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Dossier Endosymbioses

D
eux modalités d’endosymbiose ont été décrites
dans la cellule eucaryote. Dans les endosymbioses
primaires, l’organite résulte de l’internalisation
d’un procaryote dans un eucaryote, où il se trouve

délimité par deux membranes (la membrane de
phagocytose et sa propre membrane). C’est le cas des
mitochondries: il semble que tous les eucaryotes actuel-
lement connus descendent d’un ancêtre ayant acquis
une protéobactérie, qui est devenue la mitochondrie. 
Chez certains eucaryotes toutefois, les mitochondries
ont évolué par suite d’une adaptation à des milieux
anaérobies (1) : elles ont engendré des hydrogénosomes
(organites réalisant une fermentation productrice 
de dihydrogène, par exemple chez certains ciliés, 
figure 1) ou des mitosomes (organites sans fonction
énergétique mais réalisant quelques biosynthèses, par
exemple chez certains diplomadines). Les plastes des
végétaux de la lignée verte (algues rouges et algues
vertes, auxquelles se rattachent les végétaux terrestres)
sont issus d’endosymbioses primaires impliquant 

L’évolution des génomes 
endosymbiotiques : 
de l’avantage d’être petit ?
La cellule eucaryote comporte des endosymbiotes si bien incorporés à son
fonctionnement que les caractéristiques qu’ils lui confèrent sont
considérées comme l’essence de la cellule eucaryote même : la respiration
chez les animaux, la couleur verte et la photosynthèse chez les végétaux…
Pourtant, l’existence et l’organisation de l’ADN contenu dans ces
organites, ainsi que leur biochimie et certains traits ultrastructuraux, ont
conduit, à partir des années 1970, à les considérer comme d’anciennes
bactéries. Parce qu’elles vivent dans les cellules depuis des milliards
d’années, leur génome a subi une profonde évolution.  
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une cyanobactérie (2). C’est aussi le cas des endo-
symbioses de nombreux protozoaires et de divers
insectes (voir l’article p. 36). 
Les endosymbioses secondaires sont une réitération du
processus, lorsqu’un eucaryote possédant déjà un
endosymbiote entre en endosymbiose dans un autre
eucaryote. C’est l’origine des plastes à plus de deux
membranes présents chez certains groupes végétaux
(événements marqués d’un point noir sur la figure 1) :
internalisation d’une algue verte chez des Euglènes
et les Chlorarachniophytes ; internalisation indépen-
dante d’une algue rouge chez les hétérocontes pho-
tosynthétiques (algues brunes et Diatomées), les
Cryptophytes et les Dinophytes. Des endosymbioses
tertiaires moins fréquentes sont décrites, par exemple
chez des dinophytes ayant perdu leur plaste ancestral :
certains parmi eux ont secondairement contracté des
symbioses avec des diatomées ou des cryptophytes. On
le voit, l’origine des plastes est donc profondément
polyphylétique (2).
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L’évolution régressive du génome 
des organites

Dans tous les cas, on observe une caractéris-
tique commune : une forte régression génétique
des endosymbiotes. Par comparaison avec des
protéobactéries libres comme Escherichia coli,
les mitochondries animales et fongiques ont
perdu 99 % de leurs gènes. À l’extrême, les
hydrogénosomes et les mitosomes n’ont tout
simplement… plus de génome ! Les plastes de
la lignée verte révèlent une régression génétique
de l’ordre de 95 % par rapport aux cyano-
bactéries unicellulaires libres, en taille comme
en nombre de gènes, voire plus chez les espèces
parasites conservant un plaste (tableau 1). Cette
tendance ne s’applique pas qu’aux génomes
bactériens : dans les plastes secondaires, le
noyau de l’algue (hôte primaire) internalisée
disparaît le plus souvent. Parfois, dans quelques
lignées, il persiste sous forme de noyau vesti-
gial, ou nucléomorphe (Cryptophytes et
Chlorarachniophytes, figure 1) mais avec un

