéres de reconnaissance d’unduditirel, qui doivent étre remplis de maniére
simultanée pour pouvoir considérer une héritabditéurelle :

1. Il doit y avoir un apprentissage social du trailecce soit par imitation, copie,
enseignement. Ce critére permet d’exclure les efl@rentaux (qui peuvent étre
ambigus) et les facteurs non sociaux.

2. L’information apprise doit étre transmise a travies générations, ou, de maniére
plus générale, des individus les plus agés verplles jeunes. Les cas de soins
parentaux semblent ici de bons modéles pour idust critéré

3. L'effet de I'apprentissage social doit étre expridemaniére suffisamment longue
pour permettre aux individus les plus jeunes dgepfandre.

4. Les individus doivent généraliser l'information s&de en l'utilisant dans des

contextes nouveaux.

Ces quatre criteres empiriques présentés par DarthVagner peuvent étre testés de maniére
paradigmatique dans le cadre des recherches shiaiié des oiseaux, aussi bien chez les males
que chez les femellés

Aussi I'existence d’une telle variation soulignele la nécessité d’établir que les effets
de I'héritabilité non génétique sont comparableseax de I'héritabilité génétique dans le
processus de sélection naturelle. La prise en aodgtette variation permet ainsi de souligner

importance des processus développementaux et t@ein compte en tant que processus

! Danchin E, Wagner RH (2016p. cit

2 Avital E, Jablonka E (2000)nimal Traditions : Behavioural Inheritance in Eutibn, Cambridge,
Cambridge University Press.

3 Danchin E, Wagner RH (201@p. cit Les deux auteurs montrent ainsi que pour de neuses
espeéces, la variation dans le chant des malese@Buh apprentissage social (critéere 1) par I'atidn

par les jeunes males des chants des males plugciigése 2), le type de dialecte étant généralémen
fixé a vie (critére 3). Le critére 4 n'a semble pdls été testé selon les auteurs, mais pourrai k&
montrant que les males généralisent le dialecteésagans le nid en répondant difféeremment a d'autre
dialectes.
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évolutionnaires. Il s’agit donc également par laetonnaitre différents niveaux de variabilité

dans la définition et la constitution de I'individu

L’une des idées véhiculées par ces travaux estéi@toduire » le développement dans
la théorie évolutionnaire, afin de permettre urterimgation sur les origines de I'adaptation
L’accommodation phénotypique difféere de I'évolutiomais le degré et la forme de cette
accommodation varient souvent génétiquement emseirldividus et sont héritables. La
sélection peut donc modifier la régulation et larfe des accommodations phénotypiques
variables génétiquement a travers les génératiiast 'accommodation génétique. Les genes
sont toujours ici la source ultime de variationessaire au changement évolutionnaire, mais
les causes de I'évolution adaptative sont souvenptocessus qui produisent de la variation
adaptative développementale. Qui plus est, la ipiEstdéveloppementale peut biaiser le
changement évolutionnaire.

Ainsi les discussions sur le role de la plastidég&eloppementale pour I'expression de
nouveaux phénotypes se sont-elles centrées sfatlthfect des genes ou de I'environnement
sur les organismes sur une seule génération. Negtabilité non génétique permet a des
accommodations phénotypiques maternelles ou pédiesne’avoir des effets sur le
développement de la progéniture et ainsi d'initiee divergence évolutionnaire dans les
trajectoires développementaeaussi I'héritabilité non génétique peut-elle irdhcer le cours
de I'évolution en affectant ltnessindividuelle, mais aussi en modifiant la relatiemtre ce
qui est sélectionné et ce qui est hérité, ou enearenodifiant la sélection sur les futures
générations (évolution culturelle, niche...).

Plus particulierement, la DST utilise le conceptédédité pour tous les facteurs présents
d’'une génération a l'autre. L’hérédité doit étrengmise en termes de différents canaux. Elle
est ainsi définie comme la réplication fiable deustoles facteurs impliqués dans le

développement, depuis les genes jusqu’au soin adua@nencore I'habitat.

L Uller T (2013), Non genetic inheritance and eviolut in K. Kampourakis (EdThe Philosophy of
Biology: a Companion for EducatorBordrecht: Springer.
2 bid.
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La DST appligue le concept d’hérédité a toute nesso présente de maniére fiable dans les
générations successives, et participant a I'exjpticale la ressemblance entre une génération et

la génération antérieure

De fait, si un facteur entre dans la reproductiablé d’un trait, il devient, pour la DST,
un canal d’hérédité. Plus précisément, la DST mieggpas tant I'idée que tous les facteurs
développementaux sont d'importance equivalentes suaitout I'idée que les différences entre
les facteurs ne justifient pas les distinctionsapBysiques que I'on construit autour d’&uk
cette idée s’ajoute une seconde thése de la DS'héradité qui consiste a avancer I'idée d’'une
non séparabilité des canaux : chaque canal reposessautres pour étre efficace. Par cette idée

d’hérédité, on voit que ce qui évolue est le cylderie lui-méme :

L'unité fondamentale qui subit la sélection natierelest ni le géne individuel ni le phénotype,
mais le cycle de vie généré par l'interaction domganisme en développement avec son

environnemernit

L'une des différences entre I'évo-dévo ou son esitemn éco-évo-dévo et la DST est
précisément I'insistance de cette derniére suotaseparabilité des canaux d’hérédité. L'évo-
dévo, telle qu’elle est représentée par exemplelgmtravaux effectués par Jablonka sur

I’hérédité, examine la pluralité des canaux masslpar non séparabilité.

L’aspect de la these qui touche a I'évolution résteefois controversé dans la mesure
ou beaucoup de biologistes pensent que méme svirbemement compte pour le
développement et la détermination des phénotypegyénes définissent I'héritabilité et sont,
de ce fait, ce qui compte pour I'évolution, puistpsont ce qui est impliqué dans tout processus

générationnel. Dire que toutes les ressources gugdis dans le systeme en développement

! Griffiths PE and Gray RD (200bp. cit “DST applies the concept of inheritance to argprgce that

is reliably present in successive generations, ianghrt of the explanation of why each generation
ressembles the last”.

2 bid.

3 Griffiths PE and Gray RD (2004) The developmestaltems perspective: Organism-environment
systems as units of development and evolutionjghiueci M and Preston KPhenotypic Integration:
Studying the Ecology and Evolution of Complex Phgres Oxford and New York, Oxford University
Press: 409-431 : “The fundamental unit that undesgmatural selection is neither the individual gene
nor the phenotype, but the life cycle generatedutn the interaction of a developping organism with
its environment”.
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doivent étre prises en compte en tant qu’ellessgmtent I'unité de sélection est ainsi I'un des
aspects les plus radicaux de cette théorie.

Aussi, si les approches interactionnistes permetterprendre en compte la causalité
dans le développement différemment, ainsi que diou& une nouvelle conception de
I'hérédité, il ne semble pas qu’elles suffisentétme fin a ce qui est au principe méme de leur
approche — la dichotomie intérieur/extérieur — goi¢ les principes qu’elles proposent restent
trop centrés sur les facteurs « internes », seifeur approche soit plus théorique qu’effective.
C’est ce que nous soulignons dans la section si@van

II. C. Des difficultés persistantes

Dans cette section, nous souhaitons montrer qumerdspective émergente qui s’est
constituée contre I'histoire internaliste du dépglement n’est pas suffisante pour enrayer
I'idée selon lagquelle le développement est avaritua déploiement de facteurs internes et plus
encore le déploiement d’'un programme dont l'infatiora serait portée par le génome. Les
outils utilisés pour contrer l'internalisme sonxenémes encore trop génocentrés, ou, quand
ils ne le sont pas, restent difficiles a mettrepeatique dans un programme de recherche et
d’analyse du développement.

Notre critique portera sur deux points :

- Le génocentrisme est toujours présent dans cegdhéo

- L'utilisation de ces théories dans la pratique duogramme de recherche sur le

développement reste difficile.

Dans son ouvragdaking sense of lifeevelyn Fox Keller montre que les travaux sur le
développement et ses causes permettent une defidili génome comme réaction sensible ou
mécanisme de réponse a I'environnerhdrs signaux détectés par le génome proviennent de
maniére immédiate de son environnement intracé@iéylenais ce dernier n’est rien d’autre que
le reflet de I'environnement extérieur de la callat de I'organisme. Cette reformulation de la
définition du génome fait émerger, ainsi que néshs vu, la question de savoir comment le
processus de développement peut étre si fiable géhome est si réactif vis-a-vis de son

environnement. La réponse tient, selon Fox Kebela fois a la stabilité du génome, a la

! Fox-Keller E (2002pp. cit
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constance relative des signaux environnementaaiiaestabilité dynamique du systeme en tant
que tout. Pour Fox Keller, cette reformulation permet diwat@nner la dichotomie
genes/environnementafortiori la dichotomienaturénurture, dans la mesure ou si une grande
partie de l'action du génome consiste a répondrges signaux environnementaux, un
découpage des influences développementales engentame et I'environnement n’a pas de
sens.

Pourtant, s’il semble clair qu’un tel découpagatrpas de sens théorique, la redéfinition
du génome, non plus comraetif mais commeeéactif ne suffit pas a évincer le génocentrisme
et donc la primauté de la causalité génétique elodie du développement, que cherchent

pourtant a éliminer les théories interactionnistes.

IL. C. 1. Le probléeme du génocentrisme

Nous voudrions souligner ici que si la DST commed-évo-dévo pensent I'ontogenese
a partir des interactions de différents mécanismiese notamment dans le but de s’opposer a
une forme de génocentrisme, les outils par lesqueeldernier est contré ne permettent pas de
critiquer, ni de remplacer la perspective intestaliet génocentrée a laquelle ils entendent
s’'opposer.

Nous avons vu plus haut que I'un des mécanismdsguel se reposent a la fois I'éco-
évo-dévo et la DST est la norme de réaction, soatigles différentes possibilités permises par
le génome dans la construction d'un phénotype, enction des changements de
'environnement (le cas de la détermination du sehex la tortue en est un bon exemple). Si
la norme de réaction permet de montrer que le gprohe spécifie pas directement le
phénotype, et que l'ontogenése dépend des difrenvironnements dans lesquels vit
'organisme, elle reste néanmoins le lieu d’'ungateom qui prend source dans le génotype et
se fonde sur les réactions de ce dernier. Aussgriae de réaction montre-t-elle l'influence de
I'environnement sur une constitution génétiqueipaliere’. Le génotype, s'il ne spécifie pas
un mécanisme développemental particulier, spéed@moins une norme de réaction, c’est-a-
dire une série de développements différents selemhvironnements. C’est donc une norme
de réaction génétique qui est prise en compte d¢mnslonté de souligner le réle de

'environnement dans le développement. L'intéréfpesté sur la maniere dont le génome peut

bid.
2 Lewontin RC (2000pp. cit
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réagir a différents environnements, et la varigbiieste analysée au niveau du génotype. Dans
cette interprétation de la variation dans le dgwedment, I'environnement est considéré de
maniére générale comme un facteur de variations ddistinction de ses différentes
composantes.

Or, il serait également possible, en maintenanvilennement fixe, de définir la norme
de réaction de I'environnement comme la fonctionagsocie a chaque gene (ou allele) son
phénotype au sein de I'environnemer®n aurait alors une norme de réaction inversée, q
pourrait étre appliquée a I'environnement ou n’imeauelle autre information que I'on ferait
varieP. De fait, il n’y a aucune raison de penser qutggésentation de la norme de réaction
est meilleure que les autres du point de vue dellgion. La norme de réaction, telle qu’elle
est généralement utilisée, est ainsi encore tropggntrée pour comprendre le développement.
Entre autres, elle fait de 'environnement une easitégorie au sein de laquelle il est difficile
de distinguer toutes les composantes (air, novetignin parental...). Afin de comprendre le
développement correctement, il faudrait prendrecempte les différents composants de
'environnement séparément, tout en gardant adiegp’aucun n’est suffisant ni privilégié.

Ainsi, au sein de la DST, la thése de la pluraditéle la non-séparabilité des canaux
d’hérédité pour comprendre le cycle de vie a undigation sur les outils utilisés pour penser
les relations de I'organisme a son environnemertsda mesure ou elle dénonce une forme de
holisme a I'égard de la prise en compte de I'emnimment dans le développement, ainsi qu’un
génocentrisme qui perdure, sous une autre fornres lk@s théories qui tentent de prendre en
compte les facteurs environnementaux dans I'étuddéveloppement. Toutefois, ce qu’elle

propose semble difficile & mettre en pratique.

IL. C. 2. La difficulté de la mise en pratique de la théorie

Nous avons ouvert la section sur l'interactionm@sen mentionnant les travaux de
Goldstein et von Uexkull sur le milieu, afin de nan la similarité des concepts et
interrogations entre ces chercheurs et les recbsrabtuelles en développement. Or, une
derniére remarque a propos de ces recherches lat m&ion de milieu est intéressante et
éclairante pour notre propos. Lorsqu’il a étudig teavaux de von Uexkill, Goldstein n'a

accepté sa théorie qu’avec une réserve non néplegeeonsistant a souligner que ne pas

1 Griffiths PE (2001)op. cit
2 1bid.
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vouloir distinguer le vivant de son environnemanplique que toute recherche de relation
devient en un sens impossible. En effet, la détaatitin par des causes identifiables semble
disparaitre au profit de la pénétration réciprogoe, qui rend difficile I'entreprise de
connaissanceCe probléme de I'indétermination renvoie a ldicliité d’'une mise en pratique
d’une théorie considérant des sources de signagxgjia la fois internes et externes. En effet,
sans point de détermination, ou noyau de déterinmad partir duquel il serait possible de
penser la causalité dans les relations de I'orgamia son milieu, nous sommes face a une
théorie holiste difficile a mettre en pratique démperspective d’'une connaissance précise de
la nature de ces relations. Autrement dit, I'id&end pénétration réciproque de I'organisme et
de son environnement, si elle semble théoriquetneuatistique, pose probléme dés lors que
I'on passe a la mise en pratique. Ce problementegs fait la seconde difficulté des théories

interactionnistes en matiere de développement.

En effet, si, comme nous l'avons vu, la DST pomeregard critique sur les outils et
mécanismes utilisés pour penser le réle de I'enviement dans le développement et critique
ainsi la perspective internaliste sur le dévelopgarelle fait néanmoins face a une critique de
nature a fragiliser sa théorie. Quand bien mémenalabreux canaux d’hérédité seraient
entremélés pour produire I'hérédité sur laquelledkection s’appuie, les génes, quoique non
spécifiques en principe, sont en réalité — danmiedeles — et sur le long terme, plus prédictifs.
L’'un des aspects rendant les génes spécifiquestdignt leur primauté en tant que cause au
sein de I'évolution est leur caractere durable. i@uaien méme des canaux d’hérédité
épigénétique produisent de I'hérédité, cette dezméest pas aussi durable que celle produite
par les génes.

En pratique, donc, c'est-a-dire dans les modeiksestafin d’établir des prédictions et
d’étudier la causalité dans le développement,idtexune séparabilité et cette derniere se fait
en faveur des génes en tant que cause durabléradedaquelle les prédictions sont plus aisées
et plus fiables. Le calcul ne peut donc se fondeus modéle holiste de causalité et d’hérédité.
Cette objection a la DST est ainsi purement emicet pourrait ne tenir qu’au fait que la
Synthése Moderne et la génétique des populatiamntstie se sert comme base soient le modele
utilisé par défaut pour comprendre le développeni@inmoins, elle reste importante si I'on
veut que la conception théorique du développemenieeson étude ne soit pas purement
théorique et puisse étre mise en pratique.

! Goldstein K (1951pp. cit
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Il nexiste donc pas de réel cadre qui permetteat penser le role actif de
'environnement tel qu’il est théoriquement coneeglisé par la DST ou I'éco-évo-dévo. Les
systemes mis en place, encore statiques et fondiéisnement — sur les génes, ne remplissent

pas le programme de recherche pourtant essentisépar ces conceptidns

II. D. Conclusion

L’opposition de I'intérieur et de I'extérieur a domarqué I'étude de la causalité dans
le développement, ainsi que la tentative de dépassied’'un réductionnisme génétique. Les
tentatives de dépassement d’'un préformationnismsi, @ue d’'une opposition tranchée entre
des causes endogenes et des causes exogenes thpmkEment ont tenté de souligner le
caractére caricatural des positions extrémes pedser les outils, pratiques et conceptuels, de
ce dépassement par le biais d’un interactionnisefi®s;ant de penser conjointement la totalité
des causes explicatives de l'individu en dévelopgr@m

Toutefois, malgré cette analyse critique, il n'este pas moins que ces théories peinent
a sortir completement de cette méme opposition,fettiori, a sortir du génocentrisme qu’elles
se sont donné pour programme de critiquer. Qui pRissi certains des outils conceptuels
gu’elles proposent permettent de repenser, pluguadément, les questions de la pluralité des
causes, ainsi que de leur parité, et les questieri®xtension de I'hérédité, il n’en reste pas
moins gu'’ils ne s’accompagnent pas des moyengpeipour étudier ces facteurs, les isoler,
et modéliser par la les systemes en développement.

Il s’agira alors dans la suite de notre analysetefroger de nouvelles voies d’étude du
développement, plus dynamiques, et qui permettralenmettre en pratique les avancées
conceptuelles permises par le DST et I'évo-éco-déwvatefois, en amont de cette entreprise,
il est nécessaire d’analyser plus précisémentdasérjuences de la prise en compte du milieu
et de I'environnement sur le concept d’'individudgveloppement et ses frontieres. En effet, en
ouvrant la voie vers une critique du génocentridegethéories externalistes et interactionnistes
ont également rendu nécessaire la redéfinitionahcept d'individu en développement, et
notamment une délimitation nouvelle de ses froesigrqui inclurait les facteurs
environnementaux. L’analyse du probleme des froggide I'individu en développement, ainsi

gue de ces limites, fera I'objet du chapitre suivan

1 Jaeger J, Laubichler M, Callebaut W (2015) The &o8ometh: Evolving Developmental Systems,
Biol Theory 10:36—-49
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Chapitre 4. Frontieres de l'individu en
développement

Les avancées conceptuelles permises par les théwita DST et de I'éco-évo-dévo rendent
nécessaire une refonte des frontieres que I'onept@ditionnellement a Il'individu en
développement. Aussi les programmes de recherchestpensé une extension de la causalité
en biologie du développement ont-ils égalementrfiodes outils conceptuels pour étendre les
frontieres spatiales et temporelles de I'individu.

Il s’agit, du point de vue de I'espace, d'incluss Ifacteurs environnementaux déterminants
dans lindividu lui-méme. A ce titre, nous analysateux concepts qui ont été formulés pour
étendre la spatialité :

1. Le concept de phénotype étendu, proposé par Dawkiaés dont la nature est
génocentrée et n’integre donc pas les facteursramémentaux comme causes
déterminantes de I'individu en développement,

2. Le concept d'E (pour organisme et environnemendpgse par la DST, et qui
s’efforce d’unifier les facteurs endogenes et exegejui permettent le développement
de lindividu. Nous soulignons que ce concept résip flou pour penser I'extension
des frontieres de l'individu en développement deigra adéquate.

Du point de vue du temps, il s’agit de prendre empute les différentes échelles de temps
auxquelles peut étre soumis lindividu en dévelopest, mais aussi les transitions par
lesquelles il participent du temps évolutionnaieus analysons cette extension des frontieres
temporelles en insistant sur la nécessité de péeséndividus transitoires. Nous soulignons
toutefois que les outils proposés pour étendreetaporalité n’apportent pas avec eux les
moyens pratiques pour déterminer précisément lpdeatité ni méme les échelles de temps
différentes qui peuvent expliquer le développemidntis montrons que ces difficultés tiennent
au caractere hiérarchigue des propositions étudééegi’elles nécessitent une refonte a partir

de modéles en réseau.
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I. Le probleme des frontieres spatiales de I'individu en développement

L’analyse des tentatives de solutions proposées pepenser la causalité du
développement autrement que par le biais d'un pré&tionnisme conduit nécessairement a
une refonte du concept d’'individu en développemntenteffet, si'environnement est un facteur
développemental a part entiére et si le développedel’individu implique la prise en compte
de causes qui jusque-la étaient considérées comxr@gesires a I'objet étudié, alors ce qu’on
nomme individu doit étre étendu, au méme titre lggecauses de son développement.

De fait, les études en biologie du développemesistent sur des phénomeénes
paradigmatiques qui laissent — partiellement — @& certains mécanismes qui pourraient
conduire a questionner les frontieres spatialésmporelles que I'on préte habituellement au
développement. L'étude du développement nous pedmetous abstraire d’'une conception
adultocentrée de l'individu. En effet, si la conttep de I'organisme depuis I'organicisme du
XIX*€ siecle a été modifiée, par le tournant moléculdieela biologie du développement
d’abord, puis par I'émergence de nouvelles disogdicomme I'évo-dévo, il n’en reste pas
moins que la plupart des débats actuels sur leepdritorganisme se centrent sur les états
matures ou les systemes finis, contribuant a umeegiion adultocentrée. Ainsi que nous
'avons vu, I'adaptationnisme porté par la Synth&&mderne, ainsi que le réductionnisme
génetique encore fort dans la biologie aujourd’lweintribuent a prendre en considération
'organisme adulte.

Dans ce contexte, la conception de l'individuaditpartir de son développement nous
permet de prendre la mesure de toutes les commssgni entrent dans la formation de
lindividu et ainsi de montrer en quoi l'individuse avant tout une entité émergente.
L’environnement doit donc, selon nous, étre congi@d@mme un facteur développemental. La
particularité du développement est alors de soetiga nécessaire prise en compte des
interactions avec les éléments environnementauxé@enents ne peuvent plus étre considérés
comme des éléments « extérieurs », mais commeodssitaants de I'entité qui se développe.

Or, dans la mesure ou ces éléments constituerdalgses de variabilité, il s’agit de
penser la transformation dans le développememtortplus seulement la fixité. En effet, la
biologie du développement s’est d’abord constrait®ur de I'idée que ce qui comptait pour
la recherche était la découverte de ce qui se rmaaint la question de la biologie du

développement est alors de déterminer pourquairatreent le développement est toujours le
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développement du mémeAinsi que nous I'avons montré dans les chapjprésédents, c’est
cette focalisation sur la question du méme qui pagtie coupé la recherche en développement
des analyses sur le rbéle de I'environnement, etaguaifluencé un concept substantialiste de
lindividu en développement. Si ce qui se développ& toujours le méme, alors
'environnement ne peut pas étre considéré comneewmfacteur développemental a part
entiére, et I'individu doit étre envisagé comme en#té — de préférence un organisme — close
sur elle-méme, autonome et fixe. Repensé a patoed analyses, le développement permet
donc de comprendre que les entités les plus ingdad ne sont pas nécessairement celles dont

les constituants génétiques sont les plus homodengsi auraient donc un destin commun).

A ce titre, le probléeme des frontiéres de lindivigst doublé: Du point de vue
temporel, il s’agit de repenser les échelles desepertinentes pour prendre en compte tous les
facteurs impliqgués dans la formation de I'individhutrement dit, il s’agit de s’interroger sur
la formation, dans le temps de I'individualité (Du point de vue spatial, il s’agit de déterminer
ce qui, dans I'environnement, fait partie intégeamte I'individu étudié. Ce faisant, ce

guestionnement réinterroge I'idée d’'une homogérgat&gtique comme critere pertinent pour

définir le développement (2) :

(1) Depuis les travaux de Leo Buss, les chercheurs@dent a penser que la
hiérarchie biologique ne s’est pas présentée astence déja toute formée
elle est le résultat d’'un long processus évolutmen Par 1a, il s’agit de
souligner que la sélection n'a pas toujours agbold sur des multicellulaires.
Cette perspective diachronique des niveaux dets#einplique une nouvelle
maniere de conceptualiser I'individualité commelque chose de dérivé et non
pas primitif. L’organisme multicellulaire n’est donc pas ontptuement
primitif en biologie, mais quelque chose qui ddreéxpliqué sur la scene de
I'évolution. Autrement dit, il semble nécessaire rdévaluer la temporalité a
partir de laquelle le concept d’'individu est pensé.

(2) Ce probleme tient en partie au fait que pour nordierehercheurs, le critére de

I’'homogénéité géenétique est un critere essentikd définition de I'individualité

1 Voir chapitre 2 sur les causes du développement.
2 Pradeu Tet al (2011)op. cit

3 Buss L (1987pp. cit

4 Okasha S (2003)p. cit
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biologique. L’enjeu sous-jacent concerne alorsiestjon du conflit qui pourrait
exister entre différents niveaux d’organisation. dffet, la position dominante
est l'idée selon laquelle I'hétérogénéité génétiquee un conflit au sein de
I'organisme dans lequel des « tricheurs » empédhetégration de l'individu

a un niveau plus hautUn mécanisme qui apporte une homogénéité gémétiqu
peut prévenir une tragédie des communs évolutioemaen éliminant la
possibilité de la compétition. Richard Dawkins patemple avance ainsi
explicitement l'idée selon laquelle les entités gé&uement hétérogenes sont
disqualifiées en tant qu’individus biologiques marqu’il va exister de la

sélection a des niveaux plus failes

I. A. Organisme ou individu ?

L’analyse des frontieres de l'individu en dévelomaat nous permet ici d’éclairer un
point de notre thése : I'emploi du terme individutpt que du terme organisme. En effet, dans
la tradition organisationnelle de I'organisme, tacept d’organisme est considéré a partir de
la relation tout/partie, par laquelle I'organisneedgfinit comme un tout structurel et fonctionnel
et de la relation avec I'environnement, qui déteeni’autonomie de I'organisme sans la
confondre avec une indépendance totale au regasbm@nvironnement. Cette conception
considére I'organisme comme un tout qui s’auto-miem, laissant de coté le caractéere en
devenir de 'entité étudiée.

Autrement dit, si une conception organisationnp#at rendre compte de I'intégration
de certains facteurs ou mécanismes dans |'organisiiees’applique davantage a l'idée d’'un
organisme adulte qu’a l'idée d’un individu en dé@pgement. Or, si 1) le développement n’est
pas un phénomeéne adultocentré mais dure tout gudera vie de I'entité considérée et si 2)
l'individu se forme a travers les constituants elguu’ils soient — de son développement, alors
la définition de l'individu que I'on doit donner neeut pas correspondre a I'idée d’'une entité
fixe, qui, on le voit, ne serait alors qu’une ahstion a partir d’'un cycle de vie bien plus large.

! Michod RE (1999)Darwinian Dynamics: Evolutionary Transitions in Réss and Individuality
Princeton, NJ, Princeton University Press; Clark8@.3)op. cit; Clarke E et Okasha S (2013) Species
and Organisms: what are the problems? In BouchatdHtineman P (edByom groups to Individuals.
Evolution and Emerging IndividualigIT Press, Vienna Series in Theoretical Biology.

2 Dawkins R (1976Yhe Selfish Genédew York, Oxford University Press.
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Un concept atemporel d’organisme n’est en effet pasinent dans I'approche des
processus développementaux, puisque lindividu dédie compris comme un nceud au
confluent d’événements spatio-temporels. A cetddaddington, avec sa découverte de la
biologie diachronique, met en avant une approclegssuelle de I'organisme comme un
devenir qui n’est jamais parfaitement atteint. €etiganisation essentiellement dynamique de
I'entité en développement 'amene a user d’un aertambre de concepts permettant de saisir
la stabilité au sein du changement contir@’est ainsi que le concept de canalisation par
exemple, renvoie a la capacité des voies développeies a produire des phénotypes
«normaux » malgré les perturbatiand.’environnement peut ainsi étre décrit comme
constitutif des individus en développement.

Le terme organisme renvoie a un vivant organiséss@dant une intégration
fonctionnelle et composé de parties interdépendarteenferme I'entité définie dans un
contexte physiologique et médical, qui a toutefmi®tre pertinent. En effet, la physiologie, et
avec elle la médecine, offrent une analyse destitomements physique, organique et
biochimique du vivant. Dans ce contexte, ces dis@p se sont organisées autour d’un concept
fort d’organisme, qui permette de distinguer I'ongane de ses composants et d’étudier les
liens entre eux, mais aussi I'organisme de sonrenmement afin d’analyser les interrelations
entre les deux. La définition d’une organisatiomtdes parties manifestent un certain degré
d’intégration est essentielle a I'analyse des diffiées fonctions de I'organisme.

