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INTRCDUCTION

Depuis le siécle dernier, de nombreux travaux ont été effectués sur
le systéme nerveux central des Nereidane, sur le ganglion sus-oesophaglen en
particulier.

Ia morphologie en a été décrite pour la premidre fois par QUATRE-
FAGES (1865). HOLMGREN (1916), dans une trés belle étude comparative, discute
les résultats d'un certain nonbre d'auteurs dont CIARAPEDE (1865), RETZIUS
(1895), RACOVITZA (1896) et HAMAKER (1898) et établit une terminologie encore
trés usitée. Ce sont, en effet, les descriptions données per cet auteur et
par HANSTROM (1927, 1928) qul servent actuellerent de base i toute étude his-
tologique du ganglion sus-ocesophaglen. La nomenclature de SMITH (1957) rela-
tive & la chafne nerveuse est généralemant employée.

Les études expérimentales (pour la bibliograrhie cf. DURCECM, 1562
et 1967 ; HAUENSCHIID, 1965 b ; CLARK, 1966 <% PQRCHFET, 1970) ont gpporté
des preuves décisives reintives & 1'influsnce hormonale du ganglion gus-oeso-
phagien sur la maturation des produits génitaux, 1'épitotuie et la régénéra-
tion caudale.

| La découverte p=r B, SCHARRER (1936, 1937) et SCEAEFZR (1939) de
cellules nerveuses d'aspect glarndulaire ("Driisennervenzellen") laiscalt
présager la fonction endoerine de certains nouvores du gangliocn sus-ocsophaglen.
Bien plus, d&s 1952, BCEIN et LURCHON signzlaicnt la présence, au niveau de la
gouttiére‘infracérébrale, d'un complexe cérébro-vrsculaire ou pourrait s'ef-
fectuer le passage, du systime rerveux dans 12 £inz, du ou des facteurs hor-
monaux. Depuis, des cellules peut-&tre appelées parfois abusivement neurosé-
crétrices, si 1'on tient compte de 1la terminologle de KNOWIES et BERN (1966),
ont été observées au microscope optique dans le ganglion sus-oesophagien
des Nereidae (DEFRETIN, 1952 & 1959 ; CLARK et BONNEY, 1960 ; HAUENSCHIID
et FISCHER, 1962 ; HERIANT-MEEWIS et VAN DAMM, 1962 b ; TAKEUTIT, 1965) ;
la seule étude réalisée en microscopie électronique est récente (GOIDING,
1967 ¢).

Au niveau de la chafne nerveuse, des processus neurosécrétoires
ont été observés essentiellement chez les Oligochétes et les Hirudindes.

Chez les Polychdtes, peu de travaux ont été falts sur ce sujet. FFRIANT-MIEWIS
et VAN DAMME (1962 a) ont décrit chez Nereis diversicolor O.F. Miller, des




cellules vraisemblablement neurosécrétrices rappelant le type "c" de B. SCHAR-
RER (1936). DEFRETIN (1952) s'est plus particuliérement attaché & 1'étude
comparée de la sécrétion de polyosides chez plusieurs Nereidae.

Etant donné 1'importance des fonctions endocrines démontrées expé-
rimentalement chez les Nereidae, 1l nous a semblé intéressant de rechercher,
avec les méthodes actuelles appliquées & 1'étude des sécrétions neuronales
(techniques de coloration en microscopié optique et utilisation du mlcroscope
électronique, par exemple), les sources et la nature éventuelle des facteurs
hormonaux ou humoraux (cf. terminologie de B. SCHARRER, 1969) impliqués dans
les différents processus. L'objet de notre travail a porté essentiellement sur

-le ganglion sus-oesophagien d'une Nereis (N. pelagica L.) mais des comparai-

sons ont été effectuées non seulement avec la chafne nerveuse du méme ver mais
avec d'autres Nereidae, voire d'autres Annélides ayant vécu dans des conditions
physiologiques normales ou expérimentales.

Ia premiére partie de ce mémoire sera consacrée a 1'étude morpholo-
gique du systeme nerveux central et du complexe cérébrovasculaire des Nereldae.
Dans la seconde partie, seront envisagées la nature du matériel sécrétoire
et la signification physiologique des différents types cellulaires décrits.



MATERIEL, TECHNIQUES

ET TERMINOLOGIE.



MATERIEL

Les animaux d'Age et de sexe différents ont été récoltés & diverses
périodes de l'amnée, soit A Wimereux et triés au Laboratoire de Biologie Mari-
time, soit & Luc-sur-Mer. Notre travail a porté essentiellement sur une espéce

ne présentant pas d'épitoquie (Nereis diversicolor O.F. Muller) et sur d'autres

" Nereidae, N. pelagica en particulier, et,beaucoup plus accessoirement,sur Lune-

reis longissima Johnston, Nereis irrorata Malmgren, Perinereis cultrifera Gribe,

Platynereis dumerilii Aud. et Milne Edw.. Un élevage (ab ovo) de N. pelagica a
été réalisé au Laboratoire de Biologie Animale de Lille,

TECHNTQUES

Pour conserver le nombre maxihal de connexions nerveuses et pouvoir
observer 1'organe in situ, ce sont des t&tes entifres de Nereis (auxquelles avait
souvent été laissé accolé le premier métamdre)qul ont été fixées et coupées en
we de 1'examen histologique du ganglion sus-oesophagien., Lors de la décapita-
tion, la rétraction de la trompe est généralement suffisamment importante pour
que cette dernidre puisse &tre supprimée avant toute fixation, Les ganglions
de la chofne nerveuse ont été étudiés sur des trongons de Nereis (2 & 3 méta-
méres) prélevés dans les régions antérieure, moyenne et postérieure du corp:s.

Nous envisagerons successivement les techniques générales proprec aux
microscopies photoninue et électronique ; les détails des méthodes particulicres
seront donnés au début du chapitre intéressé.

Microscopie photonique, Le liquide de Bouin-Hollande dépourvu d'acide
acétique a €té 1'agent fixateur le plus souvent employé. Aprds passage de 24 2
48 heures dans de 1'aleool butylique normal,les pléces, incluses dans de la pa-
‘raffine & point de fusion égal & 58°C,ont été sectionnées en coupes transver-
sales ou horizontales de 5 &4 7 p d'épaisseur. La bonne visualisation des produits
de sécrétion étant recherchée avant toute autre chose, la méthode de coloration
par la fuchsine paraldéhyde (GABE, 1953) avec mlorant de fond selon HAIMI (1952),
variante de CLARK (1955), a été fréquemment utilisée.

Microscopie électronique., L'emploi de glutaraldéhyde & concentration
relativement élevée (6,5 %) dans le tampon phosphate de Sérensen 0,2 M (pH 7,2)

s'est avéré assez satisfaisant pour la fixation du ganglion sus-oesophagien,



Les figures obtenues au niveau de la chaine nerveuse aprés utilisation du méme
liquide fixateur sont par contre décevantes ; la falble épaisseur de la barrieére
conjonctive entourant cette partie du systéme nerveux central en est peut-8tre
la cause, Aprés lavage dans plusieurs bains de sucrose tamponpé, les plices ont
été postfixdes par une solution & 1 % de tétroxyde d'osmium dans un tampon &
0,2 M et incluses en Epon 812, Les coupes réalisées & 1'ultramicrotome Porter-
Blum MI' 1 ont été constrastées par 1'acétate d'uranyle et le citrate de plomb
préparé selon REYNOLDS (1963) et observées au microscope électronique Siemens
Elmiskop 1,

Pour le repérage des différents noyaux ganglionnaires, des coupes
semi-fines ont é€té observées directement au microscope & contraste de phase ou,

plus rarement, colorées avant 1'examen par upa solution de bleu de toluidine.

TERMINOLOGIE

La plupart des vocables utilisés seront définis dans les prochains
chapitres, Il convient toutefois de signaler dés maintenant que, pour faciliter
la lecture, les termes impropres de ganglion cérébral et de cerveau en partil-
culier seront souvent substitués & celui de ganglion sus-oesophagien. L'ex-
pression "fuchsinophile" sera réservée au seul matériel présentant une affinité
tinctoriale pour la fuchsine paraldéhyde. Les termes de neurosécrétion d'une
part, de neurchumeurs et neurohorﬁones d'autre part,seront employés dans le

sens défini respectivement par KNOWLES et BERN (1966) et par B. SCHARRER (1969).



PREMIERE PARTIE

MORPHOLOGIE DU SYSTEME NERVEUX CENTRAL ET DE

IA GIANDE INFRACEREBRAIE DES NEREIDAE.

©

Dans cette premidre partie, seront étudiées la morphologie (ana-
tomie et cytologie) du ganglion sus-oesophagien et de la région infracérébrale
puis celle de la chafne nerveuse. les types cellulaires observés dans ces

deux régions du systéme nerveux central seront ensuite comparés.



CHAPITRE I

ANATOMIE DU GANGLION SUS-OESOPHAGIEN

I - HISTORIQUE

Comme nous 1l'avons signalé dans 1'introduction de ce mémoire, la des-
cription la plus ancienne du cerveau des Nereidae remonte & 1865 (QUATREFAGES).
En 1896, RACOVITZA décrit le lobe céphalique comme une formation ''vaguement
triangulaire aux angles trds arrondis" ; c'est, selon 1l'auteur, "un petit cous-
sinet assez épails, plus étroit que les segments du corps et qui paralt reposer
sur deux gros appendices ventraux", Pour HAMAKER (1898), le cerveau des Nereidae
a une Torme & peu prés trapézoidale dont la paire d'yeux antérieurs marque
1l'extrémité du c6té le plus large et les yeux postérieurs 1l'extrémité du cbté
le plus court". Les descriptions ultérieures d'HOIMGREN (1916), de BOBIN et
DURCHON (1952, 1953) et de DEFRETIN (1952, 1953, 1955, 1956) relatives respec-
tivement 4 N, diversicolor, Perinereis cultrifera, N, irrorata, ont confirmé
cet aspect morphologique. RICHARD (D.E.S., 1964) a retrouvé cette forme trapé-

zo1dale plus ou moins allongée chez la plupart des espéces qu'il a étudiées ¢

Perinereis marioni, N. diversicolor, N. irrorata, N, fucata, N. longissima et

N. pelagica., Cet auteur signale néanmoins une exception chez Leptonereis glauca i

les ganglions a@érébroides présentent des cornes antérieures et des masses gan-
glionnaires relativement isolées postérieurement ; 1'ensemble rappelant la for-
me en "navette" du cerveau de Nephthys (CLARK, 1959).

Les premi®res études histclogiques du ganglion sus-ocsophagien datent
du sidcle dernier. D&s 1868, EHLERS décrit 1'existence, dans le lobe céphallque,
d'une zone centrale "ponctuée" (Punktsubstanz) différente des cellules gangllon-
naires périphériques, Il est bien connu actuellement que le systéme nerveux cen-
tral des Annélides et des Nereidae en particulier (BULLOCK et HORRIDGE, 1965)
comprend,

d'une part, un centre fibreux formé par le neuropile ol s'effectuent

de nombreuses conriexions synaptiques et par des tractus ou faisceaux cons-
titués de fibres ne présentant pas de collatérales terminales ni de ter-
minaisons synaptiques,

d'autre part, un anneau de corps cellulaires entourés par

de la névroglie, elle-méme limitée extérieurement par une zone con-

Jjunetive peu épaisse et par le peritoneum.



TABLEAU T

Ner?s duganglion sus-oesophagien (HNLMGREN, 1015) et racines du collier vérinesophagien (HOLMGREN,
1916 ; HANSTR(UM, 1927, 1928),

i~ A

( ! ] ] )
( y Position des ' Numéro , Alpe innervée )
( ) racines nerveuses Ty des nerfs! )
1 \
E : antérieure et . I 5 rézion médlane du nrostemium et proboscis i
( , médfane 1T , antenne )
( 1 ! ! ; )
( ! ! %I’I ! { région antérolatérale du prostomium )
( Nerfs !  antérolatérale ' ! )
( ! ! V-IX ! pnalpe g
( ! ! !
1 1 1
g . . X ! reil antérieur 2
( ' , XT y oell postérieur y
( ! I;::f.gii:u:z . ! XTT-XIV ! aire latérale du prostomium ;
1 f 1 '
E ' . XV , organe nucal )
, . XVI . épniderme latérndorsal
( ! L N .2
( 1 1 1 )
( ! 3, selon HOLMGREN ; ! ! )
( \ ! les 2 premi2res dorsales, ! ! )
( Racines ! 1la troisidme ventrale ! ! )
(  du ! ) ! ! )
( CPCes, ! 2, selon HANSTRCM ; 1 ! )
( ! 1la premi:re ventrale, ! ! <)
( ! 1a deuxiZme dorsale ! 1 L.é';)
( ! ! ! )

C P Oes., collier périocesophagien,



Nous envisagerons successivement les principales descriptions :
. A - des fibres nerveuses (nerfs, commissurecset racines du collier
périoesophagien),
'B - des noyaux ganglionnaires,

puis C - les théories relatives & une segmentation éventuelle du cerveau.

A - FIBRES NERVEUSES

1) Nerfs
Les dagoriptions des nerfs cérébréux ont donné lieu & des
controverses, C'est toutefois la nomenclatuee de HOIMGREN, parfalte par
HANSTROM (1927, 1928) et devenue olassique, qul sera seule exposée ici (Figures
1, 2, 4 et 5). HOIMGREN a étudié plus particulidrement N, diversicolor. Il

distingue, chez cette espéce, seize paires de nerfs répartis en trois catégo-
ries : les nerfs antérieurs et médians, les nerfs de la réglon antérolatérale
du cerveau et les nerfs latéraux et postéricurs (Tableau I). La succession
s'établit de la maniére suivante :

nerfs antérieurs et médians,

I, nerfs médians du prostomium (moteurs et sensitifs), innervent
également le proboscis,

TT, nerfs antennaires immédiatement latéraux aux précédents qui, dés
la base, se ramifient en une branche (II b ab) se dirigeant vers la région
dorsale du prostomium (sensitifs),

nerfs de la région antéroletérale du cerveau,

IITI, nerfs commengant par un organe sensoriel céractéristique
&ETZIUS, 1895) situé entre le prostomium et le bord dorsal et médian
du palpe (sensitifs),

IV, nerfs &'étendant vers le bord latéral du prostomium (moteurs),

V, nerfs essentiellement sénsitifs mais avec des falsceaux moteurs,
se divisant le plus souvent en troils au niveau de la partie médiane du
palpe, A

VI, grands nerfs palpaires,

VII, nerfs palpalres dofsaux,

VIII, nerfs palpaires latéraux,

IX, nerfs palpaires dont la racine est située ventralement,



Figure 1

- Racines et trajets des nerfs (I-IX) de la région antérieure du ganglion uss-oesopltagien
: ;‘ Tae ! i

I :
II s
ITI-1IV :

V-IX

- RC, racine du collier péricesophagien.

- Les deux paires d'yeux ont été représentées au bord du cerveau

- (Schéma simplifié, d'apres

nerf médian du prostomium, "
nerf antennaire,
nerfs situés entre le prostomium et le palpe ; le nerf III commerc2

par un organe sensoriel (RETZIUS, 1895)

nerfs palpaires.

HOLMGREN; 1916). _ 7

--..'
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nerfs latéraux et postérieurs du cerveau,

.

X et XI, nerfs optiques,
XII, XIII et XIV (Figure 2), nerfs formant des plexus en liaison
avec le systéme nerveux périphérique localisé dans le prostomium (les nerfs
XII et XIII se trouvent immédiatement derriére les yeux antérieurs et pos-
térieurs ; les nerfs XIV sont situés au bord postérieur du cerveau),
XV, nerfs des organes nucaux sortanf par 1l'angle postérieur du cer-
veau,
XVI, nerfs se rendant de 1l'aire postérodorsale du cerveau vers 1'ar-
riere, |
En plus de ces différents nerfs, HOLMGREN distingue de chaque c8té
du cerveau, trois racines (XV, XVI, XVII) au connectif périoesophagien (Schlund-
kommissure), Deux sont dorsales, la racine postérieure étant plus épaisse que
1'ahtérieure ; la troisidme est ventrale. Il convient de noter ici une erreur
de 1l'auteur dans la numérotation des nerfs postérieurs et des racines du collier
périocesophagien appelés d'une facon identique (XV-XVI). Par ailleurs, si dans
le texte, selze paipes de nerfs autres que les racines sont bien décrites, sur
le schéma donné par HOLMGREN, les nerfs XV et XVI sont annotés selon la nomen-
clature plus ancienne de HAMAKER (XIII et XIV). Ces imprécisions qui ont domné
lieu & des confusions ont toutefoils été rectifides par HANSTROM (1927, 1928).
Les principales données relatives aux nerfs et aux radnes du collier périoeso-

phagien sont rapportées dans le tableau I,

2) Commissures et racines du collier périloesophaglen

\ Des céractéfistiques mofphologiques du neuropile décrites par

HOIMGREN, nous ne mentionnerons ici que 1'important systeme des six commissures
qui permet l'orientation des racines nerveuses :

la commissure I, localisée entidrement dans la région antérieure du

neuropile, est constituée en majeure partie par des fibres des nerfs I,

la commissure IT est situe un peu en arritre de la premitre ; elle

en est séparée par une couche épaisse de névroglie renfermant des fibres

nerveuses,

la grande commissure des palpes (IIT) s'étend loin vers 1'arridre,

la commissure IV appartient au collier périoesophagien (Schlundkom-

missure) et forme au bord postérieur du neuropile une courbe convexe vers
1l'arridre,



T Figure 2-

Racines et trajets.de quelques.nerfs du ganglion sus-oesophaglen visualisés par le
bleu de méthyléne. ‘ _

.Chiffres arabes, noyaux ganglionnaires 1, 2, 3 et 26 ; chiffres romains, nerfs II

a XIV ; GA, OP, oeil antérieur, oeil postérieur ; NP, nerfs palpaires ; RC, racine
du collier périoesophagien. ' ; :

Remarquer . : o
a) sur la figure du haut, la position du noyau 26,
‘ ' celle du centre moteur (astérisque) ; .
b) sur la figure du bas, les plexus (astérisques) formés par les nerfs XII et XIV,

. la position de la commissure optique (étoile).
(Schéma simplifié, d'aprés HOLMGREN, 1916).

-
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la commissure optique est localisée dorsalemmnt, loin vers 1'arriére,

non loin de la régilon supérieure des yeux postérieurs,
la commissure nucele se situe au-dessous et en arridre de la précé-

dente. Elle se caractérise par une masse fibrecuse de texture trés fine et

beaucoup plus épaissc que celle des autres commissures ducerveau.

Le nombre des racines du collier périoesophagien a été discuté.
BULLOCK et HORRIDGE (1965) se référant aux traveux d'histologle comparée de
HANSTROM et de GUSTAFSON (1930) en particulier n'en mentionnent que deux pai-
res; la premidre et la deuxi®me sont, contrairement & 1'opinion de HOLMGREN,
respectivement ventrale et dorsale et émergent du cerveau antérieur et moyen.
Selon GUSTAFSON, chez toutes les Polychétes errartes chacune des deux paires est
directement reliée & deux commissures (Figure 3) :

la _commissure ventrale des racines antérieures est la plus antérieure,

la commissure dorsale des mémes racines est voisine ; ces deux com-

missures traversent le cerveau antérieur H

la trotsidme commissure appértient aux racines postérieures ; dorsa-

le, elle est immédistement postérieure & la commissure optique dans le
cerveau moyen ;

la commissure ventrale des racines postérieures est localisée dans

le cerveau postérieur,
Ces différentes commissures seralent, selon BULIOCK et HORRIDGE,

plutdt des aires synaptiques gque de simples tractus.

B - NOYAUX GANGLTONNATRES

La localisatiern des groupes cellulairesqa été particulidrement bien
étudiée par HOIMGREN (Figure L). Pour saﬂreconstitution, cet auteur a
utilisé des coupes sérides de 5 p d'épaisseur ; diverses techniques de colo-
ration par le bleu de méthyléne ou d'imprégnation par 1'or ou 1l'argent luil ont
permis de suivre la plupart des trajets axonaux. Les grands exemplalres des
N. diversicolor étudides forment un matériel de choix car les groupes de neu-
rones sont souvent nettement plus indivisualisés que chez les petits animaux
ott 11s sont serrés étroltement et difficilement limitables. Dans son travail,
HOLMGREN diseute les résultats avancés par les auteurs précédents dont les
terminologles ne sont d'ailleurs plus que trés rarement utilisées & 1'heure
actuelle, Les descriptions de HOIMGREN sont pleines d'htérét mals, malgré les
~ photographies et les trés beaux schémas, 1'illustration de la reconstitution




o Figure 3
Fartfe)centrale du systéme nerveux des Nereis (vue dorsale).
Cﬁiffres.romains, racines des nerfs II, V, VIII et IX ;
a et b, commissures ventrale et dorsale des racines antérieures ventrales
(RCv) du collier périoesophagien ; _ . .
c et d; conmissurgs dorsale et ventrale des racines postérieures dorsales
(RCA) du collier périoesophagien ;
KGH, "Kommissuralganglion" décrit par HAMAKER ;
NOe, nerf. oesophtgien ;
zKGH, "zerebrales Kommissuralganglion" (noyau ganglionnaire 26) décrit par
HOLMGREN. '
(Schéma combiné d'aprés les données de HAMAKER, 1898 ; HOLMGREN, 1916 ; BINARD
et JEENER, 1928 ; GUSTAFSON, 1930 ; CRRHACE, 1966 ; d'aprés CRRHAGE, 1966).
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relative en particulier & la réglon postérieure du cerveau est incompléte et
donne souvent lieu & des interprétations multiples (HANSTROM, 1927, 1928 (Fi-
gure 5) ; DEFRETIN, 1956 ; CLARK et BONNEY, 1960 ; HERLANT-MEEWIS et VAN DAMME,
1962b; HAUENSCHILD et FISCHER, 1962 ; TAKEUCHI, 1965 ; GOLDING, 1967¢)dont cer-
taines seront confrontées avec nos résultats & la fin de ce chapitre (II B).
HOLMGREN signale la présence, dans chague moitié du cerveau, de 26 groupes de
neurones dont trds peu sont fusionnés avec la formation symétrique par rapport
au plan sagittal pour former un groupe cellulaire unique, impair.

La succession des groupes eellulaires (Figure 4) appelés gan-
glions par HOIMGREN mais auxquels GABE (inédit) conseille de réserver le nom
de noyaux ganglionnaires, s'établit de la fagon suivante : les 3 premiers,
d'aspect particulier, sont dénommés globuli et numérotés (1-3) ; parmi les 23
restants (4-26), le dernier (26 ; "ganglion optique" des anciens auteurs) au-
rait une signification particuliére, Nous résumons les données auxquelles nous

nous référerons lors de notre étude cytologique.

Les noyaux ganglionnaires 1, 2, 3, dont le nom et 1'individualisation

varient avec les auteurs et les espdces étudiées (Tableau IT),sont formés
des plus petites cellules ganglionnaires, trés chromatiques, Les 3 globull,
largement associés, sont situés dans la partie la plus antérieure du cer-
veau et se suivent dans 1'ordre de 1'avant vers 1l'arriére ; le premier

est plus ventral et médian que le moyen et le postérieur, lesquels sont lo-
cclisés & peu prés dans un méme plan et plus ou moins fusionnés. Les glo-
buli 1 et 2 possddent chacun un pédoncule ("stiele" I et II) tandis que

le globulus IIT en a deux ("stlele" IIIa et IIIb). Les pédoncules I et II
sé dirigent d'abord vers less régions postéroinférieure et latérale, s'in-
curvent en un pédoncule commun (I + II). Ce dernier ohemine en direction
médiane, se sourbe peu A peu vers la région dorsale et se termine par un
bord interne arrondl encore visible avant qu'il ait atteint le ligne mé-
diane du eerveau. Au niveau de la réglon convexe, prés de la courbure,

les pédcncules sont nettement associés au nerf palpaire (VI). Les prépa-
rations ne permettent pas d'interpréter la nature de cette association
mais 11 apparalt néanmoins qu'd ce riveau une quantité de glomeruli (pe-
tites masses sphériques de texture plus serrée que la partie voisine du
neuropile ; cf, BULLOCK et HORRIDGE p. 55) occupent une position immédia-
tement latérale aux pédoncules, Ce sont les‘Palpenglomeruli". Des deux

pédencules du globulus 3, l'un (IITa) est dorsal et étendu, 1l'autre (IIIb)



- TABLEAU II

DONNEES RELATIVES AUX NOYAUX OANGLIONNAIRES 1-3

( 1 ; 1 1 )

A [
( uteurs et espdces , Terminologie 1 Nombre ! Autres caractéristiques )
( étudides 1 ' ' )
( ] 1 ] )
g EHLERS, 1868 ! Nervenkorne 1 ! )
) 1 . ! ! )
g ROHDE, 1887 ! Pilzhut 4 ! aucune liaison avec les antennes, les palpes, les veux )
1 1 1 )
{ HALLFR, 1889 ! Tentakelganglion ! 1 paire ! pas d'homologie entre les corps en forme de champignon du cerveau )
( N. costae ! 1 ! des Insectes et ceux des Annélides )
( Lepidasthenia ! ! ! )
( elegans ' 1 ! )
( ! 1 ! )
E RETZIUS, 1895 ! Haufen grober Kérner ! ! )
' ! ! . )
( RACOVITZA, 1896 ! Antennalganglion et ! 2 paires ! selon HOIMOREN, les ganglions antennaire et palpaire correspondent )
( N. diversicolor ! Palpenganglion ! ! respectivement au globulus 1 et aux globuli 2 et 3 )
( H ! H )
( HAMAKER, 1898 ! Mushroom bodies 1 ! homologle avec ceux des Arthropodes (Crustacés décavndes et Insectes))
{ N. virens ! ' ! )
( ! ! ' )
( HOLMGREN, 1916 1 Globuli ! 5 paires ! pas d'homologle entre ces globull et les figures décrites par BETHE )
( N. diversicolor ! ! ! chez Carcinus moenas )
( 1 ' ' )
( HANSTROM, 1927 19281 Corvora pedunculata ! 3 paires {N. 4'7.) ! bien développés chez les Annélides errantes (Aphroditiens, Nereidiens)
( Annélides ! ! 2 paires (N, pelagioal! en particulier), absents chez la plupart des sédentaires, )
( ! ! ! le développement en volume et en nombre est fonction des organes vi- )
( 1 1 ! suels et chimiorécepteurs )
( ! ! ! Fonction d'association ; organes de relat. )
( ! ! ' )
( RICHARD (1964) ! Corpora pedunculata ! 3 paires mais les ! Rapport Corpora pedunculata/Cerveau : )
( P. cultrifera ! ! I et II parfois !t 0,32 )
( P. marioni ' ! coalescents t 0,68 )
( N, diversicolor ! ! (N, fucata, ' 0,57 )
( N. fucate ! ! N, pelagica, ! 0,51 )
( N._pelagica ! ! N, irrorata) ! 0,45 )
( N. longissima ! ' 1 0,47 )
( N._irrorata ! 1 t 0,9 3
( Leptonereis glauca! ! ! 0,33 ;

, 1 1 1
‘ et HORRIDGE! Corpora pedunculata ! ! homologie probable avec ceux des Arthropodes mais non avec ceux des )
' 1 ! Mollusques, Nemertes, etc... ;

1 !

!




est petit et ventral. Ceux-ci s'allongent en une courbe dirigée vers la
région postéroventrale et leurs parties apicales fusionnées se terminent
par une pointe assez algué, Malgré 1'étude détaillée de ces noyaux gan-
glionnaires, HOIMGREN n'apporte aucune précision d'une valeur définitive
sur la nature etla signification de ces globulil et de leurs pédoncules ;

le noyau ganglionnaire 4, situé dans la région antérieure et dorsale

du cerveau, est grand, rond et pair mais s'associle avec son vis-a-vis sur
la ligne médiane ; 11 est formé de grandes cellules piriformes,

les noyaux 5 - 7 bordent le neuropile latéralement et dorsalement ;

le noyau 5 est latéral et recouvert dans la région antéromédiane par les
globuli 2 et 3 ; le noyau 6, en partie latéral, sst situé vers le haut du
globulus 3 ; ce dernier noyau recouvre la partie antérieure du noyau 7,

le noyau 8 a une position dorsale au niveau de la région antérieure
du globulus? ; dans la partie moyenne de ce dernler,son bord distal relie
les deux noyaux suivants,

ceux-ci (9 et 10) sont allongés et divergent vers 1l'arriére, & par-

tir du noyau 8 ; de par cc fait, la partie postériecure du noyau 10 s 'ap-
proche de la ligne médiane @u cerveau tandis que celle du 9 est relative-

ment latérale,

le noyau ganglionnaire 11 est situé prés du bord postérieur du noyau

10 ; il est petit et pair mails touche son vis-a-vis sur la ligne médiane,

le petit noyau 12, médian et impair, se trouve devant le noyau 1l,

le noyau 13 est, de fait, un ganglion ventral mais n'est pas reoou-
vert par d'autres noyaux ; petit, allongé, 11 s'étend latéralement, paral-
12lement au bord du neuropile, non loin de la sortie du nerf antennaire,

le noyau 14 est un grand noyau ventral, non recouvert latéralement
par les noyaux dorsaux ; il est situé & la racine du nerf antennaire,

les noyaux 15 -17 forment, de 1l'extérieur vers 1'intérieur, une ran-

gée transversale ; le noyau 15, en majeure partie latéral et ventral, re-
couvre ventralement la partie basale du nerf nucal ; le noyau 16 n'est
pas décrit par HOIMGREN ; le noyau 17 est le plus grand des trois,

le noyau 18 est le noyau sensoriel du nerf nucal (XV) tandls que,

le noyau ig est le noyau sensoriel du nerf dorscventral (XVI),

le noyau 20 est relié au noyau 17 par 1l'arriére ; 1l s'étend dans le
noyau 19 avec deux appendices, 1'un dorsal, 1'autre ventral, plus grand,

lg_pozau 21, médian et dorsal, est le plus postérieur des noyaux
impairs,
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le noyau 22 est petit, postérieur, ventral, proche de la ligne mé -
diane,

le petit noyau ventral 23 est situé dans la région antérieure du

garveau, entre le noyau 4 et les globuli,

les noyaux 24 et 25 sont ventraux, presque complétement recouverts

par les globuli 2 et 3 ; le noyau 25 s'étend latéralement et vers 1'arrie-
re jusqu'au botrd latéral du neuropile et s'associe dans cette région avec
la partie latérale du noyau 6,

le noyau 26 est le
médiatement avant la racine ventrale du collier périocesophagien et diffeére

'

'manglion opticum” des auteurs. Il est situé im-

d'un individu A 1l'autre., Selon HOLMGREN, ce noyau ne doit son nom qu'a sa
position et ne présente, en fait, aucune relation fonctionnelle avec
1'oeil antérieur. Les neurones sont unipolaires et certains envolent leur
axone dans la deuxi®me racine du connectif périoesophagien. C'est pourquoi
HOLMGREN prepose pour ce noyau ganglionnaire 1'appellation de "cerebrale

Kommissuralganglion".

¢ - THEORTES RELATIVES A" LA SEGMENTATION DU TERVEAU-

La distinction de plusieurs parties dans le ganglion sus-oesophaglen
a été proposée des 1885 par PRUVCT. Cet auteur, de méme que HATSCHEK (1891),
considére que le "lobe céphalique" est formé de trois segments homologues aux
segments somatiques, ayant chacun'un centre nerveux. RACOVITZA (1896) compare
un certain nombre d'Annélides (16 familles de Polychétes) et s'appuyant, &
tort selon HOLMGREN, sur les travaux de KLEINENBORG (1886) relatifs & Lopado-
rhynchus, apporte des précisions au sujet de cette division., Les trois réglons
(palpaire, syncipitale et nucale) 3 fonctions nettement définies (respective-
ment : tactile et gustative, wisuelle et tactile, olfactive) correspondent aux
cerveaux antérieur, moyen et postérieur, HOLMGREN (1916) s'insvrge contre cette
distinction ne reposant sue sur la répartition des couches cellulaires. Selon
cet auteur, une division d'apres ia conformation du cerveau, selon la termino-
logie exacte (c'est-i-dire, ensemble formé par les ganglions sus- et sous-oe-
sophaglens) est seulement praticable si 1'on distingue deux zones comprenant

1'une, une'partie du ganglion sous-oesophagien,

1l'autre, le reste du cerveau.

Or, en tenant compte ensuite de la répartition des cellules ganglion-

+nalres & la surface supérieure du cerveau, quatre parties hypothétiques pour-
raient comporter :



Figure 4 (schéma du haut) - -

Nereis diversicolor. Disposition des noyaux gahglionnaires et des nerfs
~cérébraux (d'aprés HOLMGREN, 1916).

Schéma de gauche, projection sur le plan ventral ;

Schéma de droite,: projection sur le plan dorsal ;
.éhiffres romains, nerfs ; .

Cn; Cop, commissures nucale et optique HEY

ng, névroglie ; |

UA; OP, oeil antérieur, oeil postérieur ;

p, pédoncules des corpora pedunculata ;

RC, racine du collier périoesophagien.

N.B. : les nerfs annq@ésqug_}igg}gur XIII et XIV correspondent; en

B e

- fait, aux nerfs XV et XVI (cf. texte).

Figﬁre 5 (schéma du bas)

Nereis diversicolor. Reconstitution selon HOLMGREN, simplifiée par
"HANSTROM (1928).
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une région du ganglion sous-oesophagien et
les régions des globuli,

des ganglions palpaires,

la région nuczle.
En fait, 1'étude détaillée des neurones telle que 1l'a réalisée
HOIMGREN montre que ceux-ci ne suivent pas une telle division mais que les
différentes parties du cerveau sont en relation étrcite, Les globuli et les
ganglions palpaires sont en particulier intimement 1iés. La commissure palpai-
re postérieure est située derriére la commissure optique et la commissure cé-
rébrale du collier périoesophagien se trouve & peu pres au-dessous de la com-
missure nucale. C'est pourquoi la division du cerveau selon RACOVITZA semble
impossible % HOIMGREN, Les deux parties morphologiques du cerveau étant formées
d'une part, par le ganglion sus-oésophagien,
d'autre part, par les ganglions commissuraux ef le ganglion sous-
oesophaglen, _
HOLMGREN ccnsidére qu'une division plus poussée du ganglion sus-oesophagilen,
"basée sur la connaissance des formes plus évoluées et tenant compte de la phy-
logendse probable, est néanmoins possible. Celle-ci s'établirait de la fagon
sulvante v
les régions dorsale et postérieure du cerveau avec les globuli, le

systéme fibrillaire des yeux et le ganglion nucal formeraient la premiere

partie (Protocerebrum),

les ganglions palpaires avec la masse des glomerull palpaires et la

oormissure palpaire postérieure seralent la seconde (Deutocerebrum),

la troisiéme partie seralt constituée par les ganglions commissuraux

et le ganglion sous-oesorhagien (Tritocerebrum).

Selon l'auteur, cette distinction complétement théorique, a 1'avan-
tage d'8tre valable pour tous les groupes descendant des Annélides.

Récemment, BULLOCK et HORRIDGE (1965) ont discuté les diverses hypo-
théses antéricures et ont pris position pour la distinction en trcis cerveaux
(antérieur, moyen et postérieur) correspondant respectivement,

aux centres palpaires et stomatogastrique et aussl aux racines anté-

rieures de position ventrale du connectif périoesophagien,

aux centres antennaires et optiques, aux racines postérieures de po-

sition dorsale du connectif périoesophagien, au ganglion optique" et aux
corpora pedunculata (ou globuli),

aux centres nucaux,
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Ces auteurs insistent nédanmoins sur le fait que cette distinction
ne correspond vraisemblablement pas non plus & une véritable segmentation ni

4 la fusion de trois segments préoraux hypothétiques.

II - OBSERVATIONS

Pour différencier les noyaux ganglionnaires et suivre les trajets

axonaux, les t8tes des Nereidase (N. diversicolor et N, pelagica en particulier)

ont été prépardes selon les techniques générales décrites précédemment (cf.
"Matériel, Techniques et Terminologie"). Nous avons employé couramment les mé-
thodes de coloration par la fuchsine paraldéhyde(avec colorant de HALMI, va-
riante de CLARK)et par 1'hématoxyline chromique de GOMORI et phloxine, La
technique d'imprégnation & 1'argent selon HOLMES (1947) a aussi été utilisée.

Le but de notre travail est de rechercher la signification des dif-
férents neurones, des cellules sécrétrices en particulier, des centres nerveux
‘des Nereis, Ce n'est que dans la mesure ol elle aidait & une meilleure compré-
hension de 1'ensemble que la recherche des nerfs et des noyaux ganglionnaires
décrits par HOIMGREN a été entreprse., Cet examen s'est d'ailleurs révélé déli-
cat car les axones ne peuvent &tre qu'exceptionnellement suivis sur toute leur
longueur et les groupes cellulaires, m@me chez les arinaux Agés, sont toujours
plus ou moins fusionnés. Les observations ont done été poursuivies conjointe-
ment sur des coupes transversales et horizontales. Nous ne redonnerons pas ici
une deécription détaillée mais mentionnerons uniquement les variations obser-

A\
vées entre N, pelagica et N. diversicolor et les préeisions que les technlques

actuelles ont permis d'apporter aux données de HOILMGREN. Nous envisagerons

successivement les nerfs et le nsuropile puis les noyaux ganglionnalres,

A - NERFS, RACINES DU COLLTER PERIOESOPHAGIEN. COMMISSURES (Figure 7).

Les seize paires de nerfs décrits par HOLMGREN et HANSTROM ont
été retrouvées.Certaingegggt partiellement visibles sur les planches 1-13 et
26,

Le nerf I, nerf médian du prostomium a bien pour origine le noyau 4
(P1. 1, fig. o ; P1. 4, fig. a ; P1, 5, fig. a, b, ¢),

le nerf antennaire (II) a sa racine voisine des noyaux 7 et 13 en
particulier et peut-&tre 15 (P1, 1, fig. ¢ ; P1. 3 ; Pl, 11) et se ramifie &

la sortie du cerveau, comme chez N. diversicolor,




- 16 -

le nerf ITI sort de 1l'organe sensoriel décrit par RETZIUS (P1, 1,
fig. c et d ¢ Pl, 2, fig. d) mals semble &tre en relation beaucoup plus étroite
avec le corps pédonculé 2 (globulus 2 de HOIMGREN) que re 1'a mentionné HOLMGREN
(P1. 4 et 5). Il en serait de méme pour le nerf IV, nerf assez court qu'il est
parfols difficile de différencier du nerf III, dans la partie nroximale du wer-
veau en particulier,

nerfs palpaires V - IX (P1l. 1 - 7 et 26) : les trois branches princi-

pales du nerf V sont présentes chez N. pelagica et leurs ramifications termina-
les au niveau de l'épiderme de la région basale et interne du palpe ont pu
Btre visualisées par la technique d'imprégnation selon HOIMES (Pl. 1, fig. a
et b), Tl semble également blen établi que non seulement la racine de 1'épais
nerf VI mals encore celles des autres nerfs palpaires, V et VII en particulier,

sont en relation avec les pédoncules des corpora pedunculata 1, 2 et peut-&tre

3 (pPl, 5, fig., 4 ; P1, 6, fig. a) ; des glomeruli ont aussi été observés dans
la région du neuropile veisine de cette zone de Jonctlon, Les nerfs VIII et IX,
de calibre plus petit, n'ont généralement pu 8tre suivis que sur la partie pro-
ximale de leur trajet'(Pl. 2, fig. a, b ; P1, 6, fig, c, d). Les ramifications
terminales des nerfs V et VI et peut-€tre des autres nerfs palpaires sont en
relation avec des petits organes sensoriels supposés chimiorécepteurs dont
1'infrastructure sera étudiée avec celle de 1'organe nucal (chapitre III et
P1, 26),

les nerfs optiques X et XI entrent dans la commissure optique (Pl. 8, 9
et #2) ; 1'aspect trés clair et alvéolaire de cette dernidre, dfl & une texture

trds liche, constitue un excellent point de repdre dans 1'étude des noyaux

ganglionnaires médiodorsaux,

les nerfs XII, XIIT et XiV, courts et de calibre trés restreint, ne
sont vraiment observables que sur des coupes horizontales traitées par l'argent
(P1. 2), |

le nerf XV (P1l, 5, 12 et 26) se caractérise par le falt qu'il relie
deux formations relativement bien individualisées dont 1'infrastructure sera
étudide dans les chapitres II et ITI (noyau ganglionnaire 18 (dit nucal) loca-
lisé dans 1a partie latéroventrale du cerveau postérieur et organe nucal, épi-
dermique),

le nerf XVI, comme le précédent,exerce une fonction essentiellement
sensorielle, De texture liche et d'une longueur trés réduite, ce nerf unit les
noyaux ganglionmnaires 16, 19 et 20 & 1'épiderme latérodorsal ol des cellules

sensorielles peuvent &tre observées (Pl. 9 et 13) ; la description de cette
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région particuli®rement intéressante est réalisée dans la suite de ce chapitre
(B) et dans les chapitres II et III.

