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Seuil

une question

On raconte le tardigrade comme le champion de la survie. Une béte le plus souvent plus petite qu'un
millimetre, qui traverse le sec, le froid, le vide, les rayons, et qui revient. Le récit tient en un mot : il

résiste.

Et s'il ne résistait pas, mais se retirait ?

ce que le chiffre montre

Ramazzottius varieornatus, actif, dans l'eau, meurt a moitié vers 37 degrés : la température qui tue 50 %
des individus en 24 heures est de 37,1 °C, et de 37,6 °C aprés acclimatation. Le méme animal, desséché,
sur la méme durée de 24 heures, ne perd la moitié des siens qu'a 63,1 °C : 26 degrés d'écart (Neves et al.,
2020). Sur 1 heure d'exposition, le seuil sec monte a 82,7 °C ; sur 1 semaine de chaleur, il descend a 56 °C
(Neves et al., 2020 ; Neves, Stuart et Mabjerg, 2020). Sur 6 espéces comparées, la dessiccation reléve la
tenue a la chaleur chez 5 ; la sixiéme ne survit a aucune des chaleurs testées une fois séche. Les

auteurs lisent cette tenue comme un sous-produit de la capacité a sécher (Loeffelholz et al., 2024).

LA MEME BETE, DEUX ETATS

37,1 °C 63,1 °C 82,7 °C 5 sur 6

actif : la moitié meurt desséché : la moitié desséché : la moitié especes dont le sec

en 24 h meurt en 24 h meurtenlh reléve la tenue a la

Neves et al., 2020 Neves et al., 2020 Ne et al., 2020 chaleur

Loeffelholz et al.,
202

Face a la chaleur, actif, le tardigrade est une béte fragile. Ce qui traverse la chaleur, ce n'est pas lui tel
qu'il vit. C'est lui retiré. Les rayons font exception, et 'exception compte : elle est décryptée plus bas (I
§2 et §3).

la methode, les marques, la these

Ce document ne revendique aucune donnée nouvelle. Il part de faits publiés, chacun avec sa source,

et propose une articulation entre eux. 4 marques traversent le texte, tenues séparées.

ETaeLI. Ce que dit lalittérature revue par les pairs, avec sa source.
peBaTTU. Ce quiest discuté dans la littérature, ou publié en préprint.

LECTURE. Mon interprétation, assumée comme non démontrée.
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A soumETTRE. Les questions que je porterais a un spécialiste.

La thése tient en une phrase. La cryptobiose ne supprime pas la pression de la sélection, elle la déplace :
de la forme visible vers un systéme caché, la capacité a s'absenter et a revenir. La stase de la forme et

l'intensité de la sélection sur la mise en pause seraient les deux faces d'un méme processus.

|

THESE

Le retrait

so L'état

ETABLI. Face au sec, au froid ou au sel, le tardigrade entre dans un état de vie suspendue,
réversible : la cryptobiose. Desséché, il prend la forme d'un tonneau, le tun. Il perd plus de 95 % de
son eau, libre et liée, et cet état est possible a tous les stades de la vie, de l'ceuf a 'adulte (Bertolani
et al,, 2004). Le métabolisme s'y arréte de facon réversible, et reprend a la réhydratation (Mebjerg
et Neves, 2021).

LE TONNEAU

> 95 % -87 % 30,5 ans

de l'eau du corps perdue, libre et de volume du corps entre l'état dans une mousse congelée a —20
liée actif et le tun °C, puis retour et reproduction

Bertolani et al., 2004 Halberg, Jergensen et Mgbjerg, Tsujimoto, Imura et Kanda, 2016
2013

§1 le retrait est un geste

ETABLI. Letun ne s'effondre pas, il se fabrique. Chez Richtersius coronifer, le volume du corps
baisse de 87 % entre 1'état actif et le tonneau. Bloquer la production d'énergie des mitochondries
empéche de survivre au sec ; découpler les mitochondries abolit la formation du tun ; inhiber la
musculature empéche de former des tuns viables. La forme du tonneau est une réorganisation

conduite par les muscles (Halberg, Jorgensen et Mobjerg, 2013).
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ETABLI. Le geste aun déclencheur. Chez Hypsibius exemplaris, l'entrée en tun dépend d'une
oxydation réversible de la cystéine, portée par une libération d'especes réactives de l'oxygene dans
la cellule ; éteindre ce signal par des antioxydants empéche les animaux de survivre au stress
osmotique (Smythers et al., 2024). Lentrée en tun sous l'effet du sel ou du sucre ne demande pas
d'expression génique nouvelle, et les especes réactives de 'oxygéne qui la reglent viennent des
mitochondries : les bloquer ralentit fortement la formation du tonneau, et freiner l'oxydase

alternative de la chaine respiratoire l'accélére (Stair et al., 2025).