Toutefois, I'étude que nous faisons du développe¢metend mettre en avant I'idée que
la prise en compte de I'environnement dans I'egbiccn du développement, apporte un regard
nouveau sur les mécanismes et ressorts du dévebempeainsi que sur sa définition. Or, ce
regard nouveau tend a souligner I'étendue des nguaa qui permettent a une entité de se
constituer, et montre que ces mécanismes se jeuenne temporalité beaucoup plus étendue
gue celle qui était pensée alors. Cette extenstola demporalité méle alors des échelles de
temps différentes : celles du développement de ushamntité, celle du développement de
l'individu comme un tout, mais aussi celle de I'utmn.

Si le terme « individu », que nous choisissons,cessidéré comme problématique,
c’est notamment parce qu’il fait référence, en sens premier, a I'adjectif « indivisible ».

Queller et Strassmann préferent ainsi le termegdimsmalité a celui d’'individu, le premier

' Waddington CH (1959) Canalization of developmemnt genetic assimilation of acquired characters,
Nature,183: 1654-5.

2 Pour un passage en revue des concepts utilisé&/addington pour penser la stabilité au sein du
changement, voir Gilbert SF (2016). cit
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permettant, selon eux, de prendre en compte Idgrelits niveaux auxquels se joue
I'individualité, tout en évitant la référence antdivisibilité du terme « individu % dont nous
avons toutefois vu qu’elle ne définissait pas meient I'individualité. C’est justement dans la
perspective de prendre en compte les différentsanix que le concept d’individu, plus que
celui d’organisme, nous parait adapté a la plematyae de la temporalité dans la définition de
l'individu biologique, de méme gu'il est plus adap la prise en compte d’'une hiérarchie
d’individus comprenant des unicellulaires, des ggtiéns, des symbioses, des communautés
voire des écosystemes. Le concept d’individu estsgblus inclusif que celui d’organisme et
convient davantage a la définition de I'individur p@ développement, ce dernier s’étendant,
selon nous, au-dela de I'organisme. Nous l'avonslétude du développement et de ses
mécanismes nous pousse a considérer que le déeateppde l'individu se joue aussi bien au
niveau des unicellulaires que des communautésgaiosme n’est, a ce titre, pas un niveau
privilégié et notre définition du développement rugu contraire la voie vers d’autres entités.
Il s’agit donc pour nous de penser l'individuatiarest-a-dire a la fois une forme

temporalisée de l'individu qui ne le considere pasnme entité fixe, mais également un
individu en relation avec son environnement (aws $@rge) comme intégration de constituants

endogenes et exogenes.

I. B. L’environnement comme composante de I'individu en
développement

D’aprés les analyses de Buss et Michagux mécanismes d'individualisation peuvent
étre suggérés pour expliquer I'émergence et later@@mce d’'un nouvel individu évolutionnaire
a un niveau supérieur : tout d’abord, la préventien’émergence de conflits dignessa un
niveau inférieur, en augmentant '’homogénéité gquétde l'individu. Dans le cas d'un
multicellulaire, I'idée est que des cellules gémétiment identiques coopéreront mieux que des
cellules non génétiquement identiques. La séparatittre cellules germinales et cellules
somatiques est un mécanisme de ce type : lesezloimatiques n’ont pas intérét a favoriser
leur proprditnessdans la mesure ou elles ne sont pas pertinenfesidiude vue de I'évolution.

Le second mécanisme consiste en I'élimination deveaux variants favorisant leur propre

1 Queller DC, Strassmann JE (2009) Beyond sociefy @volution of organismality?hilosophical
Transactions of the Royal Societys&4: 3143.
2Buss LW (1987pp. cit; Michod RE (1999pp. cit
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fitness Ce mécanisme est appelé mécanisme de « sureeillgaret consiste en I'élimination
des variants & un niveau inférieur qui pourraianofiser leur proprétnessaux dépens de celle
de I'organisme entier.

Clarke avance que ces perspectives peuvent étyraiéées en les traitant comme des
descriptions alternatives (mais compatibles) aeut probléme sous-jacéntine description
fonctionnelle des mécanismes décrits efface laantiérence et leur inconsistance. On peut dire
gue les individus biologiques possédent nécessairedes mécanismes de surveillance dans
lesquels un mécanisme de régulation est un mécargsmrestreint la capacité d'un objet a
subir une sélection a I'intérieur de I'objet. Co&ial un mécanisme de démarcation, qui est un
mécanisme qui augmente ou maintient la capacité dhjet a supporter une sélection entre-
objet, cette définition permet d’avancer des élésmda définition de l'individualité biologique.

Toutefois, une perspective fonctionnelle, si ebeoncilie toutes les vues, refuse a
chacune le caractere nécessaire qu’elle voudrait pour définir I'individualité. Ainsi sont
proposés des mécanismes mais non des critéredidigiat® De plus, I'accent est mis sur le
mécanisme qui agit plutdt que sur la maniére dbagit. Il s'agit pour Clarke de mieux
comprendre comment un mecanisme peut remplir saiéonplus ou moins completement, et

ainsi de souligner qu’il y a des degrés d’indivilibéa

Plusieurs idées peuvent ainsi étre dégagées dpecsgectives. Tout d’abord, I'idée
d’'une détermination possible de 'embryon a paltita connaissance des mécanismes internes
qui sous-tendent son développement n’est pas pesBibpondant directement a la question
posée par Wolpértde savoir si un tel « calcul » de I'embryon essgiole, Scott Gilbert

affirme :

Nous pouvons donner une réponse précise a la gugsisée par Wolpert (1994) : « sera-t-il
possible de calculer I'embryon ? »

C’est a dire, étant donnée une description compmlétd'ceuf fécondé — la séquence ADN
compléte et la localisation de toutes les protéieiedRN — pourrait-on prévoir comment

I'embryon se développera ?

1 Clarke E (2013pp. cit
2 Voir le chapitre 2 a ce sujet.
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La réponse est nécessairement non. Le phénotypendédans une large mesure de
I'environnement, et ceci est une condition nécessai 'intégration de I'organisme en

développement dans son habitat partictilier

Méme si I'on disposait de la séquence ADN compdate organisme, ainsi que d’'une
puissance de calcul illimitée, calculer I'organisneeserait pas possible, dans la mesure ou un
tel calcul ne peut étre effectué seulement a padesrgenes. L’'ontogenese d’un organisme est
la conséquence d’'une interaction unique entre 8eegy les environnements successifs dans
lesquels il vit, et le bruit développemental, c@stire les interactions aléatoires qui se jouent
au niveau des interactions moléculaire dans chadeseellules.

Avec la critique du déterminisme et de I'idée sdbmuelle les genes seraient le vecteur
d’'une information nécessaire et suffisante a laa@sance de I'ontogenése des organismes, se
dessine 'idée selon laquelle c’est la recherchamditudes, de points communs, qui a toujours
motivé les recherches en biologie du développengtrgui empéche une prise en compte de
'environnement dans la définition de I'individur,ien que la variation ne soit pas d’abord
un probléme de la biologie développementale, elteeadans I'étude du développement par le
biais des mutations qui peuvent affecter le déymarent. L'étude de la variabilité individuelle
rendrait ainsi possible une biologie du développangui ne définisse pas ce dernier
implicitement comme le dépliement de facteurs mmgsr voire le dépliement d’'un programme
dont I'information principale serait portée par Enes. Elle rendrait également possible une
prise en compte de Il'environnement comme facteweldgpemental nécessaire a la
constitution, donc a la définition, de I'individu.

Ainsi, si beaucoup de travaux en biologie du dgweémnent soulignent la non
pertinence d’'une définition « traditionnelle » dedividu, aucune alternative n’est souvent
donnée de maniere précise. Ou, plus précisémergudsation des frontiéres spatiales de
lindividualité est souvent soulignée par des exkmpirés de différents domaines de la
biologie, sans que soient définies avec précigiatefinition de I'individualité qui est critiquée
ou la définition proposée en remplacement. Dam®otexte, les tentatives de définition précise

du concept reviennent a une vision « organicisa@ant tout fondée sur les génes. En effet,

1 Gilbert SF (2003pp. cit p.98 “We can give a definite answer to the qoespiosed by Wolpert (1994):
‘Will the egg be computable? That is, given altdiscription of the fertilized egg — the total DNA
sequence and the location of all proteins and RNAuwd one predict how the embryo will develop?’
The answer has to be no. The phenotype dependsdaificant degree on the environment, and this is
a necessary condition for integrating the develpmrganism into its particular habitat. Voir auyssi
Gilbert SF, Epel D (2009)p. cit; Gilbert SF, Sarkar S (2006p. cit

150



dans le cadre de I'idée selon laquelle il n’est passible de réduire I'embryon, et avec lui
'ontogenese de lindividu, a un calcul dans leqbelis les parametres pourraient étre
déterminés par I'examen des facteurs génétiqussrailarge, Scott Gilbert, dont les apports a
la théorie « éco-évo-dévo » sont majeurs, propo38etédrer les variants issus de
'environnement dans la définition du développenmetnde I'organisme en développement, et
plus précisément, de faire appel a une forme diocgEme « contexte-dépendant » qui integre
les signaux du génome, des interactions cellulagesle I'environnement dans lequel
I'organisme se développe

Or, si I'un des freins pour penser lindividu envdidppement est le génocentrisme,
pour Gilbert, reste que le niveau des génes esiounmiveau pour penser l'organicisme. En
effet, méme au niveau génétique, la fonction d’padie dépend de son contexte au sein du
tout, et la fonction d’'un gene ou du produit d’weng dépend de leurs interactions avec d’autres
genes ou produits de genes. De méme, ainsi que llanasis vu, il existe deux niveaux
auxquels l'activité génétique peut étre réguléajleau cytoplasmique, ainsi que Waddington
I'a montré notamment et le niveau environnemental. L’approche moléoejaascendante
(bottom-up) n’a aucune raison de prendre un pagtmciste, dans la mesure ou l'organisme
est percu comme un épiphénoméne des genes. Aveglya plus poussée du rble de
I'environnement dans le développement normal, Fappe ascendante rencontre I'approche
descendante (top-down) dans la mesure ou on estanant en mesure d’étudier les « tout »
composeés par les organismes et les interactiortd@eenvironnement, renforcant I'idée d’un

organicisme.

Ce gue nous voulons montrer ici est que la conoeptes frontiéres de I'individu a
nouveaux frais, et notamment en prenant en conigielselon laquelle I'environnement
devient lui-méme un facteur développemental, posblgme, dans la mesure ou la majorité
des solutions apportées au probléeme soit n'appgreenune réelle réponse causale au probleme
du génocentrisme, soit restent trop floues poumptire une prise en compte claire de
l'individualité biologique.

A Tidée, que nous avons développée dans le cleagitécédent, selon laquelle
'environnement comme source de signaux développtaug doit étre pris en compte a part

égale avec les facteurs internes et plus préciségém@tiques pour penser le développement,

! Gilbert SF, Sarkar S (2000p. cit
2 Waddington CH (1956) Embryology, epigenetics aingéneticsNaturg 177: 1241.
3 Gilbert SF, Sarkar S (2000p. cit

151



s’ajoute I'idée selon laquelle les frontieres atipatesquelles lindividualité biologique est
congue sont a repenser également. Inclure I'enneorent comme facteur d’individuation,
c'est-a-dire comme cause a part entiere de larcatish de l'individu, c’est souligner que
l'individualité biologique, et avec elle I'individation, ne peut pas seulement reposer sur des
processus et mécanismes internes.

Le probléme de l'individu devient alors celui deaia ce qui compte comme une entité
et dans quelle mesure la séparation avec I'envawramt devient ou non un critére pertinent de
définition. L'intégration des facteurs environneraaix dans la réflexion sur l'individualité
biologique conduit donc a ne pas considérer I'emnement seulement comme un élément
passif qui filtrerait des variations préexistantes. réle actif de I'environnement dans la
formation de l'individualité en fait un facteur ddoppemental a part entieére d’'une part, et une
composante de l'individu biologique d’autre partintégration de I'environnement dans la
définition de l'individu permet de mesurer de maaiplus pertinente le degré d’autonomie de
l'individu, ainsi que la question de ses frontieres

A titre d’exemple, le gastéropo@ysia chloroticaest une entité dont I'analyse permet
de réflechir a la question de I'autonomie de I'ndu eu égard a son environnemeslysia
chloroticaest une petite limace de mer que l'on peut troakagrs les eaux peu profondes sur
les cotes est de ’'Amérique du Nord, du Texas efdnada, et qui acquiert au cours de sa vie
une capacité de photosynthése. Cette capacité/eppe tot chez cette espéce, et provient de
l'intégration des algues de I'espé¢aucheria litoreaE. chloroticaqui retient les chloroplastes
des algues, lesquels sont intégrés par phagocgtoeele cytoplasme des cellules épithéliales
bordant le systeme digestif. Ce processus se nsémipbénotypiquement par la transformation
de la limace, originellement translucide, en urréesbe feuille, capable de transformer I'énergie
de la lumiére en matiére organique, permettant agiégopode d’arréter de se nourkr.
chlorotica devient ainsi une entité autotrophe. Un trandfierizontal de genes explique le
fonctionnement des plastes : le gastéropode posiesdgenes identiques a ceux contenus dans
le noyau de l'algue Le génome du mollusque contient en effet un geamactéristique de la
photosynthése oxygénique : le géne pstidntérét de I'étude de cette association résides
la durée de fonctionnement des plastes (qui e® ®is, soit la durée moyenne de vie du

mollusque en milieu naturel). Les plastes n’étad fpansmis a la descendance, nous sommes

1 Green BJ et al (2000) Mollusc-Algal Chloroplastd&symbiosisPlant Physiology124: 341-342.
2 Rumpho MEet al.(2008) Horizontal gene transfer of the algal nactgene psbOto the photosynthetic
sea slug Elysia chloroticRNAS 105 (46): 17 867-17 871.
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ici face a un cas d’acquisition d’un degré pluvéld’autonomie da a l'intégration de facteurs
environnementaux.

C’est donc ici la coopération entre le mollusqueseh environnement qui est
intéressante. Ainsi, contre un critere « darwinie’individuation, qui retiendrait la
reproduction et la transmission a la descendanmeneodéfinition de I'individu biologiquele
critére de coopération semble plus a méme de mmgeigner sur la définition de l'individu et
son fonctionnemeht Queller et Strassmann soulignent ainsi que teéreride reconnaissance
de différentes entités pourrait se mesurer sureaahelle prenant en compte les degrés de
coopération et de compétition entre les partiesisDa cas d&. chloroticg la coopération est
évidente du point de vue cellulaire, puisque lestgls fournissent de I'énergie au mollusque,
qui en retour, permet aux plastes de fonctionnd¢’iabsence de genes nucléiques chez I'algue.
Ici, le critere de coopération semble ainsi priswarcelui de transmission, les symbiotes n’étant
pas transmis a la descendance.

Si l'idée selon laquelle I'environnement doit émes en compte dans la définition de
I'individualité biologique semble faire consensles, moyens d’une telle intégration, ainsi que
la place exacte que I'on doit accorder aux facteowronnementaux reste débattue voire floue.
S’agissant de la construction de lindividu, il gérclair que la distinction d’'une spatialité
interne et d’'une spatialité externe, ainsi que f@rig¢ donnée aux facteurs internes, ne

permettent pas de rendre compte de I'individualitdogique et de ses variations.

I. C. L’idée de phénotype étendu et ses limites

Si une majorité des réflexions sur le concept dviadi biologique se fait au prisme de
la théorie de I'évolution, il n’en reste pas moqmge cette derniére ne permet pas toujours de
rendre compte efficacement de l'individualité bmgitpue et de ses particularités, et ce
notamment dans le cas ou le développement deuithdse fait par I'environnement. Dans ce
contexte, I'idée de phénotype étendu renvoie adfinition de I'environnement comme
extension du phénotype de I'individu considérég&sant de comprendre les phénomeénes de
parasitisme ou plus largement de symbiose, par pleengette analyse suggeéere qu'il est

possible de comprendre tout phénotype induit arghune infection par une bactérie (ou plus

! Godfrey-Smith P (2009parwinian Populations and Natural Selectid@xford, Oxford University
Press.

2 Queller DC, Strassmann JE (2009) Beyond socielty dvolution of organismality?hilosophical
Transactions of the Royal Soci&\364: 3143.
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largement a partir d'un « vivre ensemble ») commaeténsion du phénotype de la bactérie
elle-méme, comprise comme réplicateur. De mémee tepartie » de I'environnement qui
rendrait difficile la séparation entre un individtison habitat pourrait étre considéré comme

I'extension de l'individu en question, et ce subkse de ses genes.

I. C. 1. Définition du phénotype étendu

L'idée d'une extension du phénotype est étudiée Pawkins notammeht
L’explication de l'intégration de I'environnemenbrome phénotype étendu se fait alors de la
maniere suivante : chaque gene code pour la synthiése chaine de protéines. Dans un sens
premier, cette protéine est un effet phénotypidpes effets plus distants, comme la couleur
des yeux ou le comportement, sont des effets pmtéine qui fonctionne comme une enzyme.
Pour Dawkins, les phénotypes ne sont pas causédepagénes, mais les différences
phénotypiques sont causées par les differencesigges Dans cette perspective, la sélection
naturelle est le processus par lequel certaindesllpropagent leurs alternatives, et les
instruments grace auxquels ils y parviennent sansleffets phénotypiques. Il s’ensuit que les
effets phénotypiques peuvent toujours étre pensgsne relatifs a une alternative d’effets
phénotypiques. La thése de Dawkins est alors ddrarogu’il est possible d’émanciper le
concept de différence phénotypique de celui decuddidiscret (comme les corps individuels),
et c’est le sens du concept de phénotype étendu.

Il est ainsi possible d’étendre le phénotype atefacts, construits par un comportement
individuel qui est sujet a des variations génétiquize plus, un phénotype étendu peut aussi
étre construit sous l'influence conjointe de geseesrouvant dans plus qu’un corps individuel.
Les barrages des castors par exemple sont coastaliéctivement. Une mutation génétique
chez un individu castor pourrait se manifester danshangement de I'artefact partagé. Si le
changement phénotypique dans I'artefact avait onfieence sur le succes de réplication du
nouveau gene, la sélection naturelle agirait, p@sitent ou négativement, pour changer la
probabilité de I'existence d’artefacts similairesnd le futur. Un dernier stade de définition du
phénotype étendu est enfin que les génes partagesmait phénotypique étendu donné peuvent

provenir de différentes espéces, voire differghtga

! Dawkins R (1982 he Extended Phenotygeew York, Oxford University Press.
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Ainsi, pour Dawkins, le théoréeme central de l'ongame égoiste énonce qu’un
comportement animal tend a augmenter sa préipress. Or, parler d’'un comportement
individuel qui tend a augmenter fitnessrevient a parler d'un gene ou de génes pour ce
comportement, augmentant sa possibilité de subgeda méme maniere, on peut aussi parler,
concernant un organisme, de genes pour un traipedemental dans un autre organisme. En

associant ces trois idées, on arrive au théorémeatelu phénotype étendu :

Un comportement animal tend & augmenter la suegegénes pour ce comportement, que ces

génes soient dans le corps de I'animal qui agitamd.

Ce que nous voulons souligner ici est que la déimidu réplicateur par Dawkins, ainsi que
son fondement ultime sur les genes, ne prennerdrpasmpte tous les cas de construction d’'un
individu biologique, et notamment ne tiennent pampte d’'une définition du développement
et de I'individu qui s’ouvrirait sur les facteurs\véronnementaux.

Un réplicateur est défini comme tout ce dont ontdaire une copie Cette thése
soutient qu’un réplicateur peut étre actif, si saéure peut influencer la probabilité qu'il soit
copié. Un réplicateur, qui plus est, tire bénéfleetout ce qui peut augmenter son nombre de
copies. Dawkins reprend la distinction, que DavidlHinotamment avait déja établie, entre
réplicateur et interacteur, remplacant ce deriené par celui de « véhicule », dont le succés
est mesuré a sa capacité a propager les réplisagetil contient. Aussi, lorsque I'on parle
d’'unité de sélection, référence est-elle faite facteurs génétiques, qui seuls, selon Dawkins,
ont la capacité de se répliquer. Les facteurs ggred méritent en effet selon lui un statut
spécial dans la mesure ou ils se répliquent euxesémais également ou ils répliquent les
mutations qu’ils subissent.

Selon cette définition, un organisme, pour Dawkimessaurait étre un réplicateur sans
violer le « dogme central » de la non héréditéaeactéres acqulisDe méme, une espéce ne
constitue pas un réplicateur, seul son patrimo@réditaire (constitué d’ADN) se répliquant.
A l'inverse, et bien que ce cas ne semble paseprisompte par Dawkins, on pourrait affirmer
gue le cas d’'une bactérie qui contribuerait au ldgpement d’'une entité pourrait étre compris

! Dawkins R (1982pp. cit

2 lbid. “An animal’'s behaviour tends to maximize the survibfathe genes « for » that behaviour,
whether or not those genes happen to be in the diditig particular animal performing it” p. 233.

3 bid.

4 Hull DL (1978)0p. cit

5> Dawkins R (1982pp. cit, chapitre 6.
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comme un exemple de phénotype étendu dans lequiii/ldu final serait le phénotype étendu

de la bactérie, celle-ci étant considérée commepiicateut.

I. C. 2. Critiques de cette approche

Le probleme que pose I'approche du « phénotypealaterest qu’elle reste centrée sur
la maniére dont les génes peuvent expliquer I'siclude certains éléments environnementaux
au sein méme de lindividu. A ce titre, la théodie Dawkins laisse de c6té aussi bien des
meécanismes que des facteurs environnementaux gquiadefois nécessaires a I'explication
de l'individu en développement. Les facteurs celisiou sociaux, par exemple, sont exclus de
cette théorie.

Pourtant, un cas de réplicateur non génétiquedestifié et reconnu par Dawkins : il
existe un cas de réplicateurs, que l'on trouve dansironnement par le biais des réseaux
complexes du cerveau, qui communiquent et ne smgenétiques : lesreemes”. Unmeme
doit étre considéré comme une unité d’informatianrgside dans le cerveau. Il posséde une
structure définie, réalisée dans n’'importe gueldiumphysique que le cerveau utilise pour
stocker de I'information. Si le cerveau stocke ‘@&@drmation sous la forme de schémas de
connexions synaptiques, leemesera une structure de connexion synaptique nomegie
visible au microscope.

Les effets phénotypiques adoemeseront alors les conséquences de celui-ci « @ans |
monde extérieur ». Ces effets peuvent prendre damdode musique, de mots, de styles
vestimentaires, ou encore de gestes, selon Dawkiapeuvent étre percus par les organes
sensoriels des autres individus, de telle sortargutcopie (qui n'a pas a étre nécessairement
exacte) en est gravée dans leur propre cervealtenSi I'on considére 'ADN comme
réplicateur archétype, on constate qu’il doit failes copies de lui-méme, en utilisant la
machinerie cellulaire, et gu'’il a des effets sumlende extérieur, ce qui augmente la chance de
survie des copies. Dans le casrdame le fait de faire des copies correspond a l'usage
'appareil de communication interindividuel et Brlitation pour faire des copies de lui-méme.

1 Sur I'extension du concept de réplicateur, voiananent Sterelny K., Smith KC., Dickison M. (1996).
The extended replicatdBiology and Philosophyl1, 377-403.

2 Cloak FT (1975) That a culture and a social orzaion mutually shape each other through a process
of continuing evolutionMan-Environment Systerbs 3-6.

3 Dawkins R (1982)pp. cit
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Selon Dawkins, tout effet que teemea sur le corps qui le porte peut influencer lancleade
survie dumeme

Toutefois, la lecture que fait Dawkins themeet de son fonctionnement tend a rendre
ce dernier dépendant des genes, de telle sorieAdRd resterait ultimement la base nécessaire
a la réplication demnemesAussi Dawkins s’appuie-t-il sur les travaux denBer pour fonder

cette définition :

Lesmemesont completement dépendants des génes, maidries geuvent exister et changer

de maniere totalement indépendanterdeme’s

En fondant ainsi lesiemesur I’ADN, Dawkins reconnait semble-t-il deux nate de
réplicateurs, ontologiquement différents : lesiggteurs dont le principe est autonome, et les
réplicateurs dont la réplication, non autonomeedé’un principe d’ordre supérieur : I'’ADN.

Or, limiter la réplication a des facteurs génétgjpese deux problémes :

1) Cette approche laisse de c6té des entités quigientijouer le rdle de réplicateur sans
étre pour autant des genes, ou sans reposer néeessd sur des facteurs génétiques.
Dans cette perspective, I'analyse des symbiose$ gauérer éclairanfe A titre
d’exemple, les bactéridduchnera aphidicolaqui sont des endosymbiotes obligatoires
de toutes les espéces de pucerons, se transmettBoalement par la reproduction, et
la symbiose entre les pucerons et les bactérieadud a la perte des genes requis pour
la respiration anaérobique, la synthése des saoness, ou encore d’acides gras et de
glucides de la bactérie. La taille du génome dealztérie s’est ainsi considérablement
réduite du fait de la symbiose. En retour, les drées protegent les pucerons contre
certains virus, et rendent possible la descendaesgucerons ont développé, au cours
de la coévolution avec leurs symbiotes, des baces, c'est-a-dire des cellules
permettant de contenir les endosymbiotes. Le medeamhsmission des bactéries, par
la reproduction, en fait ainsi de trés bons répdiges, dans la mesure ou I'on définit un
réplicateur comme une entité qui transmet sa streidiargement intacte dans des

réplications successives. Il serait ainsi possitaelopter une conception plus étendue

! Dawkins R (1982pp. cit p.109 “Memes are utterly dependent upon gendsgdnes can exist and
change quite independently of memes”. Cette dé&imis’appuie sur celle évoquée par Bonner. Voir
Bonner JT (1980The Evolution Of Culture in AnimalBrinceton, N.J., Princeton University Press.

2 Nous analysons ce phénomeéne plus précisémentedanapitre suivant.

157



de ce que Dawkins notamment nomme réplicateur, geses ne constituant
manifestement pas les seuls réplicateurs dangduaena

2) Cette approche laisse de coté le fait que toutesyenbioses, et méme toutes les
endosymbioses, ne peuvent pas étre considérées eodes facteurs transmis
verticalement. En effet, si certaines bactériegarsables du développement des hétes
gu’elles parasitent sont transmises verticalem@atr (a mere) de génération en
génération, ce n’est pas toujours le cas et nodsymbioses fonctionnent par le bais
d’une transmission horizontdléar I'environnement). Le transfert de fonctiongtie
que soit la fonction, se fait alors de maniérerédéd C’est le cas également des
bactériesWolbachid, qui ne se transmettent pas toujours de maniéteale, mais
aussi de I'exemple de I'influence des bactévidgsio fischerisur le calamaEuprymna
scolope& La maniére dont le calmar acquiert les bacté@ssntéressante I'organe
« bioluminescent » rend possible la colonisatiariggbactéries par un mouvement des
cellules ciliées. Une fois les bactéries « sélecties », elles engendrent un processus
d'apoptose qui élimine le mécanisme de recrutentkabord mis en place. Le
développement de I'organe bioluminescent commerceaniére endogene, et il ne
possedea priori pas d'autre fonction que celle de permettre lalsgse avec les
bactéries. Dans cet exemple, un facteur environng&he(et transmis par
'environnement, de maniére « horizontale ») a feéo 'émergence des génes
impliqués dans I'organogenése de I'organe biolusteat. L’acquisition des bactéries
ainsi que I'organogenese qui en découle proviendersieul environnement et dans ce
cas, les bactéries ne peuvent étre considérées eatem réplicateurs au sens que

Dawkins entend donner a ce terme.