génome réduit (tableau 2), plus petit même que celui d’E.
coli par exemple. Cette tendance régressive est donc
indépendante de l’origine évolutive et de la fonction
actuelle de l’endosymbiote. 
À l’origine de cette régression figure évidemment la
perte des gènes nécessaires à la vie libre, voire à cer-
taines fonctions métaboliques (disparition des gènes
respiratoires dans les hydrogénosomes et mitosomes
des anaérobies, ou des gènes de photosynthèse dans
les plastes non photosynthétiques, par exemple).
Cependant, la taille du protéome, lorsqu’elle est
connue, reste semblable à celle du protéome des bac-
téries libres : des protéines opérant des fonctions
nouvelles ont donc compensé les pertes. Leur codage
a en fait été pris en charge par le génome nucléaire de
l’hôte : des gènes localisés dans le noyau sont traduits
dans le cytosol en protéines, qui sont adressées à
l’organite par le biais d’un peptide signal. La machi-
nerie d’adressage responsable de ces transferts est une
invention convergente des plastes et des mitochondries
(3). Elle constitue d’ailleurs l’un des exemples des fonc-
tions nouvelles liées à la vie intracellulaire.

CYANOBACTÉRIES LIBRES

Synechocystis PCC6803 Cyanobactéries (unicellulaire) 3 573 3 168
Prochlorococcus sp. Cyanobactéries (unicellulaire) 1 751 1 925
Synechococcus WH8102 Cyanobactéries (unicellulaire) 2 400 2 050
Anabaena PCC7120 Cyanobactéries (filamenteuse) 6 400 ?

ENDOSYMBIOSE PRIMAIRE

Paulinella Rhizaria = Cercozoaires 1 000 867
Cyanophora paradoxa Glaucocystophytes 136 170
Porphyra purpurea Rhodophytes 191 220
Mesostigma viride Chlorophytes 119 135
Chlorella vulgaris Chlorophytes 151 111
Nephroselmis olivacea Chlorophytes 201 127
Marchantia polymorpha Embryophytes 121 119
Pinus thunbergii Embryophytes 120 108
Nicotiana tabacum Embryophytes 156 113
Epifagus virginiana Embryophytes 70 71
Oryza sativa Embryophytes 135 110
Zea mais Embryophytes 140 132 

ENDOSYMBIOSE SECONDAIRE

Cryptomonas φ Cryptophytes 112 ± 140 ?
Guillardia theta Cryptophytes 122 180
Odontella sinensis Hétérocontes 120 156
Euglena gracilis Euglénophytes 143 88
Euglena longa Euglénophytes 73 84
Euglena tenella Euglénophytes 34 65
Plasmodium falciparum Sporozoaires 34 66
Toxoplasma gondii Sporozoaires 34 63
Heterocapsa triquetra Dinophytes plusieurs (?) ± 10 ?

minicercles

Espèce 
Position

systématique1

Taille du
génome (kb)

Nombre total
de gènes2

� � � �

Tableau 1 Taille et contenu génétique de quelques
génomes procaryotes présents dans les plastes, issus
d’endosymbioses primaires ou secondaires, comparés
à des cyanobactéries libres. Les noms soulignés sont
ceux d’espèces parasites et/ou non chlorophylliennes,
où existe un plaste vestigial opérant des fonctions non
photosynthétiques.   

Figure 1 Une phylogénie des Eucaryotes
R1 et R2 sont les positions des deux racines actuellement 
discutées. Les endosymbioses primaire et secondaires sont
indiquées par des cercles et les pertes de plaste par la lettre p. 
La lettre n indique les endosymbioses secondaires où l’endo-
symbiote primaire conserve un noyau vestigial, le nucléo-
morphe (tableau 2) ; les groupes photosynthétiques sont
soulignés.  