ETABLI. Leau expulsée est réglée. Les tuns formés au saccharose et au chlorure de calcium n'ont
pas la méme forme, et la quantité d'eau perdue dépend du stresseur, pas de sa concentration
(Flinn et al., 2024).

pEBATTU. Un préprint de 2026 rapporte qu'H. exemplaris survit a l'hypergravité d'une
ultracentrifugeuse : 78 % de survie apres 30 minutes a 675 000 g, et environ la moitié des animaux
actifs aprés 10 minutes a 1 000 000 g, 1a ou les 50 nématodes C. elegans testés meurent tous. Une
seconde source d'especes réactives de l'oxygene, la NADPH oxydase, y serait nécessaire (Kirk et al.,

2026). Le résultat attend sa publication.

LEcTURE. Le mot « résister » décrit mal ce qui se passe. La béte percoit le manque, envoie un
signal, mobilise de 'énergie, contracte ses muscles et regle la quantité d'eau qu'elle rend. Le retrait

se fait, il ne se subit pas.

. . . I .
§2 ce qui tient l'intérieur

ETABLI. Lesucre tréhalose est le protecteur classique de nombreux organismes qui survivent au
sec. Chez les tardigrades, sa présence varie selon les lignées : il s'accumule chez certaines especes,
il est indétectable chez Milnesium tardigradum, il ne bouge pas chez les hétérotardigrades étudiés
(Hengherr et al., 2008).

ETABLI. Chez leseutardigrades, le coeur du systéme est une famille de protéines désordonnées,
les CAHS, nécessaires a la tolérance au sec dans l'animal et suffisantes pour 'améliorer dans la
levure et la bactérie. En séchant, elles forment un solide amorphe, un verre (Boothby et al., 2017).
En perdant leur eau, elles s'assemblent aussi en fibres, et les auteurs suggérent qu'elles font passer
le cytosol de I'état liquide a I'état de gel (Yagi-Utsumi et al., 2021). Parmi 336 protéines qui se
condensent de facon réversible dans des conditions qui miment la déshydratation, les CAHS sont
tres représentées ; elles se polymérisent en filaments proches du cytosquelette et rigidifient la
cellule, de facon réversible (Tanaka et al., 2022). La premiere structure de leurs fibrilles est publiée
: chez CAHS-8, une hélice unique de 101 résidus, assemblée en dimere sur 90 acides aminés (Malki
et al., 2026).
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LES FIBRES DU DEDANS

336 101 90

protéines qui se condensent résidus dans I'hélice d'une fibrille acides aminés dans le dimere en
réversiblement au séchage, CAHS de CAHS-8 superhélice
en tete Malki et al., 2026 Malki et al., 2026

Tanaka et al., 2022

pesaTTU. Ce quiprotége vraiment est discuté. Une lettre de 2021 propose de reconsidérer
I'hypothese de la transition vitreuse (Arakawa et Numata, 2021). L'année suivante, CAHS D, une
protéine LEA du moucheron et des protéines témoins retiennent autant d'eau et ont des
températures de transition vitreuse proches ; la protection y suit plutot la répartition des charges
(Crilly et al., 2022). Le gel, lui, a un effet mesuré : dans des cellules en culture, le réseau de CAHS D
réduit l'activité métabolique pendant le choc osmotique, la survie suit cette baisse et non le
maintien du volume des cellules, puis le réseau se défait et le métabolisme revient (Sanchez-
Martinez et al., 2024). Et chaque état protege des clients différents : la forme gel protége mieux la

lactate déshydrogénase, la forme libre protege mieux la citrate synthase (Nguyen et al., 2025).

ETABLI. Letréhalose n'est pas écarté. Aux proportions naturelles, tréhalose et CAHS agissent

ensemble, et cette synergie est nécessaire a une protection robuste (Nguyen et al., 2022).

ETaBLI. Leshétérotardigrades n'ont pasles CAHS. Chez Echiniscus testudo, l'un des plus tolérants
au sec, aucun gene CAHS ni SAHS des eutardigrades n'est conservé ; a la place, 2 familles
nouvelles, les EtAHS, elles aussi désordonnées, passent de la pelote a I'hélice quand l'eau baisse,
sans aucune parenté de séquence avec les CAHS (Murai et al., 2021). Le méme probléme a recu

deux réponses moléculaires dans le méme phylum.