Dans la perspective de I'explication du développenet de sa définition qui plus est,
prendre en compte des facteurs non génétiqguesagtut plus |égitime que I'on connait
l'influence de certains facteurs environnementawuxles développement. C’est notamment le

sens de la critique que fait Bateson, en 1978yedidée selon laguelle seuls les genes seraient

1 Sur la distinction entre transmission horizon&tleerticale ou transovarienne, voir McFall Ngai M
(2002) Unseen forces: the influence of bacterianima developmenDev Biol242:1-14

2 Sur le transfert latéral de fonction, voir Bouah&r(2010) Symbiosis, Lateral Function Transfer and
the (many) saplings of lif@iology and Philosophyol 25 (4) p.623-641

3 Pour une analyse approfondie de ces symbiosas;haypitre 7.

4 McFall-Ngai M (2002)op. cit

® Nyholm Vet al (2000) Establishment of an animal-bacterial datioa: Recruiting symbiotiwibrios
from the environment, PNAS Vol 97, n°18, 10231-1023
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de bons réplicateurs, et qu’ils seraient les fast@xplicatifs majeurs. En effet, on sait par
exemple que la température est tout aussi nécesgaries genes pour la survie, et ce sur toutes
les génératiorlsPour Dawkins, il faut distinguer les deux disitipb que sont I'évolution et le
développement. Quand il s’agit de développememstiltout a fait approprié de souligner les
facteurs non génétiques, tout comme les facteundtiggies. Mais quand nous parlons d’unités
de sélection, une emphase différente est requlsg’agit de souligner les propriétés des
réplicateurs. L'emphase sur les facteurs génétitieresalors au fait qu’eux seuls se répliquent.
Un embryologiste ne doit pas donner de priorité dacteur (génétique ou environnemental)
sur un autre, considérant, a raison, qu’ils som teecessaires mais non suffisants.

Si Dawkins souligne le fait gu'’il ne parle pas daveloppement, mais de réplicateurs
qui survivent dans le temps évolutionnaire, et giags ce contexte, seul un gene mutilé aura
des conséquences encore sur les autres générdtioas,reste pas moins qu’il laisse ainsi de
c6té des facteurs qui influencent le développeraardi que la construction de l'individu et
participent ainsi de I'hérédité, qu’elle soit irgénérationnelle ou transgénérationnelle. Cette
forme d’hérédité, dite non génétique, prend en denipus les facteurs participant a la
construction de I'individu et souligne que la tramssion, d’une génération a l'autre ou méme
sur plusieurs générations, ne peut étre réduiteedransmission génétique. Elle a ainsi donné
lieu a des tentatives pour penser un concept disgee qui puisse inclure immédiatement tous

ces facteurs.

I. D. Le concept d’ « (E » défini par la DST et ses limites

Les conclusions quant & la définition de I'indivieln développement dans la DST sont
différentes de celles apportées par I'idée d’'umphge étendu. La DST a pour ambition de
rendre compte de la construction des caractéresigiun organisme individuel tout au long de
sa vié et a travers tous les facteurs qui sont implicgiss sa formation. Pour ce faire, elle
s’est efforcée de construire un concept qui rebhd@inpte de cette diversité de facteurs. I
s’agit, pour la DST, de déconstruire les limiteglitionnelles qui rivent la conception biologie
de I'organisme a des frontiéres spatiales tropugsgour s’adapter a I'ouverture de I'individu

a son milieu.

1 Dawkins R (1982pp. cit p.98-99.
20Qyama S (1985)p. cit; Griffiths P, Gray RD (1994)p. cit
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I. D. 1 Penser l'unité de I'organisme et de son environnement

L’'une des idées ainsi soulignées est que le dépelopnt dure depuis la conception
jusqu’a la mort, et que ce qui est a expliqgueruest systeme en développement », concept
épistémologique qui, dans le cadre de la DST, enhtioutes les ressources expliquant
pourguoi un organisme est tel qu'’il est. De fatplgjuer les traits individuels d’un organisme,
dans cette perspective, implique de prendre en totaptes les ressources développementales
impliquées dans la construction des caractérissiqueinteragissent pour reconstruire un cycle
de vié. Ce qui se développe est donc une associatiore largre I'organisme et son
environnement. Dans cette perspective, ce que Tad®rche a expliquer est la coévolution
entre les organismes et leur environnement, cdgeal’évolution des populations dlk»
(représentant I'unité composée de I'organisme edaeenvironnemertt)dans lesquels il est
impossible de dissocier 'organisme de son envieoment.

Il s’agit donc par la d’abolir 'idée méme de fr@re — qui pense encore en creux une
distinction entre intérieur et extérieur — et dieefale 'environnement une partie intégrante de
lindividu. Toutefois, si cette conception semblastéémologiquement satisfaisante, elle I'est

moins lorsqu’il s’agit de la mettre en pratique.

I. D. 2. Une unité a la définition floue

En effet, nous avons déja souligné, dans le cleapitcédent, les difficultés de la mise
en pratique de la théorie des systémes en dévetappeEn définissant un concept holiste de
développement et avec lui, un concept large d’asgae-environnement, elle forge un concept
dont la définition reste trop floue pour étre edfie. En faisant du cycle de vie, constitué par
I'organisme et son environnement, I'unité du déppkment, la DST pose bien le probléme des
frontieres de I'individualité biologique au senselle souligne le fait que les critéres spatiaux
et temporels habituellement utilisés pour défimndividualité sont a revoir mais elle peine a

le résoudre, dans la mesure ou le cycle de vieergjlobe toutes les ressources nécessaires au

1 Griffiths P, Gray RD (20019p. cit p.207.
2 Griffiths P, Gray RD (19949p. cit
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développement et a la reproduction de traits H#eésa est une entité tres large dont il est
difficile de déterminer a la fois les contoursité et I'unicité.

Le caractére flou du concept de cycle de vie smueé alors également dans la
distinction des différentes voies par lesquellegst possible de penser ce que l'individu
transmet. En effet, contre l'idée selon laquellsitailarité génétique est suffisante pour une
similarité phénotypique — idée équivalente au aét@sme génétique selon la DST — les
partisans de la DST affirment qu’il n’est pas légé de concevoir la transmission génétique
comme un mécanisme distinct impliqué dans la pribcluce similarité phénotypique entre les
générations. lls concluent alors que le moyen les midéquat pour penser la stabilité
transgénérationnelle de la forme phénotypique eastlad penser en termes de cycle
développemental qui se régénére lui-méme et régéedrparties une génération aprés 'autre
Or, cette conclusion pose probleme pour la déteatioin méme des voies de I'héredité.

En effet, en disant que tous les traits d’'un cgeevie d’'une génération sont impliqués
dans la récurrence de tous les traits dans le dgclée de la génération suivante, la DST rejette
la distinction entre les organismes causant I'eris¢ de leur descendance et les organismes
causant chez la descendance le fait de possédeailesimilaires a ceux des parén&i I'on
s’en tient a la stratégie de la DST, cette disitimcth’a pas de valeur d’un point de vue théorique
et donc le concept de mécanisme d’héritabilité rdgoas non plus. Mais, par exemple, les
résultats de la biologie moléculaire montrent gest théoriquement trés utile de se concentrer
sur des canaux particuliers de similarité intergétn@énnelle, méme dans les cas ou cette
similarité est due a linteraction de plusieurstéacs développementaux différehtd.e
véritable probleme consisterait a considérer qudeséa transmission génétique est un
mécanisme d’hérédité fiable et véritablement eristMais la possibilité de distinguer les
canaux d’hérédité pourrait permettre une déternanailus précise des voies de transmission

des traits, ea fortiori une analyse plus précise de I'hérédité elle-méme.

! Dans un article de 2010, Thomas Pradeu montrdagDST perd I'aspect le plus intéressant de sa
reconceptualisation du développement quand elle tda reconceptualiser I'évolution. Il distingue
notamment les travaux de S. Oyama, dont le but'espliquer les caractéristiques de I'organisme
individuel, et ceux de Griffiths et Gray dont letlserait d’expliquer la coévolution entre les oligares

et leur environnement. Pour Pradeu, avec cettendea@ponse, la DST perd a la fois I'unité et lbitéi

de I'organisme. Pradeu T (2010) The Organism indhmgymental Systems Theomiological Theory
5(3) 2010, 216-222.

2 Qyama S (198%)p. cit, Griffiths P, Gray RD (1994)p. cit

3 Mameli M (2004) Nongenetic Selection and NongenktheritanceBrit. J. Phil. Sci 55, 35-71.

4 1bid.
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L’analyse des frontieres spatiales de l'individudg&veloppement, si elle a permis de
souligner la nécessité d’inclure le milieu dansiéimitation de I'individu, ne parvient donc
pas completement a proposer un concept d’individgpgisse étre adéquat pour la pratique. Le
probleme se pose alors de la maniere dont leséresttemporelles de l'individu peuvent elles
aussi étre pensées. Or, c’est aussi a ce sujetegusolutions ont été proposées pour repenser
le concept. Sila question des frontiéres spataddindividu en développement pose probleme
au sens ou les solutions proposées semblent Wiffient tenir le programme qu’elles se
proposent, la question des frontieres temporekel§ritlividu pose probleme également, ainsi

gue nous allons le montrer.

II. Le probleme des frontieres temporelles de I'individu en
développement

Ainsi que nous l'avons vu dans l'introduction aatepitre, la question des frontieres
temporelles de lindividu en développement se paspartir de l'idée selon laquelle le
développement renvoie a une conception adultoceded’individu. Mais le probleme se pose
aussi a partir de la question des transitions daioes entités. En effet, la distinction entre les
unicellulaires et les multicellulaires par exemplt souvent analysée comme une transition
évolutionnaire majeuteDe fait, 'analyse de I'’émergence de la multigitité constitue une
voie pertinente pour comprendre comment le dévelognt permet une meilleure définition
des frontieres de I'individualité biologique. Lev@doppement devient alors le moyen privilégié
d’'une compréhension de ces transitions et de feéanismes.

Il s’agit par la de souligner la dimension dynan@gle I'individu en développement, et
de trouver les outils pour la penser. Dans cettemse nous interrogerons la nécessité de penser
autrement la temporalité pour sortir d’'une formeddterminisme génétique qui pose en creux
I'idée d’un individu figé. Nous soulignerons ledfidultés que pose la prise en compte des
frontiéres temporelles de I'individu et analysertess solutions qui ont été proposées pour les

résoudre.

1 ’expression provient de I'analyse de Maynard-®ndiet Szathmary E (199%9). cit
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II. A. L’ « ontophylogenéese » comme moyen de repenser la temporalité
de l'individu ?

Ainsi gue nous I'avons montré dans les analysesepigntes, c’est I'idée d’un individu
figé, formé, qui semble primer lorsqu’il s’agit denner une définition du concept. Or, les
analyses de la causalité du développement souliggneicessité de sortir d'une causalité fixe,
déterminée par les genes uniqguement, et par lavdifda concept aux divers processus qui le
sous-tendent. A ce titre, 'analyse du développeam tant que construction de lindividu,
nous permet de nous abstraire de la fixité et desgrelindividu tel qu'on le pense
habituellement comme une simple abstraction audsamprocessus qui, lui, est continu.

C’est précisément la prise en compte de la temipdigli pousse Jean-Jacques Kupiec
a élaborer la thése qu’il nomme « ontophylogenésiése qui vise & montrer que I'ontogenése
(développement des individus) et la phylogenegedlution des espéces) relevent d'un méme
processus qui s’explique par la variation et lac#n naturelle. La critique que Kupiec avance
dans ses travaux est double : d'une part, ellendnteettre fin a I'idée selon laquelle
'ontogenése trouveraih fine son explication dans un programme génétique {a‘este la
these du déterminisme génétique) ; d’autre pdd,ve$e la définition subjective de I'espece
qui ne prend pas en compte que ce qui est réeleeptocessus de descendance avec
modification. De fait, pour Kupiec, I'individu esine alternance de phases unicellulaires et
multicellulaires, c'est-a-dire une continuité deleg cellulaires qui traversent les générations.
Ce que nous appelons individu est alors un momegétde ce processus. Espéce et individu
sont donc pour Kupiec des abstractions que nogsrfaia partir d'un méme processus de
génération continue.

Kupiec nomme la théorie qui sous-tend ce procelssugdarwinisme cellulaire », qui
permet, selon l'auteur, de penser non plus en ®deaiveaux d’organisation statiques, mais
d’introduire, dans la conception de l'individu &t lespéce, une vision dynamique qui intégre
la durée. Il s'agit donc de rétablir la temporalit@ns la conception de I'individu afin d’en
donner une définition plus adéquate et conforme awva ontogenése. En utilisant les concepts
de sélection naturelle et de variation pour pehisglividu en développement, Kupiec entend
réintroduire la dynamique inhérente a l'ontogendsel’individu dans le concept méme

d'individualite.

! Kupiec JJ (2008).'Origine des individusLe Temps des Sciences, Paris, Fayard et (2012)
L'ontophylogenésédeditions Quae.
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Toutefois, si cette thése est séduisante en taellejrepense la question de la
temporalité¢ de lindividu en développement, ellemb&e trouver des limites dans la
comparaison qu’elle entend faire avec la théorievolgenne. A ce titre, Lucie Laplane critique
I'argument de Kupiec en le confrontant a la thédaewinienne dont il se réclameéen effet,
dans |Origine des especeBarwin ajoute a la variation et la sélection nellte un ensemble
de lois qui les accompagnent : croissance aveodeaption, héritage, qui selon Darwin, est
presque toujours lié a la reproduction, variahiliédéix d’accroissement qui résulte en une lutte
pour la vie.

Or, si la loi de I'héritage et celle de la croissarmvec reproduction ne posent pas de
probléeme au niveau cellulaire, en revanche, laabdiié et le taux d’accroissement résultant
en une lutte pour la vie sont plus complexes aigp@t a la théorie de Kupiec. Les facteurs de
croissance sont les molécules permettant la craissdes cellules ainsi que leur division. Or,
les cellules qui nont pas acces a ces facteurganeet on pourrait en conclure que s'installe
alors une lutte pour I'existence. Cependant, p@plane, cette mort cellulaire ne dépend pas
des interactions moléculaires a l'intérieur dedbude. Le lien entre la sélection des interactions
moléculaires nécessaires a la production d’ordie stlection opérée parmi les cellules est
ténu et il est difficile de montrer que les deuggassus sont coextensifs. En d’'autres termes, il
n'y a semble-t-il pas de corrélation entre les psstis de sélection aux niveaux cellulaire et
moléculaire, et il manque donc a la théorie undiexjon de la sélection au niveau moléculaire.

Qui plus est, selon Laplane, la variation, darthémrie de Kupiec, apparait au niveau
moléculaire, c'est-a-dire la ou les variationstaiéas sont possibles (elles permettent le jeu de
la sélection). Or, a ce niveau, toutes les moléculee sont pas capables de
reproduction/réplication, la ou Darwin reliait qaa lui les processus de variation et de
sélection naturelle a celui de reproduction. Lesané&mes proposés par Kupiec et Darwin
apparaissent donc comme deux mécanismes difféfaisignification des concepts n’étant pas
la méme dans les deux cas.

Toutefois, si 'lhomonymie n’est pas justifieenien reste pas moins que la these de
Kupiec est fructueuse dans sa lutte contre uneegion déterministe de I'ontogenése d’une
part, et qu’elle souligne la nécessité de penstntgoralité du développement autrement. Ces
deux points, fondamentalement liés, sont au ccenotte these et ne sont pas sans lien avec la

nécessité de penser l'individualité en transitidast-a-dire I'idée selon laquelle I'individu est

!Laplane L (2011) Le mystere de la genése des thabyCritique, 764-765, p. 143-152.
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une entité qui se forme dans le temps, la tempértdisant de fait partie intégrante de ses

mécanismes de formation.

II. B. Les transitions évolutionnaires majeures

Le probléme de lindividualité biologique a trouws développement nouveau et
important avec le travail récent sur les transgiémolutionnaires et les niveaux de séleétion
Ce sont des événements au cours desquels des aenfi@avant seules s’agregent pour former
de nouveaux individus, a un niveau plus haut. dist @pparus a de nombreuses reprises au
cours de I'évolution (notamment pour l'origine desllules eucaryotes, I'émergence de la
multicellularité, le cas des insectes sociaux.L)émergence de la multicellularité
correspondrait, dans cette perspective, au momelgsssignaux entre cellules ont commenceé
et ou le développement était a son point le plogpkE. L'apparition de I'émission et de la
réception de signaux chez les cellules précocagsepte ainsi une voie pour comprendre le
développement de tous les organismes multiceladairExaminer les origines de la
multicellularité permet alors d’identifier les élénts de base de tout le développement, comme
la polarité et la formation de patron, mais aussxgliquer 'émergence de certaines entités.

Un des avantages de la multicellularité et deifla &st que I'organisme peut mieux se
protéger de I'environnement par la constructiorsale propre environnement intérieur. Le fait
gue la multicellularité soit apparue a plusieurgrises de maniére indépendante permet de
penser qu’il y a eu une forte sélection pour edlesdle monde unicellulaire ancien. Pour autant
il est difficile de savoir quels ont été les prerasiavantages.

Le concept d’'individu devrait alors nous permetieguger quelles entités ont complété
leur transition évolutionnaire. Ainsi que nous bag vu dans le premier chapitre, le probléme
se pose donc surtout quand il s’agit d’étudieetepes intermédiaires de l'individualité. Il n’est
alors pas possible d’envisager l'individualité coemome substance fixe. L’évolution est un

processus graduel qui nécessite la prise en camepes formes intermédiaires. Or, I'étude des

! Clarke E, Okasha S (201d). cit ; Buss LW (1987)p. cit ; Calcott B, Sterelny, K (2011) A Dynamic
View of Evolution In Calcott B, Sterelny K (EdsIhe Major Transitions in Evolution RevisitedIT
Press; Okasha S (200®). cit.; Godfrey-Smith P (2009)p. cit ; Michod RE (1999pp. cit et (2007)
Evolution of individuality during the transitiondm unicellular to multicellular lifePNAS 104 (Suppl
1), p.8613 ; Queller DC (2000) Relatedness and ftaternal major transitionsPhilosophical
Transactions of the Royal Society B: BiologicakBces 364 (1533), p. 3143.
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mécanismes développementaux nous permet non seuldm@rendre en compte ces étapes
intermédiaires, mais aussi de les expliquer.

L'un des exemples d’émergence d’individualité reggee par I'étude du développement
est celui de 'amibe social@ictyostelium discoideunies mécanismes par lesquels cette entité
passe de [I'état d'amibe solitaire a I'état de moeltulaire sont des mécanismes
développementadxOr, nous sommes en droit, dans ce cas, de nowsndier lequel de I'état
initial (les cellules) ou de I'état final (I'orgesine multicellulaire), représente I'individu. La
prise en compte de I'individualité a travers lespre d’une extension des frontiéres temporelles
de l'individu nous permet ainsi de comprendre &nsition en individualité que subit cette
entité, transition opérée par des mécanismes dyemoentaux comme la différenciation ou
encore I'adhérence cellulaires.

Dans la perspective du développement, les orgasisme seraient ainsi pas
nécessairement paradigmatiques. De fait, la ndééafsin jugement discret sur lI'individualité
d’'un organisme disparait dés lors qu'une analys#i-mueau est possibfe Il est possible
décrire et prédire les changements de fréquence ldaiemps d’'un trait particulier méme si
I'on pense que les entités portant le trait sostdbgyrés intermédiaires d’individualité, et ce en
portant notre analyse de la covariance entre iedoasidéré et lditnessa plusieurs niveaux
hiérarchique$

De la prise en compte des transitions en indiVithydl est alors possible de déduire
gue la question de lindividualité nécessite unteraent difféerent de celui, traditionnel, qui
prend pour individu modéle des organismes conssdéodnme finis et fixes. Il est alors
nécessaire d’inclure les transitions en individ@atians la définition du concept, ainsi que de
penser l'individu & partir des communautés et aafons qui le caractérisent. Cette prise en
compte, nécessaire, renvoie alors a la questioaatesdles de temps, dont nous pensons qu’elle

est d’autant plus importante qu’elle est penséaiaau du développement.

II. C. La question des échelles de temps

1 Pour une analyse plus approfondie de ces mécasiswie le chapitre 7.

2 Clarke E, Okasha S (2014y). cit

3 Okasha S (2006), op. cit.; Godfrey-Smith P (2af)®2)cit; Khila A, Abouheif E (2010) Evaluating the
role of reproductive constraints in ant social etioh, Philosophical Transactions of the Royal Society
B 365: 617-630.
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Ainsi que nous lI'avons vu, il existe plusieurs dldsede temps auxquelles il est possible
de penser I'individu biologique. L'échelle de I'dution est a ce titre le niveau le plus considéré
pour penser l'individualité, puisque cette derniése définie, entre autres, comme ce que I'on
peut compter afin de faire des prédictions surelapgs de I'évolution. De plus, le concept
d’'individu est souvent relatif aux théories dispgmes pour I'expliquer et le définir. A ce titre,
la théorie de I'évolution semble de prime aborgdale théorie — au sens strict du terme —
disponible en biologfe

Toutefois, I'échelle du développement lui-mémeegest bon niveau pour comprendre
la formation de I'individu biologique. Considérarayle concept d’individu dépend de la théorie
par laquelle il est défini signifie avant toute®sbs qu'il est nécessaire de prendre en compte
différents mécanismes causaux pour pouvoir défiaita maniere la plus adéquate possible
lindividu. En soulignant le caractére «théoriggdddant » du concept d’individu, nous
ouvrons la possibilité d'une définition pluralisde I'individu en fonction du contexte causal
dans lequel il est analysé, pluralisme que noulyser@ns dans les chapitres suivants. En effet,
si la prise en compte des différentes échellesm@s nous permet de savoir que ce qui compte
comme individu ne I'est pas seulement du pointuiede I'évolution, et que I'évolution seule
ne dicte pas fine ce qu’est un individu biologique, il devient alqsssible de considérer des
niveaux d'individualité différents en fonction déshelles de temps auxqguelles nous nous
plagons.

Notre these est alors que I'échelle de temps deldgpement permet une prise en
compte plus cohérente de lindividualité biologiqu&ns la mesure ou elle rend compte de
différents niveaux d’individualité, depuis les wllalaires jusqu’aux écosystémes, en passant
par les communautés. Ce sont les mécanismes dgeelgntaux et leur analyse qui nous
permettent de mettre au jour la cohérence et Buihdts individus étudiés, et d’expliquer cette
cohérence et cette unité au travers des frontgpaisales et temporelles. Il est ainsi nécessaire
de penser la temporalité dans le développementafiiéfinir le concept d’individu dans tous
ses changements. En ouvrant le développement ddsuacteurs qui le constituent, il est

1 Sur la définition de la théorie de I'évolution com théorie, voir Barberousse A, Samadi S (2009)
Pourquoi et comment formaliser la théorie de I'étioh ? inLes Mondes darwiniensp. cit Les deux
auteures définissent une théorie comme un ensetftijpothéses générales accompagnées de leurs
conséguences et dont le but est de décrire et ldjep un certain ensemble de phénomenes (son
domaine). Une « bonne » théorie est alors uneithédont la capacité prédictive est bonne, et dest |
succes explicatifs importants et significatifs. &tir de cette définition, les deux auteures commigue

la théorie de I'évolution est une théorie scieqti valide dont I'énoncé minimal des principeslest
suivant : le domaine de la théorie est 'ensemblke @rganismes, passés, présents, futurs ; a Herigi
des variations se trouvent des mutations aléatpiitesxiste deux mécanismes de tri : la sélection
naturelle, la dérive ; enfin, il existe un réledimuctible du contexte géographique et temporel.
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possible de discriminer entre les différents fardet ainsi de considérer chaque facteur dans
la temporalité et le r6le qui sont les siens. Wtle £tude rend possible une connaissance précise
des niveaux d’individualité de I'entité étudiée.

Puisque le développement implique des facteurs@mementaux divers, biotiques et
abiotiques, alors il représente le nceud d’intégnadi partir duquel il est possible de penser la
temporalité de chacune des composantes de l'ingilité. Autrement dit, la question des
échelles temporelles est prise en compte de mamaradigmatique par une approche
développementale, laquelle permet, en étudianttétiration de tous les facteurs
développementaux, de séparer ces facteurs towdresapt leur intrication, et ainsi de penser de
maniére précise a la fois l'intégration des éleménudiés et leur développement respectif.

A cet égard, la question des transitions en iddi@iité comme celle des échelles de
temps mettent I'accent sur le niveau des interastientre les composants de l'individualité
plus que sur celle des frontieres. Nous soutenmiss @ue c’est I'analyse des interactions qui
doit étre premiére, et qu’elle rend possible, dansecond temps, la réévaluation des frontiéres
de l'individu en développement. En d’autres ternesdifficultés a ouvrir les limites spatiales
et temporelles que nous avons soulignées dansaggtrehpourraient étre dépassées par une
analyse de I'individu en développement comme ictesa fondamentale, et donc, en prenant

les communautés pour fondement de l'individu eretidppement.

II. D. Conclusion : Repenser le probleme des frontieres a partir des
interactions

Ainsi, la question des frontiéres de l'individu@éveloppement a-t-elle nécessairement
suivi celle de l'intégration du milieu dans la calite développementale. Si les solutions qui
ont été proposées s’efforcent d’ouvrir les limgpatiales et temporelles de I'individu, elles ne
parviennent pas a une définition précise de I'éntjti se développe, soit parce qu’elles
omettent des entités, soit parce qu’elles empéchant la pratique, une distinction claire des
causes qui constituent I'individu.

Dans ce contexte, la question de la temporalitples spécifiguement celle des
transitons et des échelles de temps, montre qié&vkloppement peut étre congu comme l'outil
a partir duquel il devient possible de penserdgnation de tous les facteurs qui entrent dans la
définition de I'individu. Aussi soutenons nous daejuestion des frontieres ne représente pas

l'entrée la plus pertinente a partir de laquellee ufonte du concept d’individu en
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développement est possible. Elle est au contraieeconséquence de I'étude des interactions
constitutives de I'individu.

La question des interactions de l'individu en déppement avec les facteurs qui le
forment constitue ainsi, selon nous, le point deatiénécessaire pour penser dans un second
temps, le probleme des frontieres. En prenant fimdement la question des interactions, il
s’agit pour nous non plus de penser I'individu éveloppement sur la base des conceptions
déja existantes, dont il faudrait alors modifiertaims des présupposés, mais plutdt de partir de
la question des interactions elles-mémes, afirodadr une nouvelle conception.

A ce titre, nous pensons que la microbiologie titresun niveau et un outil pertinent
pour repenser I'individu en développement, damadsure ou elle représente le moyen d’'une
prise en compte des interactions entre les difféseantités développementales. En outre, elle
permet de revoir a la fois le niveau a partir dudgieléveloppement est considéré, mais aussi
de souligner 'ubiquité des interactions qui lestitnent. Dans une derniere partie de ce travail,
nous analyserons donc I'individu en développemearprisme de la microbiologie, entendue

comme outil nécessaire a I'intégration de tousteaposants de l'individualité.
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PARTIE III L’INDIVIDU EN
DEVELOPPEMENT A LA LUMIERE DE LA
MICROBIOLOGIE ET DES
INTERACTIONS
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1. Penser l'interaction

Si la refonte du concept d’individu en développetiasse par l'idée d’'une prise en
compte du caractere dynamique de I'étre individnelys avons vu que les outils qui ont été
proposeés par les partisans d’une telle concepgauffisent pas a définir clairement le concept
d’une part, ni & en déterminer précisément lesasad&utre part. A ce titre, les outils pensés
par une conception, plus récente, de la biologadir de I'étude des micro-organismes
apparaissent comme une voie pertinente pour fondemouveau modeéle de recherche sur
l'individu en développement.

En effet, il s’agit de souligner qu’'un aménagenued théories existantes ne suffit pas
a prendre en compte toutes les causadatiori les frontiéres de l'individu en développement
repensées au prisme de I'environnement. |l de\a@rs nécessaire de repenser les concepts
d’individu et de développement par le moyen d’'univeau cadre théorique dans lequel une
epistémologie de la complexité puisse étre possabld’ouvrir & une connaissance des causes
suffisante pour déterminer les frontieres de |\dli en développement.

Dés lors, plus qu’'une pensée de I'étre dynamigaas pensons qu’une conception de
I'interaction peut ouvrir & un tel cadre théoriqueeiveau. A cet égard, il est nécessaire de penser
toutes les connexions qui permettent la formatefiddividu et le développement représente
le domaine privilégié d’une telle entreprise, densesure ou il manifeste les interactions entre
toutes les composantes, biotiques et abiotiqueldndevidu.