1 voir la position des groupes sur la figure 1 - 2 dont ARN de transfert.
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Endosymbiose primaire
(plaste : cyanobactérie
endosymbiotique)

Endosymbiose tertiaire (plaste : algue
issue d’une endosymbiose secondaire)
chez quelques dinophytes
Existence, dans quelques espèces
normalement hétérotrophes,
d’algues endosymbiotiques

Endosymbiose secondaire
(plaste : algue eucaryote
endosymbiotique,
n : nucléomorphe)
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Quelle est l’origine des gènes qui codent, dans le noyau,
des fonctions pour les organites ? Il y en a, en fait, deux
(figure 2). Parfois, des gènes nucléaires d’origine se sont
substitués aux gènes de l’organite : leur produit a acquis
la capacité d’être adressé dans l’organite. Cette
activation a pu, par le passé, conduire à une situation
de redondance nucléocytoplasmique, chaque fois qu’un
gène codait déjà la même fonction dans l’organite. 
De cette redondance, le gène de l’organite a pu être
perdu sans dommage (figure 3A). Ceci se serait passé,
par exemple, pour certaines ARNt synthétases des
mitochondries de plantes et de levures. D’autres cas
font intervenir des transferts de gènes de l’organite 
vers le noyau (figure 3B). C’est ainsi que des gènes
d’origine procaryote peuvent être transférés vers le
noyau au cours de l’évolution (la petite sous-unité
de la RuBisCO chez les plantes, par exemple). Dans
les endosymbioses secondaires, ces mécanismes 
ont également joué lors de la disparition du noyau
de l’hôte primaire (4). 

Des transferts de gènes vers le noyau

Le mécanisme du transfert de gène des organites vers
le noyau a pu être élucidé, notamment en comparant
les mitochondries de diverses lignées de plantes où
ce processus se trouve « figé » à différents stades (5).
Deux étapes majeures sont en jeu (figure 3B). D’abord,
un fragment d’ADN codant la protéine de l’organite
est relocalisé puis intégré dans le génome nucléaire. 
La séquence transférée ne codera que si, par des
mutations, elle s'adapte au code génétique nucléaire,
et si elle acquiert des séquences régulatrices de la

transcription. Elle doit aussi acquérir la pré-séquence
correspondant au peptide signal, qui assurera la bonne
localisation de la protéine mature. On arrive alors,
comme plus haut, à une redondance génétique : l’une
ou l’autre des copies peut être perdue sans dommage.
La perte de fonctionnalité et/ou la disparition de la
copie de l'organite scelle alors le transfert (figure 3). 
Le passage de tels fragments d'ADN n’est pas rare : de
grands blocs d’ADN des organites sont insérés dans le
génome de certaines plantes (250 kb d’ADN mito-
chondrial au niveau du centromère du chromosome 2
d’Arabidopsis thaliana ; 33 kb d’ADN plastidial dans
le chromosome X du riz), sous forme de pseudogènes
non codants. 
Ceux-ci peuvent s’activer : 5 à 10 % des gènes
nucléaires d’A. thaliana seraient ainsi issus de trans-
ferts à partir du plaste (6). La fréquence des trans-
ferts a pu être étudiée en insérant dans les organites
des gènes rapporteurs nucléaires (résistance à un anti-
biotique, synthèse d’un métabolite) : ils ne s’y expriment
pas, bien sûr, mais s’exprimeront directement en cas
de transfert au noyau. La fréquence de transfert, estimée
par l’acquisition spontanée du phénotype, atteint 
10-5 à 10-6 par génération (7). Il « pleut » donc des
fragments de génome des organites dans l’ADN
poubelle du noyau ; souvent perdus, ils peuvent parfois
être activés au cours de l’évolution.
Les raisons interdisant un transfert total de l’infor-
mation génétique et le maintien d’une information
génétique dans les organites ne résultent sans doute
pas seulement du hasard des transferts. Elles restent
discutées (figure 4) mais peu étudiées (8). En revanche,
les raisons qui conduisent à ce transfert unidirectionnel
vers le noyau sont plus étudiées. 

Pourquoi un transfert unidirectionnel ?