Les racines du collier périoesophagien, de méme que les commissures
situées dans le neurcpile n'ont pas fait 1'objet d'une étude approfondie.

Deux paires de racines (Pl, 2, 4, 6 et 7), la premiére ventrale et
la seconde légtrement postérieure et plus dorsale, ont régulidrement été ob-
servées et ont servi de repdre dans 1l'eagmen des noyaux gerglionraires des ré-
glons latérales des cerveaux antérieur et moyen. Les commissures décrites par

HOLMGREN chez N. diversicolor ont été retrouvées chez N, pelapgica.

B - NOYAUX GANGLIONNATRES (Figures 6, 7, 19 et 20)

Les observations relatives au neuropile et aux racines nerveuses
ont facilité la recherche des différents noyaux ganglionnaires décrits par
HOLMGREN, L'étude a porté sur diverses especes de Nereidae mais surtout sur

N. diversicolor, espéce examinée par HOLMGRENetqui nous a servi de régérence,

et sur N, pelagica,observée par allleurs en microscopie €lectronisue, Comme
"HCIMGREN, nous avons choisi des animaux Agés chez lesquels les noyaux ganglion-
naires sont mieux individualisés, quoique malheureusement toujours plus ou
moins fusionnés aux noyaux voisins, ce qui rend leur interprétation délicate.

Les différents noyaux observés chez N, diversicolor ont été représentés sur la

figure 6, Nous n'en ferons pas une nouvelle description détaillée ; seules se-
reot mentionnées des caractéristiques complémentaires et les divergences obser-

vées chez N, pelagica (Figure 7).
Les corpora pedunculata (P1, 1 -12), Parmi les différentes classifi-

cations basées essentiellement sur la morphologie ou la fonction des neurones,
1l'une d'elles distingue de grandes ou de petites cellules respectivement riches
ou pauvres en cytoplasme et pauvres ou riches en chromatine (ef. BULLOCK et
HORRIDGE, 1965), Dans le tissu nerveux des Invertébrés, les petites cellules
sont souvent groupées en masses couramment appelées globuli, terme également
employé par HOLMGREN pour désigner les trois pfemiers noyaux gangllonnaires de
N. diversicolor. Nous préférerons utiliser le nom plus précis de corpora pe-

dunculata proposé par HANSTRBM dans sa desoription de @68 masses cellulaires.

Nous avons pu observer chez N._diversicolor, sur des coupes horizontales en

particulier, les trois paires décrites par HOLMGREN. Chez N, pelagiga, la dis-
tinction est plus délicate et HANSTYROM lui-méme a opté pour le chiffre de deux
(ef. Tableau IT). L'utilisation de photographies de coupes sérides, horizon-
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tales ou sagittales et parasagittales, a permis to-tefo’s de repérer (Pl. 4,
5, 6, 7, 11 et 12) le premier noyau ganglionnaire, nettement plus ventral et
médian que les deux autres noyaux. Il semble que ce soit une certalne coales-
cence qui existe planmoins entre les deux premiers noyaux qui ait entrainé la
confusion., Ce début de fusionnement a été remarqué par RICHARD (1964) chez

d'autres Nereidae (N. fucata, N, irrcrata ; cf. Tableau II)., Nous avons déja

signald, lors de l'étude des nerfs, les relations importmntes gui semblent exis-
ter, non seulement comme 1'a déerit HOIMGREN entre les nerfs palpaires (VI en
particulier) et les pédoncules des noyaux ganglionnaires mais encore entre les
nerfs III et probablement IV et le deuxidme corps pédonculé ; cette particula-

rité renforce encore 1l'idée du rdle important joué par les corpora pedunculata

et qul sera discutée & la fin de la seconde partie de ce mémoire.
Novaux ganglionnaires 4 -7 (Pl, 1, 3,5, 7, 8 et 12). La position

de ceux-ci est, chez N. pelagica, analogue & celle déerite chez N. diversico-
lor par HOLMGREN, Certaines cellules unipolaires du noyau médiodorsal 4, inté-

ressantes sur le plan de la neurosécrétion, seront décrites dans le chapitre

II. I1 en sera de méme pour des cellules bipolaires des noyaux 6 et 7 en par-
Heulier qui ont, en outre, la particularité d"€tre en relation avec des fais-
ceaux nerveux, apparemment différents des nerfs palpaires décrits par HOLMGREN,
et se dirigeant vers 1'épiderme dorsal situé devant 1'oeil antérieur & la base
du palpe (P1, 11). A

Noyaux médiodorsaux 8 - 12 (Pl. 1, 3, 5, 7, 8, 11 et 42), 53 beaux

noyaux sont formés d'une majorité de grands neurones unipolaires dont les

axones peuvent &tre partiellement sulvis dans le neuropile. Le noyau 9 s'étale
d'une réglon relativement médiane jusqu'au bord latérodorsal du neumropile,
succédant A ce niveau au noyau 7 ; le noyau 10 s'étend Jusqu'au-dessus de la
commissure optique, précédent & cet endroit, le noyau 17. Les noyaux 11 et 12,
plus petits,sont souvent difficiles & dissocier,

Noyaux 13 - 15 (P1, 1 - 13 et 42). Le noyau 13 est étiré latérale-

ment ; il succdde au noyau 6, voilsine les noyaux 7 et 9 de position plus dor-

sale et précdde le noyau 15, Ce dernier, moins long que le noyau 13 est égale-
ment latéral mails s'étale ‘aussi . vers les bords latérodorsal et latéroven-
traldn nauropile. Les noyaux 13 et 15 enveloppent respectivement les nerfs
optiques antérieur et postérieur (X et XI). Le noyau 14 (Pl, 76) est facile-
ment repérable car c'estl'un des rares noyaux situés sur le bord ventrolatéral
du neuropile ; 11 est trds grand et comporte d'énormes neurones présentant des

caractdres sécrétoires indubitables et qul seront déerits dans les chapitres
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réservés aux études cytologiques et cytochimiques. C'est dans le noyau 14
qu'HOLMGREN situe le neurone 12 qu'il considére comme étant peut-&tre la plus
belle cellule unipolaire du cerveau, Celle-ci, selon l'auteur, envole des ra-
mifications dans le collier périocesophagien et dans le nerf IV dont elle forme
une fibre motrice,

Noyau 16 (Pl. 9 et 26)., Celui-cl mérite d'stre traité séparément car
11 est formé de petites cellules dont 1'infrastructure méme rappelle celle des

cellules des corpora pedunculata (cf. Chanitre II). Il recouvre le bord latéro-

dorsal du neuropile et voisine ainsi le noyau 17 plus médian, les partiles
moyenne et postérieure du noyau 15, les régions antérodorsales des noyaux 19
et 20, Le noyau 16 est en relation avec un nerf épidermique trés court corres-
pondant peut-&tre au nerf XIV ou & la partie antérieure du nerf XVI dont la
texture est trés liche (Figures 19 et 20).

Noyaux 17 - 22 (Pl. 1 - 13 et 26). Ces noyaux, parmi lesquels se

trouvent des cellules neuroséerétrices sensu stricto,ont été les plus étudiéds
depuis la découverte de ces dernidres (B. SCHARRER, 1936, 1937). Comme 11 a
été signalé dans la premizre partie de ce chapitre, la description qu'en a

donnée HOLMGREN est  asseg superficielle et les interprétations relati-

ves & la position des noyaux 17, 19, 20 et 22 divergent souvent, Seul, le
noyau latéroventral 18 est bien individualisé et caractérisé par sa lialson
avee 1'organe nucal par 1'intermédiaure du nerf XV. Selon nous, les autres
noyaux doivent &tre définis aussi bien de par leur situation que par le type
cellulaire le plus répandu & ce niveau. Le noyau médiodorsal 17 (Pl. 8 et 11)
falt suite au noyau 10. Il recouvre partiellement la commissure optique et
précdéde, immédiatement le noyau impair 21 (Pl. 9). Ces trois noyaux (10, 17 et
21) comportent le méme type de grands neurones piriformes. Le noyau 19 (Pl. 5,
9, 13 et 26) est intriqué antérieurement avec le noyau 16 et postérieurement
avec le noyau 20. Comﬁe ceux-ci, il est uni au nerf épidermique XVI et peut-
8tre au nerf XIV, Le noyau 19 qul sera étudié spécialement dans le chapitre
11T eét caractérisé essentiellement par la présence des cellules de structure
ampullaire souvent décrites dans la littérature et dont 1'infrastructure est
trds particulidre (cf. Chapitre IT : cellules IV). Le noyau 20 (P1, 1, 3, 5,
6, 1o, 11, 12 et 13) comporte la plupart des cellules trés fuchsinophiles du
gerveau ; celles-ci sont souvent bipolaires dans la région dorsale, voisine |
du noyau 19 et du nerf XVI, et plus grandes et piriformes dans la partie ven-
trale du noyau, Le petit noyau 22 est formé de quelques tres gros neurones
présentant de grandes invaginations du trophospongium. Il borde le ¢8té interne



du noyau 20, succdde immédiatement au noyau 21 par sa région dorsale et sem-
ble s'étaler ventralement sous les noyaux 18, 19 et 20. Les neurones des noyaux
20 et 22 sont décrits dans le chapitre IT (cellules I et V).

Des comparaisons entre nos observations et celles d'autres auteurs,
les conglusions sulvantes sont a retenir : :

Contrairement & 1'opinion de HERLANT-MEEWIS et VAN DAMME (1962b) et
vrasemblablement & celle de HAUENSCHILD et FISCHER (1962) et de TAKEUCHI (1965),
nous pensons, comme GOLDING (1967c),§ue les cellules généralement fusiformes
localisées dans la réglon postérodorsale et voilsines des cellules du noyau 19
n'appartiennent pas au noyau 17 ; nous situons ce dernier dans une zone un peu
plus antérieure et surtout plus médiane du cerveau. GOLDING considére que ces
cellules fusiformes représentent la région postérieure du noyau 19 et dénomme
cette dernidre "XIX S". Une grande prudence dans 1'interprétation est néces-
saire, En effet, plusisurs études infrastructurales (cf.'Chapitres IT et III
et DHAINAUT-COURTOIS, 1965, 1967, 1968 b) ont montré que les cellules du noyau
19 appartiennent & un organe sensofiel de nature peut-&tre épldermique. Ces
cellules, plus ou moins disséminées parmi les neurones, forment néanmoins une
calotte au-dessus du complexe comprenant les noyaux 20 et 22 ; quelle que soit
l'interprétation que 1l'on puisse en donner actuellement, elles sont physiolo-
glquement trés différentes des cellules voisines.'c'est pourquoi nous préfé-

rons censerver le nom de noyau ganglionnaire 19 aux seules cellules a structure
ampullaire, Si, comme le suggére GOLDING (1967c),les cellules bipolaires pré-
sentes dans cette réglon devalent &tre considérées comme représentant la par-
tie postérieure du noyau 19, il faudrait sans doute interpréter le noyau 16
comme formant la partie antérieure de ce méme noyau 19. Les trajets vers le
neuropile des axones issus des cellules fuchsinophiles bipolaires de la région
dorsale et des cellules unipolaires situées plus ventralement sont, en outre,
trés analogues dans leurs parties moyemne et distale ; il semble donc préfé-
rable, dans 1'état actuel des connaissances, de considérer que ces différenta
neurones appartiennent au méme no&au ganglionnaire (20).

GOLDING suppose que le noyau 22 correspond aux grandes cellules ven-
trales et que le noyau 20 est fcrmé par une colomne de cellules situées dans
la région postéroveﬂtrale du noyau 17 ; ce dernier occupant une position tres
Proche du plan sagittal, il semble que GOLDING locallse le noyau 20 dans une
zone relativement médiane du cerveau. Les schémas donnés par HOLMGREN et
HANSTROM (1928) montrent que, selon ces auteurs, le noyau 22 est nettement
Plus petit et situé dans une région plus proche du plan sagittal que le noyau
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20. 11 ne semble donc pas impossible de penser que la colonne de cellules cor-
respond, en fait, au noyau 22, Selon nous, la base de celle-cil s'élargit 1lége-
rement et comprend effectivement les trés gros neurones "moteurs" selon HERLANT-
MEEWIS et VAN DAMME (19620); le massif formé par les grandes cellules (cf., dans
le chapitre II, cellules I et IT en particulier) situdes dans une zone un peu
moins vantrale, légérement plus latérale et se poursuivant postérieurement,
constitue le lobe ventral du noyau 20 ("ventrale Lappen" de HOIMGREN).

Noyaux 23 - 25 (Pl. 4, 6, 7 et 41). A 1'inverse des noyaux précé-

dents situés dans le cerveau postérieur, ces trois noyaux sont localisés au
volsinage immédiat des oorpora‘pedunculata. Ils cccupent chez N, pelagica la

xéme position que celle décrite chez N, diversicolor par HOLMGREN ; relative-

insignifiants, ils n 'ont pas retenu notre attentilon.
~ Noyau 26 (P1. 2, 7, 11 et 12). C'est 1e "ganglion optique" des an-
ciens auteurs 8sur la dénomination duquel HOLMGREN s 'est déja insurgé. Comme le
signale cet auteur,ce noyau est plus ou moins développé mais 11 est néanmoins
toujours bien individualisé chez N, diversicolor (Pl, 2 et 7). Il n'en est pas
de méme chez N, pelagica ol 1l est difficilement repérable. I1 est possible

que, chez cette espece,il ne soit représenté que par quelques grands neurones
(deux & trois vraisemblablement) situés dans la névrdglie, prés de 1'oeil an-
térieur,et en relation probable avec des fibres nerveuses issues des cellules
du noyau 7 (Pl, 11, fig. c et d). L'imprégnation & 1'argent de coupes de N.

diversicolor a permis de visualiser des cellules du ganglion 26, Ce sont de

grands neurones piriformes dont 1'axone semble entrer, comme le soupgonne
HOLMGREN, dans une racine du collier périocesophagien (Pl, 2, fig. a et ¢) ;
cette éaractéristique confirmerait 1'appellation de HOLMGREN de "cerebrale
Kommissuralganglion". Les observations de cette région,réalisées Jusqu'a
présent uniquement en microscopie optique,n'ont en effet laissé déceler aucune
relation avec 1'oeil. Des études ultérieures par la technique autoradiographi-
que (cf. chapitre consacré & la cytochimie) ont démontré une gfande activité

métabolique au niveau des péricaryones.



Figure 6

"Ganglion sus- oesophagien de Nereis diversicolor. Projection sur le plan

ventral de la plupart des noyaux ganglionnaires (1- 26) ; les noyaux les“
plus clairs ont la position la plus dorsale.

Sur la moitié droite, les principaux trajets d axones ohargés de maté-v
riel fuchsinophile et convergeant vers la moitié postérieure du neuro-
pile (située au-dessus du complexe cérébrovasculaire) sont representés
en pointillé _

Chiffres romains, nerfs I, II, X et XI ;
. OA, OP, oeil antérieur, oeil pqstérieur.
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C -_CONCIUSION

Cet examen de la micrcanatomie du cerveau de Nereis dont les résul-
tats principaux, déji publiés antérieurement (DHAINAUT-COURTOIS, 1964, 1966 ¢,
1968 b), viennent d'Btre rappelés,constitue un préalable nécessaire & 1'étude
aytologique qui va suivre. Il convenait de mentionner les variations relative-
ment insignifiantes observées entre N. diversicolor et N, pelagica, Les diffé-

rences, nous le verrons au ohapitre suivant, étant surtouvt sensibles au niveau

du neurone,

En nous basant sur les descriptions de HOIMGREN et d'auteurs-plus
récents , nous avons pu préciser les principaux trajets nerveux et la position
des noyaux ganglionnaires ou définir,selon notre interprétation, certains no-
yaux (19, 20 et 22) sur la conformation desquels 1'accord entre les auteurs
n'est pas réalisé actuellement. Une étude embryologlque préliminaire (ef. Cha-
pitre II) n'a, jusqu'a présent, apporté aucune précision sur ce sujet ; la
discrimination entre les différents noyaux massés.les uns centre les autres étant
trés délicate sinon impossible dans les cerveaux de larves ne possédant que
quelques segments. Tous les rapports que nous avons pu relever entre les or-
gnes sensoriels, les cellules du cerveau et les nerfs ont été mentionnés. Dans
le prochain chapitre, des précisions vont &tre données sur les différents ty-
pes de neurones observés dans le cerveau. La recherche des precessus sécrétoi-
res qui sera basée sur des affinités tinctoriales, sur la possibilité de visua-
liser certains trajets axonaux et sur la morphologle infrastructurale, retien-

dra particuliérement notre attention,

\
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CHAPITRE II

ETUDE CYTOLOGIQUE DU GANGLION SUS-CESOPHAGIEN

I - HISTORIQUE
e

L'étude au microscope photonique des neurones du cerveau des
Nereidae a fait 1'obJjet de travaux importants.

HOLMGREN (1916) en sa basant sur 1l'observation de trajets axonaux
visualisés par les techniques de coloration supra-vitale au bleu de méthyléne
et d'imprégnation 4 l'argent, observe Jjusque vingt-sept paires de neurones
différents, moteurs ou sensitifs. .

Ies principales distinctions réalisées par les auteurs sont toute-
fois fondées souvent sur les carﬁctéres morphologiques des corps cellulaires.
. Dés 1898, HAMAKER décrit, chez N. virens, six classes de neurones dont des
cellules "neurosécrétrices” qu'il n'est pas en mesure 4'interpréter. Plus
récemment, BULLOCK et HORRIDGE (1965) ont distingué deux grands types de
corps cellulaires : les uns, pauvres en cytoplasme et riches en chromatine
sont groupés d'une manidre dense et forment souvent des masses spéclales,
les globuli (cf. chapitre I et HOLMGREN, 1916) ; ils peuvent néanmoins étre
associés aux autres neurones. Ces derniers, grands, riches en cytoplasme,
pauvres en chromatine et assemblés llchement, sont & la fois plus primitifs
et plus répandus anatomiquement et phylogénétiquement que les premiers. Les
cellules neurosécrétrices appartiennent a cette catégorie cellulaire.

Ce sont les travaux de B. SCHARRER (1936, 1937) relatifs & cing
espéces de Polychetes errantes puis de SCHAEFER (1939) sur N. diversicolor

qui ont révélé l'existence, dans le cerveau des Nereis, de cellules neuro-

glandulaires ("Driisennervenzellen") dont 1'aspect rappelle celui des cellules
neurosécrétrices des Vertébrés. Les nomenclatures établies par ces auteurs,
d'une grande valeur pour toute étude des phénoménes sécrétoires au niveau

du ganglion sus-oeéophagien, sont demeurées classiques Jusque ces derniéres
années. la mise au point de méthodes de coloration, non pas spécifiques de

la substance neurosécrétoire (au sens large du terme) mais permettant
néanmoins une bonne visualisation de certains péricaryones et de trajets

axonaux (fait important pour la caractérisation des cellules sécrétrices),
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et dont l'emploi est

parfois associé i des études expérimentales, a entralné une 1égére révision,
souvent d'ailleurs conjecturale, des conceptions de B. SCHARRER et de SCHAEFER.,
Il convient de mentionner ici les travaux de DEFRETIN (1952 & 1959), GARE
(1954 ), HAUENSCHIID (1959), CLARK et BONNEY (1960), HERIANT-MEEWIS et VAN
DAMME (1962 b), HAUENSCHIID et FISCHER (1962) et TAKEUCHI (1965) dont les
résultats seront discutés en fin de chapitre.

Le but principal de notre étude est de localiser et de définir
les cellules impliquées dans la synthése de substances hormonales dont le
rble a été démontré expérimentalement (cf. "Introduction"). Il nous a semblé
intéressant d'entreprendre 1'étude des principaux neurones du cerveau de
Nereis de sexe et d'fge variables avec les moyens dont nous disposons actuel-
lement, tant en microscopie optique qu'électronique, pour la détection de
processus sécrétoires.

Aprés avoir recherché, chez d'autres Nereidae, les types cellulaires
observés chez N. pelagica, les résultats de nos observations seront comparés &
celles que certains auteurs précédemment cités ont réalisées au microscope

" photonique et que GOIDING (1967c¢)a poursuivi sur le plan infrastructural.

IT - MATERIEL ET TECHNIQUES

Pour 1'observation en microscopie photonique, les té€tes de

Nereidae, de N. pelagica en particulier, ont été préparées selon les techni-

ques générales décrites précédemment (cf. "Matériel, Techniques et Termino-
logie"). La méthode de coloration par la fuchsine paraldéhyde avec colorant
de HAtMI, variante de CLARK, employée comme technique de base, & permis de
définir superficiellement les différents types de cellules (I-VI).

Des réactions de contr8le (Tableau III) (hématoxyline chromique

5

de Gomori et phloxine, azan de Heidenhain, azan oxydé, bleu de toluidine 3

-

pH 4,6 avec ou sans prétraitement de 1 & 2 heures & 37 degrés par la ribo-
nucléase) de méme que la technique d'imprégnation & 1'argent selon HOLMES
(1947) ont aussi été utilisées,

Pour 1'examen au microscope électronique, le matériel a été pré-
paré selon le procéssus décrit également dans "Matériel, Techniques et
Terminologtie").

En permettant une meilleure localisatlon des noyaux ganglionraires,

l'observation des coupes semi-fines au microscope a contraste de phase a

facilité les rapprochements avec les données de la microscopie optique.
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La valeur moyenne du diamétre des grains élémentaires de sécrétion a été
calculée aprés mensuration de cent grains voisins. Les grains correspondants

aux différents types cellulaires sont appelés respectivement, 1, 2, 3 et 5.

IIT - OBSERVATIONS (Figures 7, 12, 19, 20, 21)

A - TYPES CELIUIATRES CHEZ N. PEIAGICA D'AGE MOYEN (diametre
ovocytaire voisin de 70 p chez la femelle)

Nous avons choisi, pour 1'étude type des différents neurones des

Nereidae, N. pelagica chez laquelle la fuchsinophilie de certains péricaryones

est moins intense que chez d'autres espéces (N. diversicolor, en particulier)

et permet vraiserblablement une meilleure interprétation ; les noyaux gan-
glionnaires y sont, en outre, relativement grands et bien définis.

Les types cellulaires les plus caractéristiques vont &tre décrits
chez des N. pelagica immatures mais possédant des produits génitaux dans
le coelome. C'est en effet durant cette période de la vie des Nereis que la
. différenciation cellulaire présente des conditions optimales pour 1'étude
comparative des différents neurones ; ceux-ci peuvent avoir atteint leur
développement maximal sans présenter encore de signes de dégénérescence ou
posséder déji les principaux attributs qui permettent de les définir.

Selon leur aspect morphologique et leurs affinités tinctoriales,
les cellules du cerveau peuvent &tre réparties en deux groupes (DHAINAUT-
COURTOIS, 1966 ¢, 198 b) correspondant & ceux définis par BULLOCK et
HORRIDGE (1965) (cf. Historique de ce chapitre). Parmi les nombreuses cellules
riches en cytoplasme, 11 est possible de distinguer cing types (cellules
I-V) dont certains ont un aspect glandulaire ; les principales caractéris-
tiques en sont dornées dans le tableau III. Les autres neurones (cellules VI)
petits et caryochromés, essentiellement localisés au niveau des corpora
Pedunculata (globull, selon HOLMGREN) et du noyau 16, appartiemnent au "type
des globuli" (BULLOCK et HORRIDGE, 1965).

L'étude infrastructurale du ganglion sus-oesophagien (DHAINAUT-
COURTOIS, 1967, 1968 b) a révélé, comme chez les autres Annélides, Oligo-
chetes (PELLEGRINO de IRAIDI et DE ROBERTIS, 1962 ;- OUSAKI, 1966) et Hirudi-
nées (COGGESHALL et FAWCETT, 1963 ; HAGADORN et al., 1963), la présence de

nombreux grains élémentaires dans la majorité des péricaryones ; cette

caractéristique rend plus délicate 1'interprétation des processus sécré-
toires.
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Nous tenterons de confronter les résultats des observations réali-

sées aux microscopes optique et électronique.

Type cellulaire I

- Microscopie optique (Tableaux III et IV ; Pl. 10 & 13)

les cellules I sont caractérisées par une forte affinité pour la
fuchsine paraldéhyde. Elles ont un cytoplasme granuleux, parfois réticulé
ou vacuolaire. lLes plus nombreuses, unipolaires, piriformes, sont pour la
plupart d'assez grande taille (15 p) et se rencontrent dans les parties anté-
rieure et postérieure du cerveau (Pl. 10, fig. b) ; certaines cellules, plus
petites (5 p), polymorphes, fortement chromophiles, et localisées dans 1la
partie dorsale du noyau 20, seraient toutefois, d'aprés des observations
réalisées en microscopie électronique, de nature névroglique. Les autres
neurones fuchsinophiles, plus rares, nettement bipolaires (noyaux 7 et 20)
(P1. 11, fig. b &4 d et P1. 13, fig. d et e), d'une longueur maximale de 18 p,
présentent un dentrite fortement coloré par la fuchsine paraldéhyde dont le
" trajet, qui a pu &tre observé sur une distance de 30 & 35 p, semble suivre
celul du nerf épidermique correspondant.

Les principaux trajets axonaux peuvent €tre suivis sur des coupes
frontales (Pl. 13, fig. a et chapitre I, Figures 6 et 7). Ils. coovergent vers
une région située immédiatement au-dessus du complexe cérébro-vésculaire et
plongent ensuite perpendiculairement & la région ventrale (chapitre IV,
Figure 12).

Malgré les apparences, le type cellulaire I est 1'un des plus
difficiles & définir avec exactitude. Nous avons déja mentionné que des
cellules fortement fuchsinophiles et localisées dans le noyau 20 considéré
généralement comme 1lé noyau neurosécrétoire par excellence, sont vraisembla-
blement de nature névroglique. Nous verrons trés prochainement que la plu-
part des cellules nerveuses qui peuvent &tre envisagées comme‘des neurones
"ordinaires" présentent, & quelque degré, un caractére fuchsinophile et
qu'une chromophilie moyenne ﬁe permet pas de rattacher avec certitude un
neurone a un type cellulaire donné.

I1 convient de noter que toutes les cellules présentant une
affinité relativement élevée pour la fuchsine paraldéhyde possédent des

propriétés tinctoriales semblables aprés traitement par des techniques
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générales utilisées pour la recherche du matériel sécrétoire (Tableaux III
et VI),

Quelques rares neurones, localisés essentiellement dans le noyau 14
et dans une zone limitropre des noyaux 17 et 22, prennent une coloration
d'un violet bleuté aprés traitement par la fuchsine paraldéhyde. Un chemine-
ment axonal du matériel sécrété est décelable. Nous verrons dans le chapitre VII
que des neurones "ordinaires",fluorescents aprés traitement par la technique
de FAICK et al. (1962) et observation i la lumiere de Wood,ont une localisa-
tion analogue. Il est donc possible de penser que, malgré leur chromophilie
intense, les cellules qui présentent une coloration différente des autres

cellules I sont & rattacher au type cellulaire V (neurcnes "ordinaires").

- Microscopie électronique (Tableau IV et Pl. 14 et 15).

Ia répartition des cellules I parmi les neurones "ordinaires" rend
difficile leur repérage.

Leur morphologie et leur abondance dans la région dorsale du noyau
20 (quinze & vingt cellules) permettent de supposer que les cellules I obser-
vées en microscopie optique correspondent a des cellules fusiformes dont la
périphérie est marquée par des invaginations du trophospongium. Le noyau,
relativement foncé, posséde un nucléole et les nombreuxograins €lémentaires
présents dans le cytoplasme (diamétre supérieur & 1200 A) ont, & 1'exception
d'une zone claire périphérique, un contenu d'aspect finement granuleux,
moyennement et parfois peu dense aux électrons. Dans la région ventrale du
noyau 20, des cellules unipolaires voisines des cellules II, présentent des
grains. élémentaires de méme aspect mais d'un calibre supérieur (1400 & 1500 K)
et sont vraisemblablement d'autres cellules I. Des sections d'axones chargés
de grains analogues, observées au niveau du complexe cérébrovasculaire des
vers immatures, plai&ent en faveur de la nature neurosécrétoire de ces
cellules (cf. chapitre IV). Ces dernidres seront dénommées respectivement
cellules Ia et Ib.

Dans la moltié antérieure du cerveau, des péricaryones se carac-
térisent par la présence de grains élémentaires d'un diamdtre (1500 K) sou-
vent supériewr i celui des neurones "ordinaires" voisins ; la densité de
leur contenu est homogéne et souvent plus élevée que celle des grains des
neurones du noyau 20 en particulier. Leur localisation laisse présumer qu'ils
correspondent & des cellules fuchsinophiles mais leur morphologie infra-

structurale serble les rapprocher davantage de certaines cellules de la chafne
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nerveuse (cf. chapitre V) que des cellules neurosécrétrices du noyau 20. Les
axones n'ont pas été repérés au-deld du neuropile., Nous conviendrons de les
appeler cellules Ic. le probléme relatif 4 des neurones caractérisés par une
fuchsinophilie moyenne et localisés dans les noyaux du cerveau moyen (10 et
13 en particulier) reste posé. L'cbservation en microscopie optique de coupes
transversales réalisées i ce niveau (Pl. 42) permet'de penser que des axones
atteignent le complexe cérévrovasculaire. la microscopie électronique laisse
présager, au contraire, que la plupart des neurones situés a ce niveau appar-
tiennent 4 la catégorie des neurones "ordinaires" (Vb en particulier) dont
l'une des caractéristiques est de ne pas posséder de terminaisons axonales
chargées de grains de sécrétion au niveau de l'aire neurohémale. Si quelques
images (Pl. 42, fig. b), observées en microscopie optique, plaident en faveur
de la nature névroglique de certaines fibres, leur interprétation n'en réclame
pas moins d'autres observations menées parallélement aux microscopes optique
et électronique. Dans 1'état actuel de nos connaissances, la seule hypotheése
qui semble pouvoir &tre émise est que les fibres observées en microscopie
optique correspondent, au moins partiellement, a4 celles qul au microscope
électronique présentent de nombreuses et trés grandes mitochondries. Des
cellules de nature encore inconnue contenant des mitochondries de méme aspect
ont effectivement été observées dans la région médiodorsale du cerveau

(ef. chapitre IV (II A)).

Type cellulaire IT

\ - Microscopie optique (Tableau IIT et VI ; Pl. 10, fig. a, b, f ;
Pl. 12, fig. b ; P1, 13, fig. a).
Ies cellules II sont 1'apanage du noyau 20 ; leur positlon est géné-

ralement plus ventralé et légérement postérieure & celle des cellules du

noyau 19 et a la plupart des cellules I. Ce sont de grandes cellules pirifor-
mes (longueur maximale, 15 & 25 p) dont le cytoplasme, d'aspect homogeéne, se
colore par le vert solide ou le vert lumitre. la réglon du péricaryone, situde
prés du cbne d'émergence de 1l'axone et qui contient le noyau pourvu d'un ou

de deux nucléoles est légerement fuchsinophile. Quelques granules assez gros,
présentant également une affinité tinctoriale pour la fuchsine paraldéhyde

sont parfois disséminés dans le corps cellulaire. lLes affinités des cellules II
pour d'autres colorants utilisés dans des techniques générales sont rapportées
dans les tableaux III et VI.
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~ Microscopie électronique (Tableau IV et Pl. 16 et 17)

L'abondance et la grande dimension des neurones IT qui bordent

postérieurement tout le noyau ganglionnaire 20 permet de les repérer beaucoup
Plus facilement que les neurones I. Ce sont des cellules & contenu régulier
présentant 1l'aspect classique de cellules neurosécrétrices ; leur noyau,
beaucoup plus clair que celul des cellules I, posséde un & deux gros nucléoles.
Chez le ver d'fge moyen, 1l'ergastoplasme est surtout situé & la périphérie

du péricaryone ; les corps de Golgl, généralement localisés prés du noyau,

sont formés de quelques saccules. Deux aspects morphologiques de ces organites,
concomitants de l'activité physiologique des cellules, sont présentés sur

les planches 16 et 17. les grains 2 (diamétre voisin de 1600 5) ont un contenu
dense aux électrons a l'exception d'une zone claire sous-jacente & la

membrane limitante.

Type cellulaire ITI

- Microscopie optique (Tableaux IIT et VI et P1. 10, 12 et 13).
Les cellules III sont essentiellement localisées dans le noyau nucal
18 (P1. 10, fig. a et 4 ; P1. 35) ou l'on observe, & cOté de petites cellules

fusiformes, des cellules unipolaires dont les caractéres morphologiques sont

analogues & ceux des cellules II. Toutefois, leur cytoplasme présente généra-
lement une grande affinité pour 1'orangé G sauf dans le cdne d'émergence de
l'axone ol il est légérement fuchsinophile. Cette région présente par ailleurs
un caractére nettement basophile lors d'une coloration par le bleu de tolui-
dine uQilisé a pH 4,6 (P1. 12, fig. b). Quelques cellules du noyau 1% présen-
tent parfois une 1égere affinité pour 1'orangé G mais 1'intensité de la colo-
ration n'atteint Jamais celle des cellules du noyau 18. Ce caractére fortement
acidophile aprés oxydation (par le permanganate, par exemple) du matériel
élaboré par 1les cellules III est ézalement trés net aprés coloration par la
technique de Gomori ; les cellules III sont phloxinophiles (Pl. 10, fig. a

et d). D'autres affinités tinctoriales des cellules III sont rapportées

dans les tableaux III et VI, '

- Microscopie électronique (Tableau IV et Pl. 18 i 20)

Une étude du noyau nucal a permis de repérer des cellules compor-
tant au niveau de leur pdle axonal de grandes formations concentriques

d'ergastoplasme et correspondant certainement i la région basophile visuallsée
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en microscopie photonique (cf. Pl. 12, fig. b). L'aspect infrastructural des
cellules III, comme celul des cellules I et II, rappelle celul de cellules
engagées dans une synthése protéique. Les nombreux grains 3 sont limités par
une membrane peu visible ; ils semblent facilement déformables chez le ver
immature et prennent souvent un aspect ovolde (longueur voisine de 2000 K)
(DHAINAUT-COURTOIS, 1967). Le contenu est homogdne et relativement dense aux
électrons. Des axones chargés de grains 3 parviemnent probablement au niveau
du neuropile mais aucun n'a été observé dans la région du complexe cérébro-
vasculaire.

Type cellulaire IV

= Microscopie optique (Tableaux III et VI et P1l. 10, 13, 26 et 35).
Les cellules IV & aspect ampullaire trés particulier (Pl. 10, fig. e)

caractérisent le noyau ganglionnaire 19. Le matériel élaboré par les cellules
IV se présente sous forme de gouttelettes d'aspect colloidal (Pl. 13, fig. c
et d), se colorant en vert ou en brun par la technique de CIARK. Comme 1'ont
dé JA mentionné BOBIN et DURCHUN (1953), la substance est bien conservée apreés
fixation par le mélange de Helly suivie d'une post-chromisation.

- Microscopie électronigue

L'étude infrastructurale a révélé que ces cellules appartiennent,
en fait, 4 uné dualité cellulaire de nature présumée photoréceptrice dont
elles représentent la partie dite "de soutien" (DHAINAUT-COURTOIS, 1965, 1967,
1968 b). 1a description détaillée de cette formation sera reprise dans le
chapitre III.

Type cellulajire V

- Microscopie optigue (Tableaux III et VI et Pl. 10, fig. g et h)

Ies cellules V correspondent aux nombreux neurones 'ordinaires".
Elles sont souvent unipolaires, parfois bipolaires et possédent généralement
une affinité faible pour la fuchsine paraldéhyde ou pour le vert lumiére,
apreés oxydation perﬁanganique. Lors de 1'étude du type cellulaire I, nous
avons mentionné que, dans certains noyaux ganglionnaires (4, 10, 13, 14,
par exemple ), quelques cellules sont colorées avec une relative intensité
par la fuchsine paraldéhyde ; dans ce cas, la distinction entre cellules I
(I,) et V devient trés délicate (cf. chepitre IV).



! Figure 7

Noyaux gangliomnaires et nerfs dans le cerveau de Nereis pelagica.

_ ProJection & différents niveaux sur le plan ventral ; dans chaque
schéma, un décalage a été réalisé entre la partie gauche, plus
dorsale, et la partie droite. le neuropile et les nerfs sont
représentés d'une maniére identique. ,

Les chiffres arabes et romains désignent respectivement les
noyaux ganglionnaires et les nerfs ; OA, ON, OP, oeil antérieur,
organe nucal, oeil postérieur.

Remarquer, sur le schéma g-h-, la position des cellules infra-
cérébrales situées entre le cGﬁé-iﬁtfdééféﬁféiwzadf"bﬁ sont
~visibles des axones issus des cellulgs heurosécrét%ices du

‘noyau 20 et le vaisseau sanguin (Vs) infracérébral.

c. P
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Nous rangeons dans cette catégorie cellulaire, les grands neurones
du noyau 22 (Pl. 10, fig. g) décrits par DEFRETIN (1955) et que HERIANT-MEEWIS
et VAN DAMME (1962 b) interprétent comme étant des neurones moteurs.

- Microscopie électronique (Tableau IV et Pl, 20 et 46)

Ia majorité des péricaryones des neurones V possédent dans leur cyto-
plasme des grains élémentaires d'origine golgienne. Ce caractére, ajouté aux
différences morphologiques que présentent les cellules selon 1'état physiolo-
gique du ver, rend leur étude difficile. Deux sous-types caractéristiques
(V aet Vb) ont pu étre distingués. Les cellules V a (Pl. 20), réparties
dans tout le cerveau, sont nombreuses et possédent des mitochondries générale-
ment abondantes, volumineuses et polymorphes. Les grains 5 a (Pl. 46, fig. a)
sont petits (diamétre voisin de 1000 5), de densité variable aux électrons, &
1l'exception d'une zone claire sous-jacente & la membrane. Dans le péricaryone,
ces grains voisinent avec de nombreuses vésicules claires dé tallle 5ouvent
analogue. Dans le neuropile, de nombrecuses terminaisons axonales correspondant
probablement & ces cellules ont été observées. Réparties parmi les axones des
cellules I et II en particulier, elles se caractérisent par la présence de
grains 5 a, de vésicules claires et de nombreuses petites vésicules présynap-
tiques. De trés rares terminaisons sont peut-€tre présentes au niveau du
complexe cérébrovasculaire (Pl. 45, fig. a).

Les cellules V b sont plus rares que les précédentes. Les grains 5 b
(diametre égal ou supérieur a 1300 5) se caractérisent par 1'hétérogénéité de
leur contenu dont la densité aux électrons est également trés variable. Des
axones contenant'des grains analogues et présentant des figures présynaptiques
ont été abservés uniquement dans le neuropile.

I1 semble done qu'a 1'inverse des cellules I, II et III, les cellu-
les V a et V b possédent des terminaisons axonales typiquement présynaptiques

localisées essenticllement au niveau du neuropile.

Type cellulaire VI

- Microscopie optigue (P1. 11).

A 1'inverse de toutes les cellules précédemment décrites, les cellu-
les VI sont petites et caryochromes. Comme nous l'avons déja mentionné
(cf. chapitre I et HANSTR&M, 1927), elles sont essentiecllement localisées au

niveau des corpora pedunculata. Une morphologie assez volsine permet




TABLEAU IIT
AFFINITES TINCTORIALES DES CELLULES I-VI DU GANGLION CEREBRAL DE NEREIS PELAGICA L. TECHNIQUES GENERALES?

Types eellulaires

v

Technidueg de cBloration
v

! !
- : (s ; LEL "Séerétion” L LAt
] 1
Clark FP++ ! FPt ; VL+ ! FPt, Or, G++, Oor. G+ ou VI+ FP+, VL Caryochromes
! ! ou VL+
! 1
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Azan oxydé Col. bleue ou lilas Col, lilas Col, brune Col, bleue ou Col, bleutée
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a ce, cBne d'émergence de l'axong ; Col., coloration ; FP, fuchsine paraldéhyde ; HG, hématoxyline chromique de Gomori ; Or. G, orangé

G ; p, péricaryone ; PHL, phloxine ; VL, vert lumidre ; —, réactions négatives ; *, +, ++, réactions faibles, moyennes, fortes.



