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unes avaient échappé à la chimiothé-
rapie et à la radiothérapie.

L’idée de traiter les malades et de
les protéger contre les VIH résiduels ou
séquestrés est attrayante, mais ce trai-
tement nécessite des précautions.
D’une part, les transplantations de
moelle osseuse sont risquées : les dif-
férences immunitaires entre le donneur
et le receveur provoquent parfois un
rejet de la greffe ou, pire, une attaque
des tissus du receveur par les cellules
immunitaires de la moelle du donneur,
entraînant la mort du patient.

De surcroît, on a récemment iden-
tifié des personnes qui étaient homo-
zygotes pour le mutant délété, mais qui
étaient infectées par le VIH. Nous igno-
rons comment l’infection s’est établie,
mais ces patients semblent avoir
contracté une souche T-tropique extrê-
mement virulente, qui n’apparaît que
dans les stades tardifs de l’infection. Jus-
qu’à présent, on pensait que les virus
T-tropiques ne transmettent pas l’in-
fection d’une personne à une autre : ils
semblaient être reconnus et détruits par
le système immunitaire sain des sujets
exposés. Seuls des virus M-tropiques,
qui se multiplient discrètement en grand
nombre dans les macrophages sans les
tuer, semblaient capables de provoquer
l’infection. Les patients homozygotes
qui ont été infectés auraient été parti-
culièrement malchanceux : ils auraient
été exposés à des souches T-tropiques
inhabituelles, capables de déjouer les
défenses immunitaires et d’établir une
infection sans que des souches M-tro-
piques assurent les premières étapes de
l’infection. Il est également possible que
la résistance innée des patients aux
souches M-tropiques ait accéléré, d’une
façon ou d’une autre, la transition des
souches M-tropiques vers des souches
T-tropiques agressives, capables d’éta-
blir elles-mêmes l’infection.

S’il se confirme que la résistance
vis-à-vis des souches M-tropiques

conférée par les allèles CCR5 mutés a
stimulé l’évolution du VIH et l’appa-
rition d’une forme très agressive, on
devra admettre que les greffes de
moelle osseuse et toute action pré-
ventive ou thérapeutique destinée à
bloquer la liaison du VIH sur le récep-
teur CCR5 risque d’avoir des consé-
quences néfastes, en stimulant
l’infection au lieu de la bloquer. Heu-
reusement, la plupart des personnes
qui sont homozygotes pour l’allèle
délété évitent l’infection et ne suc-
combent pas à un dangereux virus
T-tropique. Toutefois, avant que les
médecins ne traitent les patients par
des antagonistes de CCR5, les biolo-
gistes devront démontrer que ces
drogues améliorent réellement les
chances de survie.

Tout en cherchant à appliquer les
résultats récents, les biologistes conti-
nuent de chercher d’autres facteurs
génétiques de protection contre le
SIDA. Nous avons récemment identi-
fié un variant du gène CCR2B, dont
un seul allèle suffit pour retarder la
phase SIDA de deux à trois ans (comme
c’est le cas pour les porteurs d’un allèle
CCR5 délété). Au début de 1997, Jian-
glin He et ses collègues de l’Institut
de cancérologie Dana Farber ont
trouvé que la protéine CCR3 facilite
la pénétration du VIH dans les cellules
microgliales (les cellules immunitaires
du cerveau) et que le blocage de ce
récepteur empêche l’infection de ces
cellules par le VIH.

Alors que nous cherchons des gènes
de protection contre le SIDA depuis plus
de dix ans, nous constatons avec satis-
faction que les découvertes se multi-
plient. En déduira-t-on des traitements
préventifs contre un virus suffisamment
«intelligent» pour s’attaquer aux cellules
destinées à l’éliminer? Nous n’avons
que des espoirs de traitement, mais nous
observons que les collaborations pluri-
disciplinaires sont fructueuses.
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Les offrandes nuptiales 
des insectes
DARRYL GWYNNE

Les sauterelles mâles donnent, en même temps 
que du sperme, des sécrétions nutritives 
qui sont consommées par les femelles.