Certains auteurs suggèrent que le transfert (figure 3B)
s’opère mieux des organites vers le noyau qu’en sens
contraire (9). Par exemple, si le transfert implique une
lyse du compartiment génétique de départ, l’existence
de copies multiples de l’organite (opposée à l’unicité
du noyau) n’autoriserait que les transferts dans ce sens.
Quelques arguments appuient ce point de vue : des
mutants de levures à taux de transfert élevé détruisent
et recyclent plus souvent leurs mitochondries ; les très
gros fragments de génomes parfois transférés ne
peuvent sortir que de mitochondries endommagées
(voir plus haut). Mais cette hypothèse ne convient pas
pour les lignées cœnocytiques (où existent plusieurs
noyaux par cellule) ou pour les cellules à organite

50 % ont une origine eucaryote 
(origine nucléaire “vraie”)

30 % ont 
une origine 
indéterminée

20 % ont une 
origine procaryote 
(transfert à partir de 
la mitochondrie)

(3) Grossand J et al. (2008)
Trends Plant Sci 14, 13-20
(4) Deanea JA et al. (2000)
Protist 151, 239-52 
(5) Adams KL et al. (2000)
Nature 408, 354-7
(6) Paul J (2004)
Curr Biol 14, R317-9
(7) Stegemann S et al. (2003)
Proc Natl Acad Sci USA 100,
8828-33
(8) Barbrook AC et al. (2006)
Trends Plant Sci 11,101-8
(9) Blanchard JL, Lynch M
(2000) Trends Genet 16, 
315-20

CRYPTOPHYTES

Guillardia theta 555 3 1/0,8 kb presque aucun
Pyrenomonas salina 660 3 ? ?

CHLORARACHNIOPHYTES

Chlorarachnion reptans 380 3 1/1,2 kb taille < 20 bases

Espèce1

Taille du
génome (kb) Introns

�

Densité 

�� �

Nombre de
chromosomes

�

Tableau 2 Taille et
contenu génétique 
des génomes des
nucléomorphes 
des endosymbioses
secondaires.   

Figure 2 Origines 
des gènes codant 
dans le noyau de
Saccharomyces
cerevisiae des
protéines importées
dans la mitochondrie
La substitution de
gènes nucléaires
semble deux fois 
plus fréquente dans
l’évolution que le
transfert de la
mitochondrie au noyau.   

1 voir la position des groupes sur la figure 1.

©
 M

.-
A

. S
É

LO
S

S
E

Sur 400 protéines mitochondriales codées 
dans le noyau chez la levure…
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des populations petites et asexuées, la probabilité de
fixation de mutations délétères par dérive y est plus
forte que dans le noyau. À l’inverse, dans le noyau, la
recombinaison liée à la sexualité peut éliminer les
mutations délétères (10). Toutefois, certaines lignées
d’organites sont en fait sexuées car des mitochondries
issues des deux parents échangent des gènes après la
fécondation, dans le zygote. C’est le cas des mito-
chondries de champignons, par exemple. Dans les deux
hypothèses précédentes, on escompte un taux 
de mutation plus fort dans les organites que dans le
noyau. Or, ceci ne correspond pas systématiquement
aux observations. On sait par exemple depuis
longtemps que, chez les plantes, le génome mito-
chondrial évolue moins vite que le génome plastidial,
qui lui-même évolue moins vite que le génome nucléaire
(12). En d’autres termes, on ne mute pas toujours plus
dans les organites, et le taux de mutation n’est pas
toujours capable de sélectionner une localisation
nucléaire des gènes.