2. Etudier les symbioses pour définir un concept inclsif d’'individu

Les travaux menés en microbiologie et, plus sfpm@iment, les recherches relatives
aux associations symbiotiques et a leur fonctiorargmettent une lumiére nouvelle sur les
interactions constitutives de I'individualité, tagltes montrent combien les entités dépendent
des associations auxquelles elles appartiennenedart, et peuvent évoluer, se transformer
du fait de ces associations d’autre part. L'étuddadmicrobiologie et des symbioses nous
montre donc a la fois que I'individu spatial telequous le définissons traditionnellement doit
étre étendu au réseau qui compose l'individu etlggemporalité développementale nécessite
la prise en compte d’échelles de temps différerdeasl s’'agit ensuite de déterminer pour
expliquer I'individualité.

Il s’agira donc, dans la derniére partie de ceditade montrer la pertinence du niveau
de la microbiologie pour penser I'individu en démdement : dans quelle mesure la prise en
compte des associations symbiotiques est-ellerdétante pour la recherche en biologie du

développement ? En quoi son application au donthirdeveloppement nous permet-elle, plus
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gue dans les autres domaines, de déterminer uiméidéfde I'individu en développement, qui
prenne en compte tous les facteurs environnementaioxiques ou abiotiques, qui le
constituent ? En d’autres termes, comment la miclogie ouvre-t-elle & une définition de

lindividualité en termes de communautés et d’éstayes ? (Chapitre 5).

3. La nécessité d’'une pensée complexe de la causalité

A partir de ces questionnements, il s'agit aussistinterroger sur les limites de
I'ontologie portée par la synthese moderne pourrasder les données offertes par I'étude du
développement et de lindividu au prisme des réssilde la microbiologie. En effet, si
l'individu en développement inclut des communaw@gcosystemes, il devient nécessaire de
compléter le modéle hiérarchique et généalogiqaditionnellement utilisé pour penser
I'évolution par un modéle qui tiendrait compte daenultiplicité des interactions constitutives
de l'individu. Par la est soulignée également la@essité d'outils qui permettraient de
déterminer la richesse des causes qui expliquieadiiidu en développement. Cette diversité
des causes est-elle pleinement prise en chargengapensée du complexe ? La biologie des
systemes peut-elle expliquer I'individu en dévelapgent afin d’en isoler les causes et d’en
expliquer les interactions ? Quel(s) type(s) deesye(s) faut-il adopter pour conserver la
richesse du caractere dynamique de l'individu ereld@pement ?

Ces questionnements doivent alors avoir des coeségs sur la définition de I'individu
biologique. Est-il possible, souhaitable de conserune définition unique de Il'individu
biologique ou une définition pluraliste peut-elteeéadoptée, qui rendrait compte de la richesse

des interactions expliquées ? (Chapitre 6).

4. Changer les modéles du développement
Enfin, s’il est nécessaire d’expliquer les intéi@ts qui constituent I'individualité a

partir de I'analyse des associations symbiotiques,derniere étape est nécessaire pour forger
un cadre théorigue adapté a ces analyses. Engffatmicrobiologie est une voie privilégiée
pour penser I'individu en développement, aloraltfrepenser les modéles du développement
a l'aune de ces recherches. Il s’agit alors norleseent d’interroger d’'un point de vue
epistémologique la notion de modéle, en générahddiologie du développement, mais aussi
de se demander si les unicellulaires ainsi qusylegioses peuvent constituer de bons modéles
pour I'étude du développement. Comment définit-nrmodele en biologie du développement
et quelles sont les limites des modeles existadtgartir de ces analyses, les unicellulaires

peuvent-ils constituer de bons modeles pour pedesrmécanismes développementaux ou
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représentent-ils seulement des outils pour cegrelbs ? Dans quelle mesure les associations
symbiotiqgues sont-elles représentatives de la mandont se constitue lindividu en
développement ? Quelles nouvelles voies de recegnobuvent étre ouvertes par ce type de
modeles ? Pour répondre a ces questions, noussanalyin modele particulier, celui des
symbioses &Volbachia a partir duquel nous élaborons une réflexiontépislogique sur le

réle des modéles en biologie du développement (€kaf).
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Chapitre 5. Penser lI'individu en
développement a partir de la
microbiologie et des symbioses

Ce chapitre a pour objectif de montrer que I'étdds interactions, en particulier les symbioses
microbiologiques, offre de nouveaux outils concefstupour penser (les frontieres de)
lindividu en développement, en particulier en pettant d’intégrer efficacement
'environnement comme facteur de développementrehugent dit, plus qu’un réarrangement
des théories existantes pour penser les nouveaateeptuelles apportées par I'étude du
développement de l'individu, il s’agit de mettre @lace de nouveaux outils, immédiatement
adaptés a la question des interactions.

Pour ce faire, nous soutenons que les avancéesspsrpar la microbiologie nous offrent les
outils nécessaires a l'intégration de I'environnatrtBune part, et des associations d’autre part,
dans la compréhension du développement. Nous amalysce titre la question des symbioses,
leur place prépondérante en biologie et plus sip@eiment la question des symbioses
développementales, ainsi que leur caractere uhbigglit

Cette analyse nous permet de souligner deux pionpisrtants :

1) L’'étude des symbioses par le biais du développemams permet d’aller au-dela des
définitions, déja existantes,, de lindividu, en mrant que linfluence des micro-
organismes se joue a toutes les étapes de la fomua I'individu — pré et périnatales.

2) Le développement ouvre la voie a une pensée desiasons et communautés, mais
également des écosystemes, « groupes » sur ledguatmsensus est généralement
difficile a obtenir dans la mesure ou ils se congnbgussi d’éléments abiotiques. Nous
soutenons que ces éléments sont également cafstit'individu en développement.

A partir de 13, il devient possible de penser lndu en développement en dehors (quoique

potentiellement en accord avec elle), de la théteiéévolution.
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I. Microbiologie et symbiose permettent une meilleure approche de
I'individu en développement

Les chapitres précédents ont analyseé les diffisliées a la définition et la délimitation
de l'individu en développement d’'une part, et lekions conceptuelles qui ont été pensées
afin de mettre fin a une série de biais d’autret.gdous avons notamment souligné que
'approche de la causalité du développement arsdaadualité entre une intériorité fondatrice
et une extériorité permissive posait probleme poerprise en compte plus pertinente et proche
de la réalité des processus développementaux Eudespécificité, mais que les solutions
théoriques proposées peinaient a satisfaire lergnoge qu’elles se donnaient, soit parce que
la mise en pratique des solutions s’avérait difficsoit parce que le niveau des génes restait le
niveau de référence a partir duquel il fallait pgrisndividu en développement.

Or, si ces solutions ont ouvert la voie vers unespe des relations de l'individu en
développement avec son milieu, et par la de I'esitandes frontieres de l'individu, nous
soutenons gu’elles doivent étre repensées a I'dume conception qui s’efforcerait non pas
de réformer les théories (de I'évolution, du dépplement, de I'hérédité) existantes pour les
adapter aux facteurs environnementaux qui déetemifedividu en développement, mais de
fonder une conception nouvelle qui prendrait pamdement les interactions constitutives de
l'individu.

L’'un des prismes par lesquels cette refonte demeeaption du développement s’avere
possible et pertinente est celui de la microbi@odin effet, les recherches, relativement
récentes, dans ce domaine tendent a souligneuffisance des outils proposés par la Synthése
Moderne pour penser un certain nhombre de concéd@ssde la biologie. Dans le cas du
développement, la microbiologie peut mettre en&we le fait que la définition de I'individu
en développement doit étre repensée au prismentlsigtions avec les micro-organismes,

lesquelles représentent la régle et non I'excepiobiologie.

Pour penser I'individu a partir des interactions lgconstituent, il apparait nécessaire
d’analyser les difféerentes formes d’associationssdasquelles il peut étre impliqué. Or, si
I'environnement qui fonde l'individu ne se réduitgpaux symbioses dans lesquelles il peut étre
impliqué, les symbioses microbiennes, dans la mesur elles représentent une forme
d’association dominante dans la nature, constitdesicas paradigmatiques de la maniére dont

I'environnement peut influencer le développementiddividu, eta fortiori sa définition. Nous
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soutenons par la que I'approche par la microbielagprésente une voie par laquelle il est

possible de fonder I'environnement comme factewelidppemental & part entiere.

I. A. En finir avec le macrobiocentrisme

Quils soient considérés du point de vue de I'étiou comme d’'un point de vue
anhistorique, les micro-organismes représentefuriae de vie dominante sur la planéte. Du
point de vue de I'évolution, les trois premiersliaitls d’années de la vie sur la planéte ont en
effet été avant tout microbiehd.e métabolisme des microbes est en outre biengiersifié
que celui des macro-organismes ou macrolegsils utilisent un ensemble de ressources
d’énergie organique et inorganique bien plus vastecelui utilisé par les macroBeQui plus
est, les microbes sont impliqgués dans le développete la planéte, comme le maintien de
I'atmosphére oxique par exemple, dont les macropeant a eux, dépendéntls peuvent
survivre dans des conditions qui sont intoléraplasr les plantes et les animaux, comme des
températures élevées par exemple.

Si l'existence d’'un monde microbien tres diversiié&té percue deés l'invention du
microscope, les différentes technologies plus riaserelles que I'amplification en chaine par
polymérase (une méthode d’amplification génigueitro) ou encore les differentes méthodes
de séquencage, ont révelé une densité de micrabeseeplus importante que ce que I'on avait
pu penser jusque-la, mais également un monde dirttens complexes, au sein des microbes
eux-mémes, mais aussi entre micro-organismes etoroaganismes Lynn Margulis a
souligné l'idée selon laquelle la prise en compte chicro-organismes est essentielle a la
connaissance de la biosphére dans son intégrdéfgyis sa structure moléculaire jusqu’a

I'écosystéme, tant 'impact des microbes y est irtgf.

! Conway Morris S (2003)ife's Solution: Inevitable Humans in a Lonely Umnise, Cambridge
University Press; Carroll SB (2001) Chance and s&te the evolution of morphological complexity
and diversityNature409:1102-9

2 Terme utilisé par O’'Malley M, Dupré J (2007) Sideesn't matter: Towards a more inclusive
philosophy of biologyBiology and Philosoph#2 (2):155-191, pour combler le vide conceptuedtaxt
pour désigner les macroorganismes, la ou le ternoeobe est utilisé pour désigner les micro-
organismes.

3 Amend JP, Shock EL (2001) Energetics of overaltaimelic reactions of thermophilic and
hyperthermophilic Archaea and bacteREMS Microbiol Rey25(2):175-243.

4 Kasting JF, Sierfert JL (2002) Life and the eviont of Earth's atmosphereScience
10;296(5570):1066-8.

® Gordon JI (2012) Honor thy gut symbionts redBgience336:1251-1253.

6 Margulis L (1991)Symbiosis as a source of evolutionary innovatigecgtion and morphogenesis
Cambridge, MA, The MIT Press.
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Outre le caractére général de I'importance dediétde la microbiologie, I'implication
de microbes dans le développement ou dans I'étageatessus développementaux est mise
en évidence par de nombreuses études rééemessi la pertinence de la microbiologie se
manifeste-t-elle par le biais des phénoménes déisges. Il existe de plus des symbioses « du
développement », c'est-a-dire des symbioses ing#gLen tant que mécanismes rendant
possible un développement normal. Les mécanisnseasseciations symbiotiques sont divers,
et viennent compromettre la définition étymologigleelindividualité (indivisible) ainsi que
I'idée selon laquelle a un individu serait équiveill@ son génome. Les symbioses reposent ainsi
la question de I'ontogenese de l'individu, et lexsion des modéles du développement au
domaine de la microbiologie permet de souligner dimeension du développement dans
laguelle ce dernier n’est pas le garant d’'une fodraetonomie de I'individu qui se forre

I. A. 1. Définition et répartition des associations symbiotiques

Le terme de « symbiosé a été utilisé pour la premiére fois en 1877 pardeiraliste
allemand Albert Bernhard Frank (1839-1900), quaibait sur les mycorhizes et les lichens,
et qui désigna la symbiose comme un cas ou sedromhabitat commun interne ou externe
entre deux espéces séparées, quel que soit lgudlies deux partenaires jouehta symbiose
désigne alors trés largement le fait de vivre efdenCette définition sera reprise ensuite en
1879 par Anton De Bary, qui définit cette dernieémmme I'état de fait qui résume les
phénomeénes de la vie en commun d’organismes d’espiiférentes A partir des travaux de
De Bary, la symbiose devient essentiellement ll&dabment d’une structure d’association
entre deux organismes, comportant parfois mémeélation d’'un organisme plus ou moins

unifié. Cette structure peut alors disposer a éiagions antagonistes comme bénéfiques, ce qui

1 McFall Ngai M (2002)art. cit.; Gilbert SF (1985pp. cit

2 McFall-Ngai M et al. (2013) Animals in a bacterial world, a new impimtfor the life sciences,
Proceedings of the National Academy of SciencH39), 3229-3236.

3 Pour une revue de la définition et de I'histoiess derme et phénoméne de symbiose, voir I'ouvrage
d’'Olivier Perru (2007Pe la Société a la symbigdearis, Vrin et celui de Jan Sapp (1984plution by
Association: A History of SymbiosiNY, Oxford University Press, Pour une approchesgechnique
de la symbiose, voir Marc-André Sélosse (200D Bymbiose : structures et fonctions, role écaojogi
et évolutif Paris, Magnard-Vuibert.

* Frank AB (1877) Uber die biologischen Verhaltnidss Thallus einiger Krustenflecht@eitrage zur
Biologie der Pflanzenvol. 2, pp. 123-200.

> Bary (de) A (1879) De la symbioseevue internationale des sciencik pp. 301-309.
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importe, c’'est qu’il y ait un minimum de vie en comn. Cette définition ne préjuge donc pas
des échanges entre les organismes impliqués.

C’est dans son ouvragees Commensaux et les parasites dans le regne amuel
Pierre-Joseph Van Beneden va préciser le type afggs possibles entre les organismes, et
par la préciser le sens de mutualisme, considegai@ c6té des parasites, il existe des
organismes qui se procurent I'un a l'autre desisesy et qu'il serait peu convenable de les
appeler parasites ou commensaibconvient donc, pour lui, de les appeler mugiab. Proche
de ce que nous entendons aujourd’hui par mutualigeneerme désigne donc de maniére
générale un vivre ensemble a bénéfice réciproque.

Or si, a l'origine, les deux termes de symbiosgeanutualisme sont distingués, ce n’est
pas toujours le cas dans l'usage que I'on faitddes termes aujourd’hui. En effet, on peut dire

aujourd’hui qu’il existe deux sens et deux usagetedne symbiose :

* Un sens large qui correspond a la définition preenitl terme, dans lequel la symbiose
désigne deux organismes différents qui coexisteralldement au cours de leur vie. Sur
le plan physiologique, leurs relations peuvent &&e variables.

* Un sens strict qui ajoute une dimension physiologigt rend ambigué la distinction
entre mutualisme et symbiose. Dans cette définitlansymbiose désigne deux
organismes différents coexistant durablement auscoe leur vie, et se procurant des
bénéfices réciproques. Le mutualisme est doncetaeibt compris dans ce sens de
symbiose. En revanche tout mutualisme n’est pabmga au sens strict (par exemple,
les insectes pollinisateurs ne vivent pas avedléess bien qu'ils interagissent avec
elles : c’est un mutualisme sans symbiose). Darsgs strict, la symbiose est donc un

cas particulier du mutualisrhe

On entend plus précisément par mutualisme uneciasem a bénéfice réciproque
constante entre deux partenaires dont le degrdédtiation varie en fonction du type de
transmission. Une transmission verticale (parehtadgmet en général une intégration plus

forte du symbiote et de I'héte qu’une transmisgiorizontale par le milieu, quoique ce ne soit

! Beneden (van) PJ (187B¢s Commensaux et les parasites dans le regne britmde éd., Bailliere
(1re éd. 1875).
2Sélosse MA (2009p. cit.p. 21-22.
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pas toujours le cas. Ce degré d’intégration pews aonduire a rendre I'association obligatoire,
ce qui est souvent le cas dans le mutualisme, gobi@ndnéme ce n’est pas une régle absolue.

En effet, il faut ici distinguer une associationtoaliste seulement constante, c'est-a-
dire facultative, d’'une association permanentagabbire. Il est courant que le mutualisme soit
considéré comme obligatoire, et de fait, une decseactéristiques définitionnelles sera le
phénomeéne de régression qu’il engendre. |l arrovevent en effet que le symbiote perde au
cours du temps des fonctions remplies par son nmree suite a une répartition des taches
répondant au caractére trop colteux du maintiemed’snéme fonction au sein des deux
partenaires. Aussi des géenes devenus inutiles peusealisparaitre, des fonctions de relations
peuvent-elles étre déléguées au partenaire exterteesymbiose : par exemple, la perte de la
paroi bactérienne et de la mobilité cellulaire clezplastes et les mitochondries. Ce type de
régression rend 'association irréversible et ngaies au partenaire qui a régréssé

Dans ces cas de mutualisme, la présence contime partenaire est a méme de
modifier I'évolution d’'une espéce, en créant de vadles pressions de sélection. Lorsque
I'influence évolutive de deux espéces est récipeodus’agit d’'une coévolution, c'est-a-dire
I'évolution de deux ou plusieurs taxons liés pas deations écologiques étroites, mais isolés
génétiqguement. Ces taxons exercent entre eux dssigns de sélection telles que I'évolution
de chacun dépend partiellement de celle de lauli@. coordination des cycles de
développement des partenaires en est un exempleodns de I'évolution, les individus les
plus aptes a se développer de fagon synchronatée'arent un meilleur profit de I'association
et ont une meilleure valeur sélecfive

La coévolution aboutit parfois a des spéciationsjaiates, c'est-a-dire au fait que

I'apparition d’'une espéce chez I'un des partenat@scompagne d’une nouvelle espéce de son
symbiote, induisant une symétrie des arbres phyitifues des deux partenaires. Ces cas de
symbiose mutualiste sont de fait les cas dans #&sdintégration des deux partenaires est la

plus forte.

Le mutualisme englobe donc des caractéristiguesrshs, qui sont fonction du degré
d’intégration des deux partenaires. Or, lorsquiedetégration est élevée, impliquant donc des

cas de coévolution voire de co-spéciation, uneadeactéristiques du mutualisme est qu’il

! 1bid.
2 |bid.
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résulte typiqguement dans I'acquisition de nouvetlagacités par au moins un partenaire. Le
mutualisme est ainsi considéré comme un factenndtiation et de nouveadité

On estime qu'il existe dans le corps humain, pangXe, dix fois plus de cellules
d’origines microbiennes que de cellules somatigaggrminales humainesl en est de méme
pour nos genes dont ceux d’origine microbienneiseracent fois plus nombreux que nos
propres génésCes données conduisent a penser ’lhomme — eguarganisme individuel —
comme un composite de plusieurs especes, donngg est en fait constitué aussi par les
especes microbiennes partenaires de I'organismegé@eme additionnel est désigné par le
terme « microbiome*» qui fonctionne comme un organe multifonctionngb@émentaire et
porte des processus métaboliques essehtiddsfait, les études récentes concernant le &de d
microbes et les processus dans lesquels ils sqgpliqués avancent qu’'il est inexact de
considérer les procaryotes exclusivement commedsismes unicellulaires, tant ils vivent
rarement isolés et tant ils sont souvent impliqiess de multiples organisations, y compris
avec les macro-organisnies

Les microbes peuvent donc transmettre leur ADNaatces especes, sous la forme de
génes fonctionnels entiért ce parce qu’ils ont tendance, sous des conditile stress ou de
privation par exemple, a fusionner avec d’autremés de vie. Certaines de ces associations
sont transitoires la ou d'autres deviennent permigse L'analyse de séquences de génome
complétes montre donc que la plupart des formega@artagent environ un tiers de leurs
génes, y compris certains génes qui codent pouvaies centrales du métabolism€eci
explique en outre que beaucoup de genes animaemxtsmmologues a des genes de bactéries,

soit qu’ils aient été transmis d’une génératiolaatie, soit qu'’ils proviennent d’un transfert de

! Bordenstein SRt al (2009) Parasitism and Mutualism in Wolbachia: ¥tha Phylogenomic Trees
Can and Cannot Saylol Biol Evol 26(1): 231-241.

2 Savage DC (197Mlicrobial ecology of the gastrointestinal traéinnu Rev Microbigl31:107-33;
Berg RD (1996) The indigenous gastrointestinal oflora, Trends Microbio] 4(11):430-5.

3 Xu J, Gordon JI (2003)onor thy symbiontsProc Natl Acad Sci U S,2£;100(18):10452-9.

4 En 2008 Le United States National Institues ofltiesmis en place, a c6té du Human Genome project,
le Human Microbiome project, dans le but de premdreompte les partenaires microbiens de I'hnomme
dans le catalogue du matériel génétique.

5 Xu J, Gordon JI (2003)p. cit

6 O'Malley M, Dupré J (2007) op. cit.; Shapiro JA9@B) Thinking about bacterial populations as
multicellular organismsAnnu. Rev. Microbiob2:81-104; Kolenbrander PE (2000) Oral microbial
communities: biofilms, interactions, and genetisteyns Annu Rev Microbigl54:413-37; Davey ME,
O'Toole GA (2000) Microbial biofilms: from ecology molecular geneticddicrobiol Mol Biol Rey
64(4):847-67.

" Margulis L, Sagan D (2003) cop. 200%;quiring genomes: a theory of the origins of spgdilew
York, Basic books.

8 McFall-Ngai Met al (2013) Animals in a bacterial world, a new imgimefor the life science®NAS
USA vol. 110 n°® 93229-3236.
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genes. En effet, le mélange des génomes animaktérien n’est pas simplement historique :
les hétes cooptent les génes de leurs difféeremter@ares symbiotiques afin d’augmenter le
potentiel de leur métabolisme, ou encore leur rép@ux changements de I'environnement.

A la suite de Lynn Margulis, Eugene Rosenberg sgtila ce titre le concept de
« hologénome » pour décrire la combinaison des mgénales hotes et des symbiotes et les
phénomeénes de variation dus a la symBidsaéte et sa population entiére de symbiotes sont
appelés « holobionte », et la combinaison du génodte et des génomes symbiotiques est
appelée « hologénome ». Si ce concept recouvrarie o description des interactions entre
un héte et ses symbiotes, il ne permet toutefos @axpliquer tous les ressorts de ces
associations, et notamment les processus autreggédques qui permettent les associafions
Il rend possible en revanche la reconnaissanceadact®re hétérogénomique, hétérogene
signifiant initialement « extérieur a I'organismede tous les organismes, mettant en cause
'idée selon laquelle un individu est constitué par génome unique. Par la, ce sont les
frontiéres traditionnelles de I'individu qui soemnises en cause, dans la mesure ou on considere
gue ce dernier est constitué par des élémentsogéides.

A partir de ces éléments, il est nécessaire d’aealla maniére dont les associations
symbiotiques influent sur le monde biologique emeégél, puis sur le développement en
particulier, afin de mettre au jour les mécanismpaisexpliquent le caractére essentiellement

dynamique, « interactif » de I'individu en déveleppent.

I. A. 2. L'influence des symbioses sur I’évolution : 'apport de Lynn
Margulis

Si elle n’est pas la premiere a théoriser le phémade symbiose, Lynn Margulis a
néanmoins joué un réle important dans la prisecampte de ce phénoméne pour comprendre
I'évolution, d’'une part, et le phénoméne de spémiaplus précisément, d’autre part. Elle a
repris entre autres les travaux de Lovefoslr I'nypothése Gaia et défend notamment l'idée
selon laquelle la Terre pourrait elle-méme étresmi#rée comme une vaste symbiose.

La fusion que représente la symbiose entre miggasosmes et macro-organismes peut

se faire aussi bien par I'environnement que paepaoduction, et les microbes ainsi acquis

1 Rosenberg Et al.(2007) The role of microorganisms in coral healibease, and evolutioNat. Rev.
Microbiol. 5, 355-362.

2 Nous analysons ces mécanismes plus loin dansapétreh

% Lovelock J (2000%aia: A New Look at Life on Eartxford University Press.
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peuvent étre hérités de génération en génératiargis y voit 'un des ressorts pour
comprendre l'origine des especes et le phénomérspélgation, qu’elle caractérise comme
« spéciation par symbiogenése Selon elle, les biologistes de I'évolution sutéeat le role
des mutations dues au hasard au cours de I'évoluiio effet, 'idée dominante est que les
variations héritées dérivent de changements dussard dans la chimie des genes. Comme
ces changements s’accumulent dans le temps, igndiéent le cours de I'évolution. Si
Margulis ne remet pas le réle du hasard dans li&ian en question, elle souligne toutefois que
'accumulation de mutations ne conduit pas a develbes especes ni méme a de nouveaux
organes ou de nouveaux tissus. Elle entend ainstreroque la source majeure de variation
héritée n’est pas la mutation aléatoire. Bien plutdvariation transmise qui conduit a de la
nouveauté évolutionnaire provient de I'acquisittngénomes.

Cette idée conduit a relier ces phénomenes auxiéséde Lamarck. Ainsi que ce
dernier 'avancait, on peut dire que des traitsigcgeuvent étre hérités, non comme traits, mais
comme génomes. Mais pour Margulis, Lamarck se testvgn pensant que cette acquisition
était le destin de n'importe quelle caractéristigue seul caractére qui puisse étre passé
verticalement ou acquis horizontalement puis prégatyavers les générations est un caractere
encodé dans les génes. Cela signifie que les éaeactcapables de propagation dans
I'environnement, d’acquisition et d’héritabilité ypoles générations futures, tendent a étre des
génes complets dans les génofes

Dans cette perspective, lindividualité ne peut verr exclusivement de la
diversification et de I'évolution sous forme detrhes. Elle provient tout aussi frequemment
de lintégration et de la différenciation d’étregsionnés, qui deviennent avec le temps

individualisés et sélectionnés comme des touts.

I. A. 3. Un exemple de symbiose durable : les mitochondries

La thése de Margulis sur I'origine des cellulesagyotes fait suite aux travaux de Paul
Portier (1918) et a ceux de Ivan Wallin (1925)aednce que les ancétres des mitochondries,
organites logés dans les cellules eucaryotes eégeptant leur source principale d’énergie,

sont elles-mémes des bactéries qui ont été inodegodans d’autres cellules bactériennes.

' Margulis L, Sagan D (2003)p. cit

2 |bid.

3 Sagan L (1967) On the origin of mitosing cellsurnal of Theoretical Biologywol.14, No.3, p. 225—
274.
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Selon cette idée, les cellules eucaryotes se sérdéveloppées par l'intermédiaire d’'une
association symbiotique durable et héréditairesOmur décrire ce processus que Margulis
emploie le terme de « symbiogenése », qui renvbi@ée selon laquelle les bactéries ancétres
des mitochondries se seraient reproduites a lisuéde leurs hotes sans les tuer. L’hypothése
avancee par Margulis est la suivante : les ancéeesmitochondries seraient des bactéries
prédatrices, qui contrairement aux prédateursliesfproces, n'ont pas causé leur propre ruine
en tuant leur héte. Les hotes auraient résistdadtgrie, obligeant celle-ci a se contenter d’'une
partie de I'h6te — ses déchets — et transformantdgonisme premier entre les deux especes en
relation d’échanges mutuéls

Les mitochondries sont ainsi définies comme le ltésd’'une fusion entre espéces.
Avec la découverte de I'ADN a l'intérieur des mitondries des cellules eucaryotes dans les
anneées 1970, I'origine bactérienne des mitochosdriété confirmée. L'empreinte génétique
de cet ADN s’avere en effet plus proche de celleadt@ines bactéries libres que celle du noyau
des cellules eucaryotes, montrant qu’il est peubgote que les mitochondries soient
synthétisées par la cellule. Qui plus est, les chivadries possédent une semi-autonomie, au
sens ou elles possédent a la fois leurs propressggtnieur propre mode de reproduction. En
effet, elles se reproduisent par pincement et\gsatit en deux, a un moment qui differe d'une
mitochondrie a I'autre d’une part, et du restealedllule d’autre paft Cette découverte vient
ainsi remettre en question la thése de Weismarmm $atjuelle seul le noyau dans la cellule
contient I'information héréditaire.