1. UNE FEMELLE DU COLÉOPTÈRE MALACHIDAE
Malachius bipustulatus (à gauche) se nourrit
du liquide que sécrètent les glandes excitatrices
situées sur la tête du mâle, pendant la parade.
Chez plusieurs espèces d’insectes, les mâles
offrent en cadeau nuptial des sécrétions glan-
dulaires ou des parties de leur corps.K.
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E n 1859, alors que Charles Dar-
win expose sa théorie de l’évo-
lution dans De l’origine des
espèces, le capitaine de cavalerie

John Feilner explore la Californie du
Nord. Avant d’être tué par les Indiens,
il transmet au Muséum américain
d’histoire naturelle ses observations
sur les mœurs des sauterelles. Il note
en particulier : «Après l’accouplement,
un petit sac – manifestement l’ovaire –
est fixé au corps de la femelle, près
de la queue.»

Une trentaine d’années plus tard,
en France, Jean-Henri Fabre détaille
cet étrange accouplement dans un
article consacré aux Orthoptères et
dont il reprendra la matière dans La

vie de la sauterelle, volume de ses Sou-
venirs entomologiques. Il démontre
que ce sac provient du mâle, et il note
qu’une structure opalescente, «sem-
blable par sa taille et sa couleur à
une baie de gui», est fixée au sper-
matophore, autre sac qui contient le
sperme, et est dévorée par la femelle
en un «banquet final», paroxysme
de l’accouplement.

Cette «générosité» masculine est
paradoxale, car les mâles augmentent
généralement leur succès reproduc-
tif en s’accouplant fréquemment, mais
en ne donnant à chaque femelle que
des gamètes (des cellules reproduc-
trices) dont la production coûte peu
d’énergie. Les femelles, au contraire,

produisent des cellules reproductrices
rares et précieuses, qui contiennent
à la fois des gènes et des substances
nutritives, et elles s’efforcent de ne se
livrer qu’à des accouplements effi-
caces, choisissant soigneusement
leurs partenaires.

Ces comportements découlent de
la sélection naturelle ; les gènes qui
favorisent la survie et la reproduction
sont conservés au cours de l’évolution.
En outre, la sélection sexuelle résulte
de la lutte pour les partenaires sexuels
ou pour les accouplements efficaces
au sein de l’espèce. Nous allons voir
que la sélection sexuelle aurait favo-
risé l’apparition des offrandes nup-
tiales chez les sauterelles et les grillons.
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Un repas distrayant

Chez de nombreux grillons et saute-
relles, les femelles dévorent, après l’ac-
couplement, des sécrétions émises
par le mâle, tandis que le spermato-
phore, fixé à l’extérieur des voies
sexuelles, injecte les gamètes du mâle.
Le biologiste russe B. Boldyrev observa

en 1915 la coïncidence de ce repas nup-
tial et de l’injection du sperme ; il pro-
posa alors que le sac dévoré, qu’il appela
spermatophylax, détourne la femelle
du spermatophore, qui est aussi une
source de nourriture. Plus longtemps
le spermatophore reste en place, plus
la femelle reçoit de gamètes du mâle,
et plus nombreux sont les œufs fertili-

sés ; or l’émission d’un grand nombre
de gamètes est une garantie de succès
reproductif pour le mâle, car celui-ci
est en compétition avec ses prédéces-
seurs, dont le sperme est déjà emma-
gasiné à l’intérieur de la femelle (le
stockage du sperme par les femelles est
courant chez les insectes ; il s’effectue
dans un organe nommé spermathèque).

2. UN SAC NUTRITIF, le spermatophylax,
est fréquemment transféré à la femelle en
même temps que le sperme, chez les sau-
terelles (Tettigoniidae) et les grillons qui
leur sont apparentés. Trois espèces s’en
rassasient sur ces images : la sauterelle
conocéphale des champs d’Amérique du
Nord (Conocephalus strictus), une saute-
relle «feuille» du Brésil, et la sauterelle d’Aus-
tralie Kawanaphile nartee.