ETABLI. LADN est l'autre front. La protéine Dsup, propre aux tardigrades, s'associe a la
chromatine et réduit d'environ 40 % les dommages de 'ADN aux rayons X dans des cellules
humaines en culture (Hashimoto et al., 2016 ; Hashimoto et Kunieda, 2017). Elle se lie au
nucléosome par un motif qu'elle partage avec les protéines HMGN des vertébrés (Alegrio-Louro et
al., 2025). Exprimée dans la levure, elle réduit les dommages oxydatifs et allonge la vie sous stress
oxydatif (Aguilar et al., 2025) ; dans le nématode C. elegans, elle confére une tolérance aux rayons
X, allonge la vie et réduit la respiration des mitochondries (Richaud et al., 2025). Dans des
neurones de rat, elle induit au contraire des cassures et une condensation anormale de la
chromatine (Escarcega et al., 2023). Son effet dépend de I'héte.
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ETABLI. Les tardigradessupportent jusqu'aenviron 1 000 fois la dose de rayons létale pour
I'humain. Sous les rayons gamma, H. exemplaris est touché, puis répare : les transcrits des voies de
réparation montent jusqu'a compter parmi les plus abondants de 'animal (Clark-Hachtel et al.,
2024). Le taux de cassures induites est proche de celui de cellules humaines ; chez 3 especes, une
protéine nouvelle, propre aux tardigrades, TDR1, est fortement induite, se lie a'ADN et améliore
la résistance de cellules humaines (Anoud et al., 2024). Ces animaux irradiés sont actifs, pas en tun
: face aux rayons, la béte active tient et répare. Les auteurs proposent que cette tolérance aux

rayons soit héritée de l'adaptation au sec, qui casse elle aussi l'ADN (Clark-Hachtel et al., 2024).

- 40 % x T 000 3 espéces

de dommages aux rayons X avec la dose de rayons létale pour ou TDR1 est induite apres
Dsup, en cellules humaines I'humain, supportée par les irradiation

Hashimoto et al., 2016 tardlgrades Anoud et al., 2024

Clark-Hachtel et al., 2024

§3 ralentir plutot que résister

LEcTURE. Les piécesde l'antithese ne disent pas toutes la méme chose, et c'est précisément ce qui
les relie. Dans des cellules, le gel de CAHS baisse le métabolisme et la survie suit cette baisse. Dsup,
chez le nématode, réduit la respiration des mitochondries. La tenue aux fortes chaleurs est bien
plus haute a sec. Les rayons, eux, sont tenus par l'animal actif, mais par une réparation que les
auteurs relient a 'adaptation au sec : méme la ou la béte ne se retire pas, elle tient par 'outillage du
retrait. Le mécanisme qui protege n'est pas un bouclier dressé contre l'agression : c'est une
maniere de ralentir jusqu'a presque disparaitre, puis de réparer au retour. Le verre et le gel
peuvent coexister, et la question ouverte porte sur la part de chacun ; elle ne change pas le sens

général, qui est le retrait.

ELIAS SOREL - LE TARDIGRADE - 7



A DUREE EGALE - 24 HEURES

A SEC, SELON LA DUREE

desséché, 1 h 82,7 °C

desséché, 1 semaine 56,0 °C

20 30 40 50 60 70 80 90

o)
=
S)

température qui tue la moitié des animaux (°C)

Fig. 1. La méme béte, deux états. Ramazzottius varieornatus. En haut, a durée égale de 24 heures : la température qui
tue la moitié des animaux passe de 37,1 °C a l'état actif a 63,1 °C a 1'état sec. En bas, a sec seulement, le seuil dépend de
la durée d'exposition. Données de Neves et al., 2020, et Neves, Stuart et Mgbjerg, 2020. Sur 6 especes, le sec releve la

tenue a la chaleur chez 5 (Loeffelholz et al., 2024).

sa Le mur de la mesure

eTaeLI. Larevue de Mgbjerg et Neves (2021) parle d'un métabolisme a l'arrét réversible, sans
pourcentage, et le tun obtenu par le sel n'est peut-étre pas entiérement amétabolique (Hvidepil et
Mgbjerg, 2023).

LecTure. On lit souvent que le métabolisme du tun tombe a 0,01 % de la normale ; je n'ai trouvé ce
chiffre dans aucune source primaire. Le froid extréme souvent cité pour les tuns est attribué a
une expérience de 1950 dont je n'ai pas pu lire la source. Ce qui est publié, c'est un arrét réversible,
pas un métabolisme prouvé nul. Le mur est celui de l'instrument : mesurer ce qui se passe dans

un tonneau sec, c'est mesurer presque rien avec des appareils faits pour le vivant actif.
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11

ANTITHESE

La forme qui ne bouge pas

. !
so L'anciennete

eTaeLI. Leshorloges moléculaires placent la divergence des tardigrades avant le Cambrien, et
leur diversification au Paléozoique inférieur, mais les fossiles sont rares. Avant 2024, seuls 2
tardigrades fossiles avaient une position résolue dans le groupe ; 2 inclusions de 'ambre canadien
du Crétacé, Beorn leggi redécrit et Aerobius dactylus, en ajoutent 2. Les mémes travaux datent une
sortie de l'eau indépendante des eutardigrades vers la fin du Carbonifere et des hétérotardigrades
au Jurassique inférieur, ce qui donne des 4ges minimaux distincts pour l'acquisition de la
cryptobiose (Mapalo, Wolfe et Ortega-Hernandez, 2024 ; Mapalo et al., 2021).