Ainsi, pour Margulis, si la force créative de lardyiose a produit des cellules eucaryotes
a partir de bactéries, elle ne s’applique pourrduygas seulement a ce cas : tous les organismes
plus larges ont une origine symbiogénétique. Laldygse est toujours partout, et possede un
pouvoir de création de nouveauté. La fusion auaniveicroscopique conduit a I'intégration
génetique et a la formation d’individus toujoursiplcomplexes. Or, certaines bactéries
symbiotiques sont impliquées dans les mécanismedafipementaux des organismes qui les
hébergent, laissant a penser que les symbiosedodpementales constituent de bonnes

interactions a partir desquelles penser I'indivédudéveloppement.

! Margulis L Sagan D (2002)univers bactérigl Paris, Seuil, p.138.
2 bid.
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I. B. Les micro-organismes dans le développement normal

La détermination de certains processus développrmnera travers les associations
symbiotiques est pertinente pour définir le dévpépent. Qui plus est, loin d’étre un
phénomene a la marge, les symbioses développemestait fréquentes, et témoignent de la
nécessité de concevoir le développement autrenfente titre, concevoir l'individu en
développement a partir du phénomene de symbiosatappne réponse immeédiate a ce que
nous avons désigné par le probléeme de l'intégratier’environnement dans les chapitres

précédents. Cette section analysera ce phénomena ektension.

I. B. 1. Les solutions proposées a partir de la microbiologie : le
développement du systeme immunitaire

De I'importance des micro-organismes et des syneBi@gns la prise en compte de
individualité biologique sont nées certaines gsab qui visent a préciser le concept
d’'individu. Parmi elles, I'idée selon laquelle I'munologie fournit un nouveau critere
d’individualité, par exemple, repose sur le douptacipe de I'établissement de frontieres
claires grace a I'activité du systéme immunitatrd’ene activité de surveillance ou régulation,
les deux s’appliquant aussi bien a des organisnudticeilulaires, qu’a des plantes, ou encore
des colonies Si 'immunologie constitue un bon exemple iciest en outre parce que le
développement du systeme immunitaire représente lies facettes du développement de
I'individu. A ce titre, certaines bactéries symhoies jouent un role fondamental dans la mise
en place de I'immunité chez certains de leurs hates recherches en immunologie montrent,
a l'instar de celles concernant le développemard lg construction d’un individu dépend dans
une large mesure de l'intégration de facteurs ditésnexogenes, qui peuvent étre transmis a
la descendance.

Dans cette perspective, le réle du systeme immumiteonsiste a exercer une
surveillance sur les constituants hétérogenes thsate I'entité considérée et a définir ainsi ce
qui va étre rejeté ou bien accepté par elle. Gryriécanismes de tolérance des entités face a

ces constituants hétérogenes montrent que l'indiad définit comme la somme de ces

! Pradeu T (2013) Immunity and the emergence ofiddality, in Bouchard F and Huneman P (eds.)
From Groups to Individuals: Perspectives on Biotagi Associations and Emerging Individuality
Cambridge, MA, MIT Press.
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constituants divers, le tout sous le contréle dstesye immunitaire. Le phénomene de rejet
comme réponse du systeme immunitaire ne s’expriome gas contre un élément génétique
étranger, mais contre lI'expression de patrons mdé&es fortement différents de ceux
auxquels le systéme immunitaire a eu affaire jusgueu’ils soient endogenes ou exogenes.

Dans cet exemple, ce qui compte comme un indiviekrad prendre en compte des
constituants a la fois endogénes et exogenesnetlds processus par lesquels les constituants
exogenes sont tolérés voire requis par I'individwgaestion. Dans ce cas précis, les organismes
et plus précisément encore les organismes mulilagks représentent un cas spécial voire
paradigmatique d’individualité biologique. L’immuiogie apporte ici un critere
d’individualité qui s’applique plus aisément a Bbanisme considéré sous le critere de
l'intégration fonctionnelle de ses constituants.

Toutefois, le critere d'individuation proposé pammunologie ouvrirait également la
voie aux communautés qui doivent étre prise en temans I'évolution. Il est ainsi possible
de montrer comment et en quoi le critere d'immumigjéé peut étre appliqué également au
cas des « superorganismes » (organismes colorea@xelui des unicellulairesEn effet, des
études récentes convergent vers l'idée selon legilekiste des cas de réponse immunitaire a
I'échelle de la colonie chez les abeilles par eXefmpchaque abeille posséde une réponse
immunitaire propre, mais la réponse peut étre phute lorsqu’elle a lieu au niveau de la
coloni€’. Par exemple, certaines abeilles ont pour fonajismcontroler I'entrée de la ruche et
d’attaquer ou d’exclure d’autres abeilles, de lama&uche, mais qui seraient infectées. Cette
immunité a I'échelle de la colonie peut légitimatde d’'une immunité sociate

De méme, chez les unicellulaires, le constat queme de bactéries sont infectées par
les virus a permis la description d’'un systemesgiteme CRISPR-cas (Clustered Regularly
Interspaced Short Palindromic Repeats, désignangéaétique, une famille de séquences
répétées), qui semble représenter un systeme dimiénadaptative rendant possible a la fois
la reconnaissance de séquences virales et I'élirmmades virus. Cette idée d’'une immunité
appliguée aux bactéries est renforcée par le figitsgjla bactérie rencontre de nouveau le méme

virus, la réponse immunitaire est alors plus rapide

! Ibid.

2 Traniello JFAet al. (2002) The development of immunity in a sociakicts Evidence for the group
facilitation of disease resistand®AS vol 99, n°10: 6837-6842.

3 Cremer S, Armitage SAO, Schmid-Hempel P (2007) &doimunity, Current Biologyl7: R693—
R702.

4 Ibid

° Barrangou Ret al. (2007) CRISPR provides acquired resistanceinagaviruses in prokaryotes,
Science315: 1709-1712.
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Si cette définition montre en quoi 'immunité, ekea elle la physiologie, permettent de
définir l'individu a partir de facteurs exogénespus soulignons que la biologie du
développement peut aller encore plus loin danséfition du concept en incluant non
seulement les associations symbiotiques et les coraués, mais aussi les écosystemes, c'est-
a-dire des éléments abiotiques. A ce titre, le idgpEment rend possible une définition plus
intégrative de I'individu, et qui s’appliquerait eeca et au-dela du niveau de I'organisme. Le
développement permet aussi de déterminer les fact®ua fois pré et péri-nataux qui
participent de la constitution de lindividu, offita une explication des mécanismes de
construction de l'individu a des étapes plus étesdle cette construction. Nous insistons sur

ces points dans les sections suivantes.

I. B. 2. Symbioses et développement normal

Le niveau des symbioses et plus spécifiquemensyabioses impliqguant des micro-
organismes constitue ainsi un niveau essentiel rér ghuquel le concept d’individu en
développement peut trouver une définition adaptée qui peut étre observé dans le nature.
Nous avons déja mentionné le phénomene de symluiass,les chapitres précédents, afin de
souligner la nécessité de prendre en compte l'enmgEment dans la causalité du
développement. Ici, nous franchissons un pas sopgpltaire en désignant les symbioses
comme les outils a partir desquels il est possiel@rendre en compte pleinement I'individu
en développement. Il ne s’agit donc plus de faee gdymbioses des exemples de facteurs
environnementaux intervenant dans le développemesai de les définir comme modeéles a
partir desquels une conception du développemermmtiaieossible. Ce faisant, nous définissons
les communautés comme la base a partir de laduetlevidu doit étre repense.

En effet, le développement normal peut dépendrsigigaux qui sont extérieurs a
I'organisme en développeménbDe nombreux organismes ont ainsi rendu extérieuseurce
de certaines voies développementales. Cette sewtéeeure de facteurs développementaux
est constituée surtout par des micro-organismesfajoient des symbioses avec d’autres

especes. Les données que l'on possede permettafiirnger que nombre d’étapes du

! Bessis A (2014) Microbial priming of plant and aalmmmmunity: symbionts as developmental
signals,22(11), 607-613.
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développement sont soumises a des signaux proveleanticrobes On sait que dés les
premiers stades de développement, des mécanismesmsoen place, a I'aide de colonies
bactériennes, pour protéger les ceufs de I'effetatéains microbés A l'inverse, certains
organismes ont besoin de bactéries afin de leggeotontre des pathogénes poterttiels

De plus en plus de travaux suggerent ainsi quenlesobes peuvent agir directement
sur le développement post-embryonnaire. De nombricxobes sont acquis de maniére
horizontale, par le biais de transferts depuisvilmmnement, et fournissent a leurs hétes des
fonctions développementales telles que la croigdana formation de tissdsou encore
I'activation du systéme immunitafr@ar exemple. L'un des exemples les plus documeleés
symbioses du développement est celui de I'influetesebactériedibrio fischerisur le calamar
Euprymna scolope<£e calamar est soumis a certains prédateurstladaufait de la lumiére
de la lune qui projette son ombre sur les fondsimeaiCependant, il possede un organe
luminescent qui lui permet de générer une lumiéiraant celle de la lune et ainsi de cacher
son ombre, se préservant par la de ses préda@ningn tel organe ne se développe que grace
a certaines bactéries qui se trouvent dans I'enmgment du calamar, appelé&ébrio fischeri
et qui permettent, par la lumiére qu’elles appdrtdraugmenter |ditnessdu calamar. Le
calamar est aposymbiotique, c'est-a-dire qu’il safts les bactéries. Celles-ci sont acquises
secondairement par transfert horizontal a partifetesironnement. Les bactéries contribuent
a la formation d’'un organe luminescent et se logestiite dans cet organe pour apporter a leur
hote une lumiére suffisamment puissante pour mice#e de la lune. Le calamar utilise la
luminescence émise grace a I'enzyme luciféeraseymgar les bactéries. La luciférase oxyde
des composés organiques, entrainant la libératé@redyie libre sous forme de lumiére. Les
souches de bactéri¥s fisheriadaptées au calanar scolopepossédent un gerneSs codant
pour un systeme a deux composants RcsS, abse@hdmg des souches de la bactérie adaptées

a d’autres poissons vivant dans des environnemegrtigis similaires. Ce systeme permet ainsi

! Pradeu T (2011) A Mixed Self: The Role of Symhsdsi DevelopmentBiological Theory6(1): 80-
88.

2 Fraune Set al. (2010) In an early branching metazoan, bactemdbnization of the embryo is
controlled by maternal antimicrobial peptid®soc Natl Acad SAUSA 107(42):18067-18072.
3Hamdoun A, Epel D (2007) Embryo stability and \arbility in an always changing worldyoc Natl
Acad ScUSA 104(6): 1745-1750.

4 Shin SCet al. (2011) Drosophila microbiome modulates host dgwelental and metabolic
homeostasis via insulin signalirgcience334(6056):670-674.

5> Bouskra D.et al (2008) Lymphoid tissue genesis induced by comalsrtirough NOD1 regulates
intestinal homeostasiblature456(7221):507-510.

6 Weiss BL, Maltz M, Aksoy S (2012) Obligate symhi®activate immune system development in the
tsetse flyJ Immunol188(7): 3395-3403.
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la reconnaissance entre le calamar et les soupiesigues de bactéries pouvant lui apporter
la fonction bioluminescence.

Aussi a-t-on ici un bon exemple de la maniere digd facteurs environnementaux
hétérogenes (des micro-organismes) peuvent joueblandans le développement — ici une
organogenese particuliere. Le développement delgelrtu d’'une individualité réévaluée a
I'aune d’une forme de coopération entre les orgaas mais aussi de l'intégration de facteurs
environnementaux au sein de l'entité qui se déysopCes analyses des mécanismes
physiologiques qui expliquent le développementi-dian organe — ne sont toutefois pas

décorrélées des conséquences des symbioses ale $évolution.

I. B. 3. Conséquences sur le concept d’adaptation.

En effet, ces analyses rendent possible une caonepouvelle et fructueuse de la
notion d’adaptation. Lorsque I'on analyse I'adaiptaiau sein de I'évolution, il est nécessaire
de prendre en compte les unités individuelles ligs pertinentes. Or si 'organisme, en tant que
tout autonome, continu et caractérisé par une iiati&g fonctionnelle certaine, semble un bon
candidat pour penser I'adaptation, force est dsteder, ainsi que nous I'avons vu, qu'il existe
des individus qui ne sont pas continus, qui ontiantégration fonctionnelle transitoire, et qui
ne sont pas autonomes. Cette perspective sur tatt@ppermet ainsi de distinguer I'unité de
sélection et I'unité d’adaptation

Ici, la microbiologie en tant qu’elle déstabilisesdentités dont on pensait qu’elles
étaient des organismes stables, est un cas d’ptidégié, dans la mesure ou les symbiotes
représentent des adaptations émergentes qui aptpatie révision de 'unité de sélection elle-
méme. En effet, toutes les symbioses ne sont pdesaa appréhender : parfois, les partenaires
ne sont pas de la méme espeéce, ils peuvent chaogeune méme espece hote. Si lI'individu
est ce qui doit pouvoir étre identifieé, compté;ohvient de savoir ce qu’il faut suivre dans le
temps, d’autant qu'’il existe des cas de transfat&aux de genes qui impliquent que I'on ne
suit pas les mémes populations de réplicateuraguehgénération

A ce titre, les génes ne représentent donc papafegations qui sont cohérentes dans

le temps. Si I'on reprend I'exemple de la symbiesére le calamar et les bactéribrio

! Bouchard F (2010) Symbiosis, Lateral Function Tianand the (many) saplings of lifBiology and
Philosophy Vol 25 (4) pp.623-641.
2 |bid.
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fischerianalysé plus haut, il est possible de consid@rercaque organisme est une partie du
systeme sélectionné, ce qui implique que l'indiaiité se définisse comme étant ce qui répond
a des pressions de sélection comme un tout. Cgtéfisi que la sélection peut agir sur un
ensemble de parties non apparentées qui représdeteauvelles unités d’adaptation. Dans ce
cas, c’est I'unité d’adaptation, et non les orgamgs, qui constitue I'individu

Aussi, penser l'individualité biologique a partesiassociations symbiotiques permet-
il de suivre ce qui s'adapte et non ce qui est géaent dans I'organisme suivi, comme ses
genes par exemple. Ici, 'organisme peut étre uni wW’adaptation, mais ne représente pas
une unité qui constituerait de maniére paradigmatigndividu. La définition de I'individu en
développement a partir de I'interaction s’accordaeadavec une définition évolutionnaire de
l'individualité.

Par ailleurs, le cas de linfluence des symbiosas le développement post-
embryonnaire que nous avons analysé n’est pas. iS@éphénomene peut toucher non
seulement des espéces différentes, mais aussi e développementales différentes,
montrant que I'étude des symbioses développemeniademet une définition large des
mécanismes qui rendent raison de l'individuali@dagique. C’est 'ubiquité de ce phénomene

ainsi que les mécanismes gu’il sous-tend que naesidons souligner dans la section suivante.

I. C. Un phénomene ubiquitaire

L’influence des symbioses sur le développement [@drg considérée comme un
phénomene ubiquitaire, dans la mesure ou elle wudnsemble des individus en
développement, ainsi que I'ensemble des phasegwhliappement. Si les travaux sur le sujet
sont récents, il est néanmoins d’ores et déja plesde montrer I'influence des microbes sur le
développement par diverses voies. Aussi les étodasies sur le microbiome par exemple
sont-elles représentatives de la diversité et diehesse de l'influence des micro-organismes
sur le développement normal.

Des travaux ont en effet été menés pour déterntinfuence des bactéries sur le
développement chez ’lhomme. Plus spécifiquemengt@analysés le role et les conséquences
du microbiome sur le développement de 'homme. lierabiome désigne I'ensemble des

bactéries adaptées de maniére durable soit afecewsoit a I'intérieur d’'un organisme vivant.

! 1bid.
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Chez 'homme, le microbiome est encore peu cénmais les études sur le sujet permettent de
conclure que les influences environnementales adgugsant tres t6t dans la vie ont un impact
profond sur le développement futur de I'organissee structure et son fonctionnement. Un
facteur environnemental agissant durant une pégedsible ou vulnérable du développement
exerce des effets qui impactent la structure &iration des organes et qui parfois perdurent
toute la vie. Le microbiome fait partie de ceséacs environnementaux : immeédiatement apres
la naissance, le nouveau-né est colonisé par yméaimn de microbes divets

Or, dans la perspective d’analyser les effets durahiome sur le développement, le
développement fonctionnel du cerveau des mammisean cas intéressant, dans la mesure
ou il est sensible a la fois & des facteurs enmeorentaux externes et des facteurs
environnementaux internes pendant la vie prénabas.études ont en effet montré des liens
entre des maladies neuro-développementales telledautismé et la schizophrénfeet des
infections pathogenes microbiennes pendant lag€périnatale. Des expériences ont ainsi été
menées sur des rats qui suggerent que I'expositidas pathogénes microbiaux durant des
périodes du développement similaires résulte daass admportements anormaux tels que
I'anxiété par exempte

Le microbiome intestinal pourrait ainsi affectedi&veloppement normal du cerveau et
les fonctions du comportement, et ce par la monudate transmetteurs (comme la serotonine
ou la melatonine) dans la flore par exerfiples résultats des analyses menées suggérent que
durant I'évolution, la colonisation de la flore estinale a été intégrée a la programmation du
développement du cerveau, affectant ainsi le cotapmnt. Or, si certains de ces signaux sont
apportés peu apres la naissance, cela n'exclutm@as pas la possibilité de signaux qui
seraient apportés dés I'embryogerigsdimentant I'hypothése selon laquelle les symisos

pourraient aussi affecter les phases précoceswiappement.

1 C’est en 2007 gu’a été lancé le « Human microbiprogect » par le National Institutes of Health aux
Etats Unis. Pour une définition du projet, vouribaugh P&t al. (2007)The human microbiome
project Nature 449, 804-810.

2 Diaz Heijtz R et al (2011) Normal gut microbiotadulates brain development and behavisoc
Natl Acad Sci U S AL08(7):3047-52.

3 Finegold SMegt al. (2002) Gastrointestinal microflora studies iretanset autisnClin Infect Dis35
(Suppl 1):S6-S16.

4 Mittal VA, Ellman LM, Cannon TD (2008) Gene-envirment interaction and covariation in
schizophrenia: The role of obstetric complicatidhshizophr BulB4:1083-1094.

5> Sullivan Ret al (2006) The International Society for DevelopméRsychobiology annual meeting
symposium: Impact of early life experiences on mrand behavioral developmegev Psychobiol
48:583-602.

6 Diaz Heijtzet al (2011)op. cit

"1bid.
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En effet, si beaucoup d’exemples de symbioses dgpementales touchant des stades
avancés du développement — développement post-emiaiye — ont été documentés, peu
d’études ont été menées, en revanche, sur le gdendcrobes durant le développement
embryonnaire normal. Or, beaucoup dorganismes ri@bes acquiérent des micro-
organismes par la lignée germinale materhelgssant la possibilité a des associations
symbiotiques de se développer, sans qu'aucuneapebu autre mécanisme ne vienne faire
barrage aux microbes. L'influence de micro-orgamisraur le développement embryonnaire
rend ainsi encore plus fondamentale la dépendamcecedtains organismes pour leur
construction méme.

Cet exemple souligne donc la construction de Ritlli en développement par des
facteurs divers, ainsi que l'interdépendance ddassurs. Se joue ici le moyen de penser la
communauté plus que la substance, ainsi que laatomplus que la fixité. On le voit ; si la
guestion des frontieres de I'individu trouve ungéf@ition par ces analyses, elle dépend, pour
étre traitée efficacement, du présupposé seloreladest a partir des interactions mémes que
I'individu doit étre pensé.

A partir de ces études, il est donc possible diguer que I'étude des symbioses permet
d’inclure dans le concept d’individu en développama la fois les entités exogénes qui
participent & la construction et au maintien dedividualité, et des entités situées en deca et
au-dela de du niveau de I'organisme. Leur influepeefois précoce, se joue a tous les stades
de la formation de l'individu, les rendant indispahles a une étude complete des facteurs qui
le constituent. Dés lors, outre l'inclusion de &aot exogénes dans la construction de
l'individu, I'analyse des symbioses développemearstglermet de déterminer les mécanismes
et causes precis, et ce des le début de la foormdéd'individu, qui participent de la définition
de l'individu biologique. Le développement, compgxipartir de la microbiologie, devient donc
un moyen plus inclusif et précis pour penser I\l biologique.

Qui plus est, la question des communautés s’oulus largement avec celle des
symbioses et de I'étude de leur influence sur leldppement, permettant ainsi la prise en
compte d’'une individualité élargie a la faveur aéddéments qui la constituent, et ainsi une
réponse aux difficultés posées par l'intégrationntilieu dans le concept d’individu. Nous

soutenons notamment qu’outre I'ouverture a la coadj et les associations, pensées aussi

1 Serbus LRet al. (2011) A feedback loop between Wolbachia and thes@phila gurkenmRNP
complex influence¥Volbachiatiter, J Cell Scil24(Pt 24):4299-4308.
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dans d’autres domaines que celui du développenesrgymbioses développementales rendent
possible une pensée des écosystemes, l'individéesioppement intégrant de fait des facteurs

exogenes divers.

II. Définition d'un concept plus inclusif de I'individu biologique

Ce que soulignent les symbioses du développemniest)@ée selon laquelle I'individu
se développe en tant que collaboration entre esllahimales et microbes. Le développement
devient ainsi le lieu d’'une communication entreeegs différentes, ainsi que d’une relation
entre facteurs endogénes et facteurs hétérogeeesyinbioses du développement représentent
a ce titre un exemple paradigmatique de la madi@nédes facteurs environnementaux peuvent
représenter des composants essentiels et corfistdutidéveloppement normal, remettant en
cause la conception autonome, endogene, intemalistl'individu en développement.

Aussi les notions d’intérieur et d’extérieur, titamhnellement utilisées pour séparer
l'individu de son environnement perdent ici leuns@our définir 'individu, remettant en cause
les frontiéres spatiales habituellement attribiges dernier. Il devient dés lors nécessaire de
prendre en compte, pour définir le développementpbpération entre différentes espéces et
entre différents organismes. Il est possible, peuaire, de redéfinir le développement comme
co-développemehtdans la mesure ol beaucoup d’organismes ont targhurce de certains
de leurs signaux de développement extérieure. Qhdoac référencer les interactions intimes
gu’acquiérent certains organismes avec les synhiweessaires a leur développement sous le
concept de co-developpement, production d’'un nouneividu a travers les interactions
coordonnées de plusieurs especes de génotypesrediffé De tels schémas co-
développementaux peuvent étre sélectionnés. LaiegmbBerait ainsi une source majeure de
nouveauté dans I'évolutién

Un examen plus précis de la situation dans laquiltdvidu étudié est un ensemble de
cellules avec des génotypes différents révele oe Hoott Gilbert appelle « épigenése
interspecifique », concept qui souligne le rélegjqar le(s) symbionte(s) et le fait que I'ceuf
ainsi fécondé n’est pas une entité auto-organsgeréant de maniére autonome. Le concept
de co-développement, qui signifie que les celldeme espece ont la capacité d’assister la

construction normale du corps d'une autre espegentvainsi compléter celui de

! Gilbert SF (1985pp. cit; Gilbert SF, Epel D (2008)5ed,op. cit
2 bid.
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« hologénome »qui soulignait I'hétérogénéité génomique des iithlis sans rendre compte de
l'intrication qui se joue au niveau des mécanismé@geloppementaux. Tout organisme peut
ainsi étre défini comme le produit génétique hééne de constituants endogénes et exogeénes

Nous soutenons toutefois que, si le concept deéweldppement permet de souligner
lintrication des différentes causes dans la camsibn de lindividu, il n'est pas encore
suffisamment ouvert ni suffisamment précis poursgemous les facteurs que le développement
englobe, et ce pour deux raisons : premiéremelgisge de coté des facteurs abiotiques la ou
lindividu en développement peut étre pensé commesepsysteme ; deuxiemement, il ne
souligne pas suffisamment l'idée selon laquellestcla communauté qui définit le niveau
fondamental de 'individu en développement.

En effet, a la lumiére des analyses que nous vederfaire, I'individu devient une
communauté d’'organismes se comportant comme uystéose. Contrairement a la théorie de
la sélection de groupe, dans laguelle le groupgé@séralement concu comme un individu, il
s’agit ici de concevoir I'individu comme un group&. nature pourrait sélectionner des relations
plutét que des individus ou génomes. Ce que nousidéons généralement comme un
« individu » peut étre une communauté multispéedfigCette conception se fonde, en partie,
sur les travaux de Sober et Wilson qui définiss€mdividu comme une entité
fonctionnellement intégrée et dont l'intégratioentilrait a la communauté du destin face aux
pressions de sélection. Autrement dit, ce qui fonce comme un tout est, dans cette
perspective, un individu. Si cette définition vésenclure les colonies, telles que les insectes
sociaux, elle ouvre également a la pensée de coaut@s multispécifiques, quoique la
question de la sélection au niveau de plusieuscespne fasse pas consefistisutefois, nous
pensons que l'analyse du développement, si ell€ompose pas aux critéres d'individualité
pensés par I'évolution, permet, en elle-méme,lativement a des facteurs non touchés par la
sélection naturelle, une ouverture aux communaettésosysteme, pour lesquels elle fournit
un critere d’individualité. Ainsi penser l'individan développement a partir des associations

symbiotiques ouvre-t-il a une analyse approfonéie ssorts des communautés.

! Rosenberg E (2000p. cit

2 Gilbert SF (1985)p. cit

3 Sober E, Wilson DS (1998)nto Others. The Evolution and Psychology of UigeBehavioy New
York, Harvard University Press.

* Ibid.
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II. A. La possibilité de penser pleinement les communautés

Outre la possibilité de penser de maniére plus watéges changements spatiaux et
temporels qui touchent les individus biologiques, drise en compte des associations
symbiotiques répond a I'exigence d'une pensée eolérdes communautés et différents
phénomeénes d’appariements de divers organismes.

Nous avons en effet montré que les recherches emlilogie ouvraient la voie vers
la nécessité de penser, au sein méme du concegiuitiu, les communautés et les touts formeés
par les interactions avec les composantes enviroengles. Or, la pensée des interactions plus
gue celle de la substance permet de faire de fenmement une composante a part entiére du
développement et de l'individu, permettant pardaddnner du sens aux concepts d’altruisme,
de coopération et d’écosysteme. C’est ce que sett@n entend analyser.

Il semble y avoir déja, chez Darwin, une discussionles associations biologiques et
une sélection au niveau de la communauté question de savoir s'il existe chez Darwin une
pensée de la compatibilité de la coopération eladgelection naturelle est tres largement
discutée dans la littérature contemporaine. Pagsi dxemples traités par Darwin dans
L'Origine des espéceselui qui concerne les insectes neutres semigkigediscuté parmi les
commentateurs. C’est au chapitre 8 de son ouvragdaqrwin traite la question des insectes
neutres, telles que les fourmis ouvriéres, dostdslité sert plus la communauté que I'individu.
Or, dans le chapitre 8, Darwin semble bien voircds des insectes sociaux comme une
manifestation de sélection naturelle au niveaadeimunaufé Pourtant, pendant longtemps,
les comportements altruistes, mais aussi les coraotéa comme les symbioses, ont été
considérés comme des mystéeres par le néodarwingroe,notamment en raison de I'absence

de pensée d’'une sélection de groupe, la sélectiturelle portant sur les organismes.