3. PENDANT L’ACCOUPLEMENT, l’haglide Cyphoderris strepitans offre à la femelle (au-dessus) ses ailes postérieures charnues. Sur cette
séquence, la femelle détruit aussi les ailes antérieures du mâle (à droite).
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Selon Nina Wedell, de l’Univer-
sité de Stockholm, les mâles et les
femelles se sont livrés à une sorte de
«course aux armements», au cours de
l’évolution. Le spermatophylax, qui
évite que les femelles ne mangent le
sperme, serait d’abord apparu. Puis les
femelles se seraient accouplées plus
souvent, peut-être pour profiter de
repas supplémentaires. En retour, les
mâles auraient augmenté leur pro-
duction de sperme pour féconder un
nombre supérieur d’œufs en une seule
fois et supplanter ainsi leurs rivaux...
mais ils ont alors dû déposer un sac
nutritif plus grand, afin de mieux
protéger celui qui contenait le sperme,
lui-même devenu plus grand.

Robert Trivers, de l’Université Rut-
gers, a une autre hypothèse : les
cadeaux nuptiaux seraient une forme
indirecte de soin paternel : ils contien-
draient des substances nutritives qui,
incorporées aux œufs, bénéficieraient
à leur progéniture. Cette hypothèse
n’est pas incompatible avec la précé-
dente : le don nuptial des mâles peut
avoir plusieurs fonctions.

Comment déterminer les origines
de ce comportement? Quand tous
les organismes situés aux extrémités
d’un arbre phylogénétique (qui
montre les relations de parenté entre
différents organismes) présentent une
même caractéristique, on peut sup-
poser que leur ancêtre commun pos-
sédait aussi cette caractéristique. Chez
la plupart des insectes, le mâle dépose
le spermatophore à l’intérieur de la
femelle. Ainsi, si le don du mâle a
été sélectionné parce qu’il favorisait

le transfert de sperme, cela ne s’est
produit qu’après l’apparition d’un
spermatophore situé à l’extérieur et
son absorption par la femelle. C’est ce
que l’on observe sur l’arbre phylogé-
nétique que j’ai proposé (voir la
figure 6). Dans presque tous les
groupes de grillons et de sauterelles,
le spermatophore reste à l’extérieur
de la femelle, et celle-ci le mange : l’an-
cêtre commun, à la base de l’arbre,
en faisait probablement autant. En
outre, les mâles de presque tous les
groupes de la branche gauche de
l’arbre et de quelques-uns de la
branche droite offrent un spermato-
phylax : cela indique que ce raffine-
ment est postérieur à l’apparition du
spermatophore. Les comparaisons
détaillées des diverses espèces révè-
lent environ une dizaine d’origines
indépendantes pour ces repas à base
de sécrétions ou d’organes, avec trois
origines différentes pour le sperma-
tophylax (étrangement, l’offrande
nuptiale la plus courante dans le règne
animal, une proie ou un autre mor-
ceau de nourriture ramené par le mâle,
n’existe pas chez les Orthoptères).

Un repas compté

Des expérimentations de laboratoire
confirment l’efficacité des dons nup-
tiaux. Les mâles ne fournissent géné-
ralement que la quantité de
nourriture juste nécessaire pour que
tout le sperme soit transféré, le temps
que la femelle consomme la nourri-
ture offerte : leurs dons ont donc tou-
jours une fonction de protection du

sperme. En outre, le transfert de
sperme efficace que permet un repas
copieux est récompensé par une des-
cendance plus nombreuse : en accou-
plant deux mâles de sauterelle
verrucivore (Decticus verrucivorus, lit-
téralement, la sauterelle «mangeuse
de verrues») avec la même femelle,
N. Wedell a constaté que la part d’un
mâle dans la descendance est pro-
portionnelle à l’abondance relative
du repas offert. En revanche, la valeur
nutritive de ce repas est faible.