TABLEAU IV

CARACTERISTIQUES DES CELLULES I-VI DU GANGLION CEREERAL DE NEREIS PELAGICA L.8

Types cellulaires : L it ! II . I1T X Y ! v : vI )
I : 1 ' ! 1 {'séerétion”) ! ! )
! Assez nbX, ! ! 1 ! [ P )
Localisation : ! noy*.P; 20 en! Noyau 20 ! Noyau 18 ! Noyau 19 ! nbX noyXx ! 16 2 )
! _particulierc! ! ! ! ! e o

1
MO l Affinités tinctoriales ; FP++ : FP ; VL++ : FP ; Or.G++ : Or.G+ ou VL+ : FPL ; VL f Caryochromes ;
Y (méthode de Clark) v : ¢ ou VL+ selon, , ' )
! ! ! - 1'8ge ! ! ! )
! Caractéristiques ! Taille varia-! ! ! ! ! Rapport nucléo- )
! ! ble ; uni et ! ! ! ! ! plasmique élevé )
! ! parfois bipo-! ! ! ! ! )
! ! laires ; les ! ! ! ! ! )
! ! trajets axo- ! ! ! ! ! )
! ! naux peuvent ! ! ! ! ! )
! ! 8tre visua- ! ! 1 ! ! )
! 1 1isés ! ! ! ! 1 )
! ! ! ! ! ! ! )
! ! ! ! ! ! ! ! ! )
ME ! Caractéres des grains ! g 1 : diam®- ! g2 : diamé- ! g 3 : longeur! ! g 5a : diamétre ! g 5b : diamétre ! L'étude ! )
! é1émentaires ! tre moyen,va-! tre moyen, ! moyenne, ! ! moyen, 1000 H ! moyen, 1300 s ! systéma- ! )
! ! riabled ; con-! 1600 & ; con-! 2000 & ; con-! ! contenu homogéne ! contenu hétérogdne! tique des! )
! ! tenu + homo-.! tenu homog®ne! tenu homogéne! ! avec halo périphé-! avec halo périphé-! autres ! )
! ! gdne avec hdo! avec halo é- ! sans halo pé-! ! rique ; densité ! rique ; densité ! neurones ! b
! ! étroit péri- ! troit périphéd riphérique ; ! ! moyenns ou faible ;! moyenne ou forte ;! V n'a pas! )
! ! phérique ; ! rigue ; densi! densité moyen! ! membrane visible ! membrane visible ! été réa- ! )
! ! densité moven! té moyenne ou! ne ou forte ;! ! ! ! lisée ! )
! ! ne ; membrane! forte ; mem- ! membrane peu ! ! ! ! ! )
! ! visible ! brane visible! visible ! ! ! ! ! )
! ! ! ! ! ! ' ! ! :
! Caractéristiques ! Terminaisons ! Terminaisons ! Terminaisons ! Cellule ! Terminaisons axonales au niveau du ! ! Noyau dépourvu de )
! ! axonales au ! amonales au ! axonales au ! é&pidermique ?! neuropile ! ! nucléecle ; hétéro-)
! ! niveau du CCV! niveau du CCV! niveau du ! ! t ! chromatine abon- )
! (T RTE) ! neuropile ? ! ! ! ! dante )
' jiiatiab | ' ' 1 ! ! -7
! ! Neuroséers- ! Neuroséeré- ! Neuroséeré- ! Séerétoires 2 ! Sécrétoires ! ! )
! ! toire ! toire ! toire ? ! ! | ! )
! 1E(I501b) ! ! 1 ! ! ! 3
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o

ccv, compl?'&e ,cé;"'e'br'o-vasculaire ; CP, corpora pedunculata ; FP, fuchsine paraldéhyde ; g 1, g 2, 5, g 52, g 5b, grains élémentaires des cellules T, II, ITT,

Va, Vb ; ME, MO, microscopies électronique et optique ; nbX, nombreux ; noyX, noyau(x) ; Or.G, orangé G ; VL, vert lumidre ; %, +, ++, réactions faibles, moven-

nes, fortes. i S .
cellules Ic 3 € cellules Ia et Ib 5  la (1200 A) ; 1b et 1lc (1500 A).
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d'envisager un rapprochement entre les neurones qui caractérisent les noyaux

1-3 et ceux des noyaux 18 et 16 en particulier.

- Microscopie électronique (Pl. 21 & 23)

L'étude des corpora pedunculata permet de préciser 1'infrastructure

des neurones VI dont le rapport nucléoplasmique est élevé. Le noyau générale-
ment ovolde, dépourvu de nucléole, présente des masses tres importantes
d'nétérochromatine. Contrairement & celui des neurones I, II, IIT et V, le
cytoplasme des cellules VI est trés pauvre en grains élémentaires mais riche
en ribosomes libres associés en rosette. Chez la Nereis d'Age moyen, & 1'un
des pdles du péricaryone, un appareil de Golgi formé de quelques saccules
assez courts voisine avec un corps dense limité par une membrane, de nature
inconnue, d'un diamétre voisin de 1 p.

L'aspect général des cellules du noyau 16 (Pl. 22, fig. a), comme
celui d'ailleurs des cellules situées 4 la base de 1'oeil (P1. 22, fig. b),

rappelle celul des cellules des corpora pedunculata ; le noyau est toutefois

moins riche en hétérochromatine.
I1 convient également de mentiomner l'existence parmi les cellules

des corpora pedunculata dont 1'aspect caractéristique vient d'étre déerit,

d'autres petites cellules arrondies, ayant aussl un noyau riche en hétéro-
chromatine mais possédant dans leur cytoplasme des grains élémentaires rappe-
lant les grains 5 b. Des cellules de morphologie voisine mais présentant moins
d'hétérochromatine ont également été observées dans le noyau ganglionnaire 18
(P1, 23).

\\

B - EVOLUTION DES TYPES CELIUIAIRES I-VI DURANT IA VIE DE N. PEIAGICA

(Figure 21).

Nous envisagerons séparément le systéme nerveux central de tres

Jeunes Nereis (longueur comprise entre 3 et 14 métaméres) pour lequel les
cellules, morphologiquement différentes de celles qui caractérisent le ver
plus 8gé, ne peuvent actuellement &tre rattachées aux types cellulaires
décrits antérieurement (A).

Ces derniers sbnt progressivement observés en microscopie optilque
lorsque la Nereis atteint une longueur comprise entre vingt & quarante
métaméres ; leur activité caractérise rarement un stade bien déterminé dans

le cycle vital du ver et se poursult souvent Jusque chez 1'Heteronereis. C'est

pourquol, au lieu d'envisager les types cellulaires & des périodes déterminées
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de la vie de l'animal, ce qui donnerait lieu & d'inévitables répétitions, nous
préférerons étudier 1'évolution morphologique des différents neurones depuis

le stade de vingt métaméres (ver indifférencié sexuellement) jusque chez

1'Heteronereis.

1) Trés jeunes Nereils (longueur comprise entre 3 et 14 métaméres)

a - Généralités

les premidres recherches sur le développement des Poly-
chétes sont anciennes. De nombreuses descriptions relatives aux phénoménes
externes du développement ont été dormées ; WILSON (1932) et DALES (1950) se
sont intéressés respectivement & la morphologie externe des larves de N. pela-
gica et de N. diversicolor, & l'appareil ciliaire en particulier. Les travaux

relatifs & 1'organogentse et & 1'étude histologique des différents organes
sont rares.

Nos observations ont eu pour but 1'étude de la morphologie du sys-
t&me nerveux central au cours du développement et 1la recherche de 1'existence
éventuelle de cellules sécrétrices.

Avant d'entreprendre 1'exposé de nos observations, nous rappellerons
briévement les données relatives & la structure de la larve, a 1'organogenese

du systéme nerveux central et & 1l'apparition des cellules neurosécrétrices.

- Morphologie de la larve (GRASSE, 1998)

~

Le développement embryonnaire aboutit & la larve
trochophore qui se met & nager librement.

Morphologiquement, le corps de la trochophore typique n'est pas
métamérisé mais, anatomiquement, il est partagé par un anneau cilié prototro-
qual en deux hémisphéres.superposés : 1'épisphére et 1'hyposphére.

Ia trochophore posséde un appareil digestif blen développé, un
appareil excréteur représenté par des protonéphridies, une musculature, un
appareil locomoteur puissant, un systéme nerveux complexe et de nombreux
organes sensoriels.

Ie systéme nerveux est contitué par

- un centre nerveux apical impair, placé sous la plaque syncipitale,

- un anneau nerveux équatorial sous-cutané qui accompagne le proto-
troque (ceinture ciliaire préorale). Outre 1'anneau sous-prototroqual,
existent encore cing autres anneaux supplémentaires paralleles. Ces derniers

sont superposés et réunis entre eux par huit troncs méridiens qui, en partant
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du centre ganglionnaire apical, le réunissent & 1l'anneau nerveux équatorial
sous-prototroqual. Deux de ces nerfs méridiens, les latéraux, pénétrent méme
dans 1'hyposphére ol ils entrent plus tard en contact avec la chafne nerveuse

ventrale, devenant alnsi les commissures sous-oesophagiennes.

Ie processus de la métamorphose débute par une crois-
sance en longueur de la région terminale de 1'hyposphirerésultant de 1l'allon-
gement du pygidium. Progressivement, une grande partie de 1'hyposphére se
trouve entrafnée dans ce processus et se transforme en un long appendice
cylindrique rehfermant le tube intestinal et les bandelettes mésodermiques.
Cet appendice qui ne tarde pas a se métamériser est 1'ébauche de la partie
thoracigue du ver adulte.

Un certain nombre de phénoménes régressifs se produisent ; des orga-
nes provisoires disparaissent : des troques, des soles, des protonéphridies,
. deé formations sensorielles et de la musculature mésenchymateuse. la larve
préte a se métamorphoser posséde déja les ébauches de tous les organes de
1l'adulte.

Organogenése du systéme nerveux
Ie syst®me nerveux a une double origine : le cerveau
et la chafne ventrale prenant naissance i partir de deux ébauches indépendantes.

- les ganglions cérébroldes tirent leur origine de la masse gan-

glionnaire apicale logée au-dessous de la plaque syncipitale.

- la chatne ventrale s'ébauche tres t6t sur la ligne médioventrale

-

de l'hyposphére et prend naissance a partir de deux épalssissements de 1l'ecto-
derme thoracique placés symétriquement par rapport & la ligne médiane et
correspondant 4 la ligne de fermeture du blastopore. La double é€bauche de
cette chafne ne tarde pas & se métamériser. Avant de s'isoler de 1l'ectoderme,
les deux cordons nerveux se fragmentent en neuroméres ; cette métamérisation
& lieu parfois avant méme que les cordons neuraux se solent soudés en un cor-
don unique. Les neuroméres ainsi formés fournissent les ganglions de la chafne
nerveuse ventrale et leurs connectifs. La premiére paire de neuroméres de la
série donne les ganglions sous-oesophagiens qui entrent en communication avec
les ganglions cérébroldes par 1'intermédiaire des commissures périoesophagien-

nes, le cerveau participe & la formation de ces commissures.
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Ia chafne ventrale provient donc de 1l'ectoderme qui s'organise

indépendamment du cerveau de 1'Annélide.

- Apparition des cellules neurosécrétrices
Les cellules neurosécrétrices sont le plus souvent
étudides chez les vers adultes. L'étude de la neurosécrétion au cours du
développement larvaire des Nereidae a fait 1'objet de trés peu de travaux.
Des observations réalisées au microscope optique chez Harmotho&

(Aphroditidae), permettent & KORN (1958) d'émettre 1'hypothése que les cellu-

les "neurosécrétrices" apparaissent 4 des stades relativement précoces du
développement ; elles seralent déja présentes chez la trochophore, au moment
des premiéres divisions cellulaires dans la plaque apicale. Ce sont des cellu-
les assez volumineuses, disséminées parmi les cellules ganglionnaires banales,
se différenciant encore plus nettement au cours du stade méiatrochophore I

et appartenant sans doute au cerveau'antérieur. A ce stade, les cellules peu-
vent atteindre, d'aprés l'auteur, 40 p de diamdtre ; leur cytoplasme montre
une structure grenue. Encore plus nombreuses au stade nectcchéte, les cellules
"neurosécrétrices" du ganglion cérébroide disparaissent aprés la réduction

du prototroque.

KORN pense que des cellules "neurosécrétrices" existent aussi dans
la cha®ne nerveuse ventrale de la métatrochophore de cette espece ; elles
disparaissent également au cours des stades ultérieurs du développement et
les traductions morphologiques du processus sécrétoire ne redeviemment nettes
que chez les animaux de vingt hult segments. L'origine des cellules neurosé-
crétrices est discutée. HANSTROM (1954) fait de la cellule neurosécrétrice
un neurone modifié. Pour CIARK (195G), par contre, la cellule neurosécrétrice
est glandulaire au départ ; l'acquisition des caractéres neuronaux étant
secondaire.

L'hypothése de CILARK s'appule sur 1l'examen détaillé du ganglion
cérébrolde et des structures 1imitr6phes chez les Annélides Polychétes du
genre Nephthys. Chez certaines especes, les mucocytes du prostomium sont
localisés dans 1'épiderme latéral. Chez d'autres, elles forment deux volumi-
neux lobes postérieurs; appendus aux ganglions cérébroldes et entourés par
la méme gaine conjonctive que celle qui limite le tissu nerveux ; chaque
mucocyte est relié i 1'épiderme par un prolongement cytoplasmique fin, conte-
nant des grains de sécrétion riches en un mucopolysaccharide acide. CILARK

suggdre que les cellules neurosécrétrices pourralent avoir la signification
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de cellules glandulaires épidermiques, incorporées secondairement aux centres
nerveux.

AxESSON (1961), apres étude des cellules neurosécrétrices du ganglion

cérébrolde de Golfingia elongata (Sipunculien),se montre favorable & cette

derniére conception.

b - Conditions d'élovagze - Techniques

Des N. pelagica épitoques ont été récoltées i Wimereux, ia la fin du
mois de mars. la fécondation s'est effectude au Laboratoire de Biologie Animale
de Lille. Les larves ont été élevées dans de grands cristallisoirs. Ces der-
niers sont remplis d'une eau de mer filtrée deux fois mais non stérilisée et
partiellement renouvelée chaque Jjour.

Une fixation échelonnée de ces larves a été réalisée.

Pour la microscopie photonique, le liquide de Bouin-Hollande dé-
pourvu d'acide acétique a été utilisé, Afin de permettre une meilleure orien-
tation des pidces, une micro-inclusion dans la gélose a précédé 1'inclusion
définitive dans la paraffine. Les coupes frontales d'une épaisseur de 4 u ont
été colorées par la technique de CIARK.

Le mode de fixation employé pour 1'examen au microscope €lectronique
de cerveaux de vers plus 8gés (cf. "Matériel, Techniques et Terminologie)
s'est révélé trés médiocre pour les trés Jeunes larves. Dans cette étude
préliminaire, 11 ne sera donc tenu compte que des observations faites, en
microscopie électronique, sur des larves ayant au moins huit métameres.

\
o « -Observations (P1. 70 a 72)

L'examen du ganglion sus-oesophagien des larves s'est révélé assez
décevant dans la recherche des stades de différenciation des cellules sécré-
trices., En microscopie photonique, tous les neurones présententunaspect ana-~
logue, assez voisin de celui des cellules VI du ver plus &gé : taille petite,
rapport nucléoplasmique élevé ; le cytoplasme, souvent chromophobe, est par-
fois légérement fuchsinophile. Ia morphologie infrastructurale de la plupart
de ces neurones rappelle également celle des cellules VI. Il convient toute-
fols de noter que certaines cellules, localisées dans la moitié postérieure
du cerveau en particulier, renferment des grains élémentaires parfois nombreux.
L'aspect de ces derniers est malheureusement trés différent de celui qui carac-
térise'les neurones de vers plus &gés et il est impossible, actuellement, de

conclure sur la différenciation rapide de types cellulaires déterminés. la
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forme bipolaire de quelques neurones et la densité relativement faible aux
électrons des grains qu'ils renferment peut laisser envisager, d'une fagon
trés hypothétique, qu'il s'agit de cellules I.

D'autres neurones possddent des grains & contenu plus dense mais 1la
morphologie des péricaryones, de méme que leur localisation, ne permettent pas
de présager de la nature de ces cellules.

Comme nous l'avons déja mentionné, ce n'est que chez la Nereis
possédant vingt & quarante métaméres que la plupart des cellules sécrétrices
du cerveau sont suffisamment chargées en matériel pour pouvoir €tre visualisées
en microscople optique et que leur morphologie infrastructurale atteint une

différenciation importante.

2) Vers immatures (depuis 20 métaméres) et Heteronereis

(Figure 21)

Type cellulaire I - L'étude au microscope optique permet de

préciser que des cellules fortement fuchsinophiles sont déjd nombreuses dans

la région caudale du cerveau de vers ayant trente métameres ; leur nombre
maximal est atteint lors de l'apparition des produits génitaux dans le coelome
et ne varie pas d'une fagon sensible jusqu'ad la maturité sexuelle de 1l'animal.
Il convient d'insister sur le falt que des axones chargés de matériel fuchsi-
nophile ne sont observés au niveau du complexe cérébrovasculaire (cf. chapitre
IV) que chez les Jeunes Nereis. Cette constatation semble indiquer que les
cellules I du noyau 20 ont une fonction neurosécrétoire sensu stricto et que
celle-ci Wiminue chez le ver &gé. la comparaison entre 1'infrastructure des
cellules I présentées sur les plarches 14 et 15 permet de supposer une acti-
vité sécrétoire plus intense (plusieurs corps de Golgi actifs) chez le ver

indifférencié sexuellement que chez la Nereis plus Agée (dans 1'exemple choisi,

Q avec diamétre ovocytaire voisin de 120 p).

'L'étude des terminaisons axonales au niveau du complexe cérébrovas-
culaire (cf. chapitre IV) appértera d'autres arguments en faveur de cette
hypothése relative a 1'évolution de l'activité sécrétoire de ces cellules.

Type cellulaire II - Comme pour les autres types cellulaires, 11

n'est pas encore possible de préciser la période exacte qul correspond a la
différenciation des cellules II. Nous avons déja mentionné que dans les stades
larvaires, la morphologie infrastructurale des neurones ne permet pas le

repérage des différents types cellulaires.
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Nous pouvons néanmoins, dés maintenant, préciser que chez le ver
indifférencié sexuellement ayant plus de quarante métaméres, les cellules II
sont déja actives. Elles n'atteignent toutefois leur nombre maximal (une
quarantaine par noyau gangliomnaire) que chez le ver d'dge moyen ; elles bor-
dent alors postérieurement tout le noyau 20 et sont done, a partir de ce
stade, faciles i repérer en microscopie électronique. Il est probable qQue les
neurones II dont l'affinité'pour le vert luriére et la taille du péricaryone
et du nucléole semblent croftre Jusque la maturité sexuelle de l'animal se
différencient plus tardivement que les cellules I. Dans les péricaryones de

1'Heteronereis, des corps de Golgl sont encore présents et fonctionnels-mals

~

les saccules sont dilatés et tendent & s'enrouler (nous n'excluons toutefois
pas 1'hypothtse d'un artefact de fixation pour ces cellules peut-€tre physio-
logiquement plus fragiles). L'ergastoplasme devient plus abondant, apparait
plus dilaté et contribue vraisemblablement, au moins en partie, & la formation
de citernes & paroi agranulaire présentes aussi bien dans le péricaryone que
dans 1'axone ; des enroulements ergastoplasmiques assez liches peuvent &tre
observés au niveau du cBne d'émergence de 1'axone. Les grains 2 acquiérent

une dimension (souvent supérieure & 2000 K) et une densité maximales chez

1'Heteronereis et cette caractéristique permet d'affirmer que c'est effecti-

vément ce type de grains que 1'on peut encore observer en abondance dans des
terminaisons axonales situées au niveau du complexe cérébrovasculaire de vers
8gés (cf. chapitre IV). Pour cette deuxi®me catégorie de cellules neurosécré-
trices,l'étude infrastructurale des terminaisons axonales est nécessaire pour
évaluer les variations de 1'activité sécrétoire concomitantes de 1'ége de

la Nerei§

Type cellulaire IIT - Les neurones IIT sont déja présents lorsque

1l'animal ne posséde qu'une quarantaine de métameres mails attelgnent leur nom-

bre maximal (quinze environ) chez le ver d'Age moyen. Comme celul des cellu-
les II, le matériel sécrétoire présente une évolution dans son affinité
tinctoriale. Aprés traitement par la technique de CIARK, il est brun orangé

chez le ver d'Age moyen, brun verditre chez 1'Heteronereis. Cette modification

de la chromophilie des. cellules IIT est concomitante d'une variation de
1'infrastructure des grains élémentaires (accroissement a la fois du volume

des grains ct de la densité de leur contenu (DHAINAUT-COURTOIS, 1967).

Type cellulaire IV - L'évolution morphologique et la signification

rhysiologique des cellules IV seront envisagées dans le chapitre IIT. Il

convient toutefois de mentionner que cette catégorie cellulaire est déja
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représentée chez une Jeune Nereis de quatorze métaméres mais que la différen-

ciation maximale des cellules IV n'est atteinte que chez 1'Heteroncreis
(DURCHON et FREZAL, 1955).

Type cellulaire V ~ L'affinité tinctoriale relativement faible et

la richesse en corps de Golgl de certains neurones "ordinaires" sont deux carac-
téristiques quil pourraient paraftre paradoxales si 1'on ne songealt & une é1i-
mination quasi permanente du matériel synthétisé ; elles rendent difficile
1'étude du cycle sécrétoire de ces cellules. Celles-ci atteignent leur taille
maximale chez le ver d'Age moyen et ne présentent pas de variations sensibles
dans leur activité sécrétoire jusque la maturité sexuelle de 1l'animal.

I1 convient néanmoins de noter que, dans certaines conditions expé -
rimentales (culture organotypique, régénération de la région postérieure du
corps, par exemple),ce sont néanmoins des neurones "ordinaires" quil présentent
des variations tinctoriales. Ces dernieéres sont peut-&tre observées parce
qu'une modification dans la chromophilie d'un neurone ordinairement peu coloré
est plus apparente qu'au niveau d'un neurone présentant toujours une grande
: affinité tinctoriale. Il est possible également que ces variations solent le
reflet d'une intervention effective et rapide de cette catégorie cellulaire

dans 1'intégration de certains stimuli (cf. chapitre VII et Dlseussion gin%-
rale).

Type cellulaire VI - Il a été précisé antérieurement que ce type

de neurones caractérise essentiellement les corpora pedunculata. A 1'exception

de 1'augmentation du volume cellulaire concomitante de 1'4ge du ver et que
1l'on observe d'ailleurs pour la ma jorité des neurones, les cellules VI ne pré-
sentent pas d'évolution nette. On peut noter néanmoins, chez le ver 4gé, une

répartition plus rare des corps de Golgl et des corps denses voisins.

C - RECHERCHE DES TYPES CELIUIAIRES I-VI CHEZ D'AUTRES NEREIDAE

Cette étude n'a, Jusqu'a présent, été réalisée qu'en microscopie
optique.
Type cellulaire I - Ia fuchsine-paraldéhyde permet de visualiser

trés nettement, chez toutes les espéces envisagées (cf. "Matériel, Techniques
et Terminologie"),des neurones généralement unipolaires et répartis dans la
plupart des noyaux ganglionnaires, les noyaux 20 et 22 en particulier. Les
trajets des axones chargés de matériel fuchsinophile peuvent €tre observés

dans les parties antérieure et postérieure du neuropile d'un ver immature .
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Ils sont néanmoins plus importants dans la région caudale ; cette observation
ne peut surprendre puisque c'est effectivement dans la moitié postérieure du
cerveau que sont situdes la plupart des cellules trés fuchsinophiles.

Lors de la description du type cellulaire I chez une N. pelagica
d'age moyen (A), nous avons déja insisté sur le fait que beaucoup de neurones
"ordinaires" présentent une fuchsinophilie souvent faible mals parfoils moyen-
ne et que certains axones se terminant dans le neuropile sont probablement
visualisés par la fuchsine paraldéhyde.

Ia distinction entre cellules I (Ic, cf. A) et neurcnes "ordinaires"
(cellules V) est donc trés délicate en microscopie optique. Le falt semble
particuliérement frappant lorsque 1'on compare les ganglions cérébraux de
N. pelagica et de N. diversicolor ; chez cette derniére espece, remarquable

par 1'abondance du matériel fuchsinophile présent dans les péricaryones et

dans la zone du neuropile ou convergent les axones, des cellules nerveuses
fortement fuchsinophiles occupent 1l'emplacement de neurones peu chromophiles

chez N. pelagica (région la plus ventrale du noyau 20 et noyau 22).

Type cellulaire II - Aprés oxydation permanganique en milieu acide,

les neurones II présentent une 1légére affinité pour la fuchsine paraldéhyde,

mais, contrairement aux cellules I, ils conservent une 1égére acidophilie qui
permet de les colorer en vert par la technique de CLARK.

Nous avons observé des neurones II chez toutes les especes de
Nereidae que nous avons étudiées. Il convient néanmoins de mentionner que,

si chez certaines (P. cultrifera, en particulier), les ncurones IT ont un

aspect et une répartition analogues & ceux de N. pelagica, il n'en est pas de
~ cette .

méme pour N. diversicolor, par exemple. Chez Polychéte, les cellules II,

disséminées parmi les cellules fortement fuchsinophiles, sont souvent plus

petites, plus fuchsinophiles et peuvent présenter des caracteres acidophiles

nettement plus marqués (présence de mottes et méme de flaques orangéophiles

dans le cytoplasme). C'est néanmoins chez N. diversicolor ol la partie pro-
ximale de 1l'axone est plus large que chez la plupart des autres espeéces

étudides que le cheminement du produit sécrété peut €tre observé le plus

facilement.

Type cellulaire III - Uniquement localisés dans le noyau ganglion-

naire 18 ("ganglion nucal"), les neurones III sont unipolaires et différent
donc des autres neurones généralement fusiformes qui caractérisent ce noyau.
Ils existent chez toutes les espéces envisagées mais sont particulidrement

grands et abondants (quinze environ) chez N. pelagica.
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Type cellulaire IV - Les cellulcs IV ont également été retrouvées

chez toutes les espéccs étudiées. Leur morphologie varie peu. Il convient de

noter une modification observée chez P. cultrifera. Chez cette espece, les

produits synthétisés se rassemblent non en gouttelettes multiples mais en un

lobule unique (cf. chapitre III).

Type cellulaire V - Les cellules classées arbitrairement dans cette

catégorie cellulaire sont de loin les plus abondantes puisqu'elles correspon-
dent & ce que 1l'on a coutume d'appeler les neurones "ordinaires".

Leur forme et leur taille sont variables mals leur répartition est
relativement homogéne chez les différentes espéces. La fuchsinophilie des
neurones V (céux des noyaux 20 et 22 en particulier) aprés oxydation perman-

ganique apparaft néanmoins beaucoup plus importante chez N. diversicolor.

Chez cette Nereis, les trajets d'axones chargés de matériel fuchsinophile et
convergeant vers la moitié postérieure du neuropile sont particuliérement
visibles (Pl. 12, fig. a). la distinction entre cellules I et V est malheureu-
_ sement encore plus délicate ct c'est 1l'une des raisons pour lesquelles nous
avons préféré utiliser commc espéce type de notre étude morphologique, une
autre Nereis, également commune & Wimereux, N. pelagica.

I1 convient aussi de mentionner une variation relative au noyau
ganglionnaire 26 (ganglion "optique" des auteurs) ; ce dernier n'est trés
développé que chez N. diversicolor, N. irrorata et Eunereis longissima. Cette

répartition inconstante explique sans doute les divergences d'opinion relati-

ves & la morphologie et & la localisation de ce noyau (cf. chapitre I).

Type cellulairé VI - Les cellules VI se présentent sous un aspect

2 I3
analogue chez toutes les espgces envisagées. Nous avons mentionné antérieu-

rement que ces neurones caractérisent esscentiellement les corpora pedunculata

dont le nombre est variable (cf. chapitre I, Tableau II).

D - COMPARAISON ENTRE IES TYPES CELIULAIRES I-VI ET CEUX DECRITS
ANTERIEUREMENT DANS IE GANGLION SUS-OESOPHAGIEN DES NEREIDAE

Nous envisagerons successivement les données relatives i la

microscopie optique et & la microscopie électronique.
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1) Microscopie optique

Différents types de cellules glandulaires, parfols appelées
abusivement neurosécrétrices (KNOWIES et BERN, 1966),ont été observés chez
les Nereis. Les travaux sont nombreux et les techniques utilisées disparates.
Pour notre comparaison, nous ne nous référerons qu'aux travaux les plus com-
plets dans lesquels les types cellulaires décrits peuvent &tre homologués avec
quelque certitude & ceux observés pour la premidére fois par B. SCHARRER (1936,
1937). Des équivalences ont déja été recherchées (GABE, 1954 ; HERIANT-MEEWIS
et VAN DAMME, 1962 b ; GOLDING,lSGTC)entre les types cellulaires mentionnés
d'abord par B, SCHARRER (1936, 1937) et SCHAEFER (1939) puis HERIANT-MEEWIS
(1962 b), HAUENSCHIID et FISCHER (1962) et TAKEUCHI (1965). Pour faciliter la
comparalson et sur les conseils de Monsieur le Professeur Gabe, nous avons
traité nos préparations histologlques de ganglion sus-oesophagien par les
techniques utilisées par les auteurs pités précédemment (Tableau VI) ; des
divergences relatives aux caractéres de colorabilité des cellules, dues au
procédé méme de coloration (différenciation plus ou moins longue, par exemple),

sont malheureusement inévitables.

Type cellulaire T - Sa caractéristique essentielle est son intense
fuchsinophilie.
Lors de 1'étude morphologique des cellules I (cf. A), nous avons

insisté sur le fait que toutes les cellules fortement fuchsinophiles ne posse-

dent probablement pas les mémes caractéres infrastructuraux. Il semble que
1l'on puisse distinguer trois sous-types représentés respectivement par les
cellules ées régions dorsale et ventrale du noyau 20 et par les autres cellules
fuchsinophiles du cerveau.

GABE (1954), HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME (1962 b), GOLDING (1967c),
ont déj& mentionné 1'équivalence trés probable entre les cellule$ "a" de
B. SCHARRER et les neurones présentant une forte affinité pour la fuchsine
paraldéhyde (cellules "NS 1" de HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME) situés dans la
région postérieure du cerveau des Nereis.Il est donc possible de penser que
toutes les cellules I du noyau 20 (Ia et Ib) correspondent aux cellules "a".
Etant donné les localisations respectives décrites par B. SCHARRER (1937),
on peut néanmoins se demander si les cellules Ib de la région ventrale du
noyau 20 ne sont pas homologues de certaines cellules "c" ; la majorité de
ces derniéres étant, comme nous le verrons prochainement, équivalentes de
nos cellules II. Les autres cellules fuchsinophiles (Ic) du cerveau n'ont pas

retenu 1l'attention de B. SCHARRER.
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ILes cellules I sont peut-&tre & rapprocher, au moins en partie, des
cellules fuchsinophiles "A", "B", "C" et "D" décrites chez d'autres Nereidae
par TAKEUCHI (1965). L'homologie probable des cellules "A" et "B" avec les
cellules "a" de B. SCHARRER est domnée par TAKEUCHI lui-méme. Les cellules "A"
sont de forme ovale. Les unes, situées dans le noyau ganglionnaire 17 (vrai-
semblablement 17 selon 1'interprétation de HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME, région
dorsale du noyau 20 selon nous) ont environ 30 p de long, 15 & 20 p de large
et correspondent probablement aux cellules Ta pour la plupart bipolaires que
nous avons observées au voisinage du nerf XVI, dans la région dorsale du
noyau ganglionneire 20. Les autres, plus rares, sont grandes (35 a 50 p de
long, 20 4 30 p de large) et localisées dans le noyau 20 (région ventrale du
ganglion 20, selon notre interprétation) ; elles correspondent peut-€tre aux
cellules Ib unipolaires que nous avons décrites dans la région ventrale du
ganglion 20. Mais, contrairement a4 ce que nous avons mentionné pour les cellu-
les I du noyau 20 de toutes les espéces de Nereis que nous avons étudiées,
aucun cheminement axonal du produilt élaboré n'a été observé par TAKEUCHI,

Les cellules "B", piriformes (longueur, 15 & 20 p et largeur, 8 &
10 p) existent dans presque tous les noyaux ganglionnaires des régions postéro-
ventrale et antérodorsale du cerveau. Il est possible que les cellules np"
correspondent & des cellules I ; mais, étant donné leur trés large réparti-
tion, 11 n'est pas impensable que la plupart soient homologables 4 des neuro-
nes "ordinaires" (type cellulaire V), moyennement fuchsinophiles.

Les neurones "C" et "D", de forme irréguliére (15 p environ de
diamétref‘et localisés dans les noyaux ganglionnaires antérieurs, correspon-
dent vraisemblablement, selon TAKEUCHI, aux cellules fuchsinophiles décrites
dans le noyau 4 de N. diversicolor par CIARK et BONNEY (1960), HERIANT-MEEWIS
et VAN DAMME (1962 b) ; ils sont donc peut-&tre homologues de cellules Ic.

Des études infrastructurales seraient nécessaires pour parfaire cette com-

paraison.

Type cellulaire II - Ia morphologie et la localisation des cellu-

les IT 4 la périphérie des régions moyemne et ventrale du noyau 20 permettent
de penser qu'elles appartiemnent au type "c¢" de B. SCHARRER et de SCHAEFER
et aux cellules "NS 2" de HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME.

GABE (1954), HERIANT-MEEWIS et VAN DAME (1962 b) ont émis 1'hypo-
thése que les cellules "a".et "e" de B. SCHARRER pourraient représenter deux
stades d'activité d'une méme cellule. L'étude comparée des cellules I et II

(donc "a" et "c", vraisemblablement) apporte certains critéres (nombre,
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localisation, morphologie, en particulier) permettant d'affirmer la dualité

des neurones I et II.

Type cellulaire III - Les neurones III, unipolaires, généralement

de grande taille chez N. pelagica, méme chez des animaux indifférenciés sexuel-
lement, n'ont pas, & notre comnalssance, encore été mentionnés dans le noyau 18.
Ils ne correspondent pas comme le pense GOIDING (1967c¢)aux cellules "b" dé-
crites par B. SCHARRER et classés par nous, au moins temporairement,dans le
type cellulaire V (cf. type cellulaire V).

les cellules III, petites chez certaines especes (N. diversicolor,

par exemple),n'ont peut-étre pas été observées. Il est possible également que
les cellules III, de grande dimension chez N. pelagica, alent été confondues
avec des cellules II ("c" de B. SCHARRER), les méthodes de coloration utili-
sées Jusqu'alors ne permettant pas de distinguer ces cellules dont la morpho-
logle est relativement voisine, ‘

I1 est impossible que les cellules II et III représentent deux stades
 différents d'une méme cellule ; leurs localisations, beaucoup plus facilement
repérables sur des coupes frontales que transversales, sont différentes. Les
caractéres infrastructuraux plaident également en faveur de cette distinction ;
les péricaryones et les grains élémentaires sont morphologiquement différents.

I1 convient d'insister sur le fait que, chez N. diversicolor, les cellules lo-

calisées dans le noyau 20 et montrant des mottes orangéophiles dans leur
cytoplasme, représentent un aspect particulier des cellules II. Elles ne sont
par conséquent pas homologues des cellules III ; ces derniéres caractérisent

le noyau 18.

Type cellulaire IV - Les cellules IV ont un aspect tres caractéris-

tique et une localisation si définie que 1'on peut affirmer qu'elles corres-
pondent au type "d" de B. SCHARRER. Elles ont souvent été considérées comme

représentant un stade particulier de neurones dont le cytoplasme se vacuoli-
serait. Il est en effet tentant, lors d'une observation au microscope photo-
nique, de faire un rapppochement entre les cellules II présentant des mottes

orangéophiles chez N. diversicolor et des cellules IV. L'étude au microscope

électronique permet, par contre, de considérer ces cellules comme appartenant
d un type cellulaire particulier ; d'autre part, certaines figures (cf.
chapitre III) plaident en faveur de la nature épidermique de ces cellules
considérées auparavant (B. SCHARRER, 1936, 1937 ) comme étant des "Driisenner-

venzellen". Les cellules IV correspondent en partie aux cellules "E" de
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TAKEUCHI (1965) pour lesquelles 1'auteur décrit également un cycle sécrétoire.

Type cellulaire V - Les neurones "ordinaires" dont les caractéres

sécrétoires sont souvent peu décelables en microscopie optique n'ont générale-
ment pas retenu l'attention des premiers auteurs. C'est , comme nous 1'avons
précisé lors de 1'étude du type cellulaire III, dans cette catégorie cellu-
laire que nous classons les cellules "c" de B. SCHARRER ("neurosensory cells"
de TAKEUCHI). Celles-ci (Pl. 24) ont une morphologie qui rappelle davantage
celle des cellules I de la région dorsale du noyau 20 (cellules "a" de

B, SCHARRER) que celle des neurones voisins ( n 18, Pl. 23, fig. b et P1. 24),
L'aspect particulier des noyaux semble relativement caractéristique de ces
deux types de cellules (Pl. 14 et 24) ; le contenu des grains élémentaires
situés dans les péricaryones n'atteint Jamais une forte densité aux électrons.
I1 convient néanmoins de noter une hétérogénéité importante dans 1'opacité

des grains des cellules "b".

I1 est actuellement impossible de préciser ol se terminent les
axones des cellules "b". la présence, au niveau du complexe cérébrovasculaire,
de sections d'axones chargés uniquement de grains d'homogénéitévconstante
semble infirmer la nature neurosécrétoire de ces cellules. C'est pourquoi,
nous préférons classer, temporairement au moins, les cellules "b" parmi les
neurones "ordinaires".

Les cellules V correspondent peut-&tre, au moins en partle, a cer-

taines cellules appartenant aux types cellulaires "B", "C" et "D" de TAKEUCHI.

Type cellulaire VI - Les cellules & fonction sécrétoire présumée

ont seules retenu l'attention des premiers auteurs ; les cellules VI qui carac-

~

térisent essentiellement les corpora pedunculata ne correspondent done a

aucun type cellulaire déérit antérieurement.

Dans notre recherche d'équivalences possibles, nous n'avons, Jusqu'a
Présent, tenu compte que des travaux de B. SCHARRER et de SCHAEFER, HERIANT-
MEEWIS et VAN DAMME, et TAKEUCHI. | '

Ia comparaison entre les types cellulaires I-VI et ceux décrits par
HAUENSCHIID et FISCHER (1962) dans le ganglion cérébral de Platynereis dumerilii

est en effet particuliérement délicate. Ces auteurs mentionnent trois types

cellulaires.,
Les cellules correspondant au type cellulaire "1", & la fois colo-

rables par l'hématoxyline et par la phloxine de Gomori, sont localisées dans
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230ont soulignés les types cellulaires dont lféquivalence probable avec ceux décrits par B. SCHARRER a déja €té mentionnée

par les auteurs eux-mémes ou par GOLDING (1967).

b hse, "neurosensory cells",



TABLEAU VI

CCMPARATISON ENTRE LES AFFINITES TINCTORIALES DES CELLULES "a," "b," "c," "d" (B. SCHARRER) RAPPORTEES PAR B. SCHARRER (1936, 1937),
DEFRETIN (1955) ET GABE (1954) ET CELLES DES CELLULES I-VI DU GANGLION SUS-OESOPHAGIEN DES NEREIS?

o N N N~

! )
! Types cellulaires )
! )
Colorations ' 1 2 1 T = 1 = = 1 VI )
! I a ! X ! | P ! A
1 \ 4 la majorité, 11T ,"Séerétion” a ,(n. 18) b la majorité, Caryochromes-;
Fuchsine de Van Gieson; Col. rougei Col. rose 5 3 Col. rose : Col.rouge E 2
(Fuchsine de Van Gieson! ® ! ! ' ' |
( (apr®s fixation & ba-! ! © ! ! © ! © ! )
( se de bichromate de ! ! ! ! ! ! )
( potassium) ! ! ! ! ! ! )
. ! - . 1 !
gAzan de Heidenhain ‘Col. rouge Col. rougeiCol. rouge Col, bleue ou Col. rouge Col., rouge Col., bleue ou : Col, Cols Col. f 3
( 1 ' violacé violette selon ;, orangé , violacé violette selon ,bleutée bleue Dbleutée ¢ S
( ' \ différenciation, g différenciation , ; 3
(Hotchkiss-Mc Manus ! + 1 3 ! ++ ! - T * ! )
( (A.P.S.) ! © 1 © ! ! o ' o \ )
( % ! ! !
(Gomori (nématoxyline ++ 0 + (=) : + : + © T ® : : 3
( chromique-phloxine) ; @ tres 1égt ' i ¢ ; \
(Fuchsine paraldéhyde !  ++ O ! t ® i = ! = @ (tres 1égt) L s ® 22 ' )
1 ! ' ' 1 ]
gF‘uchsinE d'Altmann ' + ® \ ++ ® ; ++ ; ++ ® 5 % (o) t - ;

8 Les tvpes cellulaires dont 1'équivalence a pu 8tre établie, au moins partiellement, sont réunis dans une méme colonne, Col., Coloration ; Légt

.» légirement ;

s & 7 z z e ‘A
B-=t a%‘&réactions négative ou positive mentionnées par Gabe (1954) ; —, &, +, ++, réactions relatives aux cellules I-VI, respectivement, négative, légire ou

douteuse, positive, intense,
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les réglons antérosupérieure et postéroinférieure du ganglion cérébral, sur-
tout dans les noyaux 17-18-19 (1'interprétation des noyaux ganglionnaires n'est
probablement pas la méme que la ndtre) ; les axones sont visibles Jjusqu'au
neuropile. Les cellules I, IT et V que nous avons décrites sont plus ou moins
fortement colorables par 1'hématoxyline de Gomori ; les cellules II et III

sont phloxinophiles. S'il est vral que des trajets axonaux n'ont pu &tre
observés nettement que pour les cellules I et V, beaucoup plus difficilement
pour les cellules II, il n'en reste pas moins vrail que les cellules du type
cellulaire "1" de HAUENSCHIID et FISCHER peuvent correspondre & la fois &

nos cellules I, II, III et V (en partie).