1 Comprise par Darwin comme regroupement d’orgarsssoeiaux provenant de la méme espéce.

2 Ratnieks FL, Foster KR, Wenseleers T (2011) Ddsngpecial difficulty: the evolution of “neuter
insects” and current theorBehavioral ecology and sociobiologg5(3), 481-492. Il est intéressant de
noter toutefois que sur ce sujet, Gayon, J (198&ypn J (1992parwin et I'aprés-Darwin (une histoire
de I' « Hypothese » de sélection naturelle). Histdies idées, théorie politique et recherches emses
sociales Editions Kimé pp.78-79 et Ruse, M (1980) Chaieswin and group selectiodnnals of
Science 37(6), 615-630, parlent plutdt de sélection faatél dans la mesure ou Darwin ne fait pas tant
appel au bien de la communauté qu'aux parentsndidgdus stériles. La sélection familiale consiste
ainsi dans le fait que la sélection agit sur leemps des individus stériles si les traits de nds/idus
sont bénéfiques a la communauté. Selon cette mdtaton, c’est la capacité a produire des indisidu
stériles qui est sélectionnée, et qui peut étresimise.
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II. A. 1. L’altruisme

L’altruisme évolutionnaire définit un trait altriés comme un trait qui procure un
bénéfice a autrui alors qu’il est colteux pour cgui le manifeste. L'altruisme est dit
évolutionnaire dans la mesure ou les bénéficesssont exprimés en termesfieresset
donc mesurés a I'échelle d’'une génération, au moins

L’altruisme évolutionnaire comme les associatiohsdenc a fortiori la symbiose
supposent que fanessdes individus concernés est plus faible que delfeautres. La question
de l'altruisme trouve ainsi un renouveau dans lastjan des transitions évolutionnaires,
puisque ces dernieres représentent la maniérele®marganismes se regroupent, par étapes,
afin de former des individus de niveau supérieuradlie étape représente une division du
travail — et ce notamment dans le domaine de leodegtion — engendrant notamment la
stérilité de certaines parties par rapport a dé&sutPar exemple, la stérilité est considérée
comme une forme d’altruisme évolutionnaire puistpgeindividus stériles agissent pour la
fithnessdes autres en ne procréant pas.

En 1964, Hamilton propose une explication a cefemtihts cas avec le modele de la
« sélection de parentéle », qui consiste a cormidém plus ldithessdes organismes, mais
celle des alléles impliqués dans les comporterieDtss lors, Iditnessde I'individu qui a un
comportement dit altruiste sera plus faible quéeadd I'individu qui s’abstient de manifester
ce comportement. Toutefois, si I'individu a « sauvest un frere du premier, alors il partage
50% de genes en commun avec lui, en plus des genésspece qui sont communs a tous les
individus d’'une méme espéce. Autrement dit, damspapulation formée par des individus qui
se trouvent étre des proches parents, I'individlwiate se reproduisant moins que les autres,
transmettra moins ses genes altruistes aux desasndautefois, parce que les autres individus
de la population sont des proches parents qui dohplus de chance de porter eux aussi ces
genes altruistes, alors le comportement altruesterise la transmission de ces genes chez les
autres, méme s'il nuit a la transmission des geeesonnels de l'individu altruiste. Hamilton
propose alors une formule, qui, lorsqu’elle estfig®, montre que I'altruisme se répand dans

une populatioh:

1 Sur ces définitions et la différence entre almésévolutionnaire et I'altruisme au sens rationveir,
Paternotte C (2014) Coopération et altruisme, iquéd T, Merlin F (edspp. cit

2Hamilton WD (1964) The Genetical Evolution of Sdi@&ehaviour,). Theoret. Bio¥, 1-16. L'intuition

de la sélection de parentele se fait toutefoisl®&® par Haldane. Haldane JBS (1932) The Causes of
Evolution, Princeton University Press.

3 Hamilton WD (1964)pp. cit
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rb>c

Dans cette formule, b représente le bénéfice péggar le trait altruiste, c, le colt personnel de
ce trait, et r le coefficient de parenté c'estié-th degré de similarité génétique des individus
en interaction, calculé relativement au degré ohélaiité génétique moyen de la population.

Un second moyen de favoriser I'altruisme est ce Tpivers nomme les interactions
réciprogue§ et qui correspondent au fait qu'aider autrui p&meé bénéfique, si, de par les
interactions répétées que jai avec lui, il estcepsible de me rendre la pareille plus tard, ou
bien, si, indirectement, je recois de I'aide d’ier<. Cette idée fonctionnant beaucoup a l'aide
de la mémoire, fonctionne en réalité surtout dasgpbpulations dont I'évolution cognitive est
élevée. En réalité, en dehors de I'espéce humihimen existe que peu d’exempfes

Souligner les phénoménes d’altruisme, c’est doncrenx rendre nécessaire leur prise
en compte pleine et entiere au sein de I'évoluteingonsidérer toute coopération comme
pertinente pour analyser l'individualité biologiget les communautés. Il apparait donc
nécessaire de prendre en compte communautés gstguss, qui échappent par ailleurs en

partie a une ontologie substantialiste.

IL. A. 2. La coopération

La prise en compte de la microbiologie ainsi qus diéférents types de symbioses
comme niveau fondamental de l'individualité indiggee I'activité cellulaire tend vers la
formation d’associations, quelles que soient lesé&s de ces associations. Analyser l'individu
comme interaction et non plus comme entité metéat sur le caractére coopératif plus que
sur I'aspect compétitif des individus étudiés. lommération est ainsi un mécanisme robuste,
varié et qui n’est pas, contrairement a ce que kelaisser penser le néo-darwinisme, tare

Les microbes constituent donc ici de bons modébes analyser la coopération et ses
mécanismes. Le comportement coopératif chez lesobes sert de nombreuses fins: la

défense contre les prédateurs et les changemewntorerementaux, comme la présence

! Trivers R (1971) The Evolution of Reciprocal Aismn, Quarterly review of Biology46: 35-57.

2 Alexander RD, (1987),The Biology of Moral SystemsNew Brunswick and London,
AldineTransactions, A Division of Transaction Pshlgrs.

3 Bshary R, Grutter AS (2006) Image scoring and egaiion in a cleaner fish mutualisMaturg 441:
975-978.

4 Lyon P (2007) From quorum to cooperation: lesfom® bacterial sociality for evolutionary theory,
Stud Hist Philos Biol Biomed $&8(4):820-33.
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d’antibiotiques par exemple I'accés a des ressources et niches nouvelledegueellules
isolées ne peuvent obtehjrun échange génétique plus efficace via le teahkftéral de génes,
permettant par exemple de trouver des solutionsctifiimelles aux problemes
environnementaux nouveatix

Les myxobactériées sont de bons modéles pour eratairtoopératidh Elles ont en
effet des cycles de vie complexes qui manifest&s comportements sociaux. Dans des
conditions de famine, les cellulds. xanthuss’agréegent pour former un corps unicellulaire
compose de cellules différenciées, et cette agmygphasse par un processus développemental
dont I'étape ultime est la sporulation. Or, sedl@sa 20% des cellules de la population initiale
vont se transformer en myxospores et ainsi sunporg se reproduire. 65 a 90% des cellules
initiales se détruisent en rompant leur envelomelaire’. Si la fonction de cette destruction
ne fait pas consensus encore, il a été montréegufedgments cellulaires apportent du carbone
et de I'énergie pour le développenfent

Les travaux de Gregory Velicer et de ses colleguadin des années 1990, qui visaient
a se demander quelles pourraient étre les conséegiendes bactéries normalement sociales
étaient soumises a une pression de sélection sandria compétitioh montrent ainsi que si
une bactérie sociale peut en effet perdre sa dgpaparticiper a un comportement coopératif,
la capacité de sporulation est plus importanteqloedle est entourée de coopérateurs. En
revanche, dans des conditions dans lesquellesol@écation est supposée avoir évolué, les
tricheurs ne parviennent pas a dominer les popuisitijui coopérent, mais regagnent la capacité
a coopérét La sélection naturelle favorise donc ici le renément de la socialité. Ces analyses
montrent également que la compétition, égoiste, §ee une impasse évolutionnaire chez un

microbe social.

1 Fux CA et al (2005%urvival strategies of infectious biofilmBiends Microbio) 13(1):34-40.

2 Branda SS, Vik S, Friedman L, Kolter R (2005) Bio6: The matrix revisited]rends Microbiol
13:20-26.

3 Ochman H, Moran NA (2001) Genes lost and genesdoavolution of bacterial pathogenesis and
symbiosis, Science 11; 292(5519):1096-9.

“ Velicer GJet al. (2000)Developmental cheating in the social bacterium Myazus xanthusyature
Vol. 404, 598-601, Velicer Gét al (2002), Rescue of Social Motility Lost during Hwion of
Myxococcus xanthus in an Asocial Environmédatirnal of Bacteriologyvol. 184, n°10, p. 2719-2727.
> Dworkin M (1996)Recent advances in the social and developmenthigyi@f the myxobacteria,
Microbiol Rey 60(1): 70-102.

6 Shimkets LJ (1999ntercellular signaling during fruiting-body develment of Myxococcus xanthus,
Annu Rev Microbiol53:525-49.

"Velicer GJet al (2000)op. cit

8 Lyon P (2007)pp. cit
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Qui plus est, dans la littérature, beaucoup dexifhs sur I'individualité sont énoncées
en termes de coopération. L'individu devient alamg unité avec une forte coopération, et peu
de conflit entre ses parties, I'idée étant de gl qu’un individu manifeste des adaptations,
et qu’il n’est pas beaucoup perturbé par des atlapsaa un niveau plus bas, autrement dit,
qu'il y a peu de conflit L’adaptation devient I'aspect clé de la définitide I'individu : une
entité est un individu si ses parties travaillemtaemble dans la perspective de I'intégration du
tout, et si cette intégration produit beaucoup depération et peu de conflit. Selon David
Queller et Joan Strassmansi le niveau de coopération est fort et celucaleflit faible, il est
possible de parler d’individu. A I'inverse, lorsgies niveaux de coopération et de conflit sont
forts, émerge alors le modéle d’'une société. Lapgiition renvoie a un niveau de conflit fort
pour un niveau de coopération faible. Enfin, lesuges manifestent un degré de compétition
et de coopération faibles. Parce qu’ils pensentliNidualité en termes de coopération, les
auteurs emploient d’ailleurs le terme d’organistéajfpour désigner l'individu, ce dernier
désignant de prime abord le caractére indivisitlaal entité. Organismalité permet ainsi de
rendre compte de l'intégration adaptative de [térginalysée, tout en insistant sur le caractére
processuel de l'individualité.

Le probléme de cette perspective est qu'en limitamiace de la compétition dans la
définition de l'individualité, elle prend en comges individus multicellulaires, ainsi que les
unités non similaires telles que les cellules bia@mées, les eucaryotes, les symbioses, mais
elle ne rend pas compte des communautés ni deyséeoes, dans lesquels le degré de
compétition est trop important. Nous pensons atrawa que les communautés et écosystemes

doivent étre pris en compte par une définition’iseividualité.

II. B. Les colonies et écosystemes

Pour penser I'individualité au niveau des color@edes écosystemes, il peut étre utile
de penser l'intégration fonctionnelle des partiedalcommunauté en question. Il s’agit alors
de penser lindividualité comme le tout qui réagit fonction des pressions de sélection de
'environnement. Cette intégration fonctionnelleméde pertinente aussi pour penser les

colonies. Toutefois, le développement nous offre une vaiargenser la connectivité des

1 Queller D, Strassmann J (20@9). cit

2 |bid.

3 McShea DW, Venit E (2002) Testing for bias in theolution of coloniality: A demonstration in
cyclostome bryosoanBaleobiology28: 308-327.
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parties ainsi que les interactions entre tous teBposants, qui ne se réduise pas au critere
sélectif, méme s'’il ne s’y oppose pas.

En effet, une communauté correspond a I'ensemhieud®u partie des populations qui
interagissent dans un environnement donné. Les corantés sont définies a partir des
éléments biotiques qui les composent. Un écosystemespond a I'ensemble fonctionnel de
toutes les communautés ainsi que de leur enviroanteabiotique.

Un bon exemple d’écosysteme sont les nids des tegnet plus spécifiquement des
termites champignonnistes, qui établissent des mgab avec le champigndrermitomyces
Les termitieres se manifestent souvent sous ladatengrands nids pouvant atteindre plusieurs
meétres de haut. L'architecture complexe du nid iqu@ des fonctions physiologiques, et
Martin Luscher décrit le fonctionnement du nid coename machinerie coloniale fonctionnant
comme le cceur et les poumérise métabolisme de la colonie réchauffe et hurigdiir afin
de réduire sa densité, ce qui force l'air a circaléravers le nid et les tunnels, lieux privilégié
d’échange de chaleur et de gaz respiratoires. b®ge ici a son importance, dans la mesure
ou le champignon pré-digére les restes de végdtamine et parfois cellulose) afin de les
rendre plus facilement assimilables par les tesnite

La relation mutualiste a permis aux deux especesptbrer des niches qui ne leur
étaient pas accessibles auparavant. Qui plusaesyntbiose est devenue obligatoire pour les
termites qui ont besoin d’'ingérer le champignonrpdigérer la cellulose présente dans leur
source premiere de nourriture. Scott Turner ingsisi sur le fait que le nid est un trait de la
colonie de termités Dans un tel cas, il est nécessaire d’inclurendiagériaux non biologiques
dans notre conception de l'individualité. Ce tegtiint abiotique, et pouvant étre passé d'une
génération a l'autre, il est ici plus appropriéaeler de trait de I'écosystéme plutdt que de trait
de la communauté C’est I'écosystéme dans son ensemble qui est auje pressions de
sélections extérieures.

Ce qui nous intéresse dans cet exemple, est retae, I'analyse du développement,
ainsi que l'ontologie a laquelle il ouvre, permettde saisir mieux ce cas et de comprendre les
meécanismes de I'individualité de I'écosysteme. Hetela capacité de ce systéme a conserver
son équilibre de fonctionnement, c'est-a-dire samdostasie, peut étre congue, dans la colonie

M. michaelsenicomme un probleme de morphogenéese du nid. Desfdé#s mécanismes de

! Liischer M (1961) Air conditioned termite nessjentific America205(1): 138-145.

2 Turner JS (2001) On the Mound of Macrotermes michaelseni as an Organ of Respiratory Gas Exchange,
Physiological and Biochemical Zoology, 74(6), 798-822.

3 Bouchard F (2009)p. cit
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morphogenese du nid peuvent étre reliés aux stifantitionnels qui les rendent possibles,
alors 'homéostasie devrait émerger de I'ensenihlener propose ainsi un modéle dans lequel
la plupart des traits du nid peuvent étre expliquagsdes changements dans la translocation de
la terre par les ouvriéredl fait alors I'hypothése selon laquelle le bidasns la translocation
serait porté par les ouvrieres qui transportenttelae et lie a un gradient de p&O
'accroissement du nid étant lié a la distributtes gaz respiratoires.

Autrement dit, 'homéostasie dans la colonie e & la régulation de la composition
de I'atmosphére du nid, et est rendue possiblempamodification adaptative de I'architecture
du nid, afin de rendre I'énergie du vent captéer gawentilation adéquate au taux de gaz
respiratoires échangés dans le nid. Dans la Situlgiplus simple, cette adéquation est atteinte
par une augmentation de la hauteur dd.ninhsi, la hauteur du nid augmente & mesure que le
taux métabolique de la colonie s’accroit. La mogamese du nid est alors étroitement liee a
I'état physiologique de la colonie. Dans le casné’'unadéquation entre la ventilation et la
respiration, les termites construisent, a la serficnid, une nouvelle surface.

Pour Turner, cette homéostasie peut étre considéréee émergente dans la mesure
ou au départ, les intéréts génétiques et physimplegi des termites et du champignon sont
divergents. De fait, ce n’est pas une homéostasigalse dans laquelle les intéréts des
partenaires sont congruents (comme c’est le cas lpsuabeilles par exemple). En effet,
I'élément qui perturbe le taux de dioxyde de cagbdans le nid est le champignon, mais ce
sont les termites qui ceuvrent pour la régulatiofiatmosphere du nid. Les termites gagnent
donc a étre dans une relation symbiotique avebdenpignon, mais ce dernier gagne aussi, du
fait de la régulation de I'atmosphére, qui supprleng compétiteur principaKylaria, pour la
symbiose avec les termites. Ce type d’homéostasiairsi appelé émergénDe plus, cette
homeéostasie semble renforcer la symbiose &taerotermeset Termitomyces

Des lors, a partir de cette analyse, il nous essipte de conclure que le développement
constitue un critere inclusif des causes de latoactson de I'individu. Il permet de traiter tous
les facteurs qui rendent compte des communautéffretinsi des outils efficaces pour penser

I'intégration de ces facteurs dans les mécanisreegroduction d’un individu. A ce titre, il

! Turner JS (2000) The Extended Organism: The Plogioof Animal-built Structures, Cambridge,
MA: Harvard University Press.

2 Turner JS (2001) On the Mound bfacrotermes michaelseris an Organ of Respiratory Gas
ExchangePhysiological and Biochemical Zoolagg4(6), 798—-822.

3 Paracer S, Ahmadjian V (2008ymbiosis: An Introduction to Biological AssociagoOxford, Oxford
University Press.
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permet non seulement de considérer les élémerélgénes comme constitutifs de l'individu,
mais aussi d'inclure des facteurs abiotiques, papbune définition du concept d'individu

ouverte aux écosystemes et sont indépendante,wuoampatible avec elle, de I'évolution.

II. C. Conclusion

A partir de ces analyses sur la pertinence du nivé® la microbiologie et des
associations symbiotiques pour penser l'individudéneloppement il est donc possible de
montrer que ce sont les interactions qui doiveme grises en compte pour penser
lindividualité, ces derniéres permettant de s’edist de I'ontologie et des théories existantes
pour fonder I'individu sur de nouvelles bases tiggges.

Or, une telle conception nécessite de mettre eemlas outils pratiques pour déterminer
les causes précises permettant a la fois de défimitd’expliquer le réseau de relations qui
constitue l'individu.

L'idée selon laquelle la prise en compte des mtaticonstitutives de I'individu que I'on
considére est premiére nécessite une analyse eaurésin de mettre en exergue les nceuds de
causalité qui dessinent l'individualité et afinréprésenter — de la maniere la plus juste possible
— le caractere dynamique de I'étre ainsi que legrdes connexions qui permettent de
'expliquer. Cette représentation du vivant difféle celle — en arbre et hiérarchique — héritée
du darwinisme et conservée par la Synthese ModElesouvre également la voie a une pensée

de la complexité, que nous analysons dans le cbapitvant.
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Chapitre 6. Conséquences d’'une penseée
de l'interaction sur la causalité complexe
de l'individu en développement

L’'analyse de lindividu en développement a parte¢ h question des interactions rend
nécessaire la mise en place d'une ontologie, on dadre théorique, qui se fonderait sur ces
interactions. A ce titre, le modéle hiérarchiquepmsé par la Synthése Moderne a la suite des
travaux de Darwin, et qui présente les relatiorisedies entités a partir de lignées verticales
généalogiques, ne permet pas d’inclure les autmesels de relations, « horizontales » et qui
proviennent notamment de I'étude des caractéristigies symbioses et de leur transmission.
Il est donc nécessaire de compléter ce modéle panadéle en réseau, dans lequel tous les
types d’interactions seraient pris en compte.

A cette redéfinition théorique doit alors s’ajoutere définition, pratique, de la maniére dont
les interactions causales peuvent étre modélistemaysées. A ce titre, les systémes
complexes semblent fournir une base pertinentertir pie laquelle penser les interactions
complexes a I'ceuvre dans le développement. Tostefes modéles traditionnels utilisés par
les systéemes complexes apparaissent encore comsenodéeles hiérarchiques, dont la
principale caractéristique serait, qui plus estjalener du sens a I'idée d’une auto-organisation
du systeme étudié, idée dont nous avons vu queb@pliquait mal a lindividu en
développement.

Il est alors nécessaire de laisser la questioriathesions et dispositions des traits étudiés dans
un systeme complexe, au profit d’'une conceptioatia@inelle des propriétés du systeme. Un
tel changement de conception rend de fait poskilpeise en compte de systemes dynamiques
non hiérarchiques qui embrassent les différentsanix d’'interactions et rendent compte de la
complexité de I'individu en développement.

Enfin, une conséquence de ces analyses est der fondmncept d’individu qui serait défini
comme I'ensemble des interactions qu’il comportejant on aurait connaissance. Une telle
définition dépend ainsi du degré de connaissanaystéme d’une part, et de la théorie a partir
de laquelle le systeme est étudié d’autre pagafdide I'individu un concept pluriel, dont le
développement, défini par les interactions aveovimnnement, donnerait une définition

précise.
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I. Conséquences de la prise en compte des interactions sur les modeles
évolutionnaires

Les analyses du chapitre précédent ont mis I'aceantla nécessité de penser les
relations entre les différentes entités constiagide l'individu comme fondement a partir
duquel le concept d’individu doit étre repensé.faig plus qu’'un probleme de considération
et de délimitation des frontieres de l'individudetdéveloppement, ce sont les interactions entre
les divers éléments gqu'il est nécessaire d’analyser

Réévaluées a I'aune de l'interaction, l'individe@lile développement et la définition
gu’on en donne sont plus cohérents avec d’'unelparature et ce qui s’y produit, et d’autre
part le role théorique nécessaire et attendu doegird’individu. Une telle conception basée
sur l'interaction et le processus permet ainsiedgauper certains criteres mis en avant dans la
définition de l'individualité et de rendre la dé&fion de l'individualité biologique plus
cohérente.

Il s’agit donc ici de pouvoir prendre en compte IEsultats des analyses en
microbiologie, et notamment le fait que la natur@nifeste une grande variété d’interactions
entre différents organismes d’une part et entreocganismes et leur environnement d’autre
part. Dans ce contexte, le cadre de pensée parlé Sgnthése Moderne n’est pas adéquat a
une prise en compte pleine et entiére des phén@mkngymbioses par exemple, ni a celle des
communautés et écosystemes formés par les intaracéntre divers éléments ou divers
organismes. Or, c’est bien la formation de ces canautés ou individus nouveaux que I'étude
du développement nous conduit a penser de manigsapprofondie.

Il devient donc nécessaire de penser les interacttausales qui ne sont pas incluses
dans ce que nous considérons le plus souvent c@&tameun individu, et qui permettraient une
redéfinition des frontieres temporelles et spasiale 'individu, tout en soulignant que les
facteurs pris en compte sont instructifs pour idb en développement, et non permissifs

seulement. Il s'agit alors de penser I'individdestiéveloppement dans toute leur complexité.

La prise en compte de la microbiologie et des ag8ons symbiotiques montre que
certains processus, qui impliquent souvent desraatiens causales entre des entités
appartenant a des niveaux d’organisation differentsagissant a des échelles de temps
différentes, sont responsables non seulement déslabilisation d’entités préexistantes, mais
aussi de I'’émergence et de la stabilisation de eltes/entités.
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Cette idée a poussé certains chercheurs a condieleantités microbiennes comme des
touts fonctionnels plus ou moins stabilisés, efldigner la pertinence de la mise en place d’'une
ontologie différente du modéle hiérarchique traditiel, pouvant représenter un ensemble
divers de processus. Une telle ontologie viendngiiplanter la représentation verticale et en
arbre habituellement utilisée pour penser I'orgainig évolutionnaire Cette section analysera
les insuffisances du cadre de pensée traditiormel gborder la question des interactions, ainsi
gue les caractéristigues d’'un modéle qui insistexai les relations causales en réseau que

manifeste I'individu en développement tel que nikaxsons défini auparavant.

I. A. Les insuffisances d’'une représentation généalogique

Prendre les interactions pour base de toute cancegé l'individu et de I'évolution
nécessite de mettre en place, pour les penser, agelen qui tienne compte de tous les
mécanismes de formation des individus et d’héfitabiAutrement dit, il faut penser un
systéme qui représenterait le dynamisme de cestainigés. A ce titre, le néodarwinisme, tout
comme la Synthése Moderne, s’ils ne sont évidemmanttomplétement obsolétes, sont trés
limités dans leur capacité a embrasser tous leepsois évolutionnaires. Il ne s’agit pas, pour
autant, de remettre en cause le fait qu’il existe abpects récurrents et stables dans le temps de
la réalité, mais plutdt de considérer ces aspexfgetsistance comme étant le comportement
régulier d’organisations dynamiques qui émergentfalti de I'interaction continuelle de
processus

Or, cette perspective, pertinente pour I'évolutitest aussi pour le développement dans
la mesure ou I'étude du développement montre gpeleessus d’individuation provient d’'une
causalité complexe incluant des propriétés de itenmement, et notamment des micro-
organismes. Il s’agit alors par le biais du dévppent d’expliquer 'émergence de certaines
entités, ou certaines communautés, et d’analysemmécanismes par lesquels ces entités
s’individuent.

Dans cette perspective, les entités réelles stiasapii peuvent avoir un pouvoir causal.
Des entités complexes sont réelles si elles pewaxait des pouvoirs causaux qui ne sont pas
seulement des agrégats de pouvoir causaux de pauiss. Les organismes, par exemple,

! Bapteste E, Dupré J (2013) Towards a processuabhial ontologyBiol Philos 28:379-404.
2 Dupré J (2012Processes of Life: Essays in the Philosophy ofoBiplOxford University Press.
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peuvent faire des choses qu’aucune de leur parpreut faire seutell s’agit ainsi de concevoir
les étres vivants comme étant fondamentalememleséquences de processus mélés divers,
ce qui implique que toute entité congue par ladgi est alors une entité dynamique.

En effet, si le probleme est de penser l'individuant qu’entité qui se développe, alors
force est de constater que lorsque nous utilisarengemble de propriétés pour décrire le stade
adulte d’'un organisme par exemple, nous abstraynagranche de temps particuliére de ce
processus développemental. L'entité « fixe » ailédinie ne tient pas compte de la maniére
dont les entités étudieées émergent, sont mainteziigabilisées dans le temps.

Dans ce contexte, I'ontologie standard par laquklleSynthése Moderne concoit
I'évolution est hiérarchique. C’est une hiérarcans laquelle les entités a chaque niveau
constituent les entités des niveaux supérfe@stte ontologie prend pour modéle la figure de
'arbre, qui renvoie a l'idée qu’a travers le tenglutionnaire, les entités se répliquent ou
sont répliquées, ce processus de réplication psadties séquences reproductives d’entités
similaires qui constituent les lignées. Ce modedgtical et généalogique, laisse donc de coté
de nombreux mécanismes et de nombreux individusgpil ne prend pas en compte les
interactions qui forment de nouveaux individus.drebleme des arbres généalogiques, tels
gu’ils sont présentés depuis Darwin et par la S3gghModerne, est qu’en présentant un seul
ancétre pour chaque lignée, ils peinent a déaires les relations qui animent les populations
eucaryotes sexuées. A cette image de l'arbretihésessaire de substituer un modéle qui
traiterait a la fois les liens généalogiques etivaux, et les liens horizontaux entre les entités

étudiées.

I. B. La nécessité d’un nouveau modele

Ainsi que nous l'avons vu dans le chapitre préctdkn prise en compte de la
microbiologie a grande échelle vient bouleversstracture standard des interactions et lignées
dans la mesure ou cette derniére ne prend pasngoteales mécanismes comme le transfert
latéral de génes par exemple. Or, le transfentdbte génes est endémique parmi les formes

microbiennedet il peut intervenir entre des individus qui spotirtant distants si on les analyse

! Dupré J, O'Malley MA (2009)Philosophical Themes in Metagenomics, in Marco [Ds)e
Metagenomics: Theory, Methods and Applicatjétethersett, Norwich, Horizon Scientific Press3-18
208.

2 Dupré J (2013pp. cit

3 Doolittle WF (1999) Phylogenetic classificationdathe universal tre€cience284(5423):2124-9.
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a partir des branches de l'arbre tel qu’il est copar le darwinismie De méme, chez les
eucaryotes, le transfert de genes endosymbiotjppre€s organelles) n’est pas pris en compte
par le modeéle généalogiquée modéle standard de I'ontologie évolutionnaiegprend ainsi
pas en charge le monde microbien, et devient pdinget pour une comprehension de son
fonctionnemert En effet, le modeéle de I'arbre ne pouvant repiteseces types de transferts,
ils sont la plupart du temps ignorés ou considéoésme secondairés

L’analyse méme des symbioses et de leur fonctioenemntre dans le cadre de cette
refonte du modéle généalogiqu€omme nous I'avons vu, les métazoaires typigegsiérent
des symbiotes microbiaux nombreux et divers poactionner normalement. Les microbes
eux-mémes sont souvent impliqués dans des colltiosacomplexes comme les biofilms. La
métagénomique analyse, dans cette perspectivecatamunautés entieres d’organismes
complexes qui interagissent dans des contextesgiqaks divers Jo Handelsman définit en
1998 le métagénome comme le génome collectif d’'ucrabiote dans un environnement
spécifigue. La métagénomique analyse ainsi de dgpgetions d’ADN de microbes, collectés
dans leur environnement naturel, afin d’analysérdaiversité, les interactions fonctionnelles
ou encore les relations évolutionnaitel s'agit par ce biais d’étudier les systémessdan
lesquels les microbes sont impliqués, afin de Xgdiguer.