LE REGISTRE

2 > 4 N 300 Ma N 200 a 175 Ma

tardigrades fossiles a position sortie de l'eau des eutardigrades, sortie de l'eau des
résolue, avant et apres 2024 fin du Carbonifere hétérotardigrades, Jurassique
inférieur

Mapalo et al., 2024 Mapalo et al., 2024
Mapalo et al., 2024

LEcTURE. Jen'affirme pas que le tardigrade a traversé les grandes extinctions : c'est invérifiable en
I'état du registre. Je m'appuie sur l'ancienneté moléculaire et sur la ressemblance entre formes

fossiles et actuelles, sans plus.

§1 adapté nest pas evolué

eTaeLI. Ladaptation est un état, 'ajustement d'un organisme a son milieu. L'évolution est un
processus, le changement d'une lignée au fil des générations. Les deux ne sont pas
mécaniquement liés. Un caractére soustrait a la pression qui le maintenait n'est plus tenu : il peut
se réduire ou se perdre, c'est la sélection relachée (Lahti et al., 2009). Une population dont une
partie dort traverse les mauvaises années a l'abri, et son évolution ralentit : c'est l'effet réservoir
(Hairston et De Stasio, 1988).
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LEcTURE. Letardigrade montre en méme temps un sommet d'adaptation et une grande stabilité

de la forme. Cet écart est ce que je cherche a expliquer, plutot qu'a constater.

§2 le génome, lui, a bouge

ETABLI. Le plan de corps ultra-compact du tardigrade est un état dérivé, pas un archaisme
conservé : la forme simple est une acquisition secondaire (Smith et al., 2024). Sur 102 génomes
animaux, plathelminthes, nématodes et tardigrades montrent la plus forte réduction du
répertoire de genes (Guijarro-Clarke, Holland et Paps, 2020). Chez R. varieornatus, des voies qui
favorisent les dommages de stress, comme une voie des peroxysomes, ont été perdues, et des

familles de génes de réparation se sont étendues (Hashimoto et al., 2016).

ETABLI. Un article de 2015 annongcait 17 % de genes étrangers chez Hypsibius dujardini. La reprise
des données a montré que l'essentiel venait de contaminations : au plus 1 a2 % des 23 021 genes
prédits (Koutsovoulos et al., 2016). Chez R. varieornatus, la part de génes étrangers putatifs est de
1,2 % ou moins (Hashimoto et al., 2016). Les 2 espéces modeles n'entrent pas dans le tun de la
méme facon : H. exemplaris, autrefois nommé H. dujardini, a besoin d'un long séchage préalable et
change largement l'expression de ses génes ; R. varieornatus supporte un séchage rapide, ses
genes de tolérance étant exprimés en permanence (Hashimoto et al., 2016 ; Yoshida et al., 2017), et

sa structure au cours du séchage et du retour a été décrite a part (Galas et al., 2024).

LE GENOME

\
7 % > 122% 23 021 102

génes étrangers annonceés, puis geénes prédits chez H. dujardini génomes animaux comparés ;
mesurés apres correction Koutsovoulos et al.. 2016 tardigrades parmi les plus réduits

Koutsovoulos et al., 2016 Guijarro-Clarke et al., 2020

§3 la stase est dans la forme, pas dans le genome

LECTURE. Ma proposition n'est pas que le tardigrade évolue lentement au niveau moléculaire :
l'inverse est vrai au niveau du génome entier, et le prétendre serait une erreur. Ma proposition est
un découplage. Une forme stable coexiste avec un génome fortement remanié, parce que la
sélection a quitté la forme active pour se concentrer ailleurs : la machinerie de la mise en pause, la
réduction et l'innovation du génome liées a la miniaturisation et a la tolérance extréme. Ce
découplage relie deux faits aujourdhui décrits séparément : une forme dérivée puis stable, et un

génome fortement remanié.
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sa Le mur du registre

ETABLI. Le registre fossile est trop pauvre pour suivre une lignée de tardigrades sur la durée
(Mapalo et al., 2024 ; Mapalo et al., 2021).

LecTurRe. Lastase dont je parle est une comparaison de formes fossiles et actuelles, pas une série

continue. La prudence est dans I'énoncé.