HAUENSCHIID et FISCHER décrivent par ailleurs des cellules fusifor-
mes situes dans la région du noyau 19 ; celles-ci probablement dépourvues
d'axone se colorent avec intensité par les méthodes mitochondriales (type
cellulaire "2") ; des péricaryones d'aspect analogue existent dans 1'épiderme
postérieur. Toutes ces cellules sont certainement homologues de nos cellules
v,

Des agglomérations de granules fuchsinophiles mélangés & des pig-
ments bruns, contenus dans des vacuoles entourées d'une fine couche de névro-
glie caractérisent le type cellulaire "3" de HAUENSCHIID et FISCHER. Il ne
s'agit trés vraisehblablement pas de cellules I mais de cellules névrogliques
dans lesquelles 1'étude infrastructurale a révélé la présence de lipofuscines.

Les équivalences possibles entre les différents types cellulalres

décrits en microscople optique sont rapportées dans le tableau V.

2) Microscopie électronique

Seule, une étude récente du ganglion cérébral de N. diversi-
color (GOLDING, 1967c) permet une comparaison avec les cellules I-VI de
N. pelagica. GOLDING utilise la nomenclature de B. SCHARRER. Il décrit dans
la région dorsale du noyau 20 (XIX S, selon cet auteur) des cellules corres-
pondant trés certainement aux cellules "a" de B. SCHARRER (donc & nos cellu-
les Ia) caractérisées par la grande densité aux électrons des grains élémen-
taires contenus dans leur péricaryone. Une différence dans le diameétre moyen
des grains (1000 ou 1250 K) permet de distinguer deux catégories de cellules.
1a membrane qui limite les grains est rarcment visible. GOIDING signale la
présence possible,parmi les grains élémentalres, de corps plus gros ,apparem-
ment situds dans des citernes de 1'"endoplasmic reticulum" (nous ne savons

s'il s'agit de réticulum endoplasmique ou d'ergastoplasme). Ce dernier est



247 -

généralement localisé autour du noyau mals peut également Etre observé i la
périphérie du corps cellulaire, Ia morphologie des grains élémentalres observés

dans les cellules fuchsinophiles de N. diversicolor et de N. pelagica paraft

donc différer par la taille et surtout par la densité du contenu et 1l'aspect
de la membrane. Sans exclure 1'hypothése d'une erreur dans la localisation
des types cellulaires étudiés ou d'une différence inhérente & 1l'espéce, 1l
convient d'envisager la possibilité de variations dues au mode de fixation
utilisé,

GOLDING décrit dans la région ventrale des noyaux 20 et 22 (noyau 22
selon cet auteur) plusieurs types de cellules dont certaines correspondent
probablement, au moins en partie, au type "c" de B. SCHARRER (donc probable-
ment & nos cellules II). Certaines n'ont pas d'affinité pour la fuchsine
paraldéhyde ; leur cytoplasme est riche en "endoplasmic reticulum" et en
petites vésicules. Selon GOIDING, ces cellules correspondraient aux neurones
"qrdinaires" décrits par nous en 1966?)Nous pensons qu'il s'agit, en fait, de
quelques-uns des nombreux neurones "Va" répartis dans tout le cerveau ; nous
n'avions cité les grands neurones du noyau ganglionnaire 22 qu'a titre
d'exemple.

D'autres.cellules observées par GOLDING toujours dans la région
ventrale du noyau 20, possédent des grains élémentaires de densité moyenne
(diamttre moyen : 900 K).

Enfin les cellules les plus fuchsinophiles du cerveau de N. diver-
sicolor pmésenteraient un cytoplasme rempli de petites citernes ergastoplasmi-
ques de forme irréguliére. Parfoils, de grandes vacuoles résultant probablement
de la coalescence de citernes plus petites sont visibles. Les nombreux grains
élémentaires (diamétre ﬁoyen ¢ 1200 5) présents dans le péricaryone de telles
cellules sont denses aux électrons.

I1a comparaison entre les observations faites dans cette région du

ganglion cérébral des N. diversicolor et pelagica devrait étre particullére-

ment intéressante puisque les cellules I et II existent chez ces deux especes.

Chez N. diversicolor, les cellules I sont toutefols plus nombreuses ;

les cellules II sont plus petites et présentent parfois des caractéres nette-
ment plus acidophiles que celles de N. pelagica. Or 1'aspect infrastructural
des cellules que GOIDING considére comme étant les plus fuchsinophiles du
cerveau semble correspondre bien plus & celui que nous avons observé au
niveau des cellules II de N. pelagica qu'a celui des cellules I. Le rappro-
chement paraft donc difficile.
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GOLDING mentionne, par ailleurs, la présence dans un certaln nombre
de noyaux ganglionnaires de neurones sécréteurs qui, vralsemblablement, cor-
respondent & nos neurones "ordinaires" (V). Les terminaisons axonales n'ont
généralement pas encore été étudiées et une comparaison est donc impossible.
Il convient néanmoins de mentionner que la morphologie des "cellules senso-

rielles" du noyau 18 de N. diversicolor (cellules "b" de B. SCHARRER) corres-

pond & celle des cellules de N. pelagica. Comme nous, GOIDING pense que rien

ne permet de conclure i la nature neurosécrétoire de telles cellules.

IV - DISCUSSION

1) Types cellulaires chez N. pelagica

a - Définition

L'étude cytologique du ganglion sus-oesophagien a permis
de définir six types cellulaires (I-VI) ; plusieurs de ces derniers sont géné-
ralement représentés dans un méme noyau ganglionnaire.

Pour 1'examen en microscopie optique, plusieurs techniques de colo-
ration ont été utilisées. Les principales descriptions des cellules I-VI sont
toutefois basées sur les affinités tinctoriales de ces derniéres aprés trai-
tement par la technique de CLARK.

Les cellules I-IIT ont une nature glandulaire affirmée et présentent
respectivement une grande affinité pour :

- la fuchsine paraldéhyde (I)

- le vert lumiére (I1)

- 1'orangé G (I11)
les cellules IV sont les seules du cerveau & posséder une structure
ampullaire ; elles contiemnnent de nombreuses gouttelettes d'allure colloldale.

Les cellules V sont légérement, parfois moyennement fuchsinophiles ;
elles peuvent également présenter une faible affinité pour le vert lumiére.

Les cellules VI sont petites et caryochromes.

Certaines cellules peuvent avoir une répartition restreinte & un
seul noyau ganglionnaire; C'est ainsi que les cellules II, III, IV et VI sont
localisées respectivement dans les noyaux 20, 18, 19 et dans les corpora
pedunculata (1 & 3). I1 convient néanmoins de noter que certains neurones
situés dans les noyaux 16 et 18 ont une morphologie qui rappelle celle des

cellules VI des corpora pedunculata. Elles ont peut-€tre une signification

physiologique analogue (cf. chapitre V;III).
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Les neurones I et V en particulier sont plus disséminés dans le
cerveau. Rappelons que des cellules fuchsinophiles présentant un écoulement
axonal du matériel sécrété ont, par exemple, été observées dans les noyaux
4, 7, 14 et 20. C'est néanmoins dans ce dernier noyau que sont situées les
cellules I les plus caractéristiques et les plus nombreuses. Nous avons con-
venu d'appeler :

- Ia et Ib, les neurones trés fuchsinophiles localisés respective-
ment dans les régions dorsale et wntrele du noyau 20,

- Ic, les autres cellules fuchsinophiles disséminées dans le cerveau.

Tous les neurones dont le cytoplasme est abondant mals peu chromo-
phile ont été réunis arbitrairement dans le type cellulaire V (neurones
"ordinaires"). Nous avons dé3a précisé que, parfois, certaines de ces cellules
peuvent présenter une fuchsinophilie moyerne et que la distinction entre
- cellules Ic et V est alors délicate. Il apparalt donc difficile de préciser,
en microscopie optique, 1l'origine exacte (cellules I ou V) et, par conséquent,
lé nature du matériel sécrétoire que 1'on peut observer dans la région pos-
térieure du neuropile en particulier et au niveau du complexe cérébrovascu-
laire (cf. chapitre IV).

Une difficulté analogue se retrouve d'ailleurs en microscopie
électronique.

Les neurones "ordinaires" (V) sont en effet répartis abondamment
dans tous les noyaux ganglionnaires et la plupart contiennent des grailns
é1émentaires dans leur péricaryone. Les variétés de cellules V sont certai-
nement nombreuses mals des différences dans les états physiologiques rendent
le polymorphisme encore plus grand ; 1l nous est donc impossible actuelle-
ment de préciser le nomﬁre exact de celles-ci. A 1l'exception des deux sous-
types Va et Vb dont les terminaisons présynaptiques ont été observées au
niveau du neuropile, les trajets axonaux des autres cellules V ne sont pas
connus avec précision.

Nous avons tenu a rappeler ces quelques caractéristiques des neu-
rones V avant d'aborder 1'étude des cellules I. Ces derniéres sont en effet
disséminées parmi les neurones "ordinaires" dont 1'infrastructure ne semble
guére différente. Notons néanmoins que des péricaryones contenant des grains
élémentaires d'un diamdtre supérieur & celui des grains répartis dans la
me.jorité des neurones voisins (1500 K, chez une Nereis d'4ge moyen) et d'un

contenu relativement dense aux électrons représentent peut-&tre des cellules
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fuchsinophiles de la région antérieure du cerveau. les axones de ces cellules
n'ont pas été repérés au-deld du neuropile.

Comme nous le verrons dans le chapitre V, si nos déductions s'ave-
rent exactes, la morphologie de ces cellules I (Ic)‘serait a4 rapprocher davan-
tage de celle des cellules fuchsinophiles de la chafne nerveuse (cellules A)
que de celle des autres cellules fuchsinophiles (Ia et Ib) localisées dans
le noyau ganglionnaire 20. Il paralt en effet établi que ces derniéres possé-
dent des grains (diamétre, 1200 & 1500 R) a4 contenu peu dense aux électrons.
Des terminalsons axonales renfermant des grains de morphologle analogue ayant
été repérées au niveau du complexe cérébrovasculaire (cf. chapitre IV), nous
avons émis 1l'hypothése que ces cellules pourraient avoir une fonction neuro-

sécerétoire sensu stricto.

I1 est donc possible de pcstuler, dés maintenant, que toutes les
cellules I n'ont pas une nature identique.

Ces constatations sont & rapprocher des observations réalisées chez
Theromyzon rude par HAGADORN(J$6ZSt}b%t auteur décrit plusieurs types de
neurones (()L ,_}5 et é ). La distinction est, comme la ndtre, basée sur les
affinités tinctoriales des différentes cellules lors d'une coloration par la
technique de CILARK :

-4les cellules o( sont fuchsinophiles,

- les cellules )3 présentent une affinité pour le vert

lumigdre ou l'orangé G,
- les cellules S', peu chromophiles, correspondent aux

neurones "ordinaires".

Tous ces neurones seront comparés ultérieurement (cf. Discussion
générale) aux cellules I-VI des Nereis mais 11 convient de remarquer des
maintenant que, parmi les cellules fuchsinophiles, HAGADORN disfingue trois
sous-classes : o\ 1, o( 2 et I8 3. Les deux premiéres fortement fuchsinophiles
pourraient, selon l'auteur, représenter deux stades différents d'une méme
cellule. La troisiéme sous-classe appartient, par contre, a une autre caté-
gorie cellulaire dont i'affinité pour la fuchsine paraldéhyde est intermédiaire
4 celle des cellules o 1 - & 2 et des neurones "ordinaires"

Leur affinité respective pour la fuchsine paraldéhyde rend donc
possible un certain rapprochement morphologique entre les cellules de
Theromyzon et de Nereis ( &X 1 - K 2 et I, et Ib du noyau 20 d'une part,

o 3 et I, d'autre part).
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Ces observations réalisées chez deux Annélides différentes semblent
confirmer la présence éventuelle de plusieurs catégories de cellules fuchsino-
philes chez les Nereis.

Si les infrastructures de tous les neurones I et V ne sont pas encore
totalement connues, celles des cellules II, III, IV et VI dont la répartition
est beaucoup plus restreinteg ont pu €tre décrites avec beaucoup de certitude
(Tableau IV).

Deux types cellulaires (II et IV) apparaissent particuliérement
intéressants. La fonction neurosécrétoire des cellules II étant établie, il
paraft vralsemblable que celles-ci, comme les cellules I du noyau 20 contro-
lent certains phénoménes vitaux de la Nereis (cf.'DLscussion gén. ). La.morpho-
logie des cellules IV laisse présumer que celles-ci appartiennent & un organe
photorécepteur dont la signification physiclogique sera discutée ultérieurement

(chapitre III et Discussion générale).

Parmi les autres neurones, les cellules III ont un aspect caracté-
ristique, trés différent de celul des neurones "ordinaires". Les grains de
séerétion sont nombreux et volumineux. Aucune terminaison axonale pouvant
appartenir & des cellules III n'a cependant été observée au niveau du complexe
cérébrovasculaire et celles-ci ne peuvent donc étre considérées comme neuro-

sécrétrices sensu stricto.

Nous avons mentionné que les cellules VI sont,par contre, tres
pauvres en grains élémentaires et que leur morphologie rappelle celle des

nombreuses cellulas embryonnaires que 1'on peut observer chez la larve.
\

b - Evolution

Ii est actuellement impossible de préciser sl les Jeunes

Nereis ayant de hult & gquatorze métameres possédent des cellules neurosécré-
trices. Comme nous le verrons dans le chapitre IV, aucune terminaison axonale
chargée de grains élémentaires n'a en effet été observée au niveau du complexe
cérébrovasculaire. Cette absence apparente de phénoménes neurosécrétoires,
chez une Nereis de cet 8ge, qul semble en contradiction avec des résultats
expérimentaux relatifs & la présence du principe inhibiteur de la sexualisa-
tion chez une larve de trois métaméres (HAUENSCHIID, 1963 ; DURCHON, 1970),
sera discutée j la fin de ce mémoire «

Nous ne pouvons a fortiori confirmer la présence, chez les larves
trochophores de Nereis de cellules "neurosécrétrices" telles que KCRN (1958)

en a décrites chez Harmotho# (cf. B). Il convient toutefois de remarquer



que les observations de KORN ont été réalisées au microscope optique. Etant
donné la trés failble différenciation du complexe cérébrovasculaire & ce stade,
i1l est possible de se demander si les cellules fuchsincphiles ne sont pas des
neurones "ordinaires" impliqués, par exemple, dans 1'élaboration de substances
de type médiateur chimique, plutSt que des cellules neurosécrétrices sensu

1964-
stricto. BUZNIKUV et al. "196@8) travaillant sur 1'oursin- Strongylocentrotus

drdbachiensis ont montré que les taux de neurchumeurs (sérotonine, acétylcholi-

ne et catécholamines) varient chez 1'embryon ; ces auteurs émettent 1'hypo-
thése que ces substances pourraient Jouer un r8le dans la régulation de la
division cellulaire.

Nos examens réalisés au microscope électronique sur des Nereis
légérement plus Agées laissent présumer qu'une différenciation importante
des cellules sécrétrices a lieu entre les stades correspondant & une longueur
de corps de huit & quatorze métaméres. Il apparalt que les synthéses commen-
cent dans des neurones dont l'aspect est encore voisin de celui de cellules
embryonnaires mais non dans des cellules épidermiques. Ces observations,
conformes & 1'opinion de HANSTROM (1954) pour qui la cellule neurosécrétrice
est un neurone modifié, semblent donc contraires & la conception de CIARK
(1956). Nous avons mentionné précédemment que cet auteur considére que la
cellule neurosécrétrice dérive d'une cellule épidermique glandulaire et
qu'elle n'acquiert ses caractéres neuronaux que secondalrement.

Lors de l'exposé de nos résultats de microscopie électronique,
nous avons insisté sur le fait que les cellules sécrétrices de la trés Jjeune
Nereis, é 1'exception des cellules IV dont la nature nerveuse est d'ailleurs
douteuse (cf. chapitre III), sont morphcloglquement trés différentes de celles
de vers plus 4gés ; elles ne peuvent donc €tre rattachées aux types cellu-
laires I-VI.

C'est en nous basant sur les affinités tinctoriales des cellules
sécrétrices les plus caractéristiques (I, II et III) avec les réserves qui
s'imposent (1'absence ou au contraire 1'importance de la chromophilie n'ayait
qu'une valeur indicative toute relative pour déceler d'éventuelles activités
sécrétoires) que nous émettons l'hypothése que les cellules I (celles du
noyau 20 en particulier) se différencient les premidres. Leur présence est
déja décelable en microscopie optique chez une Jeune Nereis ayant de vingt
3 trente métaméres tandis que les cellules II et III ne peuvent &tre observées
nettement qu'a partir du stade correspondant & une longueur de quarante

métaméres.
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Nos observations relatives & la différenciation apparente des
cellules fuchsinophiles chez les Nereis sont & rapprocher de celles réalisées
sur Harmotho& (KORN, 1958). Rappelons que cet auteur a décrit la présence,
chez la larve trochophore, de cellules "neurosécrétrices" ; celles-ci, selon
l'auteur, disparaissent aprés la réduction du prototroque et les traductions
morphologiques du processus sécrétoire ne redeviennent nettes que chez les

animaux de vingt-huit métaméres.

L'étude de 1'évolution des cellules sécrétrices réclame 1'examen
comparé des péricaryones et des terminaisons axonales. Les résultats en seront
donc précisés ultérieurement dans le chapitre (IV) consacré au complexe
cérébrovasculaire. Il convient toutefois de mentionner dés maintenant que
l'activité des cellules I, importante chez le ver de soixante métaméres envi-
ron et encore indifférencié sexuellement, paraft inexistante chez des vers
d'afle moyen (9 ayant un diamdtre ovocytaire voisin de 60 p). L'évolution des
cellules II, III et IV est, par contre, presque unidirectionnelle ; 11 est
néanmoins probable qu'un fléchissement de 1l'activité des cellules II et III

survient chez les vers fAgés sub-épitoques et chez les Heteronereis. Ces cons-

tatations sont résumées sur la figure 21.

2) Types cellulaires chez les Nereidae

\ Notre étude comparative n'a Jjusqu'a présent été réalisée qu'en
microscopie optique. Nous avons pu montrer qu'a 1'exception de variations

inhérentes 4 1l'espéce, surtout sensibles chez N. diversicolor, les différents

types cellulaires décrits chez N. pelagica sont toujours présents.

Nous venons de voir que les techniques de coloration (celle de
CIARK en particulier) actuellement utilisables en microscopie optique pour
1'étude des cellules nerveuses nous ont permis de décrire un certain nombre
de types cellulaires (i-VI) dont les principales caractéristiques sont rap-
portées dans les tableaux III, IV et VI. La plupart ont été retrouvés
(Tableau IV) au microscope électronique et leur nature a pu ainsi &tre mieux
définie.

La comparaison entre les types cellulaires I-VI et ceux décrits
antérieurement chez les Nereildae montre que les homologies ne sont pas tou-

Jours établies avec facilité et avec certitude (Tableaux V et VI).



Les cellules I correspondent, en partie, aux cellules "a" et peut-

8tre & quelques cellules "c" (B. SCHARRER, 1936, 1937). Le probléme posé
par la présence de cellules fuchsinophiles dans d'autres régions du
ganglion cérébral sera & nouveau envisagé dans les chapltres suivants
(IV, V et Discussion générale).

Les cellules II sont vraisemblablement homologues de la plupart des
cellules "c" (B. SCHARRER).

Ces deux types cellulaires (I et II) ont des terminalsons axonales
au niveau du complexe cérébrovasculaire ; ils ne représentent pas deux
stades évolutifs d'une méme cellules.

les cellules III ne correspondent i aucune catégorie cellulaire
précédemment décrite. L'aspect de leur péricaryone réppelle celui des
cellules neurosécrétrices mais la localisation exacte de leurs terminai-
sons axonales n'est pas encore connue.

Les cellules IV représentent les cellules "d" (B. SCHARRER). Elles
sont associées & une cellule neurosensorielle mais ne semblent pas étre,
elles-mémes, de nature nerveuse ; la signification du matériel élaboré
au niveau de l'appareil de Golgl sera discutée dans le chapitre sulvant.

L'examen au microscope électronique révéle également 1'importance

"ordinaires" (V) qui, Jusqu'a présent, n'avaient pas

des neurones dits
retenu 1l'attention des auteurs et dont la fonction sécrétoire n'est
plus & démontrer.

\ Les neurones VI ne correspondent pas non plus & un type cellulaire
décrit antérieurement ; ils sont essentiellement caractérisés par 1'abon-
dance de ribosomes associés en rosettes et par la rareté de grains €1é-

mentaires dans le cytoplasme.

De cette comparaison, il apparalt que 1'étude infrastructurale
oblige & revoir la classification des diverses cellules du cerveau des Nerel-
dae basée, Jusqu'alors, sur des données de microscopie—optique. Pour cette
raison, 1l nous a semblé indispensable d'avoir recours 4 une nouvelle nomen-
clature tout en essayant de relier nos résultats aux observations des autres

auteurs, & celles de B. SCHARRER en particulier.

Conclusion

Nous ne considérons pas comme définitives les descriptions que nous

donnons des différentes cellules. Pour &tre plus précise, cette distinction
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réclame d'autres études morphologiques et cytochimiques des différents neu-
rones du systéme nerveux central ; les résultats exposés dans les chapltres
suivants permettront de mieux définir les cellules présentant, en microscopie
optique, une forte affinité pour la fuchsine paraldéhyde.

L'étude infrastructurale comparée des péricaryones et des terminai-
sons axonales permet néanmoins d'envisager, dés & présent, troils grandes

catégories de neurcnes dont 1'évolution n'est pas toujours synchrone :

- cellules neurosécrétrices, selon la définition de KNOWLES et
BERN (1966) : péricaryones et axones chargés de grains élémentaires géné-
ralement d'assez grande taille (diamétre supérieur & 1000 A apreés inclu-
sion en Epon), terminaisons axonales au niveau d'une aire neurohémale,
d'un neuropile neurosécrétoire ou de cellules endocrines (cellules Ia et
Ib’ II, III (?)) ;

- neurones élaborant peut-€tre une substance de type neurotransmet-
teur selon la terminologie de GERSCHENFEID (1966) et de B. SCHARRER
(1969) : les cellules sont chargées de grains élémentaires dont la taille
est inférieure ou voisine de 1000 K, apres inclusion en Epon ; leur
axone correspondant & la fibre "B" décrite par KNOWIES (1965 a et b)
présente des terminaisons présynaptiques typiques (cellules Vé et peut~
étre Vb) ;

- neurones d'intérét plus local ou de répartition restreinte dont
la fonction sécrétoire n'a pu encore &tre démontrée ou est encore mal
définie (cellules V (en partie) et cellules VI).

Nous avons meﬁtionné que les cellules appartenant au type cellu-
laire IV ne sont probablement pas de nature nerveuse mais qu'elles entrent
dans la constitution d'un organe sensoriel présumé photorécepteur. Ce dernier
sera étudié dans le chapitre suivant (III).
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CHAPITRE III

ORGANES PHUTO- ET CHIMIORECEPTEURS

Ce chapitre sera consacré essentiellement & 1'étude du noyau 19.

Nous avons déja précisé (Chapitre II) que celui-ci a une structure
différente de celle des autres noyaux ganglionnaires et que des résultats
antérieurs (DHAINAUT-COURTOIS, 1965) ont permis de poser 1'hypothése d'une
intervention de ce noyau dans la réception des stimuli lumineux.

Une comparaison de 1l'infrastructure du noyau 19 avec celle des
principaux ensembles sensoriels présumés chimiorécepteurs permettra d'envi-

sager avec plus de certitude sa signification physiologlque.

I - NOYAU GANGLIONNAIRE 19, ORGANE PRESUME PHOTCRECEPTEUR (Pl. 26 & 34)

e e

Il a été mentionné dans les chapitres Tet II que les noyaux 19
sont situés symétriquement par rapport au plan sagittal dans la région
postérodorsale du cerveau et qu'ils débordent largement dans 1'épiderme
sus-jacent,3 1l'approche de la maturité sexuelle. Ils sont en relation avec
le nerf épidermique XVI localisé dans cette méme zone et la cuticule qui
recouvre 1'ensemble est fortement amincie (Pl. 26, fig. a et b). Ils se
caractérisent en microscopie photonique par la présence de cellules &
structure ampullaire (cellules IV de notre nomenclature, cf. chapitre II).
Ces dernieres qui correspondent indutitablement aux cellules "d" décrites
par B. SCHARRER (1936, 1937) et par SCHAEFER (1939) chez N. virens,

N. pelagica et N. diversicolor, sont morphologiquement trés différentes

des neurones I, II, III et V (cf. chapitre II).

L'étude au microscope électronique a révélé que les celluies Iv
font partie d'un ensemble constitué par deux cellules (cf. Figure 8 ) et
dont 1l'infrastructure rappelle celle des formations trouvées par EAKIN
(1963, 1964) dans des organes photorécepteurs de Coelentérés, d'Echinodermes,
de Chaetognathes, et de Prochordés. Par analogie morphologique, nous avons
émis 1'hypothése (DHAINAUT-COURTOIS, 1965) que la cellule IV représente
une cellule de soutien tandis que 1'autre cellule d'allure neurosensorielle
correspond & une cellule photoréceptrice. Nous envisagerons successivement

la morphologie de la cellule sensorielle puls celle de la cellule IV.
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A - CELIUIE SENSORIELIE (Figure 8)

Celle-ci a pu étre particulidrement bien étudiée dans 1'épiderme

des Heteronereis. Sa structure est trés voisine de‘celle de la cellule photo-

réceptrice de 1'oeil desChaetognathes. Le péricaryone est plus ou moins ovolde
(P1. 26, fig. a ; Pl1. 27, fig. a). De la base, part vraisemblablement une fi-
bre nerveuse en relation probable avec le nerf épidermique XVI (HOLMGREN,
1916). Dans le cytoplasme, 1'ergastoplasme est surtout localisé a la base

de la cellule ou 11 adopte une allure concentrique ; les mitochondries,
disséminées dans le corps cellulaire, sont plus nombreuses dans la région
apicale, proche du c8ne d'émergence de la fibre sensorielle (Pl. 27, fig. ).
Cette derniére comporte des neurotubules et des corps multivésiculairés. Sa
partie proximale présente plusieurs corps de Golgi (Pl. 27, fig. a ; Pl. 28,
fig. a) tandis que son extrémité renflée, trés riche en mitochondries, péneétre
dans une invagination de la cellule de soutien (Pl. 27, fig. a ; Pl. 30,

fig. a). Des desmosomes septés existent au niveau de la surface de contact
entre cellule sensorielle et cellule de soutien. Dans le bulbe_termingl de

la cellule présumée photoréceptrice, des corps basaux, représentés vréisem-
blablement par un seul centriole axial, donnent naissance'é dés prganites a
structure ciliaire, comportant neuf doublets périphériques (Pl. 29 ; P1. 31,
fig. b). Ces organites ont environ 3000 K de diamétre et peuvent présenter

a4 leur base quelques microvillosités assez courtes.. Ils se divisent ﬁrés
rapidement en deux troncs qui se ramifient a leur tour. Ces organites fils
sont asséz polymorphes (Pl. 3G ; 31 ; 32). Souvent aplatis, ils présentent
une disposition variable des doublets dont le nombre est de plus en plus
restreint. Seuls, les derniers ont une structure bien définie. De section
arrondie, d'un diamétre voisin de 1500 K, ils possédént un seul doublet axial
(PL. 32, fig. b). Il semble qu'un organite ciliaire & neuf doublets périphé-
riques pulsse, de cette maniére, donner nalssance & neuf organites fils a
un doublet central. les derniers organites ciliaires fils sont trés longs.
Quoique leur trajet soit légérement sinueux, nous avons pu les suivre sur
une longueur d'environ 10 p. Dans 1'épiderme, leur direction est primitive-
ment perpendiculaire au tégument. Ces organites peuvent bourgeonner de
courtes expénsions latérales en forme de massue (Pl. 30) et leur terminaison
est dépourvue de doublet axial, Ils contiennent des vésicules et des grains
trés denses aux €lectrons. Ces grains cxistent également dans la cellule
d'allure photoréceptrice, surtout au niveau du bulbe terminal de la fibre
sensorielle,et correspondenf 4 des particules~f5de glycogene (selon les

résultats obtenus avec la technique de THIERY, 1967).



Figure 8

Représentation schématique de 1'ensemble de type photorécepteur :
cellule sensorielle (Cs), organites ciliaires (oc) et cellule de
soutien (C IV). ‘
ax, axone (?) 3

cd, corps dense ;

emv, corps multivésiculaire ;
er, ergaatoplasme ;

fs, fibre sensorielle ;

G, appareil de Golgi ;

mi, mitochondrie ;

nCs, nC IV, noyaux de la cellule sensorielle et de la cellule IV ;
nt, neurctubule ; -

oc, organite ciliaire ;

rci, racine ciliaire ;

1-5, niveaux de coupes ultrafines envisagées (cf. P1., 26 & 32).
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B - CELIUIE DE SQUTIEN (Figure 8)

Ia cellule IV,trés allongée,coiffe la partie terminale du processus
sensoriel (Pl1. 29 ; 30 ; 31). Le noyau, rejeté latéralement, est situé au
niveau de la zone de prolifération des organites ciliaires qu'entourent des
travées formées par le cytoplasme. Celui-ci, essentiellement périphérique, se
caractérise par sa richesse en ergastoplasme disposé parallélement & la
surface cellulaire et par la présence d'un appareil de Golgi bien développé
(P1. 28, fig. b ; PL. 30, 31, 32) ; ce dernier est & 1'origine des goutte-
lettes d'allure colloidale visibles au microscope photonique et qui corres-
pondent, en microscopie électronique, aux corps moyennement denses aux élec~
trons et non limités par une membrane lors de leur plein développement
(cf. légende de la fig. a sur la Pl. 32). la nature chimique de ces formations
_ sera envisagée dans la seconde partie de ce travail.

‘Les cellules IV encore peu-différenciédes ressemblent aux cellules
névrogliques ou méme épidermiques situdes au voisinage du nerf XVI, dans
1a région profonde de 1'épiderme dorsal.

Des figures dont 1l'aspect rappelle celui de grands desmosomes oOu

méme de "fasciae adhaerentes" et.observées entre la cellule IV et un élément

de nature névroglique (Pl. 31, fig. a) plaident aussi en faveur de leur
nature épidermique ou, éventuellement, névroglique. Il est possible que les
cellules IV entrent secondairement en relation avec les cellules neurosen-

sorielles particuliérement nombreuses dans 1'épiderme de 1'Heteronereis.

A\

IT - ORGANES CHIMIORECEPTEURS

A - GENERALITES

les résultats de travaux effectués en microscopie éléctronique et
relatifs aux ensembles sensoriels des palpes (DORSETT et HYDE, 1969), des
cirres prostomiaux et parapodiaux (DORSETT et HYDE, 1969 et BOILLY-MARER, 1966
et b) et de 1'organe nucal (STORCH et WELSCH, 1969) d'Annélides Polychétes,
révélent, 4 1'exception de quelques différences concomitantes de 1'emplace-
ment envisagé, une grande unité morphologique. Celle-ci peut €tre 1llustrée
par un schéma de DORSETT et HYDE relatif aux ensembles sensoriels des cirres
prostomiaux mais valable, dans ses grandes lignes, pour les autres organes

chimiorécepteurs (Figure 9 ).



Figure 9

Diagramme d'un.organe sensorial de type chimiorécepteur de
Nereis. Une partie des longs prolongements distaux a été

omise.
B, corps basal et racine ; C, cil sensoriel ; CU, cuticule ;

E, réticulum endoplasmique ; EM, microvillosités-épicuticu-
laires ; G, corps de Golgl ; Gec, cellule a granules ; GR,

L

granules ; M, microvillosités épithéliales ; N, neurotubules
SC, cellule sensorielle ; T, "tight jJunction" ; V, corps

‘miltivésiculaire ; W, formation concentrique (d'aprés DORSETT

et HYDE, 1969).
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Il semble bien établl que les différents ensembles présumés chimio-
récepteurs comportent toujours au moins deux types cellulaires représentés

par des cellules neurosensorielles et des cellules épidermiques associées.

1) Les cellules neurosensorielles sont bipolaires. le péri-

caryone peut présenter, vers la région basale, des enroulements ergastoplas-
miques tandis que le prolongement sensoriel comporte :

a) dans sa partie proximale, appareils de Golgl et corps multivésiculaires,
b) dans toute sa longueur, un grand nombre de neurotubules et de vésicules

mals relativement peu de mitochondries, excepté chez 1'Heteronereis.

¢) 4 sa partie apicale, des microvilli et des cils qui traversent la cuticule

et possédent neuf doublets périphériques et un doublet axial de tubules.

2) Les cellules épidermiques associées aux cellules senso-

rielles ont une morphologie relativement voisine de celle des cellules épi-
dermiques banales. Leur différenciation se révéle surtout, semble-t-1l, par
une grande activité de l'appareil de Golgi qui entrafne la formation de
vacuoles dont 1'abondance est corrélative de 1'Age de 1l'animal (BOILLY-MARER,
1966 a et b).

B - OBSERVATIONS

1) Ensembles sensoriels des cirres prostomiaux et des palpes

a - Cellules neurosensorielles

Une coupe horizontale de cirre tentaculaire traitée selon
la technique d'imprégnation & 1l'argent (HOLMES, 1947) permet de localiser
quelques organes sensoriels (Pl. 35, fig. a). A un plus fort grossissement
(P1. 35, fig. e), il est possible d'observer, au-dessus de l'ébiderme et
pénétrant dans la cuticule, des prolongements sensoriels surmontés par des
cils. Cette image est & rapprocher de celles obtenues en microscopie électro-
nique (Pl. 35, fig. b ; Pl. 36, fig. a et b) sur lesquelles on distingue des
cellules sensorielles (Pl. 36, fig. a) possédant la plupart des caractéris-
tiques décrites dans les généralités (cf. A) et dont les prolongements
s'engagent dans la cuticule (Pl. 36, fig. a et b).

Chez de Jjeunes vers n'ayant que douze métaméres, les organes senso-

2N

riels des palpes et des cirres ont une structure dé ja comparable a celle
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d'organes de Nereis plus &gées ; la coupe longitudinale d'un palpe observée
en microscopie électronique (Pl. 73) montre d'ailleurs que le systéme nerveux
périphérique est bien représenté & ce stade. L'apex de prolongements senso-
riels porteurs de cils et de microvillosités est visible sur la plénche 35
(fig. b). On remarquera que 1l'épicuticule,déja développée entoure au moins

la partie basale des cils. la cuticule, encore trés mince, ne possede que
quelques fibres entrecroisées de collagéne.jB(RUDALL, 1955) (Pl. 3%). D'autres
observations ont révélé que cette derniére s'épaissit rapidement et qu'elle
présente, chez une N. pelagica ayant une trentaine de segments, les mailles
quadrangulaires décrites chez diverses Nereidae (EAKIN et WESTFALL, 1964 ;
BROKELMAMN et FISCHER, 1966 ; BCILLY-MARER, 1966b; BOILLY, 1967, 1968) dans

lesquelles cheminent un 4 deux cils et quelques microvillosités.,

b - Cellules épidermiques associées

Les microphotographies de ces cellules et d'une cellule
épidermique banale ont été rassemblées sur une méme planche (Pl. 36, fig. b
et ¢). Comme 11 a déJa été mentionné antérieurement, l'activité de l'appareil
de Golgl et, d'une fagon générale, la richesse du cytoplasme en organites,
sont beaucoup plus importantes dans les cellules associées. les cellules
épidermiques banales contiennent, par contre, plus de faisceaux de fibres
qui se poursuivent dans l'axe des microvillosités. Il est possible qu'il
s'agisse de tonofilaments qui réaliseraient par conséquent uh exemple de
cytosquelette. Certaines figures plaident néanmoins en faveur de la structure
creuse de ces €1léments dont la signification physiologique pourrait dont &tre
différente.

2) Organe nucal (Pl. 35, 37, 38, 39, 40)

a - Cellules neurosensorielles

Des figures obtenues en microscopie optique (Pl. 35,
fig.;c et d) réveélent l'abondance des cellules neurosensorielles au niveau
de f/
par 1'intermédiaire du nerf XV, avec le noyau ganglionnaire 18 situé dans

'organe nucal. Celles-ci, particuliérement allongées, sont en relation,

le cerveau (cf. chapitres I et II).

Seule, la région superficielle de 1'organe nucal a retenu notre
attention lors de 1'observation au microscope électronique. A ce niveau,
les prolongements sensoriels sont scrrés les uns contre les autres et sou-

vent unis par l'intermédiaire de desmosomes septés (Pl. 38). Ils renferment
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des racines ciliaires et des grains banaux (P1. 37, 39) qui sont & l'origine
de cils ; ceux-ci traversent la cuticule (Pl. 37) et contribuent finalement
a la formation d'une touffe ciliaire (Pl. 39, fig. b) & la surface de 1l'animal.

Comme nous 1l'avons déja décrit pour les organes sensoriels de
cirres prostomiaux de jeunes Nereis (cf. 1), la base des cils est enveloppée
par 1'épicuticule (Pl. 37, fig. b). D&s que celle-ci disparaft, 1l'organite
clliaire a la structure caractéristique du cil mobile contenant des tubules
longitudinaux répartis en neuf doublets périphériques et un doublet exial
(P1. 39, fig. b). Celuil-ci présente toutefois chez le Jjeune ver un grand
polymorphisme visible sur la planche 40.

Les microvésicules contenues dans les prolongements sensoriels
peuvent présenter une relation avec la membrane plasmique de ces dernlers
(P1. 37, fig. b) ; il est impossible actuellement de conclure si les images
observées témoignent de phénoménes de pinocytose ou, au contraire, de rejet ;
celles-ci plaident néanmoins en faveur d'échanges importants effectués a ce
niveau.

L'apex des processus sensoriels donne également naissance & de
longues microvillosités ; quelques-unes parviennent sans doute & la surface
de la Nereis (Pl. 39, fig. b) mais la majorité semblent occuper une position
sous-cuticulaire (Pl. 37 et 38). Ces microvillosités sont réparties parmi
des figures d'aspect myélinique qui sont & 1l'origine de la formation de "vides"

apparents que nous avons appelés”espaces-intermicrovilli' L'origine de ces

-

structures est inconnue. Celles~-ci se constituent peut-&tre & partir d'un
matériel émis par les processus sensoriels dans les espaces intercellulaires.
Nous venons en effet de montrer que des échanges s'effectuent i ce niveau
et nous avons remarqué ailleurs (au niveau des cellules infracérébrales en
particulier) l'existence possible, dans les espaces intercellulaires, de
quelques globules apparemment vides. '

I1 est possible, également,qu'il s'agisse d'une forme de dégéné-
rescence des microvillosités portées par 1l'apex des prolongements sensoriels.
Des formations analogues qui n'atteignent néanmoins Jamais un tel développe-
ment ont déja été déerites (BOILLY, 1968) en dessous et méme dans la cuticule

de N. diversicolor ; dans ce dernier cas, la formation se trouve au centre

des mailles cuticulaires occupé habituellement par une microvillosité. Ces
observations ne sont donc pas contraires a 1'hypothése que les figures

myéliniques se formeraient & partir des microvilli. Les "espaces-inter-

microvilli" peuvent aussi ne représenter qu'un artefact de fixation , ils
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n'ont, en effet, pas été décrits dans 1'organe nucal d'Eurytho& complanata
(STORCH et WELSCH, 1969). Il convient toutefois de noter que ces "vides" ont
été observés i la fois en microscopie électronique et optique (Pl. 35 et 38)

aprés utilisation, par conséquent, d'agents fixateurs différents ; d'autre
part, les microvillosités portées par les prolongements sensoriels ne semblent
pas se répartir d'une fagon analogue chez Eurytho& et chez Nerels. On est donc
en droit de se demander si la perception des stimuli est réalisée d'une maniére
tout-a-fait identique chez ces deux espéces et si1 l'ensemble sous-cuticulaire

(microvilli et "espaces-intermicrovilli") ne représente pas une différenciation

fonctionnelle inhérente, peut-8tre, aux Nereldae

b -~ Cellules épidermiques associées

Celles-c1 ont une morphclogie voisine de celles des
cellules épidermiques banales (comparer la fig. ¢ de la P1. 36 et la fig. a
de la Pl. 39). On remarquera néanmoins (Pl. 39), en plus d'échanges importants
au niveau de la membrane apicale, la présence de microtubules qui semblent
parfois en relation étroite avec les faisceaux de fibres (tonofilaments 9)

de nature encore inconnue.