On observe un phénomène ana-
logue chez un arthropode très diffé-
rent. Le minuscule mâle de l’araignée
à dos rouge d’Australie offre un repas
à sa compagne... mais ce repas est un

5. LES SAUTERELLES Ana-
bus simplex migratrices (à

gauche) trouvent parfois peu
de nourriture. Les femelles sont

alors à la recherche de spermato-
phylax nutritifs, et elles cherchent acti-

vement à s’accoupler. Les femelles des
sauterelles du pollen d’Australie (à droite)

peuvent montrer un empressement semblable.
Ici, deux femelles se bousculent pour se posi-

tionner sur un mâle disponible.
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4. LE MÂLE DE L’ARAIGNÉE australienne
à dos rouge offre tout son corps à sa par-
tenaire. Après avoir inséré l’extrémité de
ses organes sexuels, il bascule dans la
mâchoire de la femelle, qui le mange, tan-
dis que s’effectue le transfert du sperme.
Ce sacrifice, d’un apport nutritif négligeable,
accroît la durée de l’accouplement et
donc le nombre d’œufs fertilisés.
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sacrifice : il est lui-même dévoré dans
environ deux tiers des accouplements,
car il bascule entre les mâchoires de
sa partenaire pendant qu’il l’insémine.
Là encore, l’objectif du mâle n’est pas
de nourrir ni de mourir, mais de pro-
longer la fécondation : ce casse-croûte
sacrificiel distrait la femelle, ce qui
allonge la période de transfert du
sperme et permet la fécondation ulté-
rieure d’un nombre supérieur d’œufs.

L’araignée à dos rouge d’Austra-
lie appartient à la famille des veuves
noires (genre Latrodectus). Les femelles
d’autres veuves noires dévorent par-
fois le mâle après l’accouplement, mais,
dans la majorité des cas, ce canniba-
lisme ne s’apparente pas à un don, les
mâles n’affichant aucune volonté de se
faire manger. Il en est de même pour
de nombreux autres accouplements
périlleux, tels ceux des mantes reli-
gieuses, où les mâles tentent désespé-
rément d’échapper à l’emprise de
leur partenaire.

Aphrodisiaques d’insectes

Dans certaines espèces, l’ingestion
de sécrétions du mâle améliore le suc-
cès reproductif des femelles, peut-être
parce que les femelles ancestrales pré-
féraient des dons plus nutritifs. Les
repas nuptiaux de certaines sauterelles
vertes accroissent non seulement la
quantité des œufs, mais aussi leur
taille ; or plus un œuf est gros, plus il

a de chances de survivre pendant l’hi-
ver. D’autre part, William Brown, de
l’Université de Toronto, a montré
que la longévité de la femelle est aug-
mentée par l’absorption des sécrétions
d’une minuscule glande située sur le
dos du mâle.

L’émission de telles sécrétions
par le mâle et leur consommation par
la femelle ont-elles été sélectionnées
par l’évolution? On pourrait l’affirmer
si l’on démontrait que ces compor-
tements accroissent à coup sûr la des-
cendance des mâles sécréteurs, plutôt
que celle des rivaux. C’est le cas pour
deux espèces de sauterelles austra-
liennes : les œufs sont déposés avant
que la femelle ne s’accouple une
seconde fois ; ces œufs sont en outre
plus volumineux lorsque le repas nup-
tial est plus substantiel.

Thomas Eisner et ses collègues de
l’Université Cornell ont aussi observé
en laboratoire que, chez le coléoptère
Neopyrochroa flabellata, le mâle pren-
drait aussi soin de sa descendance, en
ingérant de la cantharidine (principe
actif de la cantharide, autrefois utilisé
comme aphrodisiaque). Il en conserve
un peu dans une glande située dans
la tête, tandis que la plus grande par-
tie s’accumule dans des glandes abdo-
minales spécialisées. Pendant la parade
sexuelle, la femelle lèche la glande de
la tête, puis ne s’accouple que si le mâle
a mangé de la cantharidine. Le mâle
éjacule alors sa réserve de cantharidine

dans la femelle, qui l’incorpore à ses
œufs. Il livre en une seule fois toute
sa réserve de cantharidine, sans en
conserver pour attirer d’autres fe-
melles : la fonction de ce repas chimique
semble davantage nourricière et pater-
nelle que sexuelle.