11

SYNTHESE

[a pression déplacée

50 L’hypothése en trois temps

LecTure. Un.Lacryptobiose fait traverser les crises au lieu de les subir. Les sécheresses, les gels et
les chocs qui, pour une espece a métabolisme actif, sont des filtres violents, deviennent pour le

tardigrade des parentheses.

LecTurRE. Deux. Sur la forme active, la pression qui pousse au changement baisse. Puisque la
survie aux crises passe par la mise en pause et non par une transformation de la forme, les crises
ne trient plus les formes : une partie de la population les traverse endormie, a I'abri, comme dans
l'effet réservoir. Et la forme est tenue par le retrait lui-méme : pour se replier en tonneau et
revenir, il faut des muscles et une structure intacts (Halberg, Jorgensen et Mabjerg, 2013). Ce qui
pourrait changer la forme se heurte a ce qui permet de partir. D'ou une tendance a la stase. Ces
deux voies ne laissent pas la méme trace dans les genes de la forme : 'abri relache la sélection, le

verrou la resserre. Le test de La chute les départage.

LEcTurRE. Trois. La pression n'est pas supprimeée, elle est déplacée. Se retirer et revenir demande
une machinerie qui marche : des protéines qui forment le gel et le verre, une réparation de 'ADN
rapide, un signal qui déclenche le geste, des muscles qui le font. Les individus dont cette
machinerie flanche ne reviennent pas. La sélection se concentre donc sur ce qu'on ne voit pas

dans la forme.
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UNE LIGNEE SANS RETRAIT LE TARDIGRADE

r ~ la forme active, épargnée
—)
—_— la forme active p <
» elle doit changer pour passer . la machinerie du retrait
—_— ignal : ROS, cystéi
signal : , cystéine
—)
— muscles, eau rendue
\_ J/ 1 d
sec, gel, chaleur — CAHS : gel et verre
Dsup, TDR1
réparation de 'ADN
\\ J

Fig. 2. Lapression déplacée. Lecture proposée, pas une mesure. A gauche, une lignée qui traverse les crises active : la
sélection porte sur la forme. A droite, la cryptobiose fait passer les crises en pause : la pression sur la forme active
baisse, et la sélection se concentre sur la machinerie qui permet de partir et de revenir, invisible dans la forme.

§1 ce que le retrait use

ETABLI. Leretour n'est pas garanti, et il se mesure. En anhydrobiose au laboratoire, sur 4 especes
suivies jusqu'a 240 jours, la survie reste forte jusqu'a 60 a 120 jours puis chute : de 1 % a 43 % selon
l'espéce a 240 jours ; chez Echiniscus testudo, environ 3 % survivent, et aucun ne retrouve l'activité
complete, mais les auteurs préviennent que le séchage artificiel rend ce chiffre peu comparable
pour cette espéce ; plus le tun dure, plus le retour est lent (Roszkowska et al., 2023). En conditions
semi-naturelles, dans un lichen sec gardé au laboratoire, des survivants ont été trouvés jusqu'a 1

604 jours.

ETaBLI. L'age etlarépétition comptent. Sur 1 200 individus de Paramacrobiotus experimentalis, les
jeunes adultes reviennent 49 a 52 % mieux que les plus agés apres des épisodes répétés ; des
épisodes courts répétés laissent revenir 25 a 36 % d'actifs de plus que des épisodes longs ; en

groupe, les animaux reviennent mieux que seuls, jusqu'a 20 % d'écart (Nagwani et al., 2024).

ETABLI. Leréveil se voit dans la respiration : un pic juste apres le contact avec l'eau, tres variable
d'un individu a l'autre. L'énergie d'activation du métabolisme actif est de 50,8 kJ par mole
d'oxygene, et la respiration augmente avec la salinité, ce que les auteurs lisent comme les besoins
énergétiques de l'osmorégulation (Pedersen et al., 2021). Aprés 30,5 ans a —20 °C, les 2 individus
revenus, des Acutuncus antarcticus, ont mis longtemps a reprendre, ce que les auteurs lisent

comme une réparation des dommages accumulés (Tsujimoto, Imura et Kanda, 2016).