ITI - DISCUSSION

Le noyau ganglionnaire 19 est situé dans la région postérodorsale
du cerveau (chapitres I et II). Les cellules qui le caractérisent sont plus
ou moins\dispersées parmi des cellules neurosécrétrices II et I en particulier
et ne peuvent donc €tre supprimées électivement, par électrocoagulation par
exemple. L'hypoth&se que ce noyau posséde une fonction sensorielle est donc,
4 1'heure actuelle, uniquement tasée sur des critéres morphologiques. Il
apparaft que la comparaison de l'infrastructure de cet ensemble-et de celle
des principales formations sensorielles présentes chez les Nerels et chez
d'autres Invertébrés doit permettre une meilleure interprétation de celui-ci.
C'est pourquoi le noyau 19 sera tout d'abord comparé a des ensembles présumés
chimiorécepteurs puis aux organes visuels avec lesquels, nous le verrons, il
offre beaucoup plus d'analogies morphologiques. Aprés avoir considéré 1le
probléme phylogénétique posé par la présence éventuelle chez les Nereis d'un
organe photorécepteur de type ciliaire, nous envisagerons la signification

physiologique de ce dernier.
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A - NOYAU 19 ET AUTRES ORGANES SENSORIELS

1) Noyau 19 et ensembles présumés chimiorécepteurs

Les observations relatives aux ensembles sensoriels situés &
la surface des palpes et des cirres tentaculaires (Pl. 35 et 36), d'une part,
et de 1l'organe nucal (P1. 35 et 37 & 40), d'autre part, permet de constater
des différences fondamentales existant entre la structure de ces formations
présumées chimioréceptrices et celle des cellules neurosensorielles du noyau
ganglionnaire 19 (PL. 26 & 32). Situdes dans 1'épiderme et réparties en flots
de quelques cellules (palpes et cirres) ou rassemblées pour former des organes
de taille plus importante et de structure néanmoins homogéne (organes nucaux ),
ces cellules réceptrices présentent toutes, du c8té apical, un prolongement
sensoriel se terminant au niveau de la cuticule. Ce processus est muni &
son extrémité d'organites ciliaires comportant des doublets de tubules dont
la disposition au-dessus du cinétosome est conforme au mod2le propre aux
cils mobiles (BARNES, 1961), neuf périphériques et un axial. La partie moyenne
des cils chemine & travers la cuticule tandis que leur terminaison est libre
& la surface de 1l'animal (cf, en particulier, P1. 37 & 40).

Les cellules sensorielles qui caractérisent le noyau ganglionnaire
19 sont parfois disséminées parmi les cellules épidermiques (chez 1'Hetero-
nereis, en particulier) mails surtout dans le cerveau, au milieu d'autres
cellules nerveuses appartenant & différents types. Elles présentent, comme
les cellules chimioréceptrices, un prolongement dont la partie distale est
mumnie d'organites ciliaires. Ces derniers, & 1'inverse de ceux précédemment
décrits, ont toujours une position interne, ne possédent que les neuf dou-
blets périphériques de-tubules et se ramifient en donnant naissance & des
paquets d'organites fils trés longs, pourvus d'un unique doublet axial (cf.,

en particulier, Pl. 30 et 32).

2) Noyau 19 et organes visuels

Lors d'une observation & un faible grossissement du micros-
cope électronique, le dernier caractdre qui vient d'étre rappelé confere 3
l'ensemble un aspect voisin de celui signalé, par exemple, au niveau de
1'oeil de Nereis vexillosa (EAKIN et WESTFALL, 1964), de Platynereis dumerilii
(FISCHER et BROKELMANN, 1966), de celul de Coelentérés, d'Echinodermes, de
Chaetognafles ou d'Onychophores (EAKIN, 1968).
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Il convient toutefols de noter que dans les exemples cités, la cavité optique
est occupée par des microvillosités n'ayant souvent que peu de rapport avec
les quelques cils rudimentalres ou les cinétosomes présents i la partie
distale du processus sensoriel. Dans le cas des cellules du noyau ganglion-
naire 19, il s'agit au contraire d'organites dérivant directement d'un ciné-
tosome et donc bien différents également des stéréocils qui, eux aussi, possé-
dent la propriété de se ramifier. Une telle "division" ciliaire a trés rare-
ment été observée dans tout le régne animal. A notre connaissance 1l'un des
seuls exemples d'un flagelle de structure analogue est celuil du spermatoczolde-
de certains Insectes (PHILLIPS, 1969).

B - VALEUR PHYLOGENETIQUE DE L'INFRASTRUCTURE DU NOYAU 19

L'étude comparée de nombreux appareils photorécepteurs a permis &
EAKIN (1963, 1965, 1968) de distinguer deux types d'ensembles photosensibles
(rhabdomérique et ciliaire) formés respectivement par des microvilli ou par
des organites ciliaires., Selon cet auteur, ces variations morphologiques
pourraient avolr une valeur phylogénétique. Chez les Métazoaires, il y
aurait deux lignées dont 1l'une serait représentée par les Coelentérés,
Cténophores, Chaetognathes, Echinodermes, Céphalocordés et Vertébrés (type
ciliaire) tandis que 1l'autre grouperait Plathelminthes, Rotiféres, Mollusques,
Annélides, Onychophores et Arthropodes (type rhabdomérique) (Figure 10).
Comme 1'ont montré les travaux de EAKIN et WESTFALL (1964) et de FISCHER et
BROKELMANN (1966) en particulier, l'oeil des Nereis comporte un grand nombre
de microvilli (Pl. 33 et 34) qui prennent naissance au-dessous d'un cinétosome.
L'ensemble de ce segment eﬁterne correspond, selon EAKIN, & un type rhabdomé-
rique indiscutable. Cet auteur a recherché, en vain, une explication a la
présence d'un centriole dans 1'examen d'un oeil larvaire. Dans ce dernier,
les cils rudimentaires sont plus nombreux mais n'ont pas davantage de rapport
avec les microvilli. L'existence, chez les Nereis, d'un organe présumé photo-
récepteur de type ciliaire est donc inopinée.

Comme dans les autres embranchements, des exceptions a la théorie
de EAKIN ont toutefois été observées chez les Annélides et chez les Polychétes
en particulier. L'organite sensoriel des ocelles tentaculaires de Branchiomma

vesiculosum (KRASME et IAWRENCE, 1966) est de nature ciliaire indubitable.

Bien plus, les deux types, rhabdomérique et cilialre, peuvent exister chez

le méme animal. C'est ainsi que chez Dasychone bombyx (KERNEIS, 1968), 1les




\

\

Figure 10

Représentation schématique d'organites photorécepteurs-

caractéristiques de groupes d'animaux situés le long des

lignes d'évolution ciliaire et rhabdomérique (d'apres
EAKIN, 1968).
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ocelles prostomiaux sont de type rhabdomérique tandis que les ocelles tenta-
culaires posseédent des organites ciliaires. Il n'est donc pas impossible de
penser que 1'oeil des Nereis comporte des rhabdoméres, selon la terminologle
méme de EAKIN tandis que 1'organe présumé photorécepteur (noyau 19) est formé
par des organites appartenant au type ciliaire. HERMANS (1969), éldve de
EAKIN, a émis plusieurs hypothéses relatives & nos résultats :

8 - les photorécepteurs ciliaires se sont différenciés & partir
d'autres cellules nerveuses dans le cerveau des Nereis,

b - les photorécepteurs ciliaires et non ciliaires ont existé dans
les prostomiums des Annélides Polychétes dé&s 1l'origine du groupe,

¢ - chez les Polychétes, les photorécepteurs ciliaires et non
ciliaires peuvent se différencier & partir les uns des autres,

d - ces photorécepteurs décrits chez Nereis, comme probablement les
ocelles tentaculaires de Dasychone, ne seraient pas phyloéénétiquement primi-
tifs mais correspondraient & des structures secondaires se différenciant
tardivement en déclenchant la maturation sexuelle.

Sans pouvoir prendre partie pour l'une ou 1'autre de ces hypotheses
nous rappellerons simplement nos observations relatives au développement des
cellules du noyau ganglionnaire 19 @

celles-ci sont déJ4 nombreuses dans le cerveau d'une jJeune Nereis
de quatorze métaméres. Il paraft également trés vraisemblable que des cellules
réceptrices se différencient tardivement dans l'épiderme, & 1'approche de
la maturité sexuelle en particulier. L'hypothése d'une différenciation secon-

daire ne peut donc €tre exclue.
\

C - SIGNIFICATION PHYSTOLOGIQUE DU NOYAU 19

Des coupes sériées (transversales et horizontales) du noyau 19
ne nous ont pas permis d'observer de contacts synaptiques entre les cellules
neurosensorielles et d'autres neurones du cerveau ; il est possible que ces
relais se fassent dans le neuropile ol 1l'abondance des terminalsons axonales
d'origine diverse ne permet plus de les déceler. L'observation de synapses
est, pour certains aﬁteurs (cf., par exemple, COLIN et MEINIEL, 1968), 1e
seul critére valable pour conclure sur 1'état fonctionnel d'un organe sen-
soriel. Nos observations apportent néanmoins des arguments en faveur d'un

r8le effectif joué par le noyau 19.
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1) Le cycle évolutif des cellules photosensorielles a été
rappelé au paragraphe précédent; il semble exclure 1l'hypothése de 1'état
rudimentaire et vestigial de 1'organe présumé photorécepteur.

2) D'autres caractéeres morphologiques plaident également en
faveur du rdle actif, de nature photoréceptrice probable, des celluies neuro-
sensorielles du noyau 19. Comme pour la plupart des cellules photosensibles,
leur richesse en ergastoplasme, en corps de Golgi et dépSts de glycogene,
suggére une grande activité dans la synthése, par exemple, de photopigments,
de neurotransmetteurs et de protéines de structure. L'abondance des mitochon-
dries dans la partie distale de leur prolongement sensoriel est trés analogue
d celle qul caractérise la majorité des processus photorécepteurs et atteste
d'importants transferts d'énergle & ce niveau.

3) L'absence vraisemblable de pigment du type mélanine
dans les cellules dites "de soutien" pourrait laisser présager du non-fonc-
tionnement de 1'organe. La méme remarque a cependant été faite pour d'autres
ensembles présumés photorécepteurs;

HERMANS (1969) a observé dans le prostomium d'une Annélide Polychete,

Armandia brevis, en plus des ocelles prostomiaux, des ensembles de cellules

sensorielles présumées photoréceptrices. Ces dernidres donnent naissance &
des processus munis de microvilli qui permettent i 1l'auteur de les considérer
comme étant des rhabdomeéres comparables aux cellules réceptrices des ocelles.
A 1'inverse de ces cellules visuelles, les cellules non-ocellaires ne sont
toutefois pas situées dans une formation pigmentaire cupuliforme mals sont
enveloppées par des cellules gliales qui les séparent les unes des autres.

‘' D'autres exemples pourraient &tre cités. Nous ne rappellerons que
ceux des organes probablement photorécepteurs situés dans 1'épidfrme ou dans
le ganglion cérébral de Lumbricus terrestris (ROHLICH, AROS, VIRAGH, 1970)
et de la glande pinéale présumée photosensible de certains Anamniotes (cf, par
exemple, IUTZ et COLLIN, 19G7 ; VIVIEN et RCELS, 1967) ol deux types de cellu-

les, pindalocytes photorécepteurs et cellules épendymaires dites "de soutien"

et non pigmentaires tapissent 1'intérieur des follicules épiphysaires.

4) La répartition autour d'une cavité des cellules sensibles
4 la lumiere et des cellules de soutien semble &tre une régle assez générale,
qu'il s'agisse comme nous venons de le dire de follicules épiphysaires ou
de cavités optiques. Dans le cas du noyau 1@ de Nerels, le processus sensoriel
et les organites ciliaires pénétrent & 1'intérieur méme de la cellule dite

"de soutien" (cellule IV), dans de larges vacuoles intracellulaires
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(cf. explication de leur formation, Pl. 32, fig. a). Deux cas un peu analogues

ont été décrits au niveau de 1'oeil de la Sangsue, Helobdella stagnalis

(CLARK, 1967), et des organes présumés photorécepteurs de Lumbricus terrestris

(ROHLICH et al., 1970) ol de nombreuses microvillosités se projettent dans
une cavité intracellulaire ("phaosome") dont 1'origine est toutefois mal
définie. Le rBle de soutien de la cellule IV des Nereis, proposé antérieure-
ment (DHAINAUT-CCURTOIS, 1965), apparalt donc vraisemblable ; les travées
cytoplasmiques qui persistent entre les vacuoles enserrant les paquets d'or-
ganites ciliaires. Chague ensemble formé par la cellule IV et le prolongement
sensoriel représenterait donc un point visuel remarquable par son individualité.
la signification du matériel élaboré par 1'appareil de Golgi des
cellules IV et qui, déversé ensuite dans les vacuoles, voisine avec les
organites ciliaires (cf. explication Pl. 22, fig. a) reste cependant & définir.
Ce matériel est déja présent chez de trés Jeunes Nereis ayant quatorze méta-
méres mais 11 s'accumule dans la cellule IV au fur et i mesure de son €labo-

ration ; 11 est particulidrement abondant chez l'Heteronereis, y compris chez

les individus ayant émis leurs produits génitaux. Il paraft donc trés peu

probable que la substance soit sécrétée (sensu stricto) i quelque moment de

la vie de l'animal. D'autres observations semblent également plaider en fa-
veur de cette hypothese :

- aucune cellule IV n'atteint la surface de 1'épiderme ol pourrait
s'effectuer la décharge du matériel,

- les cellules IV sont dépourvues de prolongement de type axonal,

- un matériel de mdme aspect n'a jamais été observé & l'extérieur
de la cellule ; de plus, aucun valsseau sanguin ne chemine dans le noyau 19.
Une élimination & travers la membrane plasmique est donc trés problématique.
Un rapprochement avec des figures observées par EAKIN et BRANDENBURGER (1967)
dans 1'oeil d'Helix pomatia, permet de penser qu'il s'agit, peut-€tre, d'une
sorte d'humeur vitrée. Celle-ci, chez Helix, tire aussi son origine, au moins
en partie, des cellules de soutien et contribue & la formation d'un cristal-

lin. Les vésicules golglennes atteignent la membrane cellulaire, déversent

leur contenu dans la cavité de 1'organe. la sécrétion s'agglomére ensuite
en formant de petits corps qul se fusionnent pour donner naissance a un cris-
tallin non 1imité par une menmbrane. Chez les Nereis que nous avons étudiées,

la fusion est généralement incompléte 3 1'exception toutefois de P. cultrifera

chez laquelle il n'existe qu'une gouttelette unique par cellule IV. Ce maté-

riel pourrait donc avoir un rdle dans la concentration des rayons lumineux.
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I1 convient toutefois d'insister sur 1l'origine différente de la formation qui,
dans 1'oeil des Nereis, fait office de cristallin (FULLMASSE, selon HESSE,
1899) ; celle-ci est constituée par les prolongements apicaux des cellules
associées aux cellules neurosensorielles (Pl. 34).

5) Un autre argument en faveur d'une activité effective du
noyau 19 est 1l'amincissement cuticulaire que nous avons pu constater
au-dessus de ce dernier (Pl. 26). Des exemples analogues ont €té cités par
E. SCHARRER (1964) dans son article intitulé "photo-neuro-endocrine systems :
general concepts". C'est en-dessous de telles fenftres par ol pénétre la
lumiére que sont situés les ensembles récerteurs au niveau desquels les
stimuli photiques sont transformés en message chimique par les cellules neu-
rosécrétrices. Il convient & ce sujet de rappeler que 1'ensemble des cellules
neurosécrétrices du cerveau de Nereis se situe au voisinage immédiat du

noyau 19.

Nous venons d'envisager certains critéres morphologiques qui per-
mettent de postuler que le noyau 19 a vraisemblablement un rdle actif dens
la réception des stimuli lumineux. EAKIN, lui-méme (communication personnelle),
ne semble pas douter de cette interprétation. Le mécanisme d'action de 1'or-
gane dans les phénoménes vitaux chez les Nereis reste a préciser.

la présence et le rdle d'organes photorécepteurs autres que les
yeux ont déja été démontrés d'une manidre définitive chez certains Inverté-

brés. Chez leptinotarsa decemlineata, le phrtagfriodisme demeure un facteur

contrflant la diapause de 1'adulte aprés aveuglement (DE WILDE et al., 1959).
La lumidre péndtre dans la pupe d'Antherea pernyi (WILLIAMS, 1963) par une

aire située au-dessus du cerveau ol la cuticule est transparente et, par une

action directe, détermine la durée de la diapause de cette pupe.

les observations effectuées au microscope électronique révélent
de plus en plus 1l'existence d'organes présumés photorécepteurs. Pour les
Annélides, nous avons déja cité le cas de Lumbricus terrestris et d'Armandia

brevis. MANARANCHE (1968) a également décrit, dans la partie postérodorsale

du ganglion cérébrolde de Glycera convoluta, la présence constante de deux

formations symétriques ol les cellules sont de type photorécepteur. Cet
auteur émet 1'idée que ces dispositifs pourraient avoir une signification
fonctionnelle chez une espéce par ailleurs dépourvue d'yeux mais dont la

photosensibilité, au moins au moment de la reproduction,est évidente. Bien
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plus, les travaux expérimentaux de HAUENSCHIID (1955, 1961) réalisés chez les
Nereidae et dont les principaux résultats seront rappelés lors de 1l'étude du
r6le physiologique des différentes catégories cellulaires (Diwcussion g€nérale)
éggiré que, méme en l'absence des yeux, le photopériodisme joue un rdle dans
les phénomeénes de sexualisation. L'intervention du noyau 19 dans la réception

des stimuli lumineux apparaft donc vraisemblable.

IV - CONCIUSION

L'étude au microscope électronique du noyau 19 et des principaux
ensembles sensoriels des Nereis a permis de préciser leur infrastructure.

Un premier examen du noyau 19 (DHAINAUT-COURTOIS, 1965) avait
laissé présager de l'intervention de celui-ci dans la réqeption des stimuli
photiques.

Les divergences morphclogiques avec les organes présumés chimio-
récepteurs et les nouveaux rapprochements possibles avec des travaux récents
de EAKIN et de ses éléves, relatifs aux organes visuels, renforcent encore
cette hypothése.

Un certain nombre de critéres morphologiques apportent par ailleurs
des arguments en faveur du fonctiomnement effectif de 1'organe qul ne semble
donc pas devoir &tre considéré comme rudimentaire et vestigial. Le rdle de
ce dernier dans les phénoménes de sexualisation(que les résultats expérimen-
taux de HAUENSCHIID (1955, 1961) peut laisser envisager avec Qquelque certi-
tude)sera discuté & la.fin de. .ce mémoire.

\
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CHAPITRE IV

IE COMPLEXE CEREBROVASCUIAIRE

I - HISTORIQUE -

A - VASCUIARISATION DU CERVEAU

roo

Les premiéres études de la vascularisati;n de la région ééphalique
des Nereis sont déja relativement anciennes. RATHKE (1837), MILNE- EDWARDS
(1838), KEFERSTEIN (1862), EHIERS (1868), SCHRODER (1886), PRENANT (1927)
ont contribué a montrer que lé vaisseau dorsal se prolonge en ligne droite
Jusqu'au prostomium tandis que le vaisseau ventral se termine dés le troi-
sitme ou le quatriime sétigére par un double systéme de réseaux admirables ;
ces derniers s'étalent au niveau de la trompe et relient le vaisseau ventral
“au vaisseau dorsal au niveau de son extrémité prostomiale.

Ce sont les travaux de BOBIN (1951) réalisés chez P. cultrifera

quil ont permis de préciser la disposition du systeme circulétoire antérieur
chez les Nereidae (figure 11). A

- "Au niveau du premier segment, le vaisseau dorsal se bifurque,
donne naissance & deux valsseaux transverses puis s'étale sous la partie
médioventrale du cerveau et constitue une nappe sanguine ou réseau
ypfracérébral, de forme constante. Celul-ci comporte essentiellement un
vaisseau médian, deux crosses sanguines antérieures qui raménent le sang
4 des vailsseaux efférents qui se divisent en plusieurs Branches :

- la branche dorsolatérale rejoint le réseau admirable antérieur,

- la branche péristomiale donne, en se bifurquant, un réseau
grossier de capillaires (le réseau péristomial) uni au réseau admirable
postérieur, soit, généralement, par ses deux crosses, solt par 1'inter-
médiaire de 1'anastomose transverse qui est reliée & l'anse supéro-
externe. les réseaux admirables antérieurs et postérieurs sont en

liaison avec le vaisseau ventral".

RICHARD (1964), apreés avoir étudié un certain nombre de Nereidae,
conclut que "l'observation des différents systémes vasculaires permet de

constater une homologie de disposition entre toutes les espéces du genre
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Nereis (N. diversicolor, N. fucata, N. longissima et N. pelagica). la diffé-

rence essentielle avec les espéces de Perinereis provient de la présence de
vaisseaux transverses chez ces dernidres". D'autres constatations réalisées
par cet auteur méritent également d'8tre mentionnées '

- les distinctions physiologiques entre especes avec ou sans
épitoquie et entre les états atoque et épitoque ne correspondraient a aucune
variation dans 1'anatomie du systéme vasculaire antérieur (1'4ge et 1'état
de 1'animal ne modifieraient donc pas la vascularisation céphalique) ;

- la nappe sangulne infracérébrale est constamment présente.

B - COMPLEXE CEREBROVASCUIAIRE

Ia découverte (BOBIN et DURCHON, 1952), chez P. cultrifera, d'une

zone appelée "complexe cérébro-vasculaire" et caractérisée par des relations

plus étroites entre le tissu nerveux et le vaisseau sanguin sous-jacent s'est
avérée d'une importance capitale dans 1'étude des phénoménes neurosécrétoires.
‘Nous ne rappellerons pas une description bien connue et désormais classique,
faite & partir d'observations réalisées en microscopie photonique et valable
pour les autres Nereidae. L'hypothese relative & la présence, au niveau du
complexe, d'axones chargés d'un matériel en relation probable avec le fac-
teur inhibiteur de la sexualisation méritait d'8tre vérifiée & 1'aide des
techniques actuellement dlsponibles. N. pelagica et, accessoirement, N. di-
versicolor, sont les deux espéces qui, Jusqu'a présent, ont été examinées

au microscope é;ectronique. Nous envisagerons successivement la position
exacte‘et la description du complexe cérébrovasculaire chez N. pelagica ;
1'origine des cellules infracérébrales en relation avec la structure de 1a
parol du réseau vasculaire, de méme que le cycle évolutif de ces mémes

cellules, seront considérés.

IT - OBSERVATIONS

A - MICROSCOPIE OPTIQUE (Figure 12et Pl. 41 et 42)

Malgré les variations de détail existant chez des N. pelagica
d'4ge différent, 1'étude comparative de coupes transversales, sagittales ou
parasagittales et horizontales, permet de localiser les divers é1éments du

complexe cérébrovasculaire.



1) Le cBne intracérébral est 1imité antérieurement (Figure 12)

et postérieurement par deux invaginations médianes de la capsule ("les tubes
coelomiques") (DEFRETIN, 1955 ; RICHARD, 1964), dorsalement par la région

du neuropile située sous la commissure optique (Pl. 42) et au niveau de
laquelle s'accumule une partie de la séerétion issue des cellules sécrétrices
disséminées dans le cerveau, celles du noyau 20 en particulier (cf. chapitres
I, II ; Figure 6 ; Pl. 12, fig. a et b ; DHAINAUT-COURTOIS, 1964).

Comme 11 a été mentionné dans le chapitre II (cf. IIT A), certaines
figures observées sur des coupes transversales (Pl. 42) laissent supposer
que des fibres issues des noyaux ganglionnaires médio et latérodorsaux
(10 et 11, par exemple) atteignent la région ventrale du cerveau ; dirigées
perpendiculairement & la capsule basale, elles occupent une position centrale
dans les régions antérieure et postérieure (Figure 12, A et C) ; dans la
zone intermédiaire (B), elles sont situdes latéralement. Les observations
au microscope électronique permettent toutefols de douter de la nature
.neurosécrétoire de telles fibres ; 11 est, par contre, possible d'émettre
l'hypofhése (chapitre II (III A) que celles-ci renferment des mltochondries
géantes (Ef. B 1) et que leurs terminaisons le long du bord interne de la
capsule du cerveau correspondent aux amas moruliformes observés par BUBIN
et DURCHON (1952 ) aprés coloration des coupes par la fuchsine d'Altmann.

I1 convient, d&s maintenant, d'insister sur le fait que du maté-
riel ayant une affinité pour la fuchsine paraldéhyde n'est bien visible au
niveau du complexe cérébrovasculaire que chez des N. pelagica indifférencides
sexuel;émeﬁt ;ngé axones chargés de sécrétion, plus ou moins réunis en
faisceaux, sont difigés perpendiculairement ‘& la capsule ; leur origine n'est

pas décelable sur des coupes transversales, horizontales ou sagittales.

2) Les cellules infracérébrales (Pl. 41 et Figure 12).
Leur taille est variable selon le lieu de leur implantation ;

elle s'accroft au niveau de 1'invagination antérieure de la capsule, passe

par un maximum 4 1l'endroit correspondant au point A de la figure 12. Encore
importante en C, ellé diminue progressivement Jusqu'au niveau de l'invagi-
nation postérieure. L'extension latérale de ces cellules est limitée par
deux dérivées de la capsule qui relient le vaisseau infracérébral au cerveau
(BOBIN et DURCHON, 1952, 1953). Certaines cellules sont fuchsinophiles.



Figure 12

. Représentation schématique d'une coupe sagittale de ganglion

sus-oesophagien de Nereis pelagica. la fléche indique la direc-

tion céphalocaudale. OA (oeil antérieur), ON (organe nucal),
OP (oell postérieur), représentent les points de repére exté-
rieurs au cerveau. \ .

A-C, région du cdne intracérébral (co) ol les axones.ont une
direction perbendiculaire & la capsule basale ; ci, cellules
infracérébrales ; co, cdne fibreux intracérébral ; n, région
du neuropile ol s'accumule le matériel sécrétoire ; TCa, TCp,
tubes coelomiques antérieur et postérieur ; vi, vaisseau infra-

cérébral ; rond noir, emplacement de la commissure optique.

Figure 13

~ Dessin schématique d'une coupe transversale du complexe

cérévrovasculaire observée au microscope électronique. C,

cerveau ¢ o9 cellules infracérébrales C 02 ; v, valsseau

1’ © 1.

sanguin. Les axones chargés de neurosécrétion sont représentés

par des points (cf. également, Figure 20).
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%) Le réseau vasculaire (Pl. 7-9 ; Pl. 41 et 42 ; Figure 12)

localisé dans la région médioventrale sous-jacente au cdne intracérébral

présente un développement maximal sous la zone A de la figure 12.

B - MICRUSCOPIE EIECTRONIQUE (Figures 13, 14, 15, 20 et 21 ;

’

Tableau XV)

1) le cbne intracérébral

I1 a été mentionné dans le paragraphe précédent que le clne
fibreux est limité antérieurement et postérieurement par deux tubes coelo-
miques. Ces derniers, selon DEFRETIN (1955), représentent la trace de 1l'acco-
lement, au cours du développement larvaire de deux masses cérébrales primi-
tivement distinctes. Une section transversale d'un tube coelomique, observée
au microscope électronique, montre, de la périphérie vers l'intérieur, une
lame collagéne relide par ailleurs & la capsule du cerveau et des cellules
musculaires apparemment fonctionnelles (Pl. 25, fig. b et c).

Les fibres qui caractérisent le cdne intracérébral correspondent
‘é plusieurs types. Certaines sont indubitablement de nature névroglique ;
les gliofilaments s'attachent sur la capsule du cerveau en formant un demi -
desmosome (COGGESHALL et al., 1904%). Le cytoplasme, pauvre en organites,
contient de gros granules d'un diamétre maximal de 4.300 K, 1imités par une
membrane. Leur contenu finement granuleux, moyennement dense aux électrons,
présente parfols une ou plusieurs enclaves arrondies.

Parmi les autres catégories de fibres, l'une se termine le plus
fréquemment au-dessus de la capsule, parfois au voisinage immédiat des
cellules infracérébrales. Elle se caractérise essentiellement par 1'abon-
dance, au niveau de son extrémité, de mitochondries d'une taille souvent
considérable. Ce type'de fibres, déja étudié (cf. chapitre II (III A) et
ce chapitre (II A)), correspond peut-8tre & une catégorie de cellules ob-
servées dans le cerveau moyen et dont 1l'aspect polymorphe pourrait laisser
envisager une nature névroglique (Pl. 61, fig. b).

I1 convient de remarquer que les mitochondries présentent une
évolution concomitante de 1'Age de l'animal ; leur dimension, en particulier,

s'accroft Jusque chez 1'Heteronereis.

les autres types de fibres correspondent a4 des terminaisons
axonales chargécs de grains élémentaires de neuroséerétion. Toujours
limités par une membrane, ces derniers se répartissent en plusieurs caté-

gories dont chacune est caractéristique d'un type d'axone.
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L'étude comparée de Nereis d'Age différent a révélé des variations
dans l'aspect et la fréquence des fibres neurosécrétoires (Figure 21) ; les
modifications, en relation certaine avec les différentes activités des cellu-
les neurosécrétrices, sont également corrélatives de 1'évolution morpholo-
gique des grains élémentaires. Il a en effe%t%récisé antérieurement
(chapitre II) que le volume et, éventuellement, la densité du contenu des
grains élémentaires croissent avec 1l'fge de 1l'animal ; cette caractéristique
rend plus délicate la distinction des types cellulaires dont la fillation
n'est pas encore complétement établie.

Chez la trés Jeune Nereis de quatorze métaméres, aucune terminai-
son neurosécrétoire n'a pu &tre décelée.

Les vers indifférenciés sexuellement, ayant de trente & cinquante
métaméres, présentent par contre trois sortes de terminaisons (cf. Pl. 43,
fig. b et P1. 45, fig. e) appelées antérieurement, d , ﬁ et X (DHAINAUT-
COURTOIS, 1966 a). '

Des confrontations récentes entre 1'infrastructure des grains é1é-
mentaires contenus dans les péricaryones et dans les terminaisons axonales
chez des animaux d'Age différent permettent d'envisager que les terminaisons
Q‘.,~}3 et g’appartiennent respectivement aux cellules II, Ib et Ia
observées dans le noyau ganglionnaire 20 (cf. chapitre II). La correspondance
ne peut &tre établie avec certitude que pour 1'élément le plus abondant et
le plus caractéristique (c{\et II) ; les données relatives aux autres é1é-
ments cellulaires (morphologie, localisation, fréquence, etc...) paralssent
néanmoins suffisantes pour abandonner 1'ancienne terminologie. Nous convien-
drons donc que les terminaisons cx(, et }{ seront dorénavant désignées
par le méme terme que celui qul caractérise 1'é1ément cellulaire auquel
elles sont supposées appartenir (& = II ; j} = Ib ; y = Ia)'

Les axones I renferment des grains d'un diamétre inférieur &
1000 A et & contenu moyennement dense aux électrons ; certains ont été
observés au voisinage immédiat des cellules C,. Les axones I (grains d'un
diametre voisin de 1300 5) n'ont par contre été repérés qu'au-dessus de la
capsule du cerveau, '

Les axones II, beaucoup plus nombreux, se terminent soit au-dessus
de la capsule, soit parmi les cellules infracérébrales Cl (cf. B2) en
particulier et renferment des grains d'un diamétre trés variable (valeur
moyenne : 1100 K) & contenu dense aux électrons & 1'exception de la zone

pPériphérique.
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Chez les vers d'ge moyen (dlamétre ovocytaire voisin de 70 p
pour les femelles), les terminaisons I sont rarement décelables : si quel-
ques fibres Ia contiennfnt encore d'assez nombreux grains élémentaires
(diamétre, 1100 & 1200 A), les axones Ib probablement complétement déchargés
de leur contenu ne sont plus visibles. Le matériel élaboré par les cellules II
est par contre treés abondant ; c'est en effet & ce stade qQue les terminaisons
II renferment le nombre maximal de grains élémentaires. Il n'est pas impos-
sible que cette caractéristique corresponde & une activité sécrétoire trés
importante ; 1l'examen comparé des péricaryones plaide également en faveur
de cette hypothése (cf. P1. 16 et 17).

Chez l'Heteronéreis, les terminaisons I sont complétement vides ;

les axones II sont par contre encore chargés de nombreux grains trés volu-
mineux et trés denses aux électrons.

Les résultats de ces observations semblent indiquer que les
activités maximales I et II se situent & des stades différents du cycle
vital de 1'animal (période légérement antérieure & la différenciation
sexuelle pour les premiéres et &ge moyen pour les secondes (Figure 21).

Y

2) Ia région des cellules infracérébrales comporte done &

la fois des terminaisons axonales chargées de neurosécrétion et les cellules
infracérébrales elles-mémes qui se répartissent en deux types (Figure 20),
Le premier, C, (P1. 51, fig. a ; P1. 52), est formé de cellules
insérées perpendiculairement & la capsule cérébrale et dont 1l'apex peut
s'appl;quer sur la paroi dorsale du vaisseau sous-jacent (Pl. 51, fig. b
et c¢). Leurs faces latérales, souvent étroitement intriquées, présentent .
des zones de contact avec desmosomes (P1. 56, fig. ¢). Ces cellules C,,
qui ne sont pas sans rappeler le tissu glial, enveloppent les extrémités
axonales et les cellules infracérébrales de type C, dans lesquelles elles
peuvent pénétrer, surtout chez les animaux Jjeunes (Pl. 58). Le cytoplasme
contient, dans la moitié basale, de trés nombreuses mitochondries (Pl. 51),
des ribosomes libres et un ou plusieurs corps de Golgl situés au volsinage
du noyau et du c8té ‘apical (Pl1. 52) ; la région moyenne se caractérise
par la présence d'ergastoplasme, de reticulum endoplasmique et d'une forma-
tion d'aspect analogue & celui d'un lysosome (Pl. 52). lLa région apicale,
pauvre en organites cellulaires, est souvent vacuolaire.
Les cellules infracérébrales 02 ont une structure toute différente

(P1. 58). Beaucoup plus rares, elles se localisent essentiellement dans les
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régions riches en terminaisons axonales II et Ia’ et, latéralement, dans
l'angle interne formé par la capsule et sa dérivée. Caractérisdes en micros-
cople optique par leur fuchsinophilie, elles ont une structure qui rappelle
celle des cellules neurosécrétrices. Leur cytoplasme contieﬁt des grains
denses, plus ou moins abondants, limités par une membrane, d'un diamétre
voisin de 950 A chez le ver indifférencié sexuellement, d'environ 1500 A

chez 1'Heteronereis. la richesse en ribosomes, concomitante d'une pau-

vreté en grains, plaide en faveur de la nature protéinique, voire poly-
peptidique de ces derniers. Comme 1l a été mentionné ci-dessus, ces cellules
sont entourées par les cellules Cl' I1 ne semble pas qu'elles puissent

entrer en contact direct avec la paroil du vaisseau.

3) Structure de la paroi du réseau vasculaire et origine

des cellules infracérébrales (Pl. 43, 47, 48, 49, 51),

Les relations assez étroites des cellules infracérébrales
avec des terminaisons axonales chargées de grains de sécrétion et avec
les cellules qui forment la paroi du réseau vasculaire, de méme que la
complexité de leur morphologie, invitaient & en rechercher la signification
et done 1'origine. Nous envisagerons successivement 1'étude de la capsule
qui entoure le cerveau et des cellules péricapsulaires puls celle du

réseau vasculaire.

a - Capsule et cellules péricapsulaires
\ (P1. 44, fig. e ; P1l. 45, fig. a ; Pl. 40 ; P1. 50)
La capsule anhiste qui entoure le cerveau comporte

[}
des fibres dont la périodicité, voisine de 500 A, atteste de leur nature

collagéne. Cette capsule présente, & la périphérie, une zone amorphe
correspondant sans doute & la lame basale des cellules péricapsulaires

qui la recouvrent (Pl. 49, fig. a). Ces dernidres forment un tissu épithé-
liolde trés aplati généralement unistratifié, ol 1'on distingue essentiel-
lement deux types cellulaires. Certaines cellules posseédent un diplosome,
plusieurs corps de Golgl et un ergastoplasme généralement bien développé.
Dans ce dernier, un matériel moyennement dense aux électrons et finement
granuleux est souvent observable. Cet aspect reppelle celui des cellules
mésenchymateuses encore indifférenciées des Vertébrés. Les autres cellules,

de type musculaire, sont également en contact direct avec la capsule.



Elles sont essentiellement localisées dans les régions latérodorsales et
latérales du cerveau. les examens aux microscopes photonique et électronique
semblent établir que les cellules tapissant la gouttiére ventrale du cerveau,
appelées cellules infracérébrales, sont en continuité avec les autres cellules
péricapsulaires, ce qui plaide en faveur de leur origine commune, hypothese

dé ja émise par DEFRETIN (1955).

a - Réseau vasculaire

On sait que le vaisseau dorsal des Nerels est suspendu

dans la cavité du corps par 1'intermédiaire des parois des sacs coelomiques.
L'étude au microscope optique montre que ces parois se rattachent a la
capsule du cerveau. L'examen infrastructural prouve que les lames basales
des cellules péricapsulaires et celles des cellules des replis coelomiques
sont en continuité (Pl. 49, fig. a), ce qui laisse supposer que les cellules
péricapsulaires et, par conséquent, les cellules infracérébrales ont une
origine mésodermique (DHAINAUT-CUURTOIS, 1966 b). Les deux assises de cellu-
les qul forment les replis coelomiques sont réunies par une trame collagéne
dans laquelle le plasma sanguin semble pouvoir s'infiltrer (PL. 47 & 50).
Ces constatations semblent expliquer la structure de la paroi du réseau
vasculaire (Pl. 47) comportant, de 1'intérieur vers la périphérie, des
fibres collagénes, des faisceaux de trés fins filaments, les lames basales
des cellules périvasculaires. Ces cellules, comme celles de la capsule céré-
brale.et des feplis coelomiques, appartiennent essentiellement a deux types
cellufaires (P1. 47, 49 et 50) ; toutefols, un troisiéme, probablement issu
du premier (Pl. 48), d'aspect également mésenchymateux, fongiforme, situé
dans la partie proximale du vaisseau dorsal, représente peut-&tre l'origine
d'é1léments coelomiques.

Ie réseau vasculaire infracérébral qui est en communication direc-
te avec le vaisseau dorsal (BOBIN, 1951) a une structure analogue. Il pré-
sente toutefols une polarité évidente. Tandis que les cellules de la paroi
ventrale du réseau sont généralement des cellules musculaires, les cellules
de la pafoi dorsale, situées directement sous les cellules infracérébrales
sont endothéliformes (Pl. 43, fig. a ; Pl. 51, fig. b). D'autre part, le
réseau vasculaire infracérébral est relié latéroventralement & la capsule

par des replis des parois coelomiques (Figures 13 et 20).
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Les résultats de 1'étude infrastructurale du complexe cérébro-
vasculalre de N. pelagica permettent de penser que les cellules infracéré-
brales ont une origine mésodermique. Il semble d'autre part que les vaisseaux
sanguins du réseau infracérébral soient, en fait, des lacunes situdes entre
deux assises de cellules coelomiques ; la structure de leur parol dépourvue
d'endothélium se trouve ainsi expliquée. Des aspects analogues ont été
décrits par exemple chez Sabella pavonina Savigny (KOECHLIN, 1%66) et sur-
tout chez 1'Oligochéte Eisenia foetida (HAMA, 1966 ; VAN GANSEN, 1962).
Selon TAKEUCHI (1968), les capillaires situés dans le ganglion cérébral du

ver de terre auraient une structure semblable.

Le réseau infracérébral, & polarité nette, seralt par conséquent
formé de lacunes localisées dans des replis coelomiques attachés, au moins
latéroventralement, 4 la capsule du cerveau. Une telle disposition isole,
sous le cerveau des Nereis, une zone neuro-glandulo-vasculaire dont le

r8le est probablement primordial dans la diffusion des substances hormonales.

4) Cycle évolutif des cellules infracérébrales (Figures 14
et 15)

L'étude infrastructurale du complexe cérébrovasculaire de

N. pelagica a montré que les cellules infracérébrales ont une organisation

beaucoup plus complexe que celle des autres cellules péritonéales. L'Origine
des cellules Cl et Ce, de méme que leurs relations avec le vaisseau sous-
Jacent et les axones des cellules neurosécrétrices cérébrales, ont été
envisagées précédemment. Ces cellules, dont la signification physiologique
est actuellement encore inconnue, présentent des modifications concomitantes

de l’ége du ver que nous avons étudides au microscope électronique.