De l’avantage d’être petit, 
en endosymbiose

Si les pressions de sélection précédentes interviennent
parfois, elles ne constituent pas une explication géné-
rale, valide dans toutes les lignées. Comment expliquer
ces deux observations : acquisition de gènes par
l’organite possible mais rare et redondance nucléo-
cytoplasmique défavorable à la copie cytoplasmique ? 
Une hypothèse plus récente propose qu’une sélection
en faveur des petits génomes cytoplasmiques favorise,
dans tous les cas, les organites perdant les gènes

unique (10). Certains considèrent aussi que le génome
des organites serait incapable de créer de nouveaux
gènes et de les exprimer (étape d’activation) : il ne peut
alors que perdre, mais jamais gagner, des gènes. Une
observation contredit cela : dans les mitochondries de
certaines plantes apparaissent de nouveaux gènes qui
induisent une stérilité mâle (absence de production de
pollen) (11) (voir l’article p. 33). De plus, ceci n’explique
pas l’évolution dans les endosymbioses secondaires,
qui confrontent deux noyaux eucaryotes aux poten-
tialités évolutives semblables.
Les hypothèses précédentes sont aussi contredites par
les insertions connues dans les mitochondries de
plantes : certaines sont même codantes et transcrites
(ARN de transfert issus des plastes et exprimés dans
les mitochondries de plantes, par exemple). Surtout,
elles ne rendent pas compte des substitutions par des
gènes proprement nucléaires, évoquées plus haut
(figure 3A). Or, de telles substitutions interviennent deux
fois plus fréquemment que les transferts dans l’émer-
gence de gènes nucléaires remplaçant les gènes de
l’organite (figure 2). Ceci suggère donc que l’étape de
redondance, commune aux substitutions et transferts
(figure 3), doit être analysée… À ce stade, la sélection
de l’allèle nucléaire, qui n’a jamais fonctionné seul dans
la cellule, et n’a donc jamais été sélectionné pour assurer
seul la fonction dans l’organite, paraît pourtant la
moins probable. 
Deux hypothèses suggèrent qu’une localisation nucléaire
pourrait être sélectionnée par rapport à une localisa-
tion dans l’organite (9,10). Selon l’hypothèse des
radicaux libres, les fonctions énergétiques des
mitochondries et des plastes produiraient des radicaux
mutagènes et les gènes localisés dans le noyau mute-
raient donc moins. Cela n’explique pas le devenir des
noyaux des algues entrées en endosymbiose secondaire,
dont le génome disparaît sans contact direct avec de
potentiels radicaux. De même, la disparition complète
du génome des hydrogénosomes et mitosomes, qui ne
produisent aucun radical libre, n’est pas prédite par
cette hypothèse. L’autre hypothèse, dite du cliquet
de Müller, suggère que, parce que les organites forment

(10) Selosse MA et al. (2001)
Trends Ecol Evol 16, 135-41
(11) Pelletier G, Budar F
(2007) Current Opin 
Biotechnol 18, 1-5 
(12) Wolfe KH et al. (1987)
Proc Natl Acad Sci USA 84,
9054-8

Figure 3 Mécanismes évolutifs
menant au remplacement des
gènes des organites par des
gènes localisés dans le noyau
La substitution (A) implique des
gènes d’origine nucléaire 
« vraie », tandis que le
transfert (B) implique une
relocalisation nucléaire de gènes
issus de l’organite. Dans les
deux cas, on note une étape de
redondance nucléocytoplas-
mique où deux gènes codent la
même fonction dans l’organite. 
D’après (10).
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redondants – et défavorise les acquisitions de gènes (10).
À l’inverse, pour des raisons inconnues, la contrainte
sur la taille est levée chez les mitochondries de plantes,
dont les génomes ont des tailles inhabituellement
élevées au regard des autres eucaryotes (11). Or, ces
mitochondries illustrent précisément la capacité des
génomes cytoplasmiques à accueillir des séquences
exogènes (voir plus haut).
Bien que des données expérimentales directes
manquent, on s’attend à ce que des génomes plus petits
soient répliqués plus vite et à moindre coût – et
réussissent donc mieux. Cet avantage peut jouer à
plusieurs niveaux : entre molécules génomiques pré-
sentes dans un organite (il y en a souvent plusieurs),
entre organites d’une cellule (s’il y en a plusieurs, au
moins à un stade du cycle), voire entre cellules, si leur
multiplication est limitée par la réplication des organites
(unicellulaires à organite unique, par exemple). 
Diverses situations expérimentales ou observées dans
la nature montrent un avantage des génomes délétés
par rapport aux génomes plus grands, en conditions
permissives au moins (10). Dans un croisement entre
levures à mitochondries normales et levures à mito-
chondries délétées (levures « rho- »), le zygote est
envahi par les mitochondries délétées au cours des divi-
sions ultérieures si le milieu n’exige pas de respirer.
Dans des conditions où la respiration n’est pas néces-
saire, les mitochondries de trypanosomes subissent des
délétions (13). Enfin, chez certaines plantes où les plastes
ont une hérédité maternelle, le génome plastidial des
tubes polliniques accumule des délétions. Ces exemples
sont autant de mises en évidence microévolutives
d’un avantage d’être génétiquement petit en milieu 
cellulaire.
Cette hypothèse rend également compte de la rapide
disparition des gènes inactivés ou inutiles (comme la
disparition des gènes plastidiaux de la photosynthèse
chez des plantes parasites d’origine récente) et de la