ETaeLI. Laréparation aune limite. Sous des agents qui cassent 'ADN en continu, H. exemplaris
finit par mourir ; méme une exposition bréve pendant la division épuise la capacité des cellules de
l'intestin a se multiplier, malgré l'induction des génes de réparation, et les cellules germinales et

les embryons sont les plus sensibles (Quiroga-Artigas et al., 2026).
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LE RETOUR

. . \
240] - 3% 1604 ] 49 252 % 50,8 kJ/mol
survivent chez E. de tun en conditions de mieux pour les énergie d'activation du

testudo, aucun ne semi-naturelles, avec jeunes adultes, sur 1 métabolisme actif

q a " Q-0 2 — . o 0
retrouve l'activité des survivants 200 individus Pedersen et al., 2021

complete 0s et al., 2023 Nagwani et al., 2024

Roszkowska et al., 2023

LecTure. Clestle pivot de l'argument. Le retrait use : chaque tun laisse des dommages, chaque
retour demande de les réparer, et ce que le jeune peut faire, le vieux le peut moins. C'est parce que
le retrait use que la sélection sur sa machinerie reste forte. La cryptobiose n'est pas une

échappatoire a la sélection, elle en est la redirection.

§2 les objections, décryptées

Objection un, le tardigrade n'a pas cessé d'évoluer.

ETABLI. Denouvelles espéces sont décrites sans cesse et les lignées continuent de se scinder. Le
tempo de la diversification ralentit, sans effet du mode de reproduction, et les auteurs soulignent

les limites des données (Stec, Cancellario et Fontaneto, 2022).

LecTure. Mon hypothése ne dit pas « arrét », elle dit ralentissement de la forme active et
déplacement de la sélection vers la machinerie de la mise en pause. La diversification continue et
une sélection intense sur la cryptobiose n'en sont pas seulement compatibles : elles en sont une

prédiction.

Objection deux, la corrélation n'est pas une cause.

ETaBLI. Lastase n'est pasrare. Sur plus de 250 séries fossiles, environ 5 % seulement montrent un
changement dirigé ; les autres oscillent ou restent stables (Hunt, 2007). Et un annélide du film
d'eau, Stygocapitella, d'environ 1 mm et sans cryptobiose, garde presque la méme forme chez 2
especes séparées depuis environ 140 millions d'années ; les auteurs y voient la niche et une

contrainte du développement (Cerca et al., 2020).

LecTure. Lacoexistence d'une adaptation extréme et d'une stase ne prouve pas que l'une cause
l'autre. La stase peut venir de contraintes du développement, de la petite taille, dune niche stable,
ou d'un verrou : une béte qui doit sécher et revenir reste petite et molle. Concédé sans réserve.
Stygocapitella est le témoin qu'il faut : une petite béte du méme milieu, stable sans se retirer. Je
propose donc la cryptobiose comme un facteur contributif, testable, qui doit creuser une stase

déja commune, pas comme cause unique.
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Objection trois, I'animal modele n'est pas le phylum.

DEBATTU. Presque tout ce qu'on sait du mécanisme vient de 2 espéces, H. exemplaris et R.
varieornatus, qui n'entrent pas dans le tun de la méme fagon. Un commentaire de 2026 demande si
H. exemplaris est un bon modele de la résistance des tardigrades (Kmita, Dmuchowska et
Kaczmarek, 2026), et la revue la plus récente insiste sur le point de vue du phylum entier
(Kamilari et al., 2026).

LecTure. Lobjection tient, et elle renforce le test proposé plus bas : il doit comparer des lignées,

pas extrapoler d'une espéce.

Objection quatre, le rotifere bdelloide.

eTaeLI. Le bdelloide seche et revient comme le tardigrade. Chez Adineta ricciae, sur environ 29
000 transcrits, au moins 8 a 9 % ressemblent a des génes venus d'ailleurs, et environ 80 % de ces
genes codent des enzymes (Boschetti et al.,, 2012). Mais ce transfert massif existe aussi chez des
bdelloides qui ne supportent pas le sec, comme Rotaria macrura et R. magnacalcarata (Nowell et
al,, 2018). Et son asexualité stricte est discutée : chez 11 individus sauvages d'Adineta vaga, des

signatures d'échanges et de recombinaison apparaissent (Vakhrusheva et al., 2020).

DEUX GENOMES DU FILM D'EAU

\ \
8:19% 12a2% II

des transcrits, d'origine étrangere, des génes prédits, au plus, chez H. individus sauvages d'A. vaga, avec
chez le bdelloide A. ricciae dujardini traces de recombinaison

Boschetti et al., 2012 Koutsovoulos et al., 2016 Vakhrusheva et al., 2020

LECTURE. Je présentais le bdelloide comme une seconde occurrence de ma these : forme stable,
génome bouillonnant. Les faits de Nowell retirent au sec le role de moteur de ce remaniement. Ce
qui reste, et qui suffit, c'est le découplage lui-méme : deux bétes qui sechent, deux génomes
transformés par deux routes, transfert chez I'un, réduction chez l'autre, une méme stabilité de la
forme. Le bdelloide ne prouve pas que la cryptobiose remanie le génome ; il montre qu'une forme

peut rester stable pendant que le génome bouge.
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§3 un motif a trois échelles