Des N. pelagica des deux sexes ont été répartles en troils lots :
vers indifférenciés sexuellement, vers immatures possédant des produits

génitaux libres dans le coelome, Heteronereis. Les méthodes de fixation,

d'inclusion et de coloration sont les mémes que celles utilisées précé-

demment .

Comme il a été déja précisé, 1'aspect morphologique des cellules
infracérébrales permet de distinguer des cellules C; et C,. Les cellules Cy
sont attachées directement & la capsule collagéne qui entoure le cerveau
et se caractérisent essentlellement par 1l'abondance des mitochondries dans

leur cytoplasme. Trés polymorphes, souvent plus larges que hautes, ces
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cellules sont en continuité avec les autres cellules péritonéales dans les
régions latérales de la gouttiére située sous le cerveau. Ceci explique que
la différenciation maximale soit observée dans la région voisine du plan
sagittal de 1l'animal. Les cellules Cl présentent entre elles de nombreuses
interdigitations. Elles entourent les cellules 02, les terminaisons axonales
neurosécrétoires et présentent avec les cellules de la paroi du vailsseau
sous-jacent des relations assez étroites.

Les cellules C, sont trés différentes des cellules Cl. Elles se
caractérisent par la présence dans leur cytoplasme de grains élémentaires
de sécrétion qui les font ressembler aux cellules neurosécrétrices cérébrales.
les cellules C2 ne possédent toutefoils pas de prolongement de type axonal ;
ce dernier fait plaide en faveur de l'hypothése relative & leur origine
mésodermique. Elles sont généralement allongées parallélement & la capsule
cérébrale. Elles sont enveloppées par les cellules C1 et sont souvent situées
au volsinage immédiat des terminaisons axonales issues du cerveau.

Nous envisagerons successivement 1'évolution des cellules Cl et 02

" au cours de la vie de la Nereis.

a - Cellules Cl (Figure 14)

Chez des Nereis de quatorze métaméres, aucune cellule

infracérébrale différenciée n'a été observée. Nous présentons, sur la

planche 72, la région ventrale du cerveau et la gouttiére infracérébrale.

A ce niveau, les cellules péricapsulaires et péritonéales sont peu évoludes.
. Chez les vers légérement plus &gés, ayant de trente & cinquante

métaméres, les cellules Cl’ peu différenciées ont un aspect qui rappelle

parfois encore celui des cellules péritonéales (P1. 51, fig. b ; Fl. 58).

Elles sont toutefois généralement dépourvues de centrioles. Les interdigi-

tations et les desmosomes entre les cellules C1 existent déja mais sont peu

prononcés. la membrane plasmique apicale présente peu d'invaginations. Le
noyau arrondi ou lobé n'est qu'exceptionnellement échancré ; hétérochromatine
et nucléoles y sont visibles. Lans le cytoplasme, quelques formations fila-
menteuses sont observables. Les mitochondries, déJi trés nombreuses, n'ont
toutefois pas l'aspect caractéristique qu'elles acquigrent chez des animaux
possédant des produits génitaux dans le coelome. les crétes sont nombreuses
mais la métrice mitochondriale est claire. L'ergastoplasme est bien repré-
senté mais le réticulum endoplasmique semble rare. Les ribosomes libres sont

par contre généralement tres abondants. Les corps de Golgl, de méme que les
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grains élémentaires de sécrétion sont rares. Quelques corps L limités pour

le plupart par une membrane, de taille variable (voisine de 0,5 p), & contenu
parfois trés dense aux électrons, sont souvent localisés au voisinage de
1l'appareil de Golgi. |

Chez les vers d'Age moyen (Nereis dont les ovocytes ont un diamétre

moyen de 30 & 7O p ou Nereis mhles récoltées 4 & 5 mols avant la maturité
sexuelle), les interdigitations entre les cellules sont profondes et renfer-
ment souvent une ou plusieurs mitochondries (Pl. 51, fig. a ; Pl. 52, fig. a),

t )
Les desmosomes ("maculae adhaerentes",ou "zonulae adhaerentes’ pres de

la capsule) sont nombreux. Le noyau, généralement lobé, présente souvent
des échancrures qui peuvent &tre profondes ; hétérochromatine et un ou deux
nucléoles peuvent y étre observés (Pl. 51). Dans le cytoplasme, en plus de
quelques microtubules typiques, les formations filamenteuses, dé ja mention-
nées chez le ver Jjeune, sont abondantes et groupdes en faisceaux généralement
paralldles & la capsule (Pl. 52). L'examen de sections transversales de ces
" formations semble indiquer qu'il s'agit peut-8tre de microtubules d'un trés
petit calibre ; ces images sont & rapprocher de celles observées dans les
cellules épidermiques (cf. chapitre III) et que nous n'avions pu interpréter
avec certitude. Les mitochondries, excessivement nombreuses, sont essentiel-
lement localisées dans la moitié basale des cellules (Pl. 51, fig. a ;
Pl. 52, fig. c¢). Elles possédent une matrice relativement dense aux électrons ;
leurs crétes, en nombre trés variable, sont étroites et souvent trés allon-
gées.\L'ergastoplasme, assez bien développé, peut présenter des dilatations
dont 1l'intérieur est relativement dense aux électrons. Certaines Cellules
possédent de nombreux ribosomes libres tandis que d'autres en sont prati-
qQuement dépourvues ;‘ce dernier fait confére aux cellules Cl un aspect
foncé ou clair. Le réticulum endoplasmique est souvent assez abondant
(P1. 51, fig. a). Il semble former des réseaux surtout vers l'apex des
cellules ol se dessinent également des invaginations parfols profondes de
la membrane plasmique. Plusieurs corps de Golgl sont situés au volsinage
du noyau. Les vésicules golglennes sont petites et claires. Quelques grains
de sécrétion, moyennement denses aux électrons & 1'exception d'une zone
claire périphérique, sont disséminés dans le cytoplasme (diamétre voisin
de 1000 ﬂ). Quelques corps L sont généralement rassemblés dans la moitié
apicale de la cellule (Pl1. 52).
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Chez les Heteronereis, les cellules Cl dont la taille s'est accrue

) 1
présentent souvent des caractéres encore plus marqués, surtout au voisinage

du plan sagittal de 1l'animal. Nous avons en effet mentionné au début de ce

ont un aspect qui rappelle celuil des cellules C. des vers d'dge moyen mais

paragraphe qu'une différenciation des cellules infracérébrales s'observe de
la région latérale vers la ligne médiane de la gouttiére ; il suffira, & ce
sujet, de comparer la morphologile des cellules Cl,voisines des dérivées
latérales de la capsule cérébrale (Pl. 50, fig. a *+ Pl. 54, fig. b), ou,

ey contraire, situées =  prés du plan sagittal (Pl. 54 4 57 ; Pl. 59,
fig. a).

Dans la région médiane de la gouttidre, les interdigitatlons
entre les cellules sont trés nombreuses et les desmosomes sont plus longs
(P1. 56, fig. c). les invaginations de la membrane plasmique apicale sont
larges, profondes et déterminent de véritables papilles (Pl. 51, fig. c ;
P1. 59, fig. a). Sur les coupes, la relation entre cellules C1 et vaisseau
. apparaft néanmoins moins étroite que chez le ver indifférencié sexuellement
(P1. 51, fig. b).

Les noyaux trés échancrés possédent un & deux nucléoles mais
certains présentent, peut-&tre, quelques signes de dégénérescence (plage
plus claire limitée par une simple membrane, par exemple (Pl. 55, fig. a)).

Dans le cytoplasme, les formations filamenteuses peuvent étre
abondantes (Pl1. 56, fig. c¢).

L'évolution des mitochondries est particuliérement importante
(P1. 5% & 57) ; trés nombreuses et volumineuses, celles-ci sont souvent
groupées en paquets, surtout dans la moitié basale de la cellule. la matrice
est généralement moins dense et les crétes sont plus larges et plus courtes
que chez les vers d'lge moyen. Certaines mitochondries présentent un aspect
particulier ; quelques-unes, dépourvues de crétes, ont une matrice d'aspect
granuleux et moyennement dense aux électrons (Pl. 56, fig. b). D'autres,
trés polymorphes, sont annulaires ou s'enroulent en donnant plusieurs
couches concentriques (Pl. 55, fig. ¢ ; Pl. 56, fig. a). Dans ce dernier cas,
les crétes semblent'pouvoir s'allonger parallélement & la surface mitochon-
driale et leurs extrémités renflées donnent peut-€tre nalssance a des
vésicules (Pl. 55, fig. ¢ ; Pl. 56).

Le réticulum, d'aspect analogue i celul des cellules des vers
immatures, voisine avec 1l'ergastoplasme ; ce dernier, plus ou moins abondant
selon la cellule envisagée, présente des citernes dont le contenu est moyen-

nement dense aux électrons (Pl. 55, fig. b ; Pl. 57, fig. a).



L'ergastoplasme peut présenter des relations avec la membrane plasmique ;
dans ce cas, le cOté de la citerne tourné vers le cytoplasme peut conserver
ses ribosomes tandis que le c6té situé vers la membrane plasmique est agra-
nulaire (Pl1. 55, fig. & et b). Il semble qu'il puisse exister des ponts
entre ce dernier et la membrane plasmique (Pl. 55, fig.'a). Cette observation
est A rapprocher de celle qu'ongffectuée WALKER et SCHROUDT (1966) au niveau
de triades caractéristiques du tissu musculaire ; les ponts observés & ce
niveau pourralent, seloncesauteurs,favoriser les échanges importants entre
le milieu extérieur et le sarcoplasme. Ces différenciations ergastoplasmiques
que nous venons de décrire, relativement nombreuses et révélatrices vrai-
semblablement d'échanges interceliulaires importants, possédent toujours;
‘dans la cellule voisine, une figure homologue disposée symétriquement par
rapport & l'espace intercellulaire. o

le voisinage immédiat de certaines citernes ergastoplasmiques
et des mitochondries laisse également prévoir des relations entre ces deux
organites (Pl. 55, fig. c¢). Ceux-ci semblent d'ailleurs 1iés & la destinée
de corps denses généralement limités par une membrane (Pl. 57),déJa repré-
sentés chez des vers d'Age moyen,mais dont la taille maximale est atteinte

chez 1'Heteronereis.

I1 convient aussi de signaler la présence dans le cytoplasme de
ribosomes libres, parfois relativement abondants et groupés en polysome;
(P1. 55, fig. b) et de particules.jg de glycogene (Pl. 57, fig. a);l'ex;s-
tence'de ce polysaccharide a été vérifiée par utilisation de la technigue.
de THIERY (1967) (Pl. 60). '

Les cellules Cl se caractérisent également par la pauvreté en
grains élémentaires qu'elles contiennent (Pl. 57, fig. b). Ceux-ci ont
peut-8tre une origine golglenne (Pl. 53, fig. b) et se déchargent aussi
bien dans les espaces intercellulaires situés prés de la capsule cérébrale
(P1. 53, fig. ¢ ; Pl. 54, fig. b) qu'au niveau des papilles apicales. Notons
que des grains d'aspect analogue, et contenus probablement dans les cellules
péritonéales qui bofdent le vaisseau du cété dorsal, se déversent directe-
ment dans le sang (Pl. 53, fig. a). La proximité entre des vésicules, des
corps multivésiculaires d'origine, au moins partiellement golgienne, et

des mitochondries, apparalt sur la figure a de la planche 54 .



FIGURE 14

Représentatibﬁ schémat;que de 1'évolution des cellules infracérébrales C1

t

de Nereils pelagica.

A - Jeune Nereis encore indifférencide sexuellement
B - Nereis d'&ge moyen (pour une femelle, diamétre ovocytaire voisin de_YO/t)

C - Heteronereis

Remarquer -~ la pauvreté en graihs de sécrétion,
- ~1'augmentat16hfaé.taille des cellules et du nombre d'organites
cellulaires,
- la variation de laAmorpholqgie'des mitochondries,

- les invaginations au niveau de la partie apicale des cellules.

Ca, capsule collagine située entre le cerveau et la glande infracérébrale.
Cd, corps dense. : '
Cpv, cellule périvascuiairé

mi, mitochondrie

re, reticulum endoplasmique

Vi, vaisseau infracérébral.
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; FIGURE 15

Représentation schématique de 1'évolution des cellules infracérébrales Cp

de Nereis pelagica ; celles-ci sont entourées par des cellules Cj.

A - Jeune Nereis encore indifférenciée sexuellement.
B - Nerels d'Age moyen (pour une femelle, diamétre ovocytaire voisin de 7?/}&

C - Heteronereis

Remarquer - l'appareil de Golgl treés actif chez la Jjeune Nereis,
- 1'abondance des grains de sécrétion chez les Nereis plus Agées,
- le volume du nucléole et 1'importance de 1'ergastoplasme chez

1'Heteronereis,

Ca, capsule collagine quil entoure le cerveau.
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restantes, le nucléole est néanmoins souvent trés développé (diamétre
voisin de 1 p) et le cytoplasme généralement rempli de grains de sécrétion

présente parfols encore un appareil de Golgl.

Deux aspects caractéristiques des cellules C, de 1'Heteronereis
sont visibles sur la planche 59 :

Sur la figure a, l'abondance en grains de sécrétion laisse
présager que le matériel n'est plus éliminé,

Sur les figures b et ¢, la pauvreté en grains de sécrétion
et la présence de polysomes permettraient au contralre de supposer une acti-
vité naissante ; les figures d'aspect analogue & des cytolysomes et 1'enrou-
lement de 1'appareil de Golgi non fonctionnel (non visible sur la planche)
plaident néanmoins en faveur d'un déréglement du métabolisme cellulaire.

C - DISCUSSION

L'étude en microscopie électronique de la région du complexe
cérébrovasculaire de N. pelagica a permis, d'une part, de vérifier 1'hypo-
thése de BOBIN et DURCHON relative a la présence de terminaisons neurosé-
crétoires & ce niveau et, d'autre part, de distinguer deux catégories de
cellules infracérébrales, d'origine mésodermique probable, et ayant chacune

une évolution nette.

1) Terminaisons axonales

Les terminaisons neurosécrétoires correspondent & trois
types Ia’ Ib et II ( ,‘ﬁs etQXL de 1l'ancienne terminologie (DHAINAUT-
COURTOIS, 1966 a)). Certaines,Ib en particulier,se terminent au-dessus de
la capsule du cerveau, situation analogue & celle observée par FOLLENIUS
(1965) au niveau de la neurohypophyse de certains Poissons. D'autres termi-
nalsons axonales (Ia et II),en contact direct avec les cellules infracéré-
brales, ne sont pas sans rappeler celles décrites dans la méso et la méta-
hypophyse de Poissons (FOLLENIUS, 1965) et dans certaines glandes endocrines
des Insectes (SCHARRER, 1963). '

Il convient d'insister sur le fait que les fibres neurosécrétoires
situées au niveau du complexe cérébrovasculaire des Nereils ne présentent
pas de Jonctions synaptoldes ou neurosécrétomotrices ; seule, la présence
de petites vésicules indique probablemént le site exact de la décharge de
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la neurosécrétion. I1 est possible de penser que ces axones contribuent 3 la
formation d'un "neuropile neurosécrétoire" (BERN, 1966), leur sécrétion attei-
gnant éventuellement les cellules infracérébrales par diffusion. Une telle
association entre des cellules endocrines et les fibres les imnervant a, par
exemple, été observée par ROBERTSON (1967), par KNOWIES et al. (1967) et

par NISHIOKA et BERN (1967), respectivement, dans le corps ultimobranchial de
Rana, dans la pars distalis de Hippocampus et dans la glande pituitaire de
Tilapia.

L'observation du complexe cérébrovasculaire de Nereis d'&ge différent

montre que les activités sécrétoires des cellules I et II (cf. chapitre II)
ne sont pas synchrones. Le matériel issu de ces cellules est abondant respec-
tivement chez le ver indifférencié parvenu & un stade proche de 1'apparition
des produits génitaux dans le coelome et chez la Nerels d'Age moyen. Il
convient également de noter qu'aucune terminaison sécrétoire n'a été observée

chez l'animal trés Jeune (quatorze métaméres) et que chez 1'Heteronereis,

seules sont encore repérables des axones chargés de grains 2.

Un quatriéme type de fibres contient en sa terminaison constamment
intracérébrale, non pas des grains élémentaires mais de trés nombreuses
mitochondries formant une masse compacte et présentant une évolution qui se
poursuit Jusqu'au moment de la maturation sexuelle de l'animal. Par rappro-
chement avec les fibres issues de cellules appartenant au type cellulaire 4
décrites chez Theromyzon rude par HAGADCRN et al. (1963),nous avions précé-
demment (DHAINAUT-COURTOIS, 1966 a) émis 1'hypothése que'ces fibres pourraient

étre dé‘nature axonale. Des cellules contenant aussi des mitochondries géantes

ont depuis été observées dans le cerveau moyen ; leur aspect relativement
polymorphe peut laisser supposer qu'il s'agit peut-8tre d'éléments
névrogliques.

2) Cellules infracérébrales

L'étude infrastructurale comparée des cellules recouvrant
le vaisseau et les replis coelomiques et des cellules infracérébrales encore
peu différenciées laisse présager que toutes ces cellules ont une origine
commune, de nature mésodermique. Cette hypothdse que semblent vérifier les
observations au microscope électronique avait déJi était émise par DEFRETIN
(1955) ; elle est également en accord avec les données relatives au dévelop-

o
pement larvaire du prostomium de Glycera alba. AKESSON (1968) mentionne en




effet la présence de mésoderme & la base du ganglion sus-oesophagien de tres
Jeunes larves de cette Annélide Polychéte. L'examen de la morphologie des

cellules infracérébrales 3 des stades différents de la vie des Nerels permet
de mettre en évidence un cycle évolutif aussi bien au niveau des cellules Cl

que des cellules 02.

a - les cellules Cl sont de beaucoup les plus nombreuses

et semblent se différencier plus tardivement que les cellules C2. Leur évo-

lution est unidirectionnelle ; 1l'augmentation de taille et les modifications
dans la structure de certains organites cellulaires, les mitochondries en

particulier, se poursuivent Jusque chez 1'Heteronereis.

Comme certaines cellules Cg, la plupart des cellules Cl de vers
indifférenciés sexuellement sont encore de taille relativement réduite. Dans
leur cytoplasme, la présence de nombreux ribosomes libres, d'un ergastoplasme
dont les dilatations sont remplies d'une substance moyennement dense aux
.électrons et d'un appareil de Golgi bien développé, rappelle 1l'aspect des
cellules embryonnaires des "plis coelomiques" voisins. A ce stade, quelques
cellules Cl poss&dent encore deux centrioles.

Ce n'est que chez les vers d'fge moyen ou sub-épitoques que les
cellules atteignent un haut degré de différenciation. L'évolution de ces
dernidéres se marque morphologiquement par l'accroissement de leur taille, le
contact plus étroit entre les cellules voisines qui aboutit & la formation
d'un tissu épithéliol¥de, le développement d'invaginations de plus en plus
profondes et larges de la membrane plasmique apicale. Dans le cytoplasme,
les filaments ou les tubules, les mitochondries, le réticulum endoplasmique
sont plus abondants. Les mitochondries présentent en outre un cycle évolutif
et les corps L, souvent treés densesaux électrons, deviennent nombreux et
plus volumineux. '

Chez l'Heteronerels, ces transformations sont encore plus marquées.

On peut toutefols se demander si certaines cellules Cl ne présentent pas &
ce stade quelques signes de dégénérescence. Tandis que les corps denses
eux-mémes rappellent‘les vacuoles autophagiques décrites par BEAUIATON (1967)
dans la glande prothoracique de Antheraea pernyi Guér. au stade prénymphal,

1l'ensenble formé par les corps L et leur enveloppe ressemble aux
"ZwiebelkSrperchen" présents dans les cellules péritonéales recouvrant la
chafne nerveuse du ver de terre (STAUBESAND, KUHLO et KERSTING, 1963).
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La pauvreté en grains de sécrétion, la richesse en réticulum endo-
plasmique, les figures formées par les mitochondries, ne sont pas sans rappe-
ler certains aspects déJja décrits dans des tissus impliqués dans 1'élabora-
tion de stéroldes, les corpora allata, par exemplé (WAKU et GILBERT, 1964 ;
ODHIAMBO, 1966 a et b). Une grande prudence doit néanmoins €tre observée

dans 1'interprétation ; nous avons, en effet,mentionné dans le paragraphe

précédent qu'une évolution mitochondriale synchrone a été observée dans des

fibres intracérébrales de nature présumée névroglique.

b - Les cellules C, atteignent leur haut degré de diffé-

renciation avant les cellules C.. Chez les Jeunes vers de cinquante segments

environ, certalnes cellules son% encore trés riches en ribosomes libres mais
la présence dans la plupart d'entre elles de plusieurs corps de Golgl atteste
de leur grande activité sécrétoire.

Dans ce cas, la pauvreté éventuelle en grains élémentaires de
"séerétion pourrait permettre de penser A une élimination effective mais la
présence de corps denses permet aussi de songer & un stockage au niveau de
ces derniers. .

Chez les vers plus &gés possédant des produits génitaux dans le
coelome et surtout chez les Heteronereis, les cellules C. semblent moins

2
nombreuses et probablement moins actlives. Certaines possédent encore un

appareil de Golgi mais la plupart sont vraisemblablement dans un état de repos

physiologique (présence de trés nombreux grains élémentaires dans le cyto-

plasme, ergastoplasme aplati, périphérique, etc...). .
Comme les terminaisons neurosécrétoires, mals contrairement aux

cellules Cl‘ les cellules 02 ne sont Jamals en contact direct avec las

parois du réseau sanguin ; leur morphologie plaide néanmoins en faveur de

leur fonction sécrétoire, la diffusion du matériel se falsant probablement,

comme d'ailleurs celui des cellules C., par les espaces intercellulaires.

l!
D - CONCLUSION

Les terminaisons neurosécrétoires et les cellules infracérébrales
contribuent donc & la formation d'un complexe neuroglandulaire dont 1'aspect
et l'origine présentent des analogiles avec les corpora allata des Insectes,
Une étude récente réalisée en microscopie électronique (GOLDING et al, 1968)
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sur N. diversicolor, N. limicola, N. vexillosa et Platynereis agassizii a

permis de vérifier la constance des é1léments cellulaires que nous avions

observés chez N. pelagica et, occasionnellement, chez N. diversicolor. Ila
taille des cellules infracérébrales, variable selon les espéces, est maximale

chez N. limnicola (hermaphrodite vivipare) lors de la maturité sexuelle. Ce

dernier caractére, analogue & celui que nous avons décrit chez N. pelagica

Jaisse supposer que les cellules C1 sont encore fonctionnelles & ce stade.
Deux types de terminaisons axonales correspondant peut-€tre,

selon 18s auteurs, aux types Q( (I1) et 2¥(Ig de N. pelagica ont été observés

chez des N, limicola mais il ne semble pas que la fréquence de ces termi-

naisons ait été envisagée chez des vers d'dge différent. La comparaison qui

efit été particuliérement intéressante dans la localisation de la substance
responsable de 1'inhibition de la maturation des produits génitaux n'est done,
malheureusement, pas possible.

L'étude du complexe cérébrovasculaire de N. pelagica a révélé
& des rapports topographiques étroits entre les cellules neurosécrétrices et |
infracérébrales ; ces dernidres dont la fonction endocrine est vralsemblable
forment probablement un intermédiaire entre le tissu nerveux et le sang.

Les cellules neurosécrétrices correspondant aux terminaisons Ia
et Ib et les cellules infracérébrales C, d'une part, les cellules neurosé-
crétrices II et infracérébrales C1 d'autre part, présentent des cycles évo-
lutifs presque synchrones. L'intervention, dans les phénoménes de sexuall-
sation en particulier, des différents éléments caractéristiques du complexe
cérébrovasculaire apparaft donc possible.

Ia discussion relative & la signification physiologique de
1'ensemble sera pouréuivie (cf.Discussion gén.) lorsque 1'examen comparé des
cellules nerveuses du systéme nerveux central (chapitre V) et 1'étude cyto-
chimique du matériel sécrétoire (chapitres VI et VII) auront permis une

meilleure définition des cellules neurosécrétrices sensu-stricto.
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CHAPITRE V

IA CHAINE NERVEUSE.

COMPARATISON ENTRE LES TYPES CELLULAIRES I-VI DU GANGLION SUS-OESOPHAGIEN
ET A-C DE 1A CHAINE NERVEUSE,

GENERALITES

Les résultats de 1'étude morphologlique des cellules les plus carac-
téristiques du ganglion sus-oesophagien et de la gouttidre infracérébrale ont
été rapportés dans les chapitres précédents.

Dans le cadre de 1l'interprétation physiologique des divers processus
séerétoires enregistrés & ces niveaux, 1l nous a semblé que la comparaison
entre tous les types de neurones du systéme nerveux central pourralt 8tre uti-
le. Celle-ci devrait permettre de distinguer les éléments communs ou, au con-
"traire, propres au ganglion sus-oesophagien et & la chalne nerveuse,et de dé-
celer certaines relations interneuronales.

Jusqu'd présent, la chatne nerveuse des Nereidae a été peu étudiée
sur le plan de la neurosécrétion, SMITH (1957), dont nous utiliserons la no-
menclature, s'est surtout intéressé & 1l'examen de certains trajets axonaux et
des nerfs+ HERLANT-MEEWIS et VAN DAMME (1962 a) ont décrit chez N. diversicolor
des cellules vraisemblablement neurosécrétoires rappelant le type "Oﬁ (B.
SCHARRER, 1936). DEFRETIN (1952) s'est plus particuliiremant attaché 3 1'étude
comparée de la sécrétion de polyosides chez plusieurs Nereidae. Il nous a sem-

blé intéressant d'entreprendre la recherche systématique des différents types

de neurones sécréteurs,
Les travaux ont été réalisés en collaboration avec M. WAREMBOURG
(1966 ; 1968) (DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG, 1967, 1969 b).

MATERIEL ET TECHNIQUES

Des N. pelagica d'8ge et de sexe différents ont été utilisées,

Les larves ont été élevées selon la méthode décrite dans le chapi-
tre II,

Pour 1'étude en microscopie optique, des trongons (trois Aquatre
métaméres) ont été prélevés dans les réglons antérieure, moyenne et postérieure
du corps de l'animal. La région moyenne a été examinée au microscope électro-

nique,



- 90 -

Pour que les rapprochements puissent &tre effectués dans les meil-
leures conditions possibles, les techniques employées ont toujours été stric-
tement identiques & celles qui avaient été choisles pour 1l'étude du ganglion
sus-oesophagien :

Microscopie optique. Fixation par le liquide de Bouin-Hollande dé-
pourvu d'acide acétique ; coupes frontales ou transversales d'une épaisseur
de 6 &7 p et généralement colordes par la technique de HAIMI (1952) (variante
de CLARK(1955)) qul a servi de base & nos observations. Accessoirement, les
techniques de Gomori & 1'hématoxyline chromique (1941), de Hotchkiss-Mc Manus
(A.P.S.) (1948), du Schiff selon Bauer (1933) ont été employées. La coloration
par la méthode de VOLKONSKY (1927) a été réalisée apres fixation au Helly et
postchromisation i.froid d'une durée moyenne de 5 jours (Tableau IX, chapitre
VI)(ef. bibliographie, in LISON, 1960).
porté des résultats moins satisfaisants pour les tissus de la chalne nerveuse
- que pour ceux des cerveaux traltés simultanément. Il est possible que le vo-
lume du matériel employé (2 & 4 métaméres) pour obtenir une honne orientation
des blocs soit seul responsable, On peut penser également que la fcrte concen-
tration du fixateur en glutaraldéhyde (6,5 %), utilisée avec un relatif succes
dans le ganglion sus-oesophagien qui est entouré d'une capsule conjonctive
assez épalsse, soit trop importante au niveau de la chatne ol la pénétration
du fixateur n'est peut-8tre gudre retardée.

Nous avons déja mentionné dans le paragraphe précédent (Généralités)
que la'nomenclature de SMITH relative aux nerfs a été utilisée pour la locali-

sation des différents groupes cellulaires.

OBSERVATIONS

L'étude morphologique des cellules sécrétrices de la chalne nerveuse
de N, pelagica a été effectuée sur des individus d'Ages variés. Comme nous le
verrons ultérieurement (II), le nombre maximal de cellules sécrétrices est en-
reglstré chez des vers d'age moyen ( © avec dlamétre ovocytaire volsin de 70 ;0,
C'est donc & cette catégorie de Nereis que,dans un premier temps, nous nous
réfeérerons pour localiser et décrire les principaux types de neurones, L'évo-
lution de ces derniers sera ensuite envisagée.

Les types cellulaires qui auront pu &tre ainsi définis seront égale-
ment comparés & ceux décrits antérieurement (chapitre II) dans le ganglion

sus-oesophagien,
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T - LOCALISATION ET MORPHOLOGIE DES CELLULES SECRETRICES CHEZ UNE NEREIS
D'AGE_MOYEN

e~ et = e

A - MICROSCOPIE OPTIQUE (Pl. 62 et 63 ; Figures 16 et 17)
La majorité des neurones de taille variable (11 p & 19 u ),

souvent ovoides, ont un contour plus ou moins irrégulier, Leur noyau arrondi,

assez pauvre en chromatine, occupe une position variable (aplcale, centrale
ou basale) et possdde un ou plusieurs nucléoles trés apparents. Leur cyto-
plasme, colorable par le vert lumiére (colorant de fond de la technique de
Clark), renferme parfois des granulations A,P.S. positives, plus ou moins
nombreuses, Le péricaryone de quelques neurones présente aussl des granules
rouges apres coloration par le Schiff selon BAUER, Leur axone, peu visible,
s'enfonce dans le neuropile. Ce dernier, uniformément colorable par le vert
lumiére, uune structure presque homogéne. Chaque ganglion renferme des neuro-
nes se signalant par leur forte chromophilie., Ces celluks, vralsemblablement
séerétrices, sont plus ou moins nombreuses et présentent des affinités tinc-
'toriales diverses ; elles occupent toujours la méme position. Trois groupes
principaux, deux antérieurs et un postérieur, peuvent &tre distingués. Deux
autres massifs cellulaires, médian et trés postérieur, peuvent dans certains
cas, présenter également des signes d'activité sécrétoire.

1. Les groupes antérieurs (P1l, 62, figs a et b ; Pl. 63, figs
a, b, ¢ ; Figures 16 et 17) sont situés respectivement en position ventrale
ou latérale,

. Les cellules ventrales (Pl., 62, figs a et b ; P1, 63, figs a et b)
dont lé nombre varie de deux & six, sont médio- ou latéroventrales et locali-
sées un peu en arridre de la racine de nerf I, c'est-a-dire dans la moitié
antérieure du ganglioh de la cha®ne. Les cellules de ce groupe, piriformes
ou ovoides, ont une taille variable, voisine de 14,5 p . Leur noyau, petit,
sphérique, assez souvent latéral, renferme une chromatine disposée en mottes
et un nucléole de tallle moyenne., Leur cytoplasme dense se colore uniformément
en violet par la fuchsine-paraldéhyde, en bleu noir par l'hématoxyline chro-
mique de Gomori et en rouge par la fuchsine d'Altmann. Ces cellules sont a-
bondemment chargées en produits de séerétion qui semblent €tre éliminés par
vole axonale,

En effet, la partie de l'axone proche du cbne d'émergence est large
et fortement colorée., Il n'est cependant pas possible de sulvre cet axone sur
toute sa longueur ; décrivant une courbe avant de s'enfoncer dans le neuropile,

1l se situe en effet dans un plan différent de celui du corps cellulaire,



Les cellules latérales (Pl, 63, fig. ¢) sont moins nombreuses que
les cellules ventrales et de répartition moins constante. Il semble qu'elles
n'existent que dans quelques ganglions situés dans la moitié antérieure de la
chatne. Elles sont localisdes entre les nerfs I et II, sans position précise
parmi le massif de neurones ordinaires. Il n'existe souvent qu'une cellule par
ganglion, située indifféremment sur la droite ou la gauche du neuropile ; lors-
qu'elles sont au nombre de deux, elles occupent une position symétrique. Elles
sont ovoides et de taille variable (17 p en moyenne). Leur noyau, pourvu d'un
nucléole, a généralement une position centrale. Elles ont les mémes affinités
tinctoriales que les cellules ventrales mais leur cytoplasme est toutefois
plus granuleux., L'axone, aprés avoir décrit une courbe, se dirige vers la face
latérale du neuropile. Il convient également de mentionner qu'une ou deux cel-
lules, aux affinités tinctoriales identiques, existent parfois latéralement,
entre les nerfs II et IIT. Ces cellules sont cependant rares et de répartition

encore moins constante que les précédentes, Elles sont petites (11,4 p) et de

' forme triangulaire.Leur noyau volumineux, rejeté & Ia périphérie, posséde un
ou deux nucléoles visibles au milieu d'une chromatine clairsemée. Leur axone
péndtre directement dans le neuropile, & 1'inverse de celul des cellules pré-

cédemment décrites.,

2. Le groupe postérieur (Pl. 62, figs a et b ; Pl, 63, figs 4

et e ; Figures 16 et17) est formé par deux cdlules chromophiles ventrales, sy-
métriques, localisdes en arriére du départ du nerf III, dansla moitié posté-
rieure du ganglion, & la limite entre ce dernier et le connectif, Ces cellules
aux contours irréguliers, assez souvent rondes ou ovoides, sont plus grandes
que les neurones ordinaires qui les entourent. Le noyau sphérique est souvent
basal et contient un ou deux gros nucléoles et une chromatine répartie en ré-
secau. Le cytoplasme présente des affinités tinctoriales diversés gul semblent
dépendre, ainsi que la taille de la eellule, de 1'état physiologique de 1'in-
dividu. Aprés coloration par la technique de Clark, il peut €tre solt :

- uniformément coloré en brun clair avec de fines granulations fuch-
sinophiles réparties dans tout le corps cellulaire, Cet état semble corres-
pondre au stade initial d'activité séerétoire. La cellule est alors trés
grande (23 p).

- coloré en vert clair, avec des granulations violettes plus nom-
breuses rassemblées & 1'un des pSles de la cellule oli elles entourent le noyau,
Parvenue & ce deuxiéme stade, la cellule a subi une légére diminution de tail-
le (18,5 p) .
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- coloré uniquement en vert clair, plus intense cependant que celul
des neurones voisins. A ce troisiéme stade, la cellule est beaucoup plus petite
(15 p).

Chez les Nereis d'Age moyen, les cellules colorées en brun clair sont
les plus fréquentes. Ces cellules, légérement phloxinophiles, présentent une
affinité pour la fuchsine d'Altmann ; elles renferment des granules A.P.S. po-
sitifs, le reste du cytoplasme se colorant en vert par le picro-indigo-carmin
utilisé en colorant de fond dans la technique de Hotchkiss-McManus. Elles occu-
pent une position constante dans chaque ganglion. L'exone est peu chromophile.
Un cheminement axonal du produit de sécrétion n'a pu, Jusqu'alors étre démontré,

En outre, une cellule piriforme située latéralement au niveau du nerf
III peut présenter des signes d'activité séerétoire. Cette cellule n'a pas une
présence constante dans chaque ganglion. Son cytoplasme, forfement colorable
en vert, est finement granuleux. L'axone pénétre directement:dans le neuropile,

L'étude histologique des différentes cellules séerétrices de la chalne
nerveuse montre que la partie antépieure et ventrale du ganglion est la plus
active, L'étude comparée des différents ganglions d'une m@me chalne ne réveéle
pas de changements notables dans 1'activité sécrétoire. Dans ohaque ganglion,
nous avons observé une répartition constante et une colorabllité semblable des
cellules ventrales des. groupes antérieur et postérieur;; ‘

3. Groupes médian et trés pestérieur. S :

S1 les groupes antérieur et postérieur de cﬁaq;e ganglion sont
caracté;isés par la présence de cellules trés chromophiles, d'autres maésifs
cellulaires peuvent ne pas attirer 1'attention. Il sont constitués par des neu-
rones peu chargés en matériel de synthése et qui'neupré$enteht done pas d'affi-
nités tinctoriales trés:importahtes pour les colorants classiques. Il convient
toutefois de noter l'existence de deux groupes, médian (niveau du. nerf II) et
trés postérieur (niveau du nerf IV) (Pl. 62, figs a'et b), dans lesquels cer-
tains grands péricéryones prééentent une incorporatioh massive de Leucine b
révélatrice d'un important métabolisme (cf. Chapitre VI). Ces mémes neurones
peuvent d'ailleurs, dans certains cas, pendant des processus de régénération
ou en culture organotypique, par exemple, devenir fuchsindphiies.

Pour éviter touté confusion ave§ les types cellulaires;I-VI du gan-
glion sus-oesophagién, nous proposons d'abpeler s | ;:

- cellules A : tous les neurones trés fuchsinophiles des groupes antérieurs,



s Figures 16 et 17

Figure 16 (schéma de gauche)

- Représentation schématique d'une coupe frontale pratiquée dans la région ventrals
de 2 ganglions successifs de la chafne nerveuse.
Ies fléches indiquent la position du dissépiment.

- a-e, niveaux représentés en coupe transversale sur la figure 17.
- N I-IV, nerfs I, II, III et IV. ’

Figure 17 (séhéma de droite)

- Bloc diagramme représentant les régions postérieure et antérieure de 2 ganglions

successifs de la chalne nerveuse ; les fleches indiquent la position du dissépiment.
- a, section au niveau du connectif ;

' b, niveau du nerf IV (groupe cellulaire trés postérieur : neurones C)
c et d, ni&eau du nerf IV (groupes cellulaires antérieurs : cellules A)
e, groupe cellulaire postérieur (cellules B).
N I-IV, nerfs I, II, III et IV.
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- cellules B : les deux neurones qui présentent une intense affinité pour le
vert lumiére dans le groupe postérieur,

Toutes les autres cellules nerveuses, y comprls celles qui caracté-
risent les groupes médian et trés postérieur sont considérées comme étant des

neurones "ordinaires" (cellules C).

Avant d'aborder 1'étude infrastructurale des neurcnes de la chaine,
11 convient de mentionner la présence, au volsinage des cellules des groupes
antériecurs et postérieur de cellules de nature présumée névroglique et conte-
nant des granules fuchsinophiles (Pl. 63, fig. b). Certains sont de petite
taille et les 6ellules qul les contiennent sont dispersées entre les neurones,
parfois au voisinage immédiat des cellules sécrétrices. D'autres, plus gros,

sont groupés en amas polymorphes, irrégulidrement répartis dans le ganglion.