faible longueur des séquences intergéniques dans les
organites. Les génomes des nucléomorphes persistants
dans certaines endosymbioses secondaires (figure 1)
illustrent particulièrement ce point : petite taille des
introns et des espaceurs intergéniques (tableau 2), exis-
tence de gènes chevauchants ou cotranscrits (écono-
mie de promoteurs)… (14). De même, bien qu’aucun
transfert de gènes ne soit attesté en ce cas, de nom-
breuses bactéries pathogènes intracellulaires et divers
endosymbiotes ont de très petits génomes, parmi les
plus petits connus pour des bactéries. C’est le cas de
beaucoup d’endosymbiotes d’insectes (voir l’article p. 36),
comme celui de Carsonella. Cet endosymbiote des
Psyllidés possède 180 gènes de 800 bp en moyenne,
soit un génome de 160 kb seulement (15) ! Globalement,
la vie intracellulaire permet et sélectionne une réduc-
tion de taille génétique. En revanche, dès lors qu’il
existe une phase libre, comme chez les rhizobiums par
exemple, la nécessité d’une vie autonome rend bien
sûr caduque cette sélection.
Les génomes cytoplasmiques sont donc à la croisée de
forces sélectives variées, les unes favorisant leur régres-
sion, notamment dans un contexte de compétition
cytoplasmique, les autres favorisant la persistance
de tel ou tel gène dans le génome des organites (figure 4).
La sélection pour une petite taille rend compte de
nombreuses observations sur la structure et l’évolu-
tion de ces génomes. Elle implique notamment le
transfert de gènes au noyau, qui cumule ainsi des
potentialités génétiques issues de lignées différentes
coexistant avec lui dans la cellule. 
Ainsi, alors que l’endosymbiose réduit les génomes des
endosymbiotes, elle nourrit le génome du noyau hôte,
contribuant à sa diversification génétique (6) et poussant
à de plus étroites épousailles l’association endo-
symbiotique. L’endosymbiose mélange les lignées
évolutives en présence, jusque dans le noyau de la
cellule-hôte. �    

Récapitulation des pressions de sélection influant sur le nombre de gènes des génomes cytoplasmiquesFigure 4 Le cercle
central matérialise 
les gènes du génome
cytoplasmique, les
flèches indiquent un
effet favorisant, tandis
que les traits barrés
indiquent un effet 
défavorisant. 
D’après (8-10)

Transfert 
et substitution
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(13) Lai DH et al. (2008) 
Proc Natl Acad Sci USA 105,
1999-2004
(14) Maier UG et al. (2000)
Protist 151, 103-9
(15) Nakabachi A et al.
(2006) Science 314, 267

*1 Valeur sélective qui
reflète le potentiel
évolutif et qui peut être
approximée par le
nombre de descendants 
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