ETABLI. La méme stratégie, se mettre en pause pour durer, au sec ou au gel, apparait a des
échelles tres différentes. Le blob, Physarum polycephalum, a un état dormant : au sec, son
plasmode se divise et forme un sclérote, un corps dormant qui résiste a la dessiccation et repart a
la réhydratation (Furuhashi, 2002). Un rotifére bdelloide du genre Adineta est revenu apres
environ 24 000 ans dans le pergélisol de Sibérie (Shmakova et al., 2021). Un nématode,
Panagrolaimus kolymaensis, est revenu apres environ 46 000 ans, et sa boite a outils de cryptobiose

est en partie la méme que celle de la larve dauer de C. elegans (Shatilovich et al., 2023).

ETABLI. Dansle phylum méme, la cryptobiose est apparue au moins 2 fois, chez les eutardigrades
et chez les échiniscoides, et son absence dans une lignée dépend plus de I'habitat que de la parenté
(Guidetti, Altiero et Rebecchi, 2011). Les genes de fabrication du tréhalose hérités des premiers
animaux ont été perdus, puis remplacés par des homologues venus par transfert horizontal,
indépendamment, chez 2 lignées de tardigrades, chez les nématodes et chez les rotiferes
bdelloides (Hara et al., 2021).

LA PAUSE POUR DURER

30,5 ans 24 000 ans 46 000 ans 22

un tardigrade congelé, un rotifére bdelloide du un nématode du origines de la
puis revenu pergélisol pergélisol cryptobiose chez les

Tsujimoto et al., 2016 Shmakova et al., 2021 Shatilovich et al., tardlgrades

2023 Guidetti et al., 2011

LecTure. Une solution trouvée plusieurs fois, par des lignées sans parenté et parfois avec des
génes sans parenté, dessine un attracteur : une bonne réponse du vivant au probleme « durer
sans eau liquide ». Et cet attracteur a un revers cohérent avec le §0 : 1a ou il est atteint, la pression
sur le reste de l'organisme baisse. La convergence vers la cryptobiose et la stase de la forme ne

sont pas deux faits séparés.

sa Le mur du test

LEcTUuRE. Rien de tout celan'est encore mesuré dans le sens que je propose. Le déplacement de la

sélection est une lecture des faits, pas un fait. Il se teste, et le test est décrit plus bas.
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La chute

ce qui existe déji\

A soumeTTRE. Lidée que la dormance réduit l'impact de la sélection et met une partie du pool
génétique a l'abri existe déja : c'est l'effet réservoir (Hairston et De Stasio, 1988), appliqué a la
dormance des tardigrades par Guidetti, Altiero et Rebecchi (2011). Ma contribution est un cran
plus précise : la sélection n'est pas seulement réduite, elle est déplacée de la forme active vers la
machinerie de la mise en pause, ce qui produit le découplage forme et génome. Ce lien précis a-t-il
déja été formulé et testé chez les tardigrades ?

ce qu'un premier contraste ne prouve pas

A soumETTRE. Le premier réflexe serait de comparer, dans un génome cryptobiote, le rapport
dN/dS des génes de la forme et celui des genes de la mise en pause. Ce contraste, seul, ne teste
rien, pour 3 raisons. Les génes du développement précoce sont trés conservés chez presque tous
les animaux, mouche, souris, oursin, sans aucune cryptobiose. Un dN/dS élevé peut venir d'une
sélection plus forte comme d'une sélection relachée, et la mesure seule ne les distingue pas
(Wertheim et al., 2015). Enfin CAHS, SAHS, EtAHS, Dsup ou TDR1 n'existent pas chez les proches
quine sechent pas, et ce sont des protéines désordonnées, qui changent vite par nature : on ne
peut pas les comparer d'une lignée a l'autre.

le contraste du contraste

A soumETTRE. Levraitest est comparatif, et il a son outil. La méthode RELAX compare, sur un
arbre, l'intensité de la sélection entre 2 groupes de branches : elle dit si elle est relachée ou
intensifiée dans l'un par rapport a l'autre (Wertheim et al., 2015). On l'applique a des génes présents
chez toutes les lignées comparées : pour le retrait, la réparation de I'ADN, les LEA, les
antioxydants, la fabrication du tréhalose 14 ou elle existe ; pour la forme, les génes du plan de

corps. On oppose les branches tres cryptobiotes a leurs proches qui le sont peu ou pas.

La thése prédit une sélection intensifiée sur les génes du retrait dans les branches cryptobiotes. Si elle
ne l'est pas, la thése tombe. Sur les génes de la forme, le méme test départage les 2 voies de la stase :

l'effet réservoir y prédit une sélection relachée, le verrou du retrait une sélection intensifiée.