B - MICROSCCPIE ELECTRONIQUE (Pl. 64 et 65)

Nous enuvsagerons successivement 1'étude
des péricaryones des neurones des groupes antérieur (A) et postérieur (B) ;
des neurones "ordinaires" (C) ;
de quelques cellules particulilres de nature gllale ou encore
inconnue ;
des fibres et des terminaisons axonales au niveau du neuropile ;
des nerfs et de certaines terminaisons au niveau de tissus particullers, les

muscles, par exemple.
\

1) Péricaryones

a - Cellules A

Compte tenu de leur localisation (réglon médio-ventrale an-
térieure) et de leur nombre (4, en moyenne) 11 semble que certaines cellules
observées au microscope électronique correspondent aux cellules fortement fuch-
sinophiles de la microscople photonique. Cesneurones sont marqués par des in-
vaginations gliales. Le noyau posséde peu d'hétérochromatine. Dans le cytoplas-
me pauvre en organités, les grains é1lémentaires, d'un diamétre approximatif de
1500 } ont une membrane peu visible, un contenu homogene et relativement dense
(P1. 64, fig. d). DPans les régions latérales, volsines du nerf II, de rares
cellules dont les nombreux grains ont un contenu moyennement dense et homogéne
(diamétre moyen voisin de 1300 3, diamétre maximal : 2000 3) correspondent

peut-8tre & des cellules moyernnement fuchsinophiles décrites antérieurement



en microscopie photonique. Dans le cytoplasme, les mitochondries sont rares,
1l'ergastoplasme est allcengé parallélemenf 3 la membrane plasmique ; des granu-
les d'aspect analogue & celul de particulesJB de glycogéne sont disséminés
parmi les grains élémentalres. (cf. chapitre VI).

b - Cellules B

L'étude comparée de coupes histologiques et semi-fines permet
de penser que les cellules qlli se caractérisent en microscople photonique par
leur affinité pour le vert lumidre ou l'orangé G ont été repérées au microsco-
pe électronique (Pl. 65, fig. ¢). Ces neurones snnt de grande tallle (supérieure
4 16 p) et leur contour est assez réguller., Dans le noyau, l'hétérochromatine
est rare ; le nucléole n'a pas été observé., Le cytoplasme contient peu de mito-
chondries ; 1'ergastoplasme est, par contre, relativement développé. Les dic-
tyosomes sont assez communs (5 ont été distingués sur une mége figure). Les
grains élémentaires ont un contenu d'aspect variable : homogeéne et opaque aux
électrons et moyennement ou peu dense aux électrons. Le diamétre des grains
"denses" est voisin de 1300 L ; celui des grains "nhétérogénes" est souvent
plus important. Il semble par ailleurs que ces derniers, trés polymorphes,
puissent déverser leur contenu dans le cytoplasme. Quelques grands corps tres
denses (diam®tre moyen voisin de 1,5 p) limités par une membrane contiennent

des systémes paralltles de doubles feuillets,

¢ - Neurones "ordinaires" (C)

pauvres en grains élémentaires. A 1l'inverse de la majorité

des neurones "ordinaires" (V) du cerveau, ceux de la chaine ne possédent sou-
\

vent que trés peu de grains de "séerétion" dans leur péricaryone. De taille va-
riable mais néanmoins assez généralement importante, les cellules C sont mar-
quées par des invaginations plus ou moins profondes du trophospongium., Le cy-
toplasme a souvent un aspect trés clair malgré la présence fréqgente de granules
denses de particules‘flde glycogéne, Les mitochondries sont assez nombreuses ;
leur matrice peut €tre relativement dense et les crétes longues et étroites
dans certailns neurones. Ces derniers se caractérisent également par la présence
de grains & contenu moyennement opaque aux électrons et d'un diamdtre moyen de
900 & et maximal, voisin de 1100 & (Pl. 64, figs a et c¢). Dans d'autres péri-
caryones, les grains élémentaires sont encore plus rares quoique parfois plu-
sleurs corps de Golgl puissent &tre distingués. Enfin, quelques neurones C de
position latérale ou médio-ventrale, au niveau du nerf II en particulier, se
singularisent par 1'abondance de mitochoﬁdries plus sensibles, semble-t-il, 3}

la fixation que celles des autres neurones.



tués dans la zone médio-ventrale des groupes cellulaires antériecur et postérieur
et surtout médian et trés postépicur sont marqués par des invaginations dis-
cretes du trephospongium ; ils se caractérisent par la présence de nombreux
grains d'aspect variable (contenu homogéne et opaque aux électrons ou hétéro-
géne et moyennement dense) (Pl.64, figs b et c¢). Dans les péricaryones, le
noyau a souvent un énorme nucléole (1,7 w) (Pl. 65, fig. b). L'aspect du cyto-
plasme est rendu assez "sombre" par suite de 1'abondance des organites, ribo-
somes et ergastoplasme en particulier. Ce dernier, selon vraisemblablement
1'état physiologique des cellules, peut &tre peu abondant et aplatl ou au con-
traire trés développé et relativement dilaté. Les mitochondries de forme sou-
vent allongée, assez nombreuses, réparties surtout en bordure, ont une matrice
moyennement dense. Les corps de Golgl sont multiples et les saccules en sont’
allongés ; onze dictyosomes ont été dénombrés sur une méme figure. Les grains
élémentaires proximaux ont un contenu homogéne et généralement opaque aux élec-
trons ; ils ont, par contre,un aspect variable dans le reste du cytoplasme

(P1, 65, fig. a). Dans certaines cellules C, le damétre maximal des grains
"denses" est voisin de 1300 A tandis que dans d'autres 1l peut atteindre 1700
et mdme 2000 A ; le volume des grains "clalrs" peut 8tre supérieur & celul des
grains "denses". Le contenu dense est parfois séparé de la membrane limitante
par une zone apparemment vide, Dans certains cas, enfin, un systime de membra-
res doubles provenant peut-8tre de la destruction de grains & contenu hétérogine
entoure une ou plusieurs des particules 53 de glycogdne (Pl. 65, fig. a) ; ce
dernier est d'ailleurs trds bien représenté & 1'état libre dans quelques péri-
caryones, Dans le cytoplasme,sont encore visibles des corps 1imités par une
membrane, généralement. trés opaques aux électrons (diamétre maximal inférieur
4 1,5 p) et des lobules dépourvus de membrane, trés peu denses aux €lectrons
(diamétre voisin de 1,3 p). '

Une cellule dont tcus les grains élémentaires ont un contenu homogeéne
et dense a été observé dans le groupe cellulaire postérieur. L'appareil de
Golgl est développé (5 corps visibles sur une méme figure). Des hvaginations
gliales s'enfoncent pfofondément dans le péricarycne. Un neurone d'aspect ana-

logue existerait également dans le groupe cellulaire antérieur,

a - Rémarques sur d'autres cellules de la chalne nerveuse,

Dans le groupe antérbur médio-ventral, d'assez nombreuses
cellules ont un aspect trés particulier. Le contenu est trés irrégulier., Le

cytoplasme est rendu dense par la présence de nombreux granules de taille
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semblable a celle des ribosomes. Les mitochondries abondantes sont souvent
trés vacuolisées. Des lobules 3ans membrane limitante (diamdtre approximatif
1 p) et de nature probablement lipidique peuvent exister en assez grand nombre
(6 & 7 visibles sur une méme figure). Le noyau a un contour trés sinueux.
L'aspect général en est trds donse ; des masses d'hétérochromatine et le nu-
cléole (diamétre voisin de 0,7 ) ont une répartition essentiellement margi-
nale., Il est possible qu'il existe des formes intermédiairas entre certains
neurones C du groupe antérieur et ces cellules,

L'étude systématique des cellules névrogliques n'a pas été réalisée,
I1 convicnt néanmoins de signaler la présence, au niveau des groupes antérieur
et postérieur en particulier, de cellules trés polymorphes dont le cytoplasme
comporte de nombreux grains 4 contenu homogéne et dense, limités par une mem-
brane peu visible ; ces derniers, 4'un diamétre maximal voisin de 5500 R ont
une origine golgienne. Des particulescx\de glycogéne sont également abondantes,

Le noyau d'apparence foncée présente une hétérochromatine marginale.

2) Fibres et terminalscns axonales au niveau du neuropile

Au voisinage du nerf II, des terminailsons comportent quelques
grains élémentaires denses (diamétre maximal voisin de 1100 A mais trds souvent
inférieur & 1000 K) avec large marge claire. De nombreuses vésicules non 0pa-'
ques aux électrons ont un dianétre légdérement inférieur & celui des grains
denses., Dans certaines terminaisons, des particules .;5<ie glycogéne sont trés
abondantes. Des amas de vésicules claires d'un diamdtre apprcximatif de 400
marquen% une zone présynaptique ; 1'espace synaptique présente une ligne de
densification nette, paralldle aux membranes plasmiques. La région postsynap-
tique a un aspect classique,

D'autres terminailsons possédent des grains & contenu de densité et
d'hemogénéité variables (P1.45, figs b et ¢). Les grains denses 3 membrane peu
visible ont un diamétre voisin de 1300 3. Les particules de glycogene sont assez
rares, Des vésicules présynaptiques (diamétre maximal voisin de 500 3) forment
des amas comme dans 1'autre type de terminaisonsgiérrtt précédemment. L'espace
synaptique présente égélement nne ligne d'apparence sombre ; la densification
postsynaptique n'a pas été observée, Des sections de fibres sont également pré-
sentes dans le neuropile, Dans certains axonss, les grains ressemblent & ceux
que 1'on peut voir dans le deuxidme type de terminaisons que nous avons mention-
né mals le diamétre maximal des grains denses peut atteindre 2500 X. Quelques
fibres renferment des grains polymorphes & contenu moyennement dense et d'un
dlamdtre maximal de 1300 A.
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3) Nerfs et terminaisons axonales au niveau de la musculature
(P1, 66 & 69)

Peu de grains élémentaires sont visibles dans les sections des

quatre paires de nerfs. Il convient toutefols de noter que des grains moyenne-
ment denses, d'un diémétre maximal de 1100 A ont été observés dans le nerf II
en particulier, De rares grains trés denses, d'un diamétre maximal de 2000 R
ont été vus dans le nerf IV. Des fibres nerveuses n'ont été trouvées que dans
les régions ou le muscle est en contact avec le tissu conjonctif. Les terminai-
sons correspondant au premier type que nous avons décrit dans le neuroplle sont
bien représentées. Le contact synaptique est réalisé sur le tissu conjonctif et
non sur le muscle lui-méme (P1l, 68). D'autres sections de fibres axonales peu-
vent comporter des gralns

- & contenu de densité de d'homogénéité variables (grains denses d'un diamétre
volsin de 1300 K ; grains & contenu moyennement dense avec marge claire, accom-
pagnés de nombreuses vésicules non opaques ; grains trés denses avec marge im-
portante et dont le diamétre maximal peut atteindre 1700 & 2200 R. Dans ces

trois cas, aucune formation présynaptique n'a pu &tre démontrée.

IT - DESTINEE DE LA SECRETION (P1l. 62 et 63)

En microscopie photonique, seul le matériel ayant une affinité pour
la fuchsine paraldéhyde peut €tre discerné,.

Des trainées fuchsinophiles ou"Gomori-positives"sont visibles dans le
neuropile de la chafne ganglionnaire (Pl. 62, fig. c ; Pl. 63, figs a, ¢, d).
Ces granuies cheminent le long des fibres nerveuses. Nous avons tenté de suivre

leur trajet en étudiant des coupes frontales sérides.

Au niveau du nerf II,des grains de sécrétion sont observables dans
une zone ventrale et relativement médiare du neuropile. Il semble d'ailleurs
qu'il y ait & cet endroit un entrecroisement de fibres nerveuses contenant de
la sécrétion. Plus dorsalement, quelques grandes existgnt entre les nerfs IV
et I. Mais la majorité est localisée A proximité des fibres géantes latérales,
entre les nerfs I et IT ; certaines figures plaident en faveur d'une pénétra-
tion des granules fuchsinophiles dans ces deux nerfs (Pl. 62, fig. c¢).

Il convient de mentionner que l'accumulation le plus importante de
produits fuchsinophiles se situe au-dessus des cellules du groupe antérieur
ventral, I1 est possible que ces derniéres solent, au moins partiellement, &
1l'origine de ces séerétions. Il est toutefois impossible, au moyen de coupes

frontales et transversales, de sulvre le cheminement du produit de sécerétion
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le long de la partie proximale de 1l'axone ; celui-ci, comme il a été précisé
précédemment, décrit une courbe avant de pénétrer dans le neuropile.

L'examen au microscope électronique des sections des différents nerfs
segmentaires n'a apporté que peu de renseignements supplémentaires. Les racines
nerveuses sont en effet toujours trés pauvres en grains élémentaires. Ce carac-
tdre a déJd été mentionné lors de 1'étude du ganglion sus-oesophagien (chapitre
II) pour les racines du collier périoesophagien, en particulier,

Aucune aire neurchémale n'a toutefois été observée au voisinage de la
chalne nerveuse et 11 paralt donc vraisemblable que le matériel fuchsinophile
issu des cellules A et de certaines cellules C est acheminé vers les différents

organes et tissus par vole nerveuse.

IIT - ggﬂ%EjON DE L'ACTIVITE SECRETOIRE AU COURS DE LA CROISSANCE

A - LARVES (Pl. 70 et 71)
Des larves de N, pelagica ont été examinées aux microscopes opti-

que et électronique.

1) Microscopie optique (Pl. 70, fig. b)
L'aspect histologique de la chalne est différent de celui ob-

servé chez 1'adulte. Les ganglions sont serrés les uns contre les autres ; ce Ufayi
caractére a pour effet de réduire la longueur du connectif., Les départs des
nerfs sont peu visibles. Les enveloppes ne sont pas formées et il est souvent
impossible de discerner les neurones des é1léments névrogliques., Les parties
ventrale et latérales des ganglions sont occupées par des cellules de trés pe-
tite taille (3 & 4 p ) qui semblent encore indifférenciées. Celles-ci sont nom-
breuses, tassées les unes contre les autres, et leur cytoplasme est plus ou
moins chromophobe ; le noyau d'aspect crolitelleux est par cnntre blen apparent.
Des flgures de mitose ont été observées au stade métaphase. Le neuropile est for-
mé de fibres nerveuses, uniformément colorables par le vert lumitre. Chez les
larves possédant troils & quatre métamdres, des formatinns particulidres apparails-
sent, Au niveau de la commissure sous-eesophagienne se'forment des flaques de
produits tres fuchsinophiles ; certaines se retrouvent au niveau des fibres mé-
dianes du neuropile de la chalne nerveuse ventrale. Ces zones d'accumulation
disparaissent corrélativement & 1'augmentation du nombre des métamdres.

Pour cette étude au microscope optique, ce sont des larves ayant deux,
trois ou quatre, six et douze métamdres qui ont été utilisées., Chez celles de
douze segments, deux péricaryones fuchsinophiles ont été observés dans les ré-

glons latérales de la chalne nerveuse., Il semble donc vraisemblable que la
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différenciation des cellules sécrétrices s'opére entre les stades correspondant
4 une longueur de six & douze métaméres ou, tout au moins, que le matériel qu'-
elles élaborent devient suffisamment abmdant pour étre visualisé par la fuch-

sine paraldéhyde.

2) Microscopie électronique (Pl. 71, fig. b)

Comme nous 1'avons mentionné lors de 1'étude des neurones du

ganglion sus-oesophagien, 1'étude du systéme nerveux de la trés Jeune larve ré-
clame 1l'essal systématique de différents modes de fixation qui reste & entre-
prendre. Dés que la larve comporte hult métaméres, la fixation classique devient
valable, La plupart des cellules encore trés peu différenciées ont une morpho- )

loglie qul rappelle celle des cellules VI des corpora pedunculata du cerveau, Le

poyau occupe une treés grande partie du volume cellulaire, ne présente pas de
nucléole mais de trés Tosses mottes d'hétérochromatine & répartition essentiel-
lement marginale qui expliqugtl'aspeét erolitelleux observé en microscople op-
tique. Le cytoplasme renferme de nombreux ribosomes libres ou associés sous
forme de polysomes

et quelques mitochondries dont les crétes sont
longues et étrottes et la matrice relativement dense aux électrons. Les figures
de mittose sont assez fréquentes. Parfols, le cytoplasme, un peu plus important,
apparemment moins riche en ribosomes libres, possdde quelques clternes ergasto-
plasmiques, un appareil de Golgl et quelques granules élémentaires de séerétion,
Il s'agit assurément d'une différenciation cellulaire dans le sens d'une sécré-
tion, \

Quelques cellules comportant plusieurs corps de Golgi et corrélative-
ment plus chargées en granules, & allure sécrétoire rnette, existent dans les
régions médiane et latérales de la chalne. Les granules d'un diamétre moyen de
1000 } ont un contenu généralement trés dense aux électrons & 1l'exception de
la zone périphérique., Ils ont été observés non sealement dans les péricaryones
mals encore dans des sections d'axones situés dans le neuropile. Sur 1'une 4'en-
tre elles, a été observée une terminaison présynaptique typique caractérisée par
une accumulation de microvésicules d'un diamétre moyen de 300 A et appartenant
4 un autre type axonal fréquent dans la masse fibreuse ; celui-ci contient des
vésicules granulaires et agranulaires d'un diametre approximatif de 750 R.

Une autre catégorie de cellules contenant des grains d'un diamétre
voisin de 2000 R et & contenu moyennement opaque aux électrons a été trds rare-

ment observée et sa nature (nerveuse ou névroglique) n'a pu &tre définie.
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En résumé, 1l'étude infrastructurale confirme la présence dans la chatlne
nerveuse d'une larve de huit métanéres de cellules sécrétrices appartenant &
plusieurs types cellulaires. Les unes, riches en grains denses (diamdtre voisin
de 1000 Z) correspondent peut-8tre aux cellules fuchsinophiles de la microscopie
optique. Elles sont & rapprocher des cellules A observées chez un ver possédant
des produits génttaux dans le coelome. D'autres cellules possédent de nombreuses
terminaisons présynaptiques au niveau du neuropile ; les grains qu'elles ékborent
ont une morphologie analogue & celle des grains visibles dans les nerfs parapo-
diaux, Ces neurones représentent sans doute les cellules Ca d'une Nereis plus
agde. Aucune relation n'a pu &tre trouvée entre les cellules contenant des grains

ayant un diamétre de 2000 R et des cellules A, B ou C.

B - JEUNES NEREIS AYANT DE VINGT A SOIXANTE METAMERES

Durant cette période de la vie de la Nereis, la structure défini-
tive de la chatne e'organise et les frois types principaus (A, B, C) de cellules
sécrétrices,caractéristiques du ver plus 8gé,se différencient fortemert. L'étude
de ce stade tmansitoire n'a été réalisée qu'en microscopie optique. Les départs
des différents nerfs peuvent &tre observés avec plus de précision ; 1'enveloppe
externe se crnatitue progressivement, De gros granules polymorphes et des flaques
fuchsinophiles sont abondamment disséminés dans le tissu glial., Tandis que peu
4 peu les neurones se différencient, de nombreuses cellules névrogliques se co-
lorent par la fuchsine paraldéhyde. Le voisinage souvent étroit entre ces deux
catégories de cellules entratne parfols certaines difficultés relatives & 1'in-
terprétation des phénoménes séerétoires au niveau des cellules rerveuses ; l'a-
xone de ces dernidres n'étant qu'exceptionnellement visible. Certains neurones
(A) se chargent en matériel fuchsinophile, d'autres (B) se colorent plus forte~
ment par le vert lumidre. L'apparition des quelques cellules fuchsinophiles
dans la région'latérale, entre les nerfs I et II, précdde quelque'peu celle des
cellules ventrales. Chez une N, pelagica d'environ quarante segments, les cel-
lules B du groupe postérieur sont représeniées d'une fagon presque constante,
Comme la majorité des neurones "ordinaires'", les cellules C sont peu visibles

en microscopie optique.'

C - NEREIS D'AGE MOYEN

C'est pendant cette période de la vie de 1l'animal que la chalne
nerveuse atteint sa différenciation définitive, Nous envisagerons successivement
le cas de vers ayant un an environ et ne possédant pas de produits génitaux dans

le coelome puis celui de vers plus Agés.
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1) Animaux 8gés d'un an environ (ne possédant pas de produits

génitaux dans le coelome)

Si les larves et les trés jeunes Nereis possédent peu de cel-
lules sécrétrices dans la chalne nerveuse, 1'apparition de ces dernidres est
toutefois antérieure a la présence des produits génitaux dans le coelome. Chez
les N, _pelagica récoltées début avril, &gées d'un an environ, les cellules sé-
crétrices sont nombreuses. Les groupes antérieur et postérieur de chaque gan-
glion possédent respectivement quatre & cing cellules trés fuchsinophiles et
deux grandes cellules vertes.

Dans son ensemble, la chalne nerveuse manifeste des signes d'activité
sécrétoire importants chez les jeunes vers, trés peu de temps avant 1'appari-

tion des produits génitaux dans le coelome,

2) Animaux de plus d'un an
Les cellules sécrétrices présentas & ce stade ont été décrites
au début de ce chapitre. Nous élargirons nos descriptions & différents groupes
de Nereis mAles et femelles recueillies de mai & Janvier ; le diamétre moyen

des ovocytes passe de 30 & 180 p ., Les observations c-tologiques ont été réa-

lisées sur plusieurs animaux du méme Age, le diamétre ovocytalre variant de
20 en 20 u ,
a - Cellules A
Chez les N, pelagica femelles, d&s l'apparition des prodults
génitaux‘gans le coelome Jusqu'au stade de 50 & 60 M de diameétre ovocytaire et
chez les mi2les récoltés aux mémes époques, cing & six cellules par ganglion ma-
nifestent des signes d'activité sécrétoire. A ce stade, le nombre des cellules
fuchsinophiles est maximal., Ces cellules semblent trés actives ; certaines sont
abondamment chargées en produits de sécrétion, d'autres le sont moins ¢ parfois,
seul 1'un des pbles de la cellule renferme des granulations fuchsinophiles, Au
niveau du nerf IV,les neurones ventraux sont de grande taille (19 p) et présen-
tent dans leur cytoplasme de fins granules fuchsinophiies. Dans le neuropile
de la chafne, des grains de sécrétion peuvent &tre observés le long de quelques
axones. Au deld d'un diamdtre ovocytaire de 70 u,le nombre des cellules sécré-
trices diminue progressivement ; entre 150 et 180 p,trds cellules en moyenne
dans le groupe antérieur présentent encore une certaine affinité pour la fuch-
sine paraldéhyde. L'abondance des granulationset par conséquent la chromophilie

du cytoplasme semblent varier parallélement au nombre des cellules.
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b - Cellules B

Pour des Nereis d'un diamétre ovocytaire de 50 & 60 p , les
deux cellules sécrétrices du groupe postérieur sont de trés grande taille et co-
lorées tres intensivement par le vert lumiére. Corrélativement & la diminution
du nombre et de 1'intensité de coloration des cellules du groupe antérieur,
celles du groupe postérieur prennent moins fortement le vert lumiére, subissent
une réduction de leur volume cytoplasmique mails leur nombre reste cependant

constant,

D - ANIMAUX SUB-EPITOQUES ET EPITOQUES

Les N. pelagica miles et femelles deviennent matures en février-
mars. Les transformations morphologiques, inhérentes & 1'épitoquie, intéressent
les régions médiane et postérieure du corps. Chez les individus adultes, les
ovoeytes ont un diamétre moyen de 220 & 240 p . Lors de la maturation, des modi-
fications surviennent dans les cellules sécrétrices de la chalne nerveuse,

| a - Cellules A
Chez les Nereis sub-épitoques, les cellules du groupe antérieur
perdent progressivement toute affinité pour la fuchsine paraldéhyde. Corrélati-
vement, le nombre des cellules fuchsinophiles décrott : chez le ver épitoque,
elles ne sont plus qu'amu nombre de une ou deux. Leur cytoplasme finement granu-
leux et faiblement fuchsinophile a subi une diminution de volume. Aucune trace
fuchsinophile n'est alors visible au niveau du ncuropile.
\ b - Cellules B
Les cellules "sécrétrices”" du groupe postérieur ont également
subl une diminution de taille. Ces cellules, colorées en brun-vert ou vert foncé
par la technique de CLARK chez l'animal 3gé d'un peu plus d'un an, sont mainte-
nant uniformément colorées en vert trés clair. Elles sont parvenues a la troi-
sitme phase de leur cycle précédemment décrit,
Il convient de noter que ces modifications observées chez des_Hetero-
nereis naturelles, semblent survenir également chez des vers ayant subl une épi-

toqulie expérimentale, par décérébration,
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IV - DISCUSSION

Les types cellulaires qul viennent d'étre décrits chez N. pelagica
semblent avoir une répartition constante chez les Nereidae. Lors d'un examen
comparé de la chalne de diverses Nerels, WAREMBOURG (1968) a montré que les dif-
férentes cellules nerveuses et névrogliques décrites chez N, pelagica sont tou-
Jours présentes.

Parmi les originalités propres & quelques espéces, cet auteur signale
la présence d'un nerf surnuméraire (N, irrorata, N. virepms, P, cultrifera) et

surtout de neurones géants (N. irrorata, N, virens) dont la signification est

encore lnconnue,

Les affinités tinctoriales des cellules sécrétrices de la chaine ner-
veuses de N, pelagica rappellent également celles de neurones du cerveau du méme
ver, La comparaison entre toutes ces cellules apparalt donc intéressante pour
la recherche d'homologies éventuelles. Nous envisagerons successivement les dif-

férents types cellulaires, les cycles sécrétoires et la destinde de la séerétion,

A - LES TYPES CELILULATRES

1) Microscople optique

L'examen, au microscope photonique, de la chalne nerveuse de
N. pelagica permet de conclure qu'il existe, chez un animal d'Age moyen, trois
catégories principales de cellules que nous avons proposé d'appeler A, B et C
et qui rappellent par certalns caractéres les cellules I, IT, IIT et V du cer-
veau, \

Les neurones A et B ressemblent & des cellules ncurosécrétrices et se
caractérisent par leur forte chromophilie.

Les cellules A, fortement fuchsinophiles, sont & rapprocher des cel-
lules I du cerveau, Il convient néanmoins de noter que certaines cellules I
sont bipolaires et probablement en reiation directe arec des nerfs sensitifs ;
toutes les cellules de la chalne semblent, par contre, &tre unipolaires.

Les cellules B présentent une évolution dans leurs affinités tincto-
riales. Aprés traitement.par la technique de CLARK, elles sont uniformément co-
lorées en brun clair chez le Jeune Nereis, en vert, chez 1'animal proche de la
maturité sexuelle et possédent par conséquent des caractéristiques intermédiai-
res entre celles des cellules IT et III du cerveau. Rappelons que les cellules
II ont une grande affinité pour le vert lumiére tandis que les cellules III,

uniquement localisées dans le noyau ganglionnaire 18 (noyau nucal), se colorent
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en brun-orangé chez les vers jeunes et en brun-vert chez les Heteronereis, La

morphologie et le cycle sécrétoire des cellules B les rapprochent néanmoins da-
vantage des cellules IT.
Les cellules C, faiblement fuchsinophiles, sont comparables aux cel-

lules V du cerveau.

2) Microscopie €lectronique

L'étude préliminaire de la chalne nerveuse réalisée au micros-
cope électronique, nous a permis de montrer que certains neurones situds essen-
tiellement dans la région médio-ventrale renferment des grains élémentaires,
Leur nombre par rapport & lensemble des neurones d'un "ganglion" est relative-
ment faible comparé & celul des cellules riches en grains élémentaires du gan-
glion sus-oesophagien. '

Il semble que les cellules A et B, treés chromophiles en microscopie
photonique, aient été retrouvées. Elles renfermeraient respectivement des grains
Y contenu homogene et moyennement opaque aux électrons (diamdtre approximatif :
1500 &) ou d'homogénéité et de densité variables (diamdtre voisin de 1300 R).

La proximité d'un vaisseau et du nerf II d'une part, du grand valsseau ventral
et de la région dorsale de la chafne d'autre part, est particuliérement frap-
pante en microscopie électrorggiﬂ %Egunggké% la recherche systématique d'aires
neurohémales éventuelles dans le corps de 1'animal n'a pas encore été abordée,
Aucune terminaison axonale n'a, jusqu'd présent, été observée dans le volsinage
immédiat de 1'appareil circulatoire. Rien, actuellement, ne permet donc de conclu-
re 3 la nature neurosécrétoire (selon la terminologie de KNOWLES et BERN, 1966)
des cellules A et B, Les cellules A sont vraisemblablement différentes des cel-
lules I qui caractérisent le noyau ganglionnaire 20 ; ces derniéres possédent
des terminaisons axonales au niveau du complexe cérébrovasculeire et leur grains
élémentaires de séerétion sont relativement peu denses aux €lectrons. Elles
peuvent, par contre, &tre rapprochées de certaines ecllules fuchsinophiles si-
tuées dans d'autres régions du cerveau (I,).

Les cellules B ont une infrastructure totalemegt différente de celle
des cellules II et III. L'homologie que certains critéres pouvaient laisser
présumer, en microscopie optique, ne paut denc &tre retenue.

La microscopie électronique révele 1l'activité sécrétoire de certains
neurones "ordinaires” (C). Ceux-ci, situés essentiellement dans la région médio-
ventrale de la chzfne, sont aussi bien représantés dans les groupes cellulaires
antérieur, médian, postérieur que dans le groupe trés postérieur localisé immé-

diatement avant le dissépiment. Ils se caractérisent souvent par une abondance
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en corps de Golgi. D'autres examens seraient nécessaires pour dénombrer les ca-
tégories cellulaires auxquelles appartiennent ces neurones, Dans certains cas,
des différences morphologiques observées au niveau des corps cellulaires corres-
pondent probablement & des stades physiologiques différents d'une méme cellule
plutdt qu'ad plusieurs types cellulaires, Quelques péricaryones renferment des
grains & contenu homogéne et de diamdtre relativement élev3, L'examen des termi-
naisons axonales au niveau du neuropile et de la musculature met en valeur deux
catégories de neurones C., Les uns comportent des grains élémentaires relativement
peu nombreux, d'un diamdétre généralement inférieur & 1000 A,et possédent probable-~
ment des terminaisons présynaptiques typlques aussi bien dans le neuropile qu'au
volsinage immédiat des muscles. Les caractéristiques morphologiques de ces neu-
rones ressemblent 3 celles décrites prdeédemment pour les cellulss Va du ganglion
sus-oesophagien., Par analogie et quoique 1'on ne puisse actuellement conclure &
un méme rdle physiologique, nous proposons d'appeler ces neurones de la chatne :
C, (P1, 64, figs a et e).

B - CYCLES SECRETOIRES

L'étude de 1'activité sécrétoire des neurones de la chaine nerveu-
se de Nerels de sexe et d'age différents permet certaines constatations que nous
avinns déja énoncées pour le ganglion sus-oesophaglen.,

Il n'existe pas de différences sexuelles ni de variations saisonniéres
sensibles ;

les cellules sécrétrices présentent, par contre, une évolution conco-
mitante de\la vie de 1'animal ; leur activité est généralement maximale chez
un ver d'Age moyen ;v

les cellules fuchsinophiles (A et C (en partie) pour la chalne) se dif-
férencient probablement les premiéres chez le trés Jeune ver mals tous les neu-

wnes séceréteurs sont déJa actifs chez la Nereis,indifférenciée sexuellement, de

quarante métaméres.

C - DESTINEE DE LA SECRETION

Le seul contact chalne nerveuse et réseau vasculaire a été observé
& la surface de la région dorsale des ganglions, entre des éléments névrogliques
et le grand vaisseau ventral (Pl, 65, fig. d) ; aucune terminalson neurosécrétoi-
re n'a été repérée & ce niveau. Il paralt donc improbable qu'il existe, au voi-
s inage immédiat de la chalne nerveuse, une aire neurohémale selon la terminolo-

gle généralement utilisée,
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1) Matériel fuchsinophile (cellules A et C (en partie))

La microscopie optique a permis de repérer des péricaryones
trés fuchsinophiles (cellules A) ; les axones décrivant une courbe dés le cone
d'émergence, leur partie proximale n'est malkeureusement visible que sur une
trés petite distance. Il est donc impossible, actuellement de conclure sur la
wie empruntée par le matériel séerétoire.

Des auteurs (AROS et VIGH, 1962) ont émis 1'hypothése que certaines
cellules pourraient,chez les Lumbricidae,fonctionner comme une glande holocrine:
la substance élaborée serait donc éliminée par un phénoméne de lyse cellulaire,

Des granulations fuchsinophiles ont effectivement été observées 2
1'extérieur du neuropile, au voisinage des cellules des groupes antérieur et
postérieur, Les gros amas polymorphes ressemblent & ceur qui existent dans le
cervemu de ces Nereis et qui sont d'autant plus grands et plus nombreux que
1'animal est plus 8gé ; leur étude iInfrastructurale a révélé la présence de
lipofuchsines,

A Les cellules & granulations plus fines, souvent localisées parmi les
neurones (A en particulier) ont été également retrouvées dans le cerveau. Elles
sont peut-8tre homologues de celles qu'ont décrites TEICHMANN et al. (1965)

dans la chalne nerveuse de Lumbricus terrestris L. et Eisenia foetida (Sav.)

mais 11 est peu probable qu'il y ait élimination de la sécrétion des eellules
A 3 ce niveau, L'observation au microscope électronique révéle en effet la na-
ture gliale de ces cellules et il paralt établi que les granulations fuchsino-
philes correspondent & des grains de sécrétion de grande taille et d'origine
golgienne;

Chez N. pelagica, les tralndes fuchsinophiles ou "Gomori-positives”
observables dans le neurépile plaident en faveur d'un cheminement par vole
axonale des produits €laborés par les cellules fuchsinophiles.

L'origine exacte {ecellules A ou C (en partie)) et surtout la destinée
des substances n'ont toutefois pu &tre détermindes avec certitude.

Aucun matériel fuchsinophile n'a été observé dans les connectifs dont
1'examen au microscope électronique révéle la pauvreté en grains élémentaires
de sécrétion, Ces constatations ne permettent néanmoins pas de'nier le passage
de matériel séerétoire d'un ganglion & 1l'autre. Nous avons déja mentionné que
bien peu de grains de séerétion sont visibles dans les nerfs et, d'une fagon

générale, dans la partie moyenne des fibres nerveuses,
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Le matériel fuchsinophile que nous avons pu observer dans le neuro-
pile s'accumle au niveau de chaque ganglion, dans une zone comprise entre les
nerfs I et IT, Il semble qu'il emprunte, au moiné partiellement, ces deux nerfs
pour quitter la chalne nerveuse, Nous avons constaté que le nerf JI, au cours
de son trajet, d'abord sous 1'épiderme du corps de 1l'animal, puls au niveau
du parapode, non loin de la néphridie, est souvent trés proche des valsseaux
sanguins. Cette proximité immédiate permet d'émettre 1'hypothése qu'il existe
peut-8tre & cet endroit un espace neurohémal,

La nature neurosécrétoire sensu stricto des cellules A reste néan-

moins trés problématique. Rappelons & ce sujet que les seules cellules I du
cerveau dont la morphologie semble analogue % celle des eellules A ne posseé-

dent pas de terminaisons axonales au niveau du complexe cérébrovasculaire,

2) Matériel non fuchsinophile (Cellules B et C (en partie))

Celul-ci n'est pas observable en microscopie photonique., Si
les cellules B déerites en microscople optique ont été effectivement repérées
en micrescopie électronique, ces cellules ont une morphologle assez analogue
& celle de neurones Cy. Noua avons décrit précédemment des terminaisons pré-
gmaptiques typiques au niveau du neuropile. D'autres sections d'axones compor-
tent des grains élémentaires analogues ont été observées au niveau de la mus-
culature, en particulier. Il est donc possible de penser qu'une partie du ma-

tériel non fuchsinophile est acheminé par voie nerveuse vers les organes
cibles,

V - CONCLUSION

L'étude morpholq que comparée des principaux neurones du systéme

nerveux central des Nereis permet de conclure qu'il existe, dans la chalne

nerveuse, deux grandes catégories de neurones :

sans fonction sécrétoire apparente, Certains neurones "ordinaires"

C, pauvres en grains élémentaires mais généralement riches en glycogéne ;

& fonction sécrétoire importante., Autres neurones C : si les termi-

naisons axonales observées correspondent effectivement aux neurones "ordinaires"
Ca et Cp, leur caractére présymaptique typique permettrait de penser que ces
neurones €laborent des neurotransmetteurs chimiques autres que 1'acétylcholine ;

ils sont & rapprocher des cellules Va et Vb du cerveau ;
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Cellules A : leur fonction neurosécrétoire sensu stricto n'est pas

établie, Elles ne sont sans doute pas homologues des cellules I du noyau 20
du cerveau mails présentent des caractéres infrastructuraux analogues & ceux
de certaines cellules fuchsinophiles (Ic) localisées dans d'autres régions du
ganglion sus-oesophagien ;

Cellules B : différentss des cellules II et III ; leur infrastructu-

re semble voisine de celle de certains neurones Cy.

Les résultats relatifs & la recherche des principales propriétés
cytochimiques des neurones localisés dans le systéme nerveux central des
Nereidae seront exposés dans la seconde partie de ce travail, Ils permettront de
poursuivre la comparaison entre les types cellulaires (I-VI) et (A-C) observés

respectivement dans le ganglion sus-oesophagien et dans la chalne nerveuse,



DEUXTEME PARTIE :

NATURE CHIMIQUE DU MATERIEL SECRETOIRE.

L'étude cytochimique du matériel élaboré par les neurones situés
dans le systime nerveux central des Nereidae sera d'abord réalisée a 1'atde
de techniques dites "générales".

Nous envisagerons ensuite les résultats relatifs & la recherche

des monoamines blogénes par la méthode de fluorescence selon FAICK et al.
(1962).
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CHAPITRE VI

TECHNIQUES CYTOCHIMIQUES GENERALES

L'étude morphologique réalisée antérieurement aux mioroscopes pho-
tonique et électronique a permis de distinguer six.types cellulaires (cellu-
les I-VI) dans le ganglion sus-oesophagien (ef. Chapitre II et DHAINAUT-
COURTOIS, 1966 c, 1967, 1968 b) et trols types cellulaires (cellules A, B, C)
dans la chaine nerveuse des Nereidae (cf., Chapitre V & DHAINAUT-COURTOIS et
WAREMBOURG, 1967, 1969 b ; WAREMBOURG, 1968). La distinction est basée essen-
tiellement sur les différences d'affinité tinctoriale observées au niveau
des péricaryones aprés traitement par diverses techniques utilisdes pour 1'é-
tude de la neurosécrétion (celle de HAIMI, 1952, variante de CLARK, 1955, en
particulier),

Il nous a paru intéressant d'entreprendre la recherche sysiémztigue
des propriétés histochimiques des différents neurones pour tenter d'obtenir
quelques précisions sur la nature des produits de sécrétion et faciliter la
comparalson entre les cellules du ganglion sus-oesophagien et celles de la

cha®ne nerveuse,

L'étude a été réalisée sur des vers d'Age moyen (Nereis pelagi-a L.

et, occasionnellement, Nereis diversicolor O.F. Miller).

La recherche des divers constituants possibles a été réalisée i
1l'aide de techniques trés générales (LI3ON, 1960). La technique de THIERY
(1967) a été utilisde pour la caractérisation du glycogdne en microscopie
électronique, Nous envisagerons successivement les résultats relatifs aux
substances protidiques, glucidiques et lipidiques., Les cellules VI, caryo-

chromes, ne seront étudiées qu'exceptionnellement.

T - PROTIDES (Tableaux VII et TX)

Ceux-ci ont été généralement recherchés sur piéces fixées au for-
mol 10 % ou au formol salé. Les réactions que nous avons utilisées sont du.s

aux radicaux actifs de groupes terminaux ou latéraux.

A. REACTION A LA "NINHYDRINE-SCHIFF" (YASUMA et T~{IKAWA, 1953)

Ganglion cérébral, Avec ce procédé, les cellules I et III sont
difficilement repérables ; il semble néanmoins qu'elles présentent une réac-
tion moyennement positive. Les cellules II sont certainement celles dont
les péricaryones se colorent le plus intensément. Aprés fixation au formol.
la morphologie des cellules IV est différente de celle que 1'on observe

aprés fixation par le liquide de Bouin-Hollande dépourvu d'acide acétique,
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par exemple, La "sécrétion" semble mal conservée ; ce qul en reste prend une
teinte rouge-orangé, assez wolsine de celle qui caractérise certaines cel-
lules névrogliques.

Les neurones V sont généralement trés:piles tandis que les noyaux
des cellules VI sont rouge vif, La méthode de contrfle (désamination par
1'acide nitreux (48 heures & 4° C) suivie de la réaction ninhydrine-Schiff)
donne une réaction négative au niveau de toutes les cellules ; les ncyaux

des cellules VI sont encore faiblement colorés.

Chalne nerveuse. Les cellules A et B présentent une réaction
positive, Les péricaryones des cellules A renferment des granulations d'un
rouge intense tandils que ceux des cellules B sont uniformément colorés en
rouge orangé. Les reurones C et les cellules névrogliques sont généralement
trés piles, La méthode de contrfle donne une réaction négative au niveau de

toutes les cellules,

B. TECHNIQUE DE LISON ET PINHEIRO.

(inédit), variante du procédé de GLENNER et LILLIE (1957), et réaction au
xanthydrol (LILLIE, 1956, 1957).

Ganglion cérébral. Les colorations obtenues sont trés faibles.
Toutefois, lors de 1'utilisation de la technique de Lison et Pinheiro, une
forte augmentation du temps de passage dans le mélange contenant la paradi-
méthylamino-benﬁaldéhyde (2 heures au lieu de 20 minutes) donne une réaction
beaucoup plus intense mails toujours localisée dans les mémes cellules ; la
spécificité n'est donc vraisemblablement pas supprimée. Les peurones "ordi-
naires" restent incolores, les cellules I réaglssent faiblement, les cellu-
les IIT et II en particulier sont, par contre, assez vivement colorées, Les

cellules IV n'ont pas été retrouvées.

Chatne nerveuse. L'augmentation du temps de passage dans le mé-

lange contenant la paradiméthylamino-benzaldéhyde ne modifie pas les résul-

tats qui demeurent négatifs sur les différents éléments de la chalne nerveuse.