L’une des deux sauterelles où le
spermatophylax semble également
avoir une fonction plus nutritive est
la sauterelle australienne des jardins
Requena verticalis, que l’on trouve en
Australie occidentale. Un mâle
Requena procure un repas plus copieux
que ce qui serait nécessaire pour dis-
traire sa partenaire et assurer une insé-
mination totale. Cependant, même
alors, la pression de la sélection
sexuelle ne cesse pas tout à fait : les
mâles réservent les meilleurs festins
aux femelles les plus jeunes, adultes
depuis moins d’une semaine ; comme
les femelles plus âgées, qui ont déjà
trois semaines de vie adulte, ont pro-
bablement emmagasiné du sperme de
mâles rivaux (elles le conservent pen-
dant toute leur vie), il y a une incer-
titude sur la paternité, et les mâles font
une discrimination subtile en ne pro-
posant comme repas qu’un sperma-
tophylax plus petit.

L’évolution a doté de nombreuses
espèces d’un spermatophylax volu-
mineux et nutritif, ce qui, paradoxa-
lement, a totalement inversé le dé-
roulement habituel de la sélection
sexuelle, où les mâles rivalisent pour

6. L’ARBRE PHYLOGÉNÉTIQUE DES GRILLONS ET DES SAUTE-
RELLES (Orthoptères, sous-ordre des Ensifères) proposé par l’au-
teur indique que le spermatophore externe, vulnérable, est

apparu avant les dons nuptiaux des mâles. Ceux-ci, sous la forme
de spermatophylax, détournent la femelle de la consommation du
sperme.
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s’accoupler, tandis que les femelles
choisissent. Chez la sauterelle Ana-
brus simplex, fléau de l’Ouest améri-
cain, que le capitaine Feilner observa
«en si grand nombre qu’elles en cou-
vraient le sol», en période de famine,
faute de pouvoir produire des ali-
ments, les mâles s’accouplent moins
souvent ; inversement, les femelles
ont un besoin accru de se nourrir de
repas nuptiaux, et cherchent à s’ac-
coupler le plus possible. Si Feilner
avait poursuivi ses observations de
sauterelles, il aurait peut-être décou-
vert que ce sont les femelles, et non
les mâles, qui sont en concurrence
pour trouver un partenaire. Les mâles
sont alors très sélectifs dans le choix
de la femelle qui consommera leur
sac précieux et savoureux.

7. LA FEMELLE DU GRILLON À DEUX TACHES (Neoxabea bipunctata) consomme, après la
copulation, les sécrétions des glandes situées sur le dos du mâle. La fragile poche de sperme,
le spermatophore, pend près de l’extrémité de son abdomen (à droite). La femelle du grillon
d’Allard (Allonemobius allardi) se nourrit d’une sécrétion glandulaire provenant d’un ergot
tibial modifié situé sur la patte du mâle (en haut).
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L e problème de la quadrature du
cercle, apparu dans la Grèce antique,
s’est révélé si difficile que le langage
courant utilise son nom pour signi-

fier une impossibilité. Le problème de la
quadrature du carré, récent, subira-t-il le
même sort? Il s’agit de paver un carré avec
des pavés carrés plus petits. Avec des
pavés tous de même taille, le problème est
facile : un échiquier n’est-il pas un carré
pavé avec 64 petits carrés? Compliquons
alors le problème, et imposons d’utiliser
des pavés carrés de tailles différentes.