La microbiologie des systémes montre ainsi, pardeberches qu’elle entreprend sur
le microbiome notamment, que les symbioses sombiae de I'évolution, dans la mesure ou
elles sont adaptatives et robustes face aux pattans environnementafesCes entités
nécessitent donc une prise en compte nouvelleeqdier compte de leur caractere dynamique.
De fait, et ainsi que nous I'avons montré, I'ensknu systéme symbiotique nécessite d’étre
considéré comme la référence basique de l'indiddudéveloppement. Le probleme de la

1 Brown JR (2003) Ancient horizontal gene trandfat Rev Genet:121-132.

2Dagan T, Martin W (2006) The tree of one perc&etnome Biology7:118.

3 Rivera MC, Jain R, Moore JE, Lake JA (1998) Gemoeviidence for two functionally distinct gene
classesProc Natl Acad SAUSA, 95:6239-6244 ; Martin W (1996) Is somethingmg with the tree of
life? Bio Essays18:523-527.

4 1bid.

5 O'Malley MA (2015) Endosymbiosis and its implicats for evolutionary theorProceedings of the
National Academy of Sciences U3A2: 10270-10277.

6 Handelsman @t al (1998) Molecular biological access to the chemisf unknown soil microbes: a
new frontier for natural product€hem Bio] 5(10):R245-9.

" Dupré J (2013pp. cit Chapitre 11.

8 Oda K, Kitano H (2006) A comprehensive map oftiblelike receptor signaling networkfol Syst
Biol, 2:2006.0015.
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structure en arbre tient alors au fait qu’elle péie un type de relations, vertical, et un type

d’entités, celles qui possédent une cohérence tpEigac'.

La mise en place d'une structure non généalogiquelle que soit la forme qu’elle
puisse prendfegpermet de comprendre et illustrer le role et éceldes micro-organismes dans
le développement de l'individu et dans I'évolutidn effet, méme en I'absence de transfert
latéral de genes, la branche de la lignée génétigumeut pas étre directement traduite en une
branche de lignée cellulaire. Des mutations inement a différentes échelles de temps, et il
en est de méme pour les divisions cellulaires.

Aussi une proposition alternative de modele coedistle, pour représenter un systeme
qui inclurait a la fois les microbes a de multiphdgeaux et des processus divers de connexions
et interactions, en une représentation en réseamdgien méme une telle représentation reste
imparfaite, dans la mesure ou elle est incapabldoter une conception autre que statique
des processus affectant les entités biologitjues proposition revient donc a remplacer la
structure unidimensionnelle hiérarchique de I'étiolu par une structure multidimensionnelle
dans laquelle les interactions processuelles dereentités microbiennes pourraient étre
modélisées de maniére explicite.

Siles représentations en arbre et en réseau seppd’une représentant la descendance
a partir d'un ancétre commun et l'autre prenantrgondement une multiplicité, il n’en reste
pas moins qu’elles ne sont pas exclusives l'und’aldgre. Un modele en réseau souligne
seulement que toutes les entités qui évoluent neas nécessairement liées entre elles par
des relations généalogiques, comme c’est le cas Ipswirus par exemple ou encore les
celluleg. Il s’agit alors de penser la diversité du viveanhs toute son extension. Dans le cas
des symbioses par exemple, les systemes de tram@misgjui interagissent pour le

développement sont nombreux et difféerents pouhtiss et les symbiotes. Du fait de cette

! Dagan T, Martin W (200&)p. cit

2 Dupré J, O’'Malley MA (2009)pp. cit ; Bapteste Eet al. (2012) Evolutionary analyses of non-
genealogical bonds produced by introgressive déseac Natl Acad ScU S A, 109:18266-72;
Holland BR, Jermiin LS, Moulton V (2006) Improvednsensus network techniques for genome-scale
phylogeny, Mol Biol Evol 23:848-855 ; Huson DH, Dezulian T, Klopper T, ébtdMA (2004)
Phylogenetic supernetworks from partial trd&EE/ACM Trans Comput Biol Bioiformi:151-158 ;
Huson DH, Bryant D (2006) Application of phylogeisetetworks in evolutionary studieljol Biol
Evol, 23:254-267 ; Rivera MC, Lake JA (2004) The ritidife provides evidence for a genome fusion
origin of eukaryotedNature 431:152-155.

3 Dupré J, O’Malley MA (2009pp. cit

4 Corel Eet al. (2016) Network-Thinking: Graphs to Analyze MicrabiComplexity and Evolution,
Trends in Microbiology24(3):224-37.
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hétérogénéité, I'explication des causes des phpastydes associations est complexe,
notamment si elle est entreprise par les méthodésionnelles. Appliquer un modele en réseau
permet de déterminer quels traits proviennent mlesactions complexes ainsi que la maniéere
dont ils impliquent les facteurs microbiaux, gégétis et épigénétiques

D’autres propositions, comme celle d’un modéle bigpe en cercfe ont été avancées,
pour prendre en compte les phénoménes d’endosyenkiode transfert latéral de géni
s’agit par la d’ouvrir la représentation a destéstqui, quoique différentes, pourraient avoir un
réle similaire dans la causalité du réseau, mateégent a des entités qui, quoiqu’homogenes,
peuvent étre impliquées dans des processus cauiérents. Enfin, ce type de modéle
permettrait de penser des entités stabilisées déeminer les processus, évolutionnaires et
développementaux, qui ont rendu cette stabilisggassible. L'un des enjeux de ce modéle est
la recherche des mécanismes de stabilisation.f®hgmmentalement, la stabilisation dans le
monde microbien indique que les entités sur lesgméiavaillent les scientifiques ne sont que
partiellement stables, leur stabilité dépendant plexessus qui soutiennent lintégration
fonctionnelle de leurs partitsAinsi pour John Dupré par exemple, I'individu itype est une
collection de cellules de différents types, orgéesspour coopérer, maintenir leur structure et
reproduire des structures similaitedn individu est ainsi une communauté intégrédehiais

de son métabolisme qui comprend divers segmeriigraes différentes.

Toutefois, si une telle représentation est nécessaila conception d’'une nouvelle
ontologie qui prenne les interactions pour fondemeiie ne suffit pas a les modéliser
pleinement, et doit s’accompagner des moyens pabstsaire d’'une conception statique et
représenter les réseaux de causalité. C'est laleaitéode ces causes qui doit étre pensée pour
mettre fin aux difficultés que nous avons soulignémans les chapitres précédents. En
déterminant la fonction de chaque constituant dtesye étudié, il est alors possible de penser
l'intégration du tout et ainsi d’expliquer 'embefihent des formes qui constituent I'individu en
développement.

De plus, afin de modéliser et expliquer les commtégsmdans leur ensemble ainsi que

les facteurs environnementaux qui expliquent leetippement, il nous est apparu nécessaire,

! Ibid.

2Dagan T, Martin W (200&)p. cit

3 Rivera MC, Lake JA (2004) The ring of life provaglevidence for a genome fusion origin of
eukaryotesNature 431:152-155.

4 1bid.

5 Dupré J (2013pp. cit Chapitre 9.
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comme nous I'avons mentionné auparavant, de néopdsr I'individu en développement sur
la théorie de I'évolution uniquement. A ce titdes’agit pour nous de montrer, dans la suite de
ce chapitre, comment les chaines et réseaux delitdyseuvent étre appréhendés pour le
développement en lui-méme, quand bien méme cesititeis s’appliquent aussi aux entités

soumises a la sélection naturelle.

II. L’analyse de la complexité des interactions causales : un modele
pour penser I'individu en développement

Ainsi que nous lI'avons montré dans ce travail,destat opéré par certains chercheurs
est que la complexité est endémique en biologipietes modeéles qui utilisent seulement une
composante causale, comme les effets de la varigéoétique par exemple, ou bien un seul
niveau d’interactions, ne donnent que des rensgignes partiaux A ce titre, I'insistance sur
les interactions pour rendre compte de l'individiéabiologique prend source dans la pensée
des systemes complexes. Or, c’est a cette comlguiil faut s’intéresser afin de caractériser
le développement et I'individu de maniére opérante.

Pour ce faire, nous définissons, dans cette sedasrconditions d’'une pensée de la
complexité telles qu’elles se sont développées taistoire, ainsi que leurs conséquences sur
la prise en compte des fonctions des divers actgudiés. Nous soulignons ensuite les limites
de cette conception, et déterminons les ajustentpriétle requiert pour qu’elle puisse étre

adaptée aux interactions développementales canstgide I'individu.

II. A. La nécessité d’'un pluralisme explicatif

Si l'individu en développement comprend des intéoas dont il faut rendre compte,
alors les seuls systemes explicatifs dans lesquedstelle conception est possible sont les
systemes complexes, entendus comme modeles d'ysleadion qui considere tous les
facteurs causaux a I'ceuvre dans I'entité a I'ét@dece que le développement se définit comme
le lieu d’'une interconnexion de différentes cauge&d faut savoir isoler mais aussi relier les

unes aux autres, il est nécessaire de I'analypartat de modeles adéquats.

1 Mitchell SD (2004) Why integrative pluralism? E:(Special Double Issue Vol. 6 Nos. 1-2 pp. 81 —
91.
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A ce titre, la pensée du complexe s'est fondéertir i constat de I'inefficacité de
certains systemes explicatifs a rendre raison @eraplexité. Il s’est alors agi de fonder une
conception mécaniste de la causalité pour déternieemaniéere précise le lien entre les
différents facteurs a expliquer. Dans ce contexte, telle pensée mécaniste qui prendrait en
compte un lien causal entre les deux parties deli@tion a supplanté I'un des systemes
d’explication les plus utilisés en épistémologentodéle déductif-nomologique de Hempel,
fondé sur I'idée selon laguelle le lien entexplananset I'explanandunest sémantiqde

Or, l'idée selon laquelle il est nécessaire d’exydir le lien causal entre chacune des
parties de l'entité a expliquer s’applique de memiadéquate aux systémes manifestant
plusieurs connexions dont il faut rendre comptes [Dés, et ainsi que nous l'avons vu, il est
nécessaire dans le cas du développement de I'thdidée déterminer les différents facteurs
causaux afin d'éviter un réductionnisme qui ne randpas parfaitement raison de la
construction de I'individu, mais aussi afin d’évila tentation d’'une conception holiste qui
ferait obstacle a une détermination précise desesau

Il s’agit donc de pouvoir déterminer de quoi le phd@éne dépend. A cet égard,
I'objectif n’est plus la constitution de lois, makitét de modéles ayant pour but d’exprimer
les relations de dépendance causale de ce qubestisé. Avec I'idée de modéle est soulignée
'importance de déterminer les réles de chaque @héntune fois les roles identifiés, il devient
possible d’établir de quoi dépend réellement lenph@&ne correspondant. Il s’agit donc
d’établir des responsabilités dans un systemealPan cesse de s’intéresser a la réduction des
théories les unes aux autres pour s’intéresseredations entre le systeme et ses composants.
La question devient celle de la dépendance ergriadividus, les systémes et les compogants
L'idée d’'une pensée systémique de la causalitérafipgonc comme un outil pertinent pour
déterminer les relations et réseaux causaux audsein systeme donné. Dans le cas de
individu en développement, elle rendrait possiblessi bien Iisolement des causes que la
connaissance de leurs interactions, rendant phireslles délimitations spatiales et temporelles
de lindividu étudié, ainsi que les facteurs qupkguent la construction de l'individu.

De plus, une conception systémique de la complexateee qu’elle permet de délimiter

chaque facteur, distingue chacun des niveaux d@atn pertinents pour la connaissance du

! Hempel CG, Oppenheim P (1948) Studies in the LofjiExplanationPhilosophy of SciengeXV:
135-175.

2 Bechtel W, Richardson RC (201Discovering complexity: Decomposition and localizat as
strategies in scientific researcBecond Edition, Cambridge, MA, MIT Press/BradfBiabks.
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phénomene étudié. Ainsi, dans de tels modelegjteaux d’explication se complétent et donc
ne se remplacent pas. Il existe donc un pluralisw@icatif qui permet de déterminer de
maniére précise les causes a I'ceuvre dans le systéepluralisme, loin de constituer une
forme d’explication arbitraire, est le gage d’'uxplecation de tous les niveaux d’interactions,
dont nous avons vu, dans le cas de l'individu ereldppement, gu’ils sont nécessaires a une
connaissance de I'entité étudiée.

Qui plus est, dans ce type d’explications, le miésraa n’est pas absolutisé mais plutot
pensé dans son contexte, ce dernier étant néaessdiexplication. Dans le cas de la
détermination de I'individu en développement, qeetge modele pourrait ainsi rendre possible
la prise en compte des facteurs environnementagesilarge, incluant les symbiotes, micro-
organismes, mais aussi composants abiotiques daas ldes écosystemes.

Il s’agit alors de déterminer la nature des inteoas et des facteurs qu’il est nécessaire
d’étudier. A ce titre, les travaux menés sur lestéayes complexes se sont efforcés, pour la
plupart, de caractériser les dispositions des prtEw étudiées afin de rendre compte de la
hiérarchie a I'ceuvre dans les systemes étudiésedt agi de définir les fonctions de chacun
des agents du systeme étudié, le tout formé patifiesents niveaux devenant alors délimité

par l'intégration de chacune des fonctions.

I1. B. La complexité dans I’évolution : penser la fonction des agents
causaux

En biologie, la plupart des travaux sur la compéerint été appliqués, par le biais de la
théorie de I'évolution, a la définition du vivarttade ses relations. Il s’agit alors d’expliquer la
fonction que chaque composant du systeme étudnédafpouvoir décrire le fonctionnement
du systéme lui-méme.

Nous analyserons, dans cette section, la défindiassique de I'organisation et de la
fonction des systemes et leur application. Nous treaons qu'ils peinent a trouver une
définition de l'organisation qui puisse s’abstradte l'idée d’une intentionnalité dans le
systeme, puis analyserons les possibilités offgrves sortir d’'une telle définition des agents

causaux.

! Ibid.
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II. B. 1. Définition des fonctions d’un systéme

La définition d’'une fonction au sein d’un systemdoané lieu a une littérature riche sur
le sujet, et n'est pas sans poser certaines diffictiitésanalyse fonctionnelle fait sens
notamment dans le cas de certaines réalités quirenstructure hiérarchisée qui se préte a ce
genre de décomposition analytique. Plus généralemans le cadre des systéemes complexes,
il est possible de définir une entité fonctionneltenme une entité dont la présence contribue
a l'auto-régulation de quelque entité a laquelle appartient.

Néanmoins, et de maniére plus précise, il est blassie distinguer une dimension
téléologiqué — qui vise a expliquer I'existence du trait étudiét une dimension normative de
la fonction — qui vise a expliquer les effets gedrit est supposé produire, dans le présent
La premiere de ces deux approches définit la fongbiar le biais de son histoire causale : les
effets passés du trait étudié expliquent sa présantuelle, et ce causalenterita seconde
approche n’expligue plus les fonctions par leufstef mais la production d’'une capacité par
I'entité étudiée. Parmi ces définitions se trouwéhiéorie systémique de Robert Cumrhions
affirme que pour rendre raison des relations famctelles, un schéma théorique qui ne soit pas
fondamentalement historique est requis. Il pro@ossi la définition suivante d’'une fonction :

x fonctionne comme u@ dans S (la fonction de x dans S esblipar rapport a une analyse A

de la capacité de Syasi et seulement si x est capable de fians S et A rend compte de

maniere appropriée et adéquate de la capacitéadg 8n faisant appel, pour une part, a la
capacité de x & dans S.

Selon Cummins, on attribue des fonctions lorsq@&sinengagé dans un certain type de
processus explicatifs, en particulier dans I'exgdlien d’'un systéeme. Dans ce cas, il faut
expliquer une capacité de haut nivgapar des relations hiérarchiques de dépendangagit

alors de tenter de déterminer de quels facteursrEfa capacité du systéme a faire quelque

1 Voir Ricglés A, Gayon J, en collaboration avec MoV (Eds.) (2009 pistémologie de la catégorie
de fonction : des sciences de la vie a la techne]&yesses Universitaires de France.

2 Mossio M, Saborido C, Moreno A, Fonctions : Norivigd, Téléologie et Organisation, in Ricglés A,
Gayon J, en collaboration avec Mossio M. (Eds.p@0p. cit

3 Buller DJ (1999) Function, Selection, and Desigihany, New York, SUNY Press, 1-7.

4 Hardcastle VG (2002) On the normativity of funasan Ariew AR, Cummins R, Perlman M (Eds.)
Functions Oxford, Oxford University Press, p. 144-156.

® Wright L (1973) FunctionsRhilosophical Reviep82, p. 139-168.

8 Cummins R (1975) functional analysie Journal of Philosophyol. 72, N° 20, pp. 741-765.
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chose. Chaque fois qu’un facteur contribue, parasbinité, a expliquer celle du systeme, il est

possible de lui préter une fonction.

Si ces deux approches de la fonction ne sembleneyelusives I'une de l'autre, une
troisieme voie consiste a étudier 'auto-organsaties systemes et a la définir comme porteuse
des caractéres téléologiques et normatifs desitmstt |l s’agit alors d'insister sur le caractére
auto-maintenu des systémes ainsi que sur la diiféaon organisationnefie Dans cette
définition, un trait posséde une fonction s'’il adimie au maintien de I'organisation du systeme,
s’il est produit et maintenu par des contraintesrexes par cette organisation et si le systeme
est différencié — c'est-a-dire si les structured guoduit sont différentes et contribuent au
maintien du systénie

C’est donc I'idée d’'une auto-organisation qui sesrdplider les recherches autour de la
notion de fonction, et qui explique le rapprochetremire les études sur ce sujet et celles sur
les systéemes complexes, lesquels nécessitentda pn compte de la fonction de chaque
composante du systeme. Penser la complexité est afgparu comme indispensable a une
conception pertinente et adéquate de I'évoluticadre théorique duquel a émergé une

définition du complexe.

I1. B. 2. Application aux systemes complexes : le probléeme de
I'intentionnalité

Aussi, en biologie de I'évolution, les notions damplexité et de systémes complexes
ont-elles cherché a comprendre I'organisation gistemes vivants a partir de la notion d’auto-
organisation héritée des travaux de Kapbur qui la notion d’auto-organisation permet de
distinguer le vivant de I'inanimé et par la d’expler ce qu’est un organisme. Or, s’il semble
nécessaire de définir le concept de fonction an deine analyse des systémes complexes, il
n'en reste pas moins que la notion d’auto-orgaioisgiose probléme. En effet, comme nous
I'avons souligné dans les chapitres antérieursconeeption qui penserait I'organisme comme

tout intégratif et auto-maintenu, héritée de l'onigesme, n'est pas adéquate pour définir

1 Mossio Met al. (2009)op. cit

2 bid.

3 Ibid.

4 Fox-Keller E (2007) The disappearance of funcfimm “self organizing systems” In Boogerd FC,
Bruggeman FJ, Hofmeyr JHS, Westerhoff HV (E@g)stems Biolog\Elsevier.
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l'individu biologique, tant parce que gqu’elle sugpaine intentionnalité dont la définition pose
probleme, que parce qu’elle n'ouvre pas a la dinoen®lationnelle en réseau dont nous avons
vu qu’'elle était indispensable a une conceptiotiidgividu en développement.

Des lors, les travaux sur les systemes complexassnpde probleme d’'un soi qui serait
le tout de lI'organisation du systeme. Il s’agitralae tenter de penser 'organisation d’'un
systeme en dehors de 'idée d’'un contrble par umiééedirectrice dont la définition semble
poser probleme. Référence est alors souvent faiteneé intentionnalité qui permettrait
d’expliquer I'idée d’auto-organisation, dans la nresou elle porterait et étendrait des fonctions
qui rendraient possible I'organisation du systeme.

Dans ce contexte, et pour dépasser les difficliées a la définition d’'un systéme
intentionnel, Evelyn Fox Keller propose de laisdercoté I'intentionnalité au profit du concept
d’agent, un attribut que, selon elle, nous partagewec beaucoup d’autres organismes, sinon
tous. Il s’agit de penser 'individu comme ce quodgle son environnement et en méme temps
construit des entités qui étendent sa fonctiorénalipeuvent donc étre considérées comme des
extensions de lui-méme. Les systémes seraient miodelés par les activités combinées de
tous les composants individuels. Ces activitésm@enleur source a l'intérieur des composants

individuels, mais manifestent leurs effets a I'eietér, le systéme définissant un soi compdsite

A ce titre, et pour préciser a la lumiére de célsxidns la notion de systéme complexe,
il est notable que, dans ses travaux de 1962 nogatrAlerbert Simon avance l'idée d’'une
évolution par composition comme alternative a lag®dn naturelle et a I'auto-organisation :
si des systémes hétérogenes stables, initialenssez asimples, fusionnent en des systemes
composites qui sont eux-mémes  stables  (chimiquememnnécaniquement,
thermodynamiquement), de tels systemes compostesept en retour apporter les bases pour
une construction a venir. Par la répétition, lecpssus donne naissance a une structure
hiérarchique et modulaire dont Simon dit gu’ellé ks signature des systémes avec une
complexité organisée

Il s’agit donc pour Simon de mettre I'accent sustibilité ou la persistance du systeme,
laquelle insuffle la direction au systeme. La disici est celle de systémes ouverts sur

l'extérieur. La complexité organisée manifeste iainge architecture de composition

! Ibid.
2 Simon HA (1962) The architecture of complexRypceedings of the American Philosophical Sogiety
Vol. 106, No. 6, pp. 467-482.
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hiérarchique (ou modularité) dans laquelle un syst&st composé de sous-systemes inter-
reliés, chacun étant lui-méme hiérarchique darstraature.

La modularité est alors expliqguée en termes deigié@®mposabilitg représentant
l'idée selon laquelle la fréequence des interactiemise les éléments de chaque sous-systeme
doit étre deux fois plus grande que celle des acteyns entre les sous-systemes eux-mémes.
Pour Simon, la nouveauté advient dés lors parda@position/combinaison, puis se développe
par les nouvelles interactions que la proximité jpl@ties rend possibles. Elle est finalement
intégrée par la sélection, sa stabilité relatiemétenforcée. Il s’agit donc de définir une stbil
acquise avec un temps suffisamment long pour paenan processus de co-adaptation
mutuelle & travers des forces de séleétiddr, cette définition semble s’appliquer aux
phénomenes de symbioses, lesquels manifestentibéeco-adaptation qui peut se mesurer par
leur persistance dans le temps.

Qui plus est, Simon rapproche systemes complexdsvetoppement, pour la similarité
des conclusions que l'on peut en tirer: selon les organismes multicellulaires qui se
développent ont la méme structure hiérarchique odutaire que celle des systemes formés
par composition. Or, c’est une telle structuremgrimet le potentiel pour une évolution rapide.
Deés lors, penser l'individu en développement nétmrsit I'explication de la structure
hiérarchique formée par la composition des élémahtrents a I'entité étudiée. Pour ce faire,
il est indispensable de distinguer les propriétés possédent les composants et celles qui
émergent de leurs interactions. L'individu en dépeement se fonderait sur une telle
émergence

Une telle conception s’applique alors de manieéxmadte au probleme des transitions
évolutionnaires que nous avons évoqué plus hagtmane travail. Nous avons vu en effet que
le modéle le plus largement utilisé pour penseéle&nements majeurs de I'évolution est celui
des transitions évolutionnaires. Ce modele, quioar fut d’expliquer la hiérarchie dans
I'organisation du vivant, se fonde sur la maniéoatd’information génétique, I'hérédité et la
réplication sont organisées. Il explique égalemlest transitions par l'avantage sélectif
immédiat qu’elles permettent pour les réplicatendsviduels. L’explication — darwinienne —

s’applique a chaque transition et permet la congrsion de nouvelles unités de sélection.

bid.

2 Wimsatt WC (1974) Complexity and OrganizationSichaffner KF, Cohen RS (edBpston Studies
in the Philosophy of Scienc¥ol. 20, D. Reidel, Dordrecht, 67—86.

3 Callebaut W, Rasskin-Gutman D (2005) (eddddularity. Understanding the Development and
Evolution of Natural Complex Systen@ambridge, MIT Press.
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On le voit, une telle définition des systemes caxes et des fonctions qui les
composent pose divers problemes : la notion detifimsemble dans un premier temps
difficilement détachable d’'une forme d’intentionit@let de finalité dont la définition pose
probleme dans la définition de I'individu en déysgdement. De plus, de tels modéles proposent
une définition hiérarchique des systemes, dont @@oss vu qu’elle se prétait mal a la prise
en compte de tous les types d’interactions compd$adividu en développement. Enfin, le
probleme d’une théorie hiérarchique est qu’elleif@jie de nouveau la multicellularité.

Il est donc nécessaire de substituer a une tefieititn un modele plus dynamique, et
qui tiendrait compte a la fois des propriétés digmnelles du systeme telles qu’elles sont
définies par les approches que nous venons d'étudiais également des propriétés

relationnelles de l'individu en développement.

IL. C. Les limites de cette approche et la perspective métabolique

Si les systemes complexes, tels qu’ils ont été gepsr le biais d’'une modularite,
constituent une base pertinente pour penser lesgeafdations au sein d’un systeme, ainsi que les
fonctions liées a ce systeme, il n’en reste pasimgue la modularité telle qu’elle est héritée
de la pensée de Simon reste un modele hiérarclijgu@rend pour base les organismes
multicellulaires.

A cet égard, il est nécessaire de mettre I'acagntes propriétés relationnelles d’un tel
systeme afin d’ouvrir la pensée systémique auxarésele causes telles que nous les avons
définis plus haut. Il s’agit donc a la fois d’'ingissur les relations et le caractére dynamique

des systemes en développement.

IL. C. 1. Les propriétés relationnelles

Pour penser au plus juste les systemes compldxast, donc nécessaire de concevoir
les propriétés et les constituants de ces systame®in du systeme plus large dont ils font
partie. Le comportement du tout n’est en effet jamkeinement déterminé par celui des parties
ni pas leurs interactions. A ce titre, il est intpot de distinguer les différents types de
propriétés d’'un systeme, et surtout de soulignergsicaractéristiques dont un systéme dispose
ne sont pas seulement déterminées par les prapdatsystéme.
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Nombre de ces propriétés sont en realité relatitemec'est-a-dire qu’elles dépendent
aussi des propriétés des systéemes avec lesqudesant en relation, comme I'environnement
par exemplé Les capacités d’'une chose peuvent donc étreddnésis comme dépendantes de
la relation entre la chose et I'environnement daggel elle existe. A cet égard, la biologie des
systemes s’est développée comme un systeme catdbemtre plusieurs disciplines afin de
proposer des explications intégrant divers processdiverses causes. Et c’est bien une analyse
du développement comme intégration de propriétésarnelles qu’il est nécessaire de mettre
en place afin de déterminer chacune des causesmild@tes dans la construction de
lindividualité. La pensée des réseaux signifie ae s’intéresse plus aux relations entre les
entités qu’aux entités elles-mémes. Cette conaejpigomet alors de s’abstraire de I'idée d’'un
soi dont il faudrait expliquer I'intentionnalité @méme temps que les fonctions.