Le plan d'échantillonnage existe. Les pertes répétées de cryptobiose dans les lignées, liées a I'habitat
(Guidetti et al., 2011), donnent des paires d'especes proches, I'une cryptobiote, l'autre non. La capacité
varie aussi en mode, constitutive chez R. varieornatus, induite chez H. exemplaris (Yoshida et al., 2017) ;
son intensité doit étre mesurée avec un méme protocole de séchage pour toutes les espéces, puisqu'un
séchage artificiel peut fausser la comparaison (Roszkowska et al., 2023). Trois précautions: la

machinerie n'est pas la méme boite a outils chez les eutardigrades et les hétérotardigrades (Murai et al.,

ELIAS SOREL - LE TARDIGRADE - 16



2021), on ne compare donc pas les mémes génes ; l'espece modele est asexuée, avec une méiose

modifiée qui garde I'hétérozygotie sur tout le génome (Coke et al., 2026), une variable a controler ; et le

témoin sans cryptobiose doit étre une lignée du méme milieu, comme Stygocapitella (Cerca et al., 2020).

SELECTION RELACHEE

genes du retrait
réparation, LEA, antioxydants

effet réservoir
genes de la forme O

plan de corps

SELECTION INTENSIFIEE

prédit par la these

verrou du retrait

O

»
L

<
<

le test d

partage

I T
1/4 1/2

1

T 1
2 4

intensité de la sélection, branches cryptobiotes / branches proches (k de RELAX)

Fig. 3. Ce que le test départage. Prédiction, pas une donnée. La méthode RELAX mesure si la sélection est relachée (k <

1) ou intensifiée (k > 1) dans les branches tres cryptobiotes par rapport a leurs proches (Wertheim et al., 2015). Sur des

genes du retrait présents dans toutes les lignées, la thése prédit une intensification ; si elle manque, la thése tombe. Sur

les génes de la forme, 1'effet réservoir prédit un relaichement, le verrou du retrait une intensification.

Une derniere question de cadre. La cryptobiose reléve-t-elle seulement de l'effet réservoir, ou décrit-elle

mieux une sélection déplacée, ou la pression ne disparait pas mais change de cible dans le méme

génome ? RELAX donne la réponse dans les chiffres : relachement sur la forme sans intensification sur

le retrait, c'est l'effet réservoir seul ; intensification sur le retrait, c'est la sélection déplacée.

cryptobiotique.
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Pourquoi cela vaut une manip. Plusieurs génomes de tardigrades sont séquencés, dont H.
dujardini, aujourd'’hui H. exemplaris (Arakawa et al., 2016 ; Yoshida et al., 2017), et E. testudo (Murai
et al, 2021). Le test ne demande pas forcément de nouvelles collectes : il demande une analyse

RELAX, partitionnée par catégorie de génes, sur des lignées contrastées en capacité



Le bord

LECTURE. Jene fermerai pas ce document sur une conclusion, mais sur ce que ma lecture donne a
voir. On raconte le tardigrade comme l'increvable qui traverse tout. Sur une méme journée, actif,
la moitié meurt a 37 degrés ; retirée, elle tient jusqu'a 63. Ce n'est pas une béte qui résiste, c'est une
béte qui se retire : elle percoit, elle signale, elle contracte, elle rend son eau, elle se fige en fibres et
en verre, et elle attend. Le retrait use, et parce qu'il use, la sélection travaille sur l'art de partir et de
revenir plutot que sur la forme. Je propose que la forme ne bouge plus parce que I'évolution
travaille ailleurs ; le test dira si c'est vrai. Limmobilité qu'on prend pour un arrét est le signe d'un

mouvement qu'on ne regardait pas.
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+ Aprées le générique +

pour qui veut rester un peu

LE RETRAIT

On l'appelle lincrevable. On dit quil résiste a cout.
Mais il ne résiste pas.

Il se retire.

Quand leau s'en va, il ne lutte pas contre le sec.
Il sent le mangque, il donne le signal,
il serre ses muscles, il rend son eau, il se ferme.
Et le temps passe sur lui,

des jours, des années, des dizaines d'hivers.

Ce nlest pas la mort, et ce nlest pas la vie.
Clest une pause, tenue par des fibres au-dedans,

un verre Vivant, ¢n suspens.

Et pendant qu’il dort, le monde le croit immobile.
Sa forme ne change plus, ou presque.

Alors on dit, il n'évolue pas, il a traverse les ages sans bouger.

Mais rien, jamais, ne se tient tranquille.
Sous la forme figee, quelque chose travaille encore,
la ot leeil ne va pas, dans l'art de s'absenter et de revenir.
Limmobilite n'tait pas un repos.

C'était le mouvement, ailleurs.

+
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