En 1903, Max Dehn prouva que si
un rectangle était pavable par des car-
rés, alors les côtés de ces carrés et
ceux du rectangle formaient deux à
deux des rapports rationnels (un nombre
rationnel est le quotient de deux nombres

entiers). De ce fait, par un choix judicieux
de l’unité de longueur, tous les côtés pou-
vaient être mesurés par des nombres
entiers. Depuis, ce théorème a été démon-
tré d’une dizaine de manières différentes.

Nous conviendrons qu’un rectangle
est «quadré» s’il existe un pavage par des
carrés tous différents. En 1909, Z. Moron
découvrit le premier rectangle 32×33 qua-
drable par neuf pavés carrés de côtés res-
pectifs égaux à 1, 4, 7, 8, 9, 10, 14, 15 et
18. Je vous invite à réaliser ces pavés en
carton et à chercher l’assemblage en
rectangle (la réponse se trouve dans Unsol-
ved Problems in Geometry, par Hallard
Croft, Kenneth Falconer et Richard Guy,
éditions Springer-Verlag, New York, 1991).
Moron quadra également un rectangle
47 × 65 avec dix carrés (voir la figure 2).

Puis, en 1939, R. Spra-
gue résolut la quadrature du
carré par 55 pavés différents.
Toutefois sa solution man-
quait de pureté : il quadrait
le carré à l’aide de carrés...
et d’un rectangle dont il don-
nait une quadrature, mais qui
utilisait des pavés carrés
déjà utilisés. Les quadra-
tures sans aucun pavé rec-
tangulaire sont aujourd’hui
nommées simples, bien
qu’elles soient plus difficiles
à trouver.

Vers 1940, R. Brooks, C. Smith,
A. Stone et W. Tutte découvrirent la pre-
mière quadrature simple d’un carré : Mar-
tin Gardner, qui fut longtemps l’auteur des
articles de Visions mathématiques dans
cette même revue, a aussitôt expliqué
leur méthode au grand public : ils parti-
rent de la représentation d’un rectangle
quadrable quelconque par un graphe
nommé diagramme de Smith. Toute ligne
horizontale du rectangle quadré corres-
pond à un sommet de ce diagramme, et
chaque pavé correspond à un arc. Cet
arc lie les deux sommets correspondant
aux droites horizontales qui rencontrent
les côtés horizontaux du pavé, et il est
indexé par la taille du pavé qu’il décrit.

Si chaque arc du diagramme de Smith
était un fil électrique de résistance égale
à un ohm et si les indices étaient l’inten-
sité (en ampère) des courants électriques
passant par les fils, alors le diagramme
total formerait un circuit électrique obéis-
sant aux lois de Kirchhoff, qui décrivent
les circuits réels. En donnant des signes
opposés aux courants qui ont des sens
opposés, ces lois sont :

1. L’intensité totale dans un sommet
est nulle, sauf pour les sommets où le
courant entre dans le circuit et pour
ceux d’où il sort.

2. La somme algébrique des intensi-
tés le long d’un circuit fermé est nulle.

La validité de ces lois pour les rec-
tangles quadrés résulte des propriétés géo-
métriques de la quadrature. Par exemple,
la seconde loi est vérifiée parce que la
somme des côtés des carrés, le long du
côté vertical gauche, est égale à la somme
des côtés des carrés pour le côté droit. Uti-
lisant les principes de la théorie des cir-
cuits électriques, les quatre mathématiciens
mirent au point des méthodes systéma-
tiques pour construire ou analyser des rec-
tangles quadrables, dans le dessein
d’obtenir un carré simplement quadrable.

Le premier résultat fut inattendu :
R. Brooks avait trouvé un rectangle
75 × 112 quadré par 13 pavés, et il avait
construit le puzzle correspondant. Sa

La quadrature 
du carré
IAN STEWART

Comment paver un carré avec des carrés 
plus petits, tous de tailles différentes?
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1. Avec un même ensemble de pavés carrés, on peut paver un rectangle 112 × 75 de deux
manières (à gauche). Quand des pavés tous différents permettent de paver de deux façons
un même rectangle, on peut associer ces deux pavages à deux carrés pour paver un carré
plus grand (à droite).
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