Aussi, s’il est possible de distinguer deux grandeentations dans la biologie des
systemes — une tendancebattom-up», tendance réductive qui entend construire une
compréhension plus générale par une intégratictugite de I'information a partir de données
moléculaires, et une tendancéop-down» qui insiste sur la nécessité de partir d’'un aive
d’organisation plus élevé et donc de principes pigmnéraux ou lois contraignant le
comportement des constituants — la majorité dechkars voient la nécessité d’'un compromis
entre ces deux tendances. Les propriétés des pagtigierent une explication a la lumiére
d’'une approchebottom-up réductive ; mais une approchtep-down est requise pour
comprendre leur comportement réel et pour identiéie capacités qu’il faut expliguer

Toutefois, le probleme, y compris dans une voietigmdrait un compromis entre ces
deux approches, est que le niveau d’organisatigrartir duquel on cherche a décrire le
fonctionnement du systeme doit s’ouvrir progressignet a des structures intermédiaires plus
larges encore pour prendre en compte tous les cgan® qui pourraient rendre raison du

systeme analyse.

La biologie du développement, en tant d’'une pakltpuest une discipline qui s’efforce
de répondre a la question de savoir comment um@ga fonctionne, et d’autre part qu’elle
rend possible conception de systemes complexeslesmsels il s’agit de penser l'intégration

d’'une individualité augmentée, requiert donc unespe des systemes dynamique qui

! Dupré J (2013pp. cit, chapitre 8.
2 1bid.
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expliquerait les interactions causales et une digrese mutuelle entre les parties, comme

critére disponible pour individuer les entités biitjues.

II. C. 2. Les systemes dynamiques

A la lumiére des analyses que nous avons faiteséaut de ce chapitre et dans le
chapitre précedent, il est nécessaire de pensaEusalité de I'individu en développement a
partir d’'un niveau qui serait propre au développeinteune part, et qui tiendrait compte a la
fois des phénomeénes de symbioses et des écosystenestre, Brandon et McShea affirment
que tout systéme peut devenir plus complexe daesips. lls avancent ainsi que dans chaque
systeme évolutionnaire dans lequel on trouve deal@ation et de I'hérédite, il existe, en
'absence de contrainte, une tendance a l'augmentee la diversité et de la complexité. lls
définissent alors la complexité comme le nombrpatées ou degrés de différenciation au sein
des parties. Cette définition differe de la comjpéegrganisationnelle ou fonctionnelle. Elle est
une réponse a la question de savoir comment laenggnere la variation sur laquelle la
sélection opére. La description permise est alelle de la structure d’'un organisme, et non
celle de ses fonctions.

Il s’agit donc de trouver une définition de la cdexité qui s’applique a l'idée de la
causalité en réseau que nous avons définie plus Dams ce contexte, une perspective
métabolique permettrait une conception moins hiéiigue de I'individualité et des transitions
et par la moins focalisée sur les multicellulaifede vise a prendre en compte les interactions
plus que la hiérarchie. Elle rend raison de la sggegmese comme de I'acquisition des
mitochondries ou des plastides par exemple. Elmeeégalement de fournir une explication
des phénomenes liés a I'écologie, ce qui n'estgpaas dans une théorie qui se focalise sur la
formation de nouvelles unités de sélection

Une conception dynamique des systemes étudiés pdone d’analyser, en pratique,
les avancées conceptuelles permises a la foiaa8T et I'éco-évo-dévo et par les données
de la microbiologie, qui affirment que les symbmsent la régle dans I'évolution et pour le
développement. Si I'approche des systéme compkeyesmis de nombreuses avancées dans

! Sober E (2000pPhilosophy of BiologyWestview Press.

2McShea DW, Brandon RN (201Bjology’s first law The University of Chicago Press.

3 O'Malley MA, Powell R (2016) Major problems in dutionary transitions: how a metabolic
perspective can enrich our understanding of maolagon, Biology & PhilosophyVolume 31, Issue
2, pp 159-189.
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la modélisation des réseaux génétiques en biokhgidéveloppemehtelle nécessite d'étre
complétée par une approche multi-niveau qui intagrel’explication de phénoménes
développementaux qui ne sont pas expliqués paapm®che mécanique seule.

A cet égard, les travaux de Sandra Mitchell s’efot de définir différents degrés
d’interactions entre les causes au sein d’'un syst&nles représentations scientifiques sont
des idéalisations, elles représentent des carstig@ies partiales et partielles des individus, plus
gue les individus eux-mémes en tant qu’agents causamplexes. Un individu peut ainsi étre
décrit avec justesse par le biais de différentésribs, suivant le domaine dans lequel on le
pense et la maniere dont on le pense ; suivanhdea'pense comme expression phénotypique
d’'un ensemble de génes par exemple ou comme mathbreécosystéme. Il ne s’agit donc
pas, pour comprendre et définir I'individu, d’'ueifichacun des niveaux théoriques disponibles,
mais bien de déterminer le niveau d’explicatiortipent en fonction du contexte dans lequel
'analyse se place.

L’auteure propose ainsi trois types d'intégration

1. Les régles mécaniques, qui peuvent étre utiliséas géterminer quantitativement les
effets joints des processus causaux indépendadisf@dexpliqués par des théories
différentes. Ce type d’'intégration semble convendes causes additives qui operent
sur les mémes entités, a des périodes de tempaisasi Il s’agit donc de penser les
entités linéaires.

2. L’unification théorique locale, qui consiste a dépper des modeles dans lesquels un
certain nombre de caractéristigues d'un processaeplexe sont modelés
conjointement.

3. L’intégration concréte, explicative, qui s'appligai aux cas de tres haute complexité,
lorsqu’un nombre important de facteurs quasi-indépats participe a la structuration
d’un processus biologique, croisant les dimensspagiales et temporelles ainsi que les

disciplines. C'est le cas des écosystémes compjaesxemplé

Des lors, il devient possible de prendre un cong@amnaniéere précise chacun des facteurs
causaux a I'ceuvre dans le développement de l'iddjvafin de définir l'individu étudié. Qui
plus est, si une telle définition peut étre propux systemes en développement, elle n'est

toutefois pas incompatible avec une approche éooluiaire de la complexité.

1 Jaeger &t al (2015),0p. cit
2 Sandra D Mitchell (2004)p. cit
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En effet, I'idée d'une biologie évolutionnaire deystemes, qui permettrait la
combinaison des modéles mécaniques et d'une steuetwlutionnaire multi-niveau, constitue
un outil pertinent pour penser le dynamisme deeryss développementaux tels que nous les
avons définis Une telle perspective permet en outre de mattra fa dichotomie entre causes
prochaines et causes ultimedéveloppée par Mayr, puisqu’elle rapproche lesstioies
mécaniques posées par la physiologie et le dévetnppt des questions évolutionnairdse
but d’un tel systéme explicatif est alors de corabltexplication et la prédiction, en modélisant
les mécanismes étudiés a la lumiére de la tempiéalblutionnaire dans laquelle ils opéfent

Elle permet de dépasser les limites des méthodepamatives traditionnelles aux
niveaux moléculaire ou morphologique. En effetcdmstat opéré est qu’il est nécessaire de
déterminer la maniére dont les systéemes étudi€sagissent entre eux et ce a différentes
echelles, que ces systemes soient définis au nde#arganisme ou de I'environnement. Une
telle conception est, ainsi que nous lI'avons vuprgrequis nécessaire a la détermination des
causes et a leur modélisatioElle sous-tend également une détermination otiseéléments
pertinents pour le systeme.

Il devient par la possible de penser les différemisaux d’organisation d’'un systéme
en les expliquant a la lumiere des différentes gehde temps, de maniere a inclure les divers
niveaux d’héritabilité manifestés par le modéMais il devient possible également de mesurer
le rble de I'environnement sur le développemerit, déé penser I'écologie, le développement
et I'évolution ensemble

L’une des approches proposées par Johannes Jaegeste notamment a prendre pour
objet d’étude la configuration spatiale de diveystédmes développementaux dans leur
environnement respectif, afin de comprendre au pluste I'évolution des systémes
développementaux. Cette approche n’a toutefoippasbut de mener a une seule théorie, qui
pourrait étre ensuite universalisée. Elle corrohore conception pluraliste des méthodes et

fortiori des systemes étudiés.

1 O’Malley MA, Soyer OS, Siegal ML (2015) A Philodtipal Perspective on Evolutionary Systems
Biology, Biol Theoryl10:6-17.

2 Mayr E (1961 )p. cit

3 Laland KNet al (2013) Niche construction, innovation and compigXtnvironmental Innovations
and Societal Transitiond.1.

4 Papp Bet al, (2011) Systems-biology approaches for prediagi@gomic evolutionNat. Rev. Genet
12, 591-602.

5> Jaeger &t al. (2015)op. cit

6 Crombach Aet al (2012) Efficient Reverse-Engineering of a Develeptal Gene Regulatory
Network, PLOS.

" Jaeger &t al (2015)op. cit

223



C’est notamment ce pluralisme, et les possibilitésristiques qu’il porte, sur lequel
nous insisterons dans la derniére section de qetolagui tire les conséquences de ces analyses
pour la définition du concept d’individu.

I11. Conséquences sur le concept d’'individu biologique

L’étude des causes du développement a travergdeEmses complexes, compris comme
la voie d’'une explication relationnelle des factewausaux qui constituent I'individualité
permet donc a la fois de définir les interactioosstitutives de l'individu en développement,
mais aussi les différents niveaux auxquels il egtiqent de définir I'individu.

Aussi ces analyses conduisent-elles a deux idéss,nqus développerons dans la section
suivante :
1. Ce gu’est un individu dépend de la connaissancearndesactions au sein du systéeme
étudié.
2. L’individu est un concept pluriel dont la pluralit€pend, entre autres, de la théorie a

partir de laquelle il est étudié.

III. A. L’individu en développement comme ensemble d’interactions

Nous avons souligné le fait que nombre des étudasas pour ouvrir I'individu aux
relations qui le constituent partaient des théagastantes pour les appliquer, dans un second
temps et plus largement, aux communautés voireéaogystemes. Nous avons montré les
insuffisances de ces méthodes et la nécessitér@oemser l'individu biologique, d’adopter le
point de vue des communautés et écosystemes, npediment lorsque I'on analyse le
développement. En étudiant la complexité des caageavers la biologie des systemes, il
apparait donc possible de fonder un concept d'iddigui dépende de la connaissance des
interactions qui le constituent.

A la lumiére de ces analyses, il est alors possibleonsidérer I'individualité comme
un ensemble dont la reconnaissance dépendrait hir s&latif aux interactions qui le
constituent. Le probleme de l'individualité biolqge devient donc celui de savoir ce qui, au
sein d’'un ensemble, interagit de maniére cohésiveam. A ce titre, il devient possible de
constituer un concept d’individu qui premiéremeatfasse pas de I'organisme un individu
typique et deuxiemement ne soit pas d’abord fondéus critere évolutionnaire, quand bien

méme un ensemble pourrait constituer une unité@léetson. Il devient possible d’appliquer le
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concept d’individu en développement a des entigds,que les écosystemes, qui ne sont pas
affectées par la sélection naturelle comme le BIntommunautés par exemple. En effet si,
comme nous l'avons montré, certains criteres denitiéh de I'individualité soulignent la
possibilité d’'une sélection au-dela du niveau aeghnisme, en s’efforcant de penser les
rapports entre la coopération et le conflit au s communautés étudiées, reste qu’'une
sélection au-dela du niveau de I'espéce est déticinotamment du point de vue de la
détermination de l§itnessdes communautésQuant aux écosystémes, la présence, dans leur
constitution d’éléments abiotiques, rend difficlur considération en termes d'unités de

sélection, puisque la sélection ne s’appliquesbasto sensua ces élements.

A partir de I'idée selon laquelle la question dess§stémes doit étre prise en compte
par une conception de l'individualité, Philippe Huaman propose, en se fondant sur la théorie
des systemes complexes proposée par Simon, esgdggiquement sur le concept de quasi-
indépendance un concept faible d'individualité, qui dépendrdét la théorie disponible pour
analyser le systeme étudié. En effet, les inteyastiqui définissent l'individualité et leur
importance ne peuvent étre déterminées qu’'a mhuire théorie qui définira ce qu’il importe
de compter comme interaction ayant du poids ou bhardéfinition qu’il donne du « concept
faible » s’apparente donc a un schéma formel peéamted'isoler un ensemble d’interactions
qui définirait I'individu dans le domaine étudlié

Or sur la base de lidée selon laquelle l'individhinlogique dépendrait de la
connaissance, au sein d’'un domaine, des interactjanle constituent, et en s’appuyant sur
I'idée selon laquelle mesurer les interactions mdrde souligner la cohésion d’'un systeme et
de déterminer les causes du systéme, il est pesgédiformuler un concept d’'individu qui
s’appliquerait aux communautés et écosystéemes, rsélaeélection n‘'opere pas sur tous les
eléments. Il s’agit alors de montrer qu’au seimdémsemble d’interactions entre des entités,
certaines sont plus cohésives que dautres. Lastebse du systéeme permettrait alors

d’expliquer la persistance de l'individu dans lenges.

! Damuth J, Heisler IL (1988) Alternative formulat®of multilevel selectiorBiology and Philosophy
Volume 3, Issue 4, p. 407-430.

2 Huneman P (2014) Individuality as a theoreticdlesae Biological Theory Volume 9, Issue 4, p.
361-373.

3 Simon H (1980)he sciences of the artificiaCambridge, MIT Press. L'idée de quasi-indépendanc
affirme qu’étant donné un systéme, un sous-sys&snhquasi-indépendant si les interactions entre ses
composants sont plus fortes que celles entre éesetlts extérieurs.

4 Huneman P (2014)p. cit
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A titre d’exemple, les études menées sur le miomki adoptent un point de vue
écologique, dans lequel toutes les interactiontows les composants sont étudiés afin de
caractériser certains processus et certains thaiténdividu en développement. Il s’agit donc,
dans cette perspective, de partir de I'idée selguélle I'individualité comporte nécessairement
plusieurs niveaux et de celle selon laquelle la détermination dseaux de relations qui la
constituent représente le critére par lequel ipessible de la définir.

On le voit, en mettant I'accent sur l'interactia@tte définition ouvre également a la
guestion des frontiéres spatiales et temporelle$im#ividu, dans la mesure ou elle doit
distinguer les différents interactants, leur positi’échelle de temps dans laquelle ils agissent.
Mais cette définition implique également un plwsaile, le concept d’individu dépendant a la
fois du systéeme d’interactions étudiés et de laribé partir de laquelle il est étudié.

III. B. L’individu pluriel

En définissant l'individualité a partir des intetiaas qui la constituent, on voit que ce
gu’est un individu est hétérogene, puisqu’il peuairiger en fonction de la maniére dont sont
envisagées les interactions, et donc de la thé&onmrtir de laquelle les recherches sont
entreprises. L’individu biologique serait donc pdlirmais la pluralité, loin d’étre le signe d’'une
absence de fondement, tiendrait davantage aux pardesquelles les interactions fondatrices
de I'individu seraient étudiées.

A cet égard, le développement prend en considératis interactions, & tous niveaux.
Durant le processus développemental tel que nawsis défini, des individus transitoires
existent. De fait, en étudiant les ensembles deleslimpliqués dans le développement ou
encore les processus environnementaux, épigénsticgyenbiotiques, le développement
manifeste des variables propres a distinguer leévidus. Cela permet de comprendre
'emboitement de l'individu ainsi que les formeansitoires qu’il peut revétir. Il devient alors
possible de prendre en compte a la fois les entiiésstabilisées, et qui ne sont en général pas
considérées comme des individus, mais aussi lewidod stabilisés, en fonction de la
robustesse du systeme et de leur permanence damsge. Ces individus stabilisés sont alors
considérés comme des unités de sélection, le ernités interactions et celui de la sélection

trouvant ici un point d’accord.

! Ibid.
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De fait, si le concept d’individu tel qu’il est tidionnellement pensé ne nous est pas
apparu comme étant fondateur d’'une définition dvetbppement, le développement, et les
interactions qu’il comporte représentent une tteeefficace a partir de laquelle il est possible
de fonder un concept d’'individu qui tienne compéel’duverture a I'environnement et aux
interactions avec des facteurs biotiques et ahiesq Autrement dit, la causalité
développementale permettant de penser les tramsitanstitutives de I'individualité dans toute
'extension de leur milieu, elle devient le lieuyilégié d’une définition précise du concept,
propre au développement, mais compatible, voire pb@mentaire avec la définition
évolutionnaire de l'individu. Dans le contexte dis@nalyses, les traits de I'individualité ne
sont pas réduits aux facteurs génétiques qui leseod, mais d’'un autre c6té, une détermination
des causes et de leurs connexions devient posgililee soit pas holiste et donc difficile a

tenir dans la pratique.

II1. C. Conclusion

De l'idée selon laquelle il est nécessaire de pdisdividu en développement a partir
des interactions et de refonder une ontologie atadne théoriques nouveaux pour embrasser
ces définitions, il nous est apparu nécessaireegenser la complexité des systémes en
développement a travers une conception en réseaun@iabolique », qui éviterait a la fois les
travers d'une définition hiérarchique de la comifiexet d’une conception centrée sur les
multicellulaires.

En repensant une horizontalité des systemes coeglex en prenant pour fondement
la variation du vivant plus que son intégrationdibannelle, il devient possible de s’abstraire
d'une conception des systemes comme auto-orgaeisél® mettre en place une analyse
relationnelle des propriétés étudiées.

Qui plus est, une telle analyse permet non seulemenmettre fin au primat de
I'organisme comme individu typique, définition dardus avons vu gqu’elle ne s’accordait pas
avec les conséquences des travaux menés en miogibjomais aussi d’inclure, dans la
définition de I'individu, des éléments traditionieehent rejetés de l'individualité parce que la
sélection naturelle ne semble pas opérer sur ertke @éfinition intégre ainsi les écosystemes,
dont la biologie du développement détermine la &drom. Les conséquences de I'analyse du
développement a travers la microbiologie et lestsgses conduisent donc a la définition d’un

individu pluriel, dépendant de la connaissancemtesactions qui le constituent.

227



Aussi s’agit-il, dans un dernier temps, de compléteschéma théorique par une refonte
des modeles a partir desquels le développementesti. En effet, si la microbiologie, et plus
spécifiguement les symbioses, nous permettentmmser I'individu en développement sur la
base des interactions multiples qui le constitualo,s microbes et symbioses constituent les
modeles a partir desquels la biologie du dévelogpermpeut trouver une impulsion nouvelle.

C’est cette question que nous analyserons daresiéed chapitre de ce travail.
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Chapitre 7. Repenser les modeles du

déeveloppement : le cas des bactéries
Wolbachia

L’accent mis sur les interactions pour penser Kiithh en développement nécessite de modifier
les outils a travers lesquels le développemeregsiqué. Si la prise en compte des interactions
a travers la pensée des systemes est I'un des sidgecette refonte, s’y ajoute la nécessité de
modifier les modéles a travers lesquels est pensividu en développement.

En effet, d'un point de vue épistémologique, lagrotde modéle est importante, en ce qu’elle
révéle les partis-pris adoptés en matiére de reptason. D’un point de vue expérimental, elle
souligne la nécessité de s’entendre autour deiceKtdteres de définition des modeles, afin de
rendre la pratique la plus aisée possible. Danddag cas, il est nécessaire de s’accorder aussi
sur des compromis qui rendent le choix des modeétnédiablement discutable.

Nous analysons ici la définition du concept d’oligare modéle en général, puis en biologie
du développement plus particulierement, ce qui rammluit & mettre en évidence, dans le
domaine du développement, la prépondérance, paripigite, du critere de manipulation des
modeles sur le critere de la représentation. Noapgsons de réévaluer la pertinence des
modeéles microbiaux et montrons que cette analysmgied’étendre la représentativité des
modeles tout en conservant une manipulation aisée.

Nous étudions ainsi les possibilités offertes peg micro-organismes pour analyser les
processus développementaux tels que le contrélenayau, la différenciation et les
comportements développementaux.

Nous soutenons donc qu’il est nécessaire de mattng@lace une analyse multi-niveaux qui
tienne compte de tous les modéles, analyse quedsitite s’ouvrir a une prise en compte des
phénomenes de symbioses. Ce faisant, nous intemsga partir de 'exemple des symbioses
a Wolbachia la possibilité pour des associations symbiotiqiegsonstituer de bons modéles
pour I'étude des interactions développementale®, mous avons vu qu’elles doivent constituer
le fondement méme des recherches sur l'individdéxeloppement. L’analyse des mécanismes
manifestés par ce systeme modeéle permet alorsuligrser que les interactions symbiotiques
ouvrent la représentativité des modeles et rerqutesdible une extension des connaissances sur

l'individu en développement.
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I. Les biais impliqués par I'approche « organisme modele » du
développement

Si I'étude de l'individu en développement a traviergprisme des symbioses et plus
largement des apports de la microbiologie permeenedier aux différents travers rencontrés
en biologie du développement, comme le macrobioseme et le substantialisme, et si une
autre approche de la causalité, qui rendrait com@ta complexité des systemes individuels,
rend possible une détermination plus précise aalil/idu en développement a travers les
interactions qui le constituent, il est nécessdieecompléter la réflexion sur I'individu en
développement par une refonte des modeles utdses ce domaine.

En effet, les organismes modeles utilisés poundiétdes mécanismes ou processus d’un
domaine donné constituent les fondements empiriguépistémologiques a partir desquels la
discipline en question se forme et se développeetigard, le choix des organismes modeéles
est capital pour guider les recherches présentéstiees. Or, les modéles en biologie du
développement se focalisent sur des organismesgcailutaires, lesquels ne permettent pas de
rendre compte de toute la diversité des entitésediéveloppent d’'une part, et laissent de cbté
la question de I'environnement et des symbiosestagart.

Si la littérature sur les organismes modeles epoitante et si elle souligne dans une
large mesure les différentes critiques que I'ont pelesser au concept méme de modéle d’'une
part, et aux modeles utilisés dans les différedissiplines d’autre part, I'approche d’'une
discipline par les modeles gu’elle utilise perm&ammoins souligner les difficultés que pose le
choix de certains types de représentation, etftehér a I'impact d’'un changement de modéle

sur la pratique de la science.

Interroger les modeles utilisés en biologie duetigppement permet d’interroger les
présupposés de la discipline. En effet, 'approgheorganismes modeéles a été déterminante
en biologie du développement et a conduit la diswprers la recherche de principes communs
généraux, voire universels, du développement. Batant, les progrés permis par une telle
approche ne sont pas exempts de présupposéssjuigéeessaire de discuter. Nous voudrions
montrer dans cette section que les organismes e®délisés en biologie du développement

ont favorisé une définition du développement censidr les organismes multicellulaires d’'une

! Burian RM (1993) How the choice of experimentalaotigm matters: Epistemological reflections on
an aspect of biological practiciurnal of the History of Biologp6(2), 351-367.
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part, et sur certains mécanismes du développenaarita part, qui doivent étre complétés par
d’autres phénomenes et processus. Nous montrergalengent qu'un changement de
perspective sur les modeles, ou tout au moins uwerture de la discipline vers d'autres
modeles, permet a la fois une méthode de rech@tosdructueuse et une nouvelle définition
du développement ainsi que du domaine de rechatté@ant.

En effet, c’est dans le contexte physiologique aidiblogie du développement que
'approche « systéme modeéle » a émergé. Dandéitraanatomique, le choix de I'organisme
était dominé par les questions particuliéres poselesdisponibilité de I'organisme en question.
Dans beaucoup de cas, la disponibilité saisonnierel’organisme dictait le choix des
chercheurs Avec I'émergence de la physiologie, la variétésgutrouve dans la nature devait
étre diminuée pour que les populations testéesitsaigssi semblables que possible. Cette
identité des populations était une préconditioressaire pour effectuer des expérimentations
contrblées et pour comparer les résultats dartiffésents laboratoires. C’est pour cette raison
également que les animaux commencérent a étreésrdans les laboratoires.

Trés peu d’organismes sont cependant capablesdis/empper en laboratofreAussi
de tels organismes sont-ils choisis notamment [gauraptitude a se développer en dehors de
toute influence environnementale. L’oursin, le vplat, et les grenouilles par exemple font
partie de ces organismes dont le développement émessite pas de conditions
environnementales complexes. Certains peuventwdapper directement dans I'eau de mer,
d’autres n’ont méme pas besoin d’étre nourris peudévelopper normalement. De méme, le
poulet a toujours constitué un bon organisme modahes la mesure ou ses ceufs contiennent
en eux-mémes toutes les données environnementaidsilsl ont besoin, et parce que la
domestication a rendu leur temps d’incubation faikrapide et uniforme

Aussi, l'influence de I'environnement ainsi que ggnaux environnementaux ont-ils
éte progressivement exclus du contexte physiolegitu’embryologie. De plus, si la tradition
physiologique du développement a amorcé I'étudsediernier a travers des systémes modeles,
c’est I'entrée de la génétique du développemenagystématisé cette pratique, choisissant les

modeles en fonction des mécanismes génétiquessasaly

! Gilbert SF (2003pp. cit

2 Bolker JA (1995) Model systems in developmentaldgy, BioEssay<s 7(5):451-455.

3 Gilbert SF (2003pp. cit; Bolker JA (1995pp. cit; Gachelin G (éd.) (200&)es organismes modeéles
dans la recherche médicalearis, PUF.
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I. A. Le probléme de la représentation des organismes modeles

Parmi les problémes épistémologiques que posetiannde modele se trouve celui de
la représentation des organismes modeles. En é&ffetprganismes choisis sont supposés
représenter des groupes plus larges, dont ils getdes mécanismes, lesquels, une fois
analysés, peuvent étre appliqués plus largementleQorobléme de la représentation s’est
confronté, dans [I'histoire de la biologie, et plgpéecifiquement de la biologie du
développement, a celui de la manipulation des nesdgioisis.

Notre thése est ici que la substitution du critdeela manipulation a celui de la
représentation a coupé la recherche en biologadaloppement de certains modeéles qui sont
pourtant pertinents pour I'analyse des étapes dealdgpement. Nous interrogerons dans cette

section les problémes liés a ce parti-pris épistégique et en étudierons les conséquences.

I. A. 1. De la généralité des étapes du développement

Une hypothése courante a propos des organismedenatiedéveloppement est qu’ils
représentent des groupes d’animaux plus grands.sdaece de confiance pour traiter les
organismes modéles comme exemplaires provient difiéeence inductive a partir de la
découverte de modéles de conservation de certaéroomenes développementaux au cours de
I'évolution. Si tous ou la plupart des organismesdaies des métazoaires partagent des
caractéristiques développementales, alors tous @upart des métazoaires partageront ces
caractéristiqués

Par I'approche organisme modéle, les biologistedéeloppement ont donc souligné
la possibilité de mettre en lumiére des princip@&ségaux du développement, qui, trouvés au
sein d'un organisme modele, traduiraient la présede ces principes chez les autres
organismes. Cette idée selon laquelle le développemourrait recouvrir des principes
généraux est notamment sous-tendue par I'existéétapes de base dans le développement
des vertébrés par exemple. Ces étapes ont étéésualpartir de la grenouil@nopus laevis
organisme modeéle du développement. Chez cet organiseuf non fécondé est une cellule

de taille importante comportant une région supéei€ie péle animal) et une région inférieure

1 Bolker JA (1995)p. cit; Love, AC, Travisano M (2013) Microbes modelingtageny,Biology &
Philosophy28: 161-188.
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(pble végetal). Aprés la fécondation de I'ceuf étifaon des noyaux male et femelle, commence
le clivage, c'est-a-dire les divisions mitotiques@ant lesquelles les cellules ne grossissent pas.
A mesure des clivages successifs, les cellulesdaent donc de plus en plus petites. Au terme
d’environ douze cycles de divisions, 'embryon dastula consiste donc en un grand nombre
de petites cellules en interaction les unes aveaulgres, et dont certaines sont déja en partie
spécifiées, comme les futurs types tissulairesepample. Se forment ainsi le mésoderme,
'endoderme et I'ectoderme, ce dernier formant #ois I'épiderme de la peau et le systeme
nerveux, et les deux autres étant destinés a fdam@rganes internes

Durant I'étape suivante, appelée gastrulation,déelerme et le mésoderme, qui se
situaient a la surface de I'embryon, se déplacens Vintérieur et établissent la structure
générale du corps du tétard. Peu apres la gastrylBéctoderme forme un tube (le tube neural)
gui donne naissance au cerveau et a la moelleegpidans le méme temps, d’autres organes
sont spécifies a I'endroit ou ils doivent se traungais se développeront seulement lors de
'organoge