+

C. REACTION DE CHEVREMONT ET FREDEPIC (1943).

Les coupes de matériel fixé par le formol salé ou le Bouin-Hollande
dépourvu d'acide acétique ont été traitées cing minutes par le ferricyanure

ferrique et sept minutes par 1'azocarmin G.
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gf?%%i??-?éfé?f?l' Les cellules I, bipolaires, du noyau 7 et de
la région dorsale du noyau 20,se colorent en bleu verdftre ; les cellules I
de la région ventrale de ce dernier noyau, plus difficilement repérables,
réagissent vraisemblablement de fagon analogue. Les cellules II présentent
surtoat une affinité pour l'azocarmin mais quelques traces bleues sont vi-
sibles dans le voisinage du noyau,les cellules III n'ont pas été repérées.
La "sécrdtien des cellules IV, mal conservée par une fixation au formol,
donne une réaction absolument négative, C'est parmi les cellules qui semblent
correspondre & des neurones '"ordinaires" (V) que s'observent le plus de ré-
actions positives. La plupart des grands neurones (ceux des noyaux médio-
dorsaux 8, 9, 10, 11, 12, en particulier) se colorent par l'azoearmin et 1é-
gérement par le ferricyanure. Les neurones bipolaires des noyaux 7 et 18
donnent une réaction analogue & celle des cellules I bipolaires. Une & deux
cellules du noyau ventral 14 et du noyau 17 (?), déerites précédemment (cf.,
Chapitre II et DHAINAUT-COURTOIS, 1968 b) comme prenant une teinte d'un vio-
.let bleuté & la fuchmine paraldéhyde, de méme Aqu'un grand neurone du noyau
22 dont un aspect ultrastructural a été donné (cf. Chapitre II et FHAINAUT-
COURTOIS, 1968 b), réagissent trés fortement et apparaissent colorés intensé-
ment en bleu, Faute d'acide iodoacétique et de chloropicrine, nous avons
réalisé le blocage des groupes -SH & 1'aide d'une solution aqueuse saturée
de chlorure mercurique utilisée & 25°C, pendant une heure, Aprés ce traite-
ment, les collules I, IT et IIT ne semblent plus réagir positivement. Les

"

neurcnas ' ~dinaires" V (ceux déjia mentionnés dans les noyaux 14 et 17 (?)

en particuvlier) présentent encore la coloration bleu de Prusse,

Chaine nerveuse. Les cellules de la chalne présentent surtout
une affinité pcvr 1'azocarmin, Seule, 1l'enveloppe externe renferme de gros
granules blcus, groupés en amas trés irréguliérement répartis dans le tissu

glial réticuié.

D. TECHNIQUE DE HILLARP ET HOKFELT (1955).

En vue d'une éventuelle mise en évidence de 1l'adrénaline, de pe-
tites pitces ont été fixées U8 heures, dans un mélange de solutions amueuses
4 5 % de bichromate de potassium (100 ml) et de chromate de potassium (10 ml);
la solution de bichromate a été remplacée par une solution d'iodate & 10 %
pour la recherche de la noradrénaline. Ce procédé, essayé avec succds sur
des coupes de médullo-surrénale de Rat, utilisées comme témoins, n'a donné

aucun résultat positif au niveau du systdme nerveux central des Nereis.
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E, FLUORESCENCE

Les résultats obtenus avec la méthode de Falck et al., (1962) seront
exposé€s dans le chapitre suivant, Il convient toutefois de mentionner dés
maintenant que certains neurcnes "ordinaires" du systdme nerveux central
présentent avec cette technique une fluorescence jaune, caractéristique vrai-

semblablement d'unz indole-amine,

F, AUTORADCOCRATITE

L'emploi de Leucine 3H permet d'enviséger le métabolisme de protéi-

nes au niveau des péricaryones,

tochimiques déerites, souvent plus positives au niveau des cellules I, II,
III, IV, le marquage obtenu par le procédé autoradiographique est plus inten-
se au niveau dc nombreux neurones "ordinaires" (V) localisés essentiellement
dans les noyeux médio-d.rsaux (8, 9, 10, 11, 12) et les noyaux 14, 17, 22 et
26 . Cz rdsuitat est compairable 4 celul obtenu par la technique de Chévremont
et FPrédéric, Les cellules I, difficilement repérables, présentent vraisembla-
blemant une légdre rdaction positive ; le péricaryone des cellules II, &
1'exception du cAne d'émergence de 1'axone faiblement marqué, offre un carac-
tére négatif. T.es cellules IIT n'ont pas été retrouvées ; le marquage au ni-

veau de la “ilerétion" cdes cellules IV est douteux.

' g@éi??-???Y?E§?' Comme dans le cerveau, le marquage obtenu par
le procédé autoradiographique est plus intense au niveau de nombreux neurones
"ordinairea" (C), des gros neurones situés ventralement au niveau du nerf IV
en particulier., Lcr~ cellules A, difficllement repérables, manifestent peut-
8tre une 1légére ré-.ction positive ; le péricaryone des cellules B ne présente

aucun marquage.

G. ENZY'OIOGIE.

La méthode de GLENNER et BROWN (1957) modifidée selon MAZSUI et
KOBAYASHI (1965) a été employée pour rechercher la monoamine-oxydase. Des
coupes de tissu frails sont réalisées au cryostat. Des lames sont incubées
pendant des temrs varlant de 50 minutes & 20 heures. Cette réaction qui don-
ne de bons résultats sur des coupes d'hypothalamus de Cabaye ne produit

aucune coloration au niveau du systéme nerveux central des Nereis.



TABLEAU VII

PROPRIETES HISTOCHTIMIQUES DES CELLULES I-V ET A, B, C : PROTIDES

Types cellulaires

Cerveau Chatne

Réacticns
L II NN B v v
"Séeré-
tion"

Groupe aminé
Ninhydrine-Schiff
(YASUMA et ICHIKAWA,
1953)

Désamination et
Ninhydrine-Schiff

Radical Indol:Xanthydrol
(LILLIE, 1956, 1957)

!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!

Tryptophane ?
(LISON et PINHEIRO,
1960)

Fonction réductrice t3 4 a ? - 2 Y e
(CHEVREMONT et,

FREDERIC, 1943)

Blocage des groupes -SH
et CHEVREMONT et
FREDERIC

Nor-adrénaline
(HILLARP et HOKFELT,
1955)

Monoamines biogénes

Fluorescence
(FALCK et al., 1962)

Leucine 3H,
Autoradiographie

? - - - - A ++ ? ? - A ++

1+
1

o

H
-]
1
>

- A 4+

S S T N TS N T N e IR TIPS SN AN N N AN oy N S e e A P P P S s S

—~

"y Ménoamine-oxydase

" L%UGLENNER et BROWN,

#%1957)

TS TS e STm L8 4w fm STE W B mm Y S S S S D S B SwE T fwE T D S D Sw Sum T D I® tew B st oem tem| 0w s +w sew s> e
N N o e o N e N e N N e e e e e e N e N o e . e il S e S N el S e i Sl S e e e i e e e e s

!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
Adrénaline et 1 - - = -
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
!
]
!
!

Affinités tinctoriales : - : nulles ; %, +, ++ : falbles, moyennes, fortes ; ? : réaction

douteuse (cellules difficilement repérables).



TABLEAU VIII

PROPRTETES HISTOCHIMIQUES DES CELLULES I-V ET A, B, C : GLUCIDES ET LIPIDES

congélation

T )
g ) Types cellulaires )
1
2  Cerveau i Chafne ;
( Réactions ! : )
( : 1L 1T 111 v \' ' A B Cc )
(| ! 1 )
(R A P 1s + s = t {2 A LR A )
(' (HOTCHKISS-McMANUS, ! Col. Col. Col. Cyto- ! 2
- 1948) ! bleu rose rouge plasme ! /
E ! ! violacé violacé orangé rose ! ;
1 ] ~ 1
! ! pale !
(g ! ! )
(1 A.P.S. Nt - + - - {0 R
(L ! avec prétraitement ! ! )
(' vpar 1'amylase salivaire! ! )
o ! ! )
(! Schiff T = = = + R S )
(Cc ! selon BAUER (19%3) ! ! (dans le )
(' (fixation dans le ! 11iquide )
(I ' 1liquide de Bensley) ! ! de )
é ! ! ! Bouin (id) (id) ;
D! ! ! en
(IR ! ! solution )
(AER! ! ! aqueuse) %
(SRt ! !
{ 8 ! Schiff selon BAUER 1o = = - = ! )
( ! avec prétrattement ! ! )
(' par 1'amylase sali- ! ! )
(' wvalre (fixation dans ! ! )
(' 1le liquide de Bensley)! ! )
( ! ! ! )
(! Thiéry (1967) 1t t T 92 + Lk t + )
(el ! ! )
(R ! ! )
( ! Fuchsine d'Altmann TRy ++ 4+ 4+ + ! 44 4 3t )
(L' (différenciation ! Col. Col. Col. Col. ! )
(BT selon VOLKONSKY, ! viola- rouge p:irouge violacée ! )
(Pt 1927) ! cée violacé orangé ! )
(ETIR! ! ce : bleuté ! )
(ED R ! ! )
( E ! Noir Soudan B 1 BN . ° + v+ 4 )
(8! sur coupes & ! 1
(G ! ! !
(= ! !

ce : cbne d'émergence de 1'axone ; Col. : coloration ; p : péricaryone. Affinités tinctoriales:

méme légende que pour le Tableau VII.
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II - GLUCIDES (Tableaux VIII et IX)

A, IA REACTION DE HOTCHKISS-MAC MANUS

(APS) a été utilisée sur pidces fixées, & la température ordinaire,
par le liquide de Bouin-Hollande dépourvu d'acide acétique (fixateur que nous
utilisons par ailleurs pour 1l'étude de la neurosécrétion) ou encore & tempé-
rature basse (4°C environ), pgr le mélange de Bensley ( solution d'alcool

absolu saturée d'acide plerique contenant 10 % de formol),

Ganglion cérébral, Aprés fixation par le mélange de Bouin-Hol-
lande, les cellules I montrent une légtre positivité mais se colorent égale-
ment en bleu par le picroindigocarmin utilisé en colorant de fond. Les cel-
lules IT se colorent plus fortement par le Schiff mals se telntent aussi en
vert, Les cellules III présentent une forte coloration rouge orangé. Les lo-
bules représentant la "sécerétion" des cellules IV ne semblent pas réagir po-
sitivement & 1'APS mais se colorent en vert Jaunitre ; le péricaryone de
ces cellules est, par contre, légérement rosé,
| Les neurones "ordinaires" sont généralement trés peu colorés, Si
la technique de 1'APS est précédée d'un traitement par 1'amylase salivaire
(1/2 & 1 heure & 37°C), les cellules I, II, ITI sont encore colordes.

Aprés fixation par le liquide de Bensley (1'observation a été
faite chez N. diversicolor), les cellules I, IT et III ne présentent plus
qu'une trés 1légdre positivité & 1'APS ; 1l convient de signaler ici que ce

mode de fixation conserve trés mal les produits de neurcséorétion, Par contre,
le péricaryone de bemuocoup de neurones "ordinaires" (la région située preés

du cdne d'émergence de 1'axone en particulier) se colore fortement par le
réactif du "Schiff selon Bauer"; avec prétraitement par 1'amylase salivaire,
la réaction & 1'APS est généralement négative.

9@?239-992Y99§9' Les cellules A se colorent assez>fortement par
le réactif de Schiff. Les eellules B montrent une légére positivité mais se
teintent aussi, assez fortement, par le plcrecindigocarmin, Les neurones C
se colorent moyennement en rouge, Par contre, les cellules névrogliques pré-
sentent une forte positivité ; elles contiennent de nombreuses granulations
A.P.S. positives. Entre les mailles du tissu glial del'enveloppe externe, de
gros granules groupés en amas irrégulidrement répartis et de formes variées,
prennent une forte coloration rouge orangé.

Si la technique & 1'APS est précédée d'un traitement par 1'amylase
salivaire (1/2 & 1 heure & 37°C) les cellules A et B sont moyennement colo-
rées par le réactif de Schiff. Les cellules C ne présentent plus qu'une trés
18gére positivité & 1'APS, Les masses granuleuses de l'enveloppe réagissent

toujours positivement.



- 116 -

B. REACTION DE THIERY (1967).

Les résultats obtenus avec cette technique adaptée & . microsco-
pie électronique semblengndiquer d'une manidre irréfutable que les corpus-
cules observés dans la plupart des cellules du syst®me nerveux central, des
neurones "ordinaires" et des éléments névrogliques en particulier,représen-
tent des particules oL et j3<ie glycogeéne,

IIT - LIPIDES (Tableaux VIII et IX)

LEZ TECHNIQUES MITOCHONDRIALES
(fuchsine d'Altmann avec différenciation selon Volkonsky, par exemple) aux-
quelles nous ne pouvons évidemment acoorder qu'une valeur empirique et trés
relative, colorent assez fortement les cellules appartenant aux quatre pre-

miers types cellulaires du cerveau et les neurones A et B de la chatne.

Ganglion cérébral, Les cellules I, II et III prennent respecti-
vement une colcration violacée, rouge violacé, rouge orangé, non imputable
4 la scule présence des mitochondries. La "séerétion” des cellules IV, par-
ticuliérement bien conservée aprés une fixation au Helly suivie d'une post-
chromisation, est violet foncé ; avec 1'hématoxyline de Regaud, celle-ci ap-
paralt en noir intense. Sur matériel fixé au formol, coupé & congélaticn et
coloré par le noir Soudan B en selution alcoolique, les cellules I, diffici-
lemen: repérables, ont vraisemblatlement une réaction légérement positive,
Les cellules IT et I1T sont gris-noir. La "sécrétion" des cellules IV est

probablement mal concervée, Les neurones V ne sont que tres légérement colorés.

gggigg_gggygg§g. Méthode de Volkonsky. Les cellules A et B
prennent respectivement une ccloration rouge wviolacé, rouge orangé. Les cel-
lules C et les cellules névrogliques sont roses., Sur matériel fixé au formol,
coupé % congélation et coloré par le noir soudan B, les cellules A et B pré-
sentent une réaction failblement positive. Les cellules C ne sont que légére-
ment cclerées en gris noir. Dans 1'enveloppe externe, de gros amas prennent

une forte coloraticn ncire.

IV - DISCUSSION

Les différentes techniques cytochimiques que nous avons employées
provoquent des réactions souvent plus affirmées au niveau des cellules I, II,
III, IV du ganglion cérébral et A et B de la chalne que dans les meurones
"ordinaired V et C. '
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La méthode & la hinhydrine-Schiff" utilisée pour la mise en évi-
dence de protéines éventuelles domne un résultat positif au niveau des cel-
lules I, II, IIT, V, A et B dont 1'aspect infrastructural du péricaryone
plaide aussi en faveur de la nature protéinique, au moins partielle, des
grains de éécrétion. La possibilité d'une interférence awec certains lipides
dans lesquels le radical NHp se trouve & 1'état liBre et qui, par conséquent,
présentent également mn caractére pcsitif & la ninhydrine-Schiff ne doit
pourtant pas &tre exclue.

Les réactions de Lison et Pinhelro et de Chévremcnt et Frédéric
donnent des résultats positifs uniquement dans les meurcnes du cerveau. La
positivité & la méthcde de Lison et Pinheiro indique probablement la présence,
dans les cellules I, IIT et II en particulier, de prctéines riches en radi-
caux indols et par suite, peut-8tre en tryptophane. Le procédé de Chévremont
et Frédéric révile l'existence de composés ayant une fonction réductrice
dans les cellules I et surtout dans les neurcnes "ordinaires" (V). Il est
possible que les cellules V qul présentent une positivité relativement forte
& la réaction (noyaux ganglionnaires 1l et 17) ccrrespondent & des neurcnes
Adécrits en microscopie électronique et dont 1'aspect infrastructural des
terminaisons axonales laisse supposer la présence d'un neurotransmetteur
non cholinergique,

I1 convient de rappeler que des teminaisons axonales d'aspect ana-
logue ont été repérées dans le neuropile de la chailne nerveuse et sur la mus-
culature voisine, On peut donc se demander pocurquoi la technique de Ch&vre-
mont et Frédéric ne donnm pas de résultats nettement positifs a ce niveau,
Trois hypcthéses peuvent &tre émises

les terminaisons n'appartiennent pas aux—neurcnes C que nous avons
repérés dans la chalne,

la séerétion est en trop faible quantité pour €tre visualisée,

le neurotransmetteur est chimiquement différent,

La présence de catécholamines dans le syst®me nerveux central des
Nereis n'a pu €tre démontrée par la méthode de Hillarp et Hokfelt. L'enzyme,
la moncamine-oxydase, qui intervient dsns 1'inactivaticn de ces substances
(dopamine, ncradrénaline, adrénaline) et de la 5-hydroxytryptamine, n'a pu
8tre mise en évidence. Il est possible que les techniques utilisées ne soient
pas adaptées & notre matériel ou qu'une quantité sans doute relativement fai-
ble de monoamine-oxydase en particulier, ne puisse ftre visualisée en micros-
cople photonique, La méthode de fluorescence selon FALCK, HILLARP, THIEME et
TORP (1962) utilisée avec suscés (cf. WAREMBOURG et DHAINAUT-COURTOIS, 1969

et chapitre suivant) permet toutefois d'affirmer 1l'existence de monoamines
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biogenes vraisemblablement identiques dans le ganglion cérébral et la chalne
nerveuse., Celles-ci pourraient &tre sécrétées par certains neurones "ordi-
naires"”, peut-8tre Vi, et Cp.

L'autoradiographie apporte des documents intéressants relatifs &
la synthése des protéines dans les diverses cellules., Certains neurones "or-
dinaires" C et V font preuve d'un métabolisme particull 2rement élevé., Il est
possible que le caractire nettement positif obtenu avec la technique & la
ninhydrine-Schiff en particulier soit df & 1'accumulation d'une substance
(neuroséerétrice pour les cellules I et II) quil ne seralt sdcrétée que d'une
fagon discontinue, tandis que les neurones élaborant des neurotransmetteurs
seraient beaucoup plus actifs.

La positivité & 1'APS observée dans les cellules I, II, III, A et
B, résiste & un prétraitement par 1'amylase salivaire ; elle est donc, "au
moins en partie, due & un matériel différent du glycogéne., DEFRETIN (1955)

a étudié les "polyosides" présenté dans les neurones du ganglion cérébral
.et de la chalne nerveuse de plusieurs espéces de Nereis, Les techniques de
coloration utilisées permettent & cet auteur de conclure que la réaction po-
sitive & 1'APS, observée aprés un prétraitement par 1'amylase salivaire, ne
peut 8tre imputable A des polysaccharides acides ni & certains "lipoides".
I1 n'est done pas impossible de penser que le résultat obtenu avec la tech-
nique de Hotchkiss-McManus au niveau des neurones I, II, III, A et B, est
di, au moins partiellement, & La présence de glycoprotéines ; celles-ci sont
paut-8tre bien visualisées par la ninhydrine-Schiff et 1'APS ou sont parti-
culidrement abondantes au niveau des cellules IIT et IT en particulier,

Le glycogtne est par contre relativement bien représenté dans les
neurones V et C puisque la positivité & 1'APS, plus intense lorsque la fixa-
tion est réalisde par le liquide de Bensley & température basse, disparalt
lorsque les coupes ont été trajtées au préalable par 1'amylase salivaire.

De nombreux corpuscules que les résultats obtenus avec la réaction de
Thiéry permettent de considérer comme étant des particules de glycogéne<j<
et en particulier, ont d'ailleurs ¢té observés dans la plupart des cel-
lules sécrétrices et surtout dans les neurones "ordinaires" et les &1léments
névrogliques du systéme nerveux central (cf. Chapitres II et V et DHAINAUT-
COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 a).

Dans cette étude préliminaire de la sécrétion des cellules du gan-
glion sus-oesophagien et de la chafne nerveuse, 1l'analyse systématique des
différents lipides n'a pas été réalisée,



TABLEAU IX

PRINCIPALES CARACTERISTIQUES CYTOCHIMIQUES DES CELLULES I-V ET A-C
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Affinités tinctoriales : méme légende que pour le tableau VII

Les réactions les plus caractéristiques sont entourées.

£
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Les résultats obtenus avec les techniques mitochondriales plaident
peut-8tre en faveur du caractére au moins partiellement lipidique du contenu
cytoplasmique des cellules I, II, III, A et B ; les réactions au niveau des
neurones "ordinaires" sont généralement négatives ou trés faibles. La bonne
conservation par un fixateur & base de bichromate (Helly suivi d'une post-
chromisation) de la "séurétion' des cellules IV qui est dissoute au contraire
dans le formol peut indiquer la présence de lipides hétérophasiques, phospho-
lipides en particulier ; 1l'aspect infrastructural de la substance permet éga-
lement d'envisager nne nature partiel’ement lipidique. Les cellules II et III
contiennent des substances soudanophiles conservées par une fixation au for-

mol et par le procédé de coupes & la congélation.

V_- CONCLUSTION

En résumé, les réactions positives & diverses techniques relatives
a la recherche de protéines, glucides et lipides, observées au niveau des
cellules I, II, IITI, A et B, permettent de conclure & la nature lipoprotéique,
voire méme peut-8tre lipoglycoprotéique des substances sécrétées (matériel
actif et substrat).

Les neurones I et ¥ pourraient synthétiser plus particuliérement
un matériel présentant une fonction "réductrice" due respectivement i des
composés thiols (cystéine ?) et indols (indole-amine, voisine de la 5-hydro-
sytryptamine).

Le produit des neurones IIT et surtout II posséde probablement des
composés a radicaux indols voisins du tryptophane.

La "sécrétion" des cellules IV dont la nature nerveuse est dou-
teuse pourrait &tre lipidique ou,plus vraisemblablement, lipoprotéique.

Les principales caractéristiques cytochiwiques permettant une com-
paraison entre les différents neurones du systéme nerveux central des Nereis
sont rassemblées dans le Tableau IX.

De la comparalson entre les cellules A, B, C et I-VI, il ressort
que :

les cellules A et I se définissent essentiellement par leur tres
grande affinité pour la fuchsine paraldéhyde ; les autres propriétés tincto-
riales révélées par les techniques utilisées ne sont toutefois pas suffisam-
ment caractéristiques pour que 1'on puisse conclure & 1l'identité de ces deux

types cellulaires.
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Les cellules B différent & la fois des cellules II et III du cer-
veau.

Parmi les mwurones "ordinaires", certains qui semblent uniquement
localisés dans le cerveau, se distinguent par la présence dans leur périca-
ryone d'un composé réducteur. Par contre, des neurones C et V élaborent trés
vraisemblablement une méme monoamine biogéne (indole-amine). Les tentatives
de caractérisation de cette substance ont été poursuivies par voie cytochi-
mique et biochimique.. Ce sont les résultats de cette recherche systématique

qui sgront rapportés dans le chapitre suivant.



CHAPITRE VII

NEUROHUMEURS ET MONOAMINES BIOGENES. COMPARAISON AVEC D'AUTRES ANNELIDES.

Chez les Nereidae, comme chez beaucoup d'Invertébrds, 1'étude des
cellules sécrétrices du ganglion sus-oescphagien est rendue trés délicate par
la présence de nombreux grains élémentaires dans la plupart des neurones, 1l'a-
bondance et la diversité des sections axonales au niveau du nemropile.

Si leur signification exacte n'est pas encore acmpldtemnt élucidde,
les cellules I et IT sont certainement les mieux connues parmi les six types
cellulaires décrits antérieurement (cf. Chapitre II et DHAINAUT-COURTOIS, 1966¢c,
1967, 1968 b) ; les terminaisons axonales observées au niveau du complexe neu-
roglandulovasculaire plaident en faveur de leur nature neurosécrétoire. Les
Jonetions ont un aspect analogue & celui des spécialisations synaptoides simples
du second groupe décrites par B, SCHARRER (1968) relatives aux fibres peptider-
giques (fibres A) de certaines Blattes.

I1 est beaucoup plus malaisé de définir certains neurones "ordinaires"
(V, et Vb) se caractérisant en microscopie photonique par une affinité généra-
lement faible ou moyenne pour la fuchsine paraldéhyde et un pouvoir important
d'incorporer de la Leucine JH au niveau de leur péricaryone (ef., Chapitre II et
DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 a). L'étude de ces cellules en microsco-

by

pie électronique révéle la présence de nombreux graims élémentaires & contenu
souvent dense aux éléctrons, d'un diam®tre moyen, égal ou supérieur a 1000 A
(grains § a : 1000 & ; grains 5 b : 1300 A) et par conséquent d'un aspect ana-
logue a celui des grains de neurosécrétion. A la différence des meurones I et
II, les cellules V, et Vb posseédent, selon toute vraisemblance, des terminai-
sons axonales localisées non pas au niveau de 1'aire neurohémale mals, en majo-
rité, dans le neuropile ; compte tenu du concept actuel de la Neuroséecrétion
(KNOWLES et BERN, 1966), ce dernier caractére infirme la nature neurosécrétoire
sensu stricto de ces cellules, Les fibres Vp et V, en particulier rappellent
par différents caractéres les fibres B de certains Insectes (B. SCHARRER, 1968)

considérées comme monoaminergiques. Chez les Nereidae, les jonctions présentent

toutefois du coté présynaptique une différenciation trés importante de microwi-
sicules d'un diam@tre moyen voisin de 400 Z, accumulées en des points tres dé-

terminés ; cet aspect différe de celul des structures synaptoides spécialisées

du premier groupe observées par B. SCHARRER dans les fibres B des Blattes et

permet peut-8tre de les considérer comme des jonations synaptiques.
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Par rapprochement avec des travaux effectués en microscopie électro-
nique chez d'autres Invertébrés ; Lumbricus (PELLEGRINO de IRAILDI et DE ROBER-
TIS, 1962), Theromyzon rude Baird (HAGADORN, BERN et NISHIOKA, l96ﬁ, certains
Mollusques Gastéropodes (GERSCHENFELD, 1963), 1'hypoth&se que les neurones V,

et Vb pourraient élaborer des transmetteurs chimiques de type non cholinergi-
que a été émise (DHAINAUT-COURTOIS, 1968 b ; DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG,
1969 a ; WAREMBOURG et DHAINAUT-COURTOIS, 1969).

Pour vérifier cette conjecture, la recherche systématique de ces
neurones et de leurs terminaisons aussi bien dans les ganglions sus- €5 s~is-
oesophagiens que dans la chaine nerveuse est actuellement en cours en micros-
copie électronique. D'ores et déja, il est possible de dire que de nombreux
neurones d'aspect analogue & celui des cellules Vp du cerveau existent dans
la chafne nerveuse (cellules Cps chapitre IT et DHAINAUT-COURTOIS et WAREMEOURG,
1969 b). Des terminaisons axonales ressemblant & celles des cellules Vg, et Vb
pnt été observées aussi bien au niveau du neuropile de la chaine qu'au niveau
des plaques motrices ; cette derniére observation constitue un important argu-
ment en faveur de la nature neurohumorale (selon la terminologie de B. SCHARRIR ,

1969) des substances élaborées par ces neurones "ordinaires". De nombreux
travaux (GERSCHENFELD, 1963, 1966) suggdrent en effet que les produits qui ont
une fonction de neurotransmetteur dans le systéme nerveux des Invertébrés sont
probablement, comme dans le cas des synapses des Vertébrés, 1'acétylcholine,
des mmino-acides tels que 1'acide X’-amino-butyrique et 1'acide glutamique,
les monoamines biogenes (catécholamines et 5-hydroxytryptamine).

\ Des dosages biochimiques, des tests pharmacologiques et des observa-
tions histologiques réalisées sur du matériel préparé pour 1'étude en fluores-
cence selon, en particulier, les méthodes de FALCK (1962), FALCK, HILIARP,
THIEME et TORP (1962), CORRODI et HILIARP (1963, 1964), FALCK et OWMAN (1965),
CORRODI et JOHNSON (1967), ont également montré que les monoamines biogénes
sont largement répandues dans le régne animal (WELSH et MOORHEAD, 1960 ;
ERSPAMER, 1957, 1963 ; DAHLSTROM et FUXE, 1965 ; BAUCHAU, 1968 ; COTTRELL et
LAVERACK, 1968). Dans le systéme nerveux des Invertébrés, des catécholamines,
principalement la dopamine, ont été découvertes dans des groupes trés variés :
Echinodermes, Annélides, Mollusques, Arthropodes (pour la bibliographie, -f.
COTTRELL et LAVERACK, 1968). Une indole-amine que les auteurs consideérent comme
étant vraisemblablement la 5-hydroxyfiryptamine est responsable de la fluores-

cence jaune observée aussi bien chez des Spongiaires et des Coelentérés que



chez les Annélides, Mollusques et Arthropodes (cf., également, ERSPAMER, 1957
et COTTREL et LAVERACK, 1968). Pour vérifier leur présence chez les Nereis, la
recherche systématique des monoamines biogénes par la méthode de fluorescence
selon FALCK, HILIARP, THIEME et TORP (1962) a donc été entreprise.

MATERTIEL ET TTONIQUES

Des prostomiums et des métampres de Nereis pelagica et de N. diversi-
color ont été surgelés pendant quelques secondes dans un mélange, maintenu &
la température de 1'azote liquide, de propane et de propyléne dans les propor-
tions 9/1, plongés dans 1'azote liquide Jui-méme puis lyophilisés pendant 20
heures & une température de moins 20°C, Apres lyophilisation compléte, les pid-
ces ont été ramenées progressivement & la température ambiante puls soumise
aux vapeurs de formaldéhyde & 80°C, pendant une durée variant de 1 & 3 heurcs,
L'inclusion sous vide a été réalisée dans une paraffine préalablement dégazée ;
les coupes frontales d'une épaisseur de 8 & 10 p ont été montées dans 1'Tatollan
(Merck) et examinéesau microscope Leitz équipé pour 1'étude en fluorcscence avec
condenseur (& frontale escamotable asphérique, n° 601, Achr. 0,90), filtre d'ex-
citation BGjo de 3 millimétres et filtre d'arrét K 53%0. Il convient de rappeler
que, selon FALCK et OWMAN (1965), les couleurs spécifiques des fluorophorcs
sont les suivantes : verte avec parfois cependant une teinte jaundtre pour les
catécholamines (et 3, 4-dihydroxy-phénylalanine), jaune trés franc pour la
5-hydroxytryptamine (et 5-hydroxytryptophane). Les auteurs signalent toutefois

1

que les cellules stockant de grandes quantités de catécholamines (les "cellules

chromaffines") peuvent présenter une fluorescence de couleur variable ; vert
réalisés, Pour repérer les éléments présentant une autofluorescence, certaines
pidces n'ont pas été exposédes aux vapeurs de formaldéhyde. Des inhibiteurs ont
été utilisds : la p-chlorophénylalanine (0,5 mg/g de tissu frais) qui inhibe
la biosynthese dé la 5-hydroxytryptamine (5-HT) par action sur 1'hydroxylase
du L-tryptophane et 1'iproniazide (0,5 mg/g de tissu frais), inhibiteur de la
monoamine-oxydase (MAO).

Une étude préliminaire en microspectrofluorométrie a également &été

(1)

réalisée 3

(1)

Nous remercions vivement Messieurs les Ingénieurs de la Société Leitz cui
ont bien voulu se charger de ce travail.
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Nous envisagerons successivement :

I - La répartition du matériel fluorescent dans le systeéme nerveux

des Nereis

II - Les relations entre les observations réalisées aux microscopes
photonique, électronique et & lumiére de Wood

IIT - Nos résultats seront ensuite discutés et comparés & ceux rap-

portés par plusieurs auteurs et relatifs & d'autres Annélides.

I - REPARTITION DU MATERIEL FLUORESCENT DANS LE SYSTEME NERVEUX DES NEREIS

A - SYSTAME BERVEUX CENTRAL

Lors d'une premiére étude, la couleur de la fluorescence était

apparue jaune-verdatre. Une 1légére modification de technique (augmentation du
degré d'humidité des vapeurs de formol) fait apparaltee une fluorescence d'un
Jaune franc, Dans ce cas, la couleur observée est généralement jaune et donc
vraisemblablement caractéristique d'une indole-amine, La teinte verte constax
tée est toujours difficilement interprétable : elle réveéle peut-8tre la pré-
sence de catécholamines mais peut correspondre aussi & une quantité faible
d'indole-amine.

1) Ganglion sus-oesophagien

La fragilité des tissus, rendus cassants par la lyophilisation,
ne permet pas de préciser avec certitude tous les sites des cellules fluores-
centes. Les neurones (2 & 3) du noyau ganglionnaire latéroventral 14 se dis-
tinguent par 1'abondance du matériel fluorescent au niveau de leur péricaryone.
D'autres noyaux ganglionnaires possédent quelques cellules fluorescentes :
noyaux. antérodorsaux 4 et 8, latérodorsal 7, médiodorsaux 9, 10, peut-8tre 11
et 12, et, selon toute vraisemblance, postéromédian 17 ou 22. De trés rares
cellules fluorescentes ont parfois été repérées également dans des régions qui
semblent correspondre aux noyaux 6, 13, 15, 18, 20, 23, 24 et 25 ; des préci-
sions sur la localisation des noyaux ganglionnaires ont été données antérieure-
ment (cf., Chapitres I, II et DHAINAUT-COURTOIS, 1964, 1968 b).

La couleur jaune-orangé, caractéristique de quelques cellules tres
vraisemblablement névrogliques et de certaines cellules glandulaires épidermi-
ques servant de point de repére dans 1l'estimation des fluorescences, il semble
que tous les péricaryones repérés aient une fluorescence jaune. Dans le neuro-

pile, une abandante fluorescence dont la couleur prédominante est également
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Jaune a été observée mais aucun trajet axonal n'a pu &tre suivi & partir des
corps cellulalres. Il existe par ailleurs, dans la névroglie,'de nombreux pe-

tits granules souvent disposés en chapelets et de couleur vert-jaunstre.

2) Ganglion sous-oesophagien et chafne nerveuse

L'étude systématique du ganglion sous-oesophagien n'a pas été

réalisée mais des péricaryones fluorescents y ont été repérés.

Chaque ganglion de la chaine présente plusieurs 1lots de cellules
de fluorescence jaune. Ces derniers, composés de 3 & 5 cellules, sont locali-
sés en partie dans les groupes cellulaires antéro et médioventraux (zone si-
tude entre le dissépiment et le nerf II) décrits précédemment (cf. Chapitre V
et DHAINAUT--COURTOIS et WAREMBOURG, 1967, 1969 b). Trois & quatre neurones de
plus grande taille, piriformes ou ovoides, ont une position trés postérieure
(niveau du nerf IV). Dans le neuropile, de nombreux axones présentent une fluo-
rescence particulidrement forte. Certains de ceux-ci cheminent le long des
fibres géantes latérales et semblent pénétrer dans les nerfs T et II en parti-
culier. De nombreux granules disséminés dms le tissu glial émettent une cou-
leur jaune-orangé analogue a celle de certaines cellules glandulaires épider-
miques. Des substances de couleur orangée sont également observables dans 1'en-
veloppe externe de la chatne. La répétition sur des coupes sérides et la ré-
partition analogue dans plusieurs ganglions semblent plaider en faweur de
la présence de quelques rares péricaryones & fluorescence verte (région ven-

trale, niveau du nerf IIT).
\

B - SYSTEME NERVEUX PERTIPHERIQUE

Le but de notre étude étant de rechercher la présence éventuelle

de monoamines biogenes dans les péricaryones étudiés par ailleurs en microsco-
pies aptique et électronique, ce n'est que tout & fait accessoirement que nos
observations ont porté sur le systéme nerveux périphérique., Il convient toute-
fois de noter la présence de plages localisées au niveau de 1'insertion des
muscles sur les plis coelomiques ou sur la lame basale de 1'épiderme et dont
la fluorescence est jaune-verdatre. La muqueuse intestinale possede une fluo-

rescence Jjaune treés importante,
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C - CONTROLES

- Pitces non soumises & 1'action des vapeurs de formaldéhyde.
Aucun péricaryone localisé dansle systéme nerveux central n'est fluorescent.
Dans les neuropiles des ganglions sﬁsw et sous-oesophagiens et de la chalne
persiste une légdre fluorescence verte. Les éléments névrogliques jaune-orangé
et vert-jaunatre sont, par contre, encore fluorescents.

La parol intestinale semble moins fluorescente. Etant donné 1'akon-
dance du matériel autofluorescent situé en dehors du systéme nerveux central,
il est difficile d'affirmer que les plages situées au niveau des insertions
musculaires ne sont pas fluorescentes.

- Animaux ayant rec¢u une dose de‘g—chlorophénylalanine. Les neu-
ropiles et les nerfs segmentaires sont moins fluorescents. Quoique la fluores-
cence y semble plus faible, le nombre de corps cellulaires parait inchangé
dans les ganglions de la chaine nerveusme. Par contre, dans le cerveau, seuls
les péricaryones trés fluorescents dans les conditions normales (noyaux 14 et
17 ou 22) présentent encore une fluorescence nette.

~ Animaux ayant reg¢u une inJjection d'iproniazide. L'intensité de
la fluorescence au niveau des péricaryones,de méme que le nombre de ces derniers,
ne sont pas modifiés de fagon sensible. La fluorescence au niveau des neuro-
plles et des nerfs segmentaires II en particulier ne semble pas accrue.

- Etude microspectrofluorométrique. Rappelons que lors de nos
premiéres observations, la fluorescence la plus abondante dans le systéme ner-
veux central était d'un vert-jaunftre assez difficilement interprétable. Une
mesure de la longueur d'onde de la fluorescence émise s'avérait nécessaire ;
celle-ci, voisine de 525 mp, semble donc caractériser une indole-amine Comme
nous 1'avons déjia précisé, des examens plus récents réalisés sur des pieéces
traftddes par la technique de FALCK et al. (1962) mais soumises & des conditions
expérimentales 1légerement différentes des premitres utilisées (augmentation
du degré d'humidité des vapeurs de formal, en particulier) ont d'ailleurs fait
apparaltre une fluorescence nettement jaune, caractéristique vraisemblablement
d'une indole-amine.

En résumé, 1'étude du systéme merveux des Nereidae réalisée par la
méthode de fluorescence selon FALCK et al. et effectuée avec contrdle permet
d'affirmer la présence de neurones contenant des monoamines biogénes ; la cou-
leur jaune trés généralement observée semble caractéristique d'une indole-amine.,
Dans les conditions techniques utilisées, les péricaryones sont complétement

fluorescents ; les parties proximale et distale des axones sont seules visibles.
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L'autofluorescence abondante des tissus (fond vert dans les neuropiles, amas
granuliformes jaune-orangé & localisation souvent sous-épidermique, en parti-
culier) rend parfois 1l'interprétation difficile. La wépartition des péricaryo-
nes et des fibres fluorescents observés au niveau du systéme nerveux central

est rappelée dans le tableau X.
TABLEAU X

REPARTITION ET COULEUR DES PERICARYONES ET DES FIBRES AU NIVEAU DU SNX ¢

Noyaux ganglionnaires : 14, 17 ou 22, en particulier, et
: Heo 08, 9, 10, 41, 12 ety accessvirement, 3, 13,715,18,

GGL, sus Oes. : 20, 23, 24 et 25

Nombre maximal approximatif : 20

Couleur observée : jaune

s ve oo
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Région antéroventrale, en particulier

GGL. sous Oes. ; :
Couleur observée : Jjaune

es

Groupes ventraux antérieur, médian et trés postérieur

1 d l " : I ’ ’
ggcz ; < . Couleur jaune generalement observée,
ol © 1 & 2 paires de neurones & fl. v. (?).
L'autofluorescence rend @ifficile 1'observation ; 1la
Neuropilles

présence de £, a4 fl. j. semble néanmoins trés probable.

CH. N., chafne nerveuse ; f., fibre(s) ; fl., fluorescence ; GGL. sous Oes.,

ganglion sous-oesophagien ; GGL. sus Oes., ganglion sus-oesophagien : ggls,

ganglions ; Jj., Jjaune ; SNX C, systéme nerveux central ; v, verte.

Comme nous 1'avons déjd précisé, le but de ce travail est d'essayer
de trouver une éventuelle correspondance entre les figures observées en micros-
copie optique et électronique d'une part, au microscope & lumiére ultra-violette ,
d'autre part. La répartition des péricaryones et des fibres contenant des mono-
amines dans le systéme nerveux périphérique n'a donc pas fait 1'objet d'une
étude systématique. T1 semble toutefois que des fibres & fluorescence jaune

existent dans les différentes zones indiquées dans le tableau XI.
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TABLEAU XTI

REPARTITION ET COULEUR DES FIBRES AU NIVEAU DU SNX P

Q
g
o
0]
0

De treés rares f. & fl. j. v semblent présentes

AR, f. a fl. j. dans les nerfs I et IT en particulier

n. segm,
a : f. & fl. jaune verddtre au point d'insertion de la musec.
) : sur la lame basale de 1'épid (?)
Intestin f. & f1, j. & la base de 1l'intestin (2)

SN N N N AN N N N N A A
. . e o6 Jeo oo o . ° as
e e e e’ e e e S N S e’ S S

eo so

CP Oes., collier périoesophagien ; épic., épiderme ; f., fibres(s) ; fl.,
fluorescence ; j., Jjaune ; musc., musculaire ; n. segm., nerf(s) segmentai-

re(s) ; SNX P, systdme nerveux périphérique.

IT - RELATIONS ENTRE LES OBSERVATIONS REALISEES AUX MICROSCOPES PHOTONIQUE,
EILECTRONIQUE ET A LA LUMIERE DE WOOD

La localisation exacte des neurones est rendue difficile par la
présence dans les divers noyaux ganglionnaires des Nereis de nombreuses cel-
lules apparemment différentes. Il semble néanmoins que les neurones a fhuores-
cence jaune soient les mémes que ceux qui présentent une affinité faible rou
moyenne pour la fuchsine paraldéhyde ; ce dernier caractére est d'ailleurs
soumis & des variations en relation peut-8tre avec divers phénomenes (régéné-
ration en particulier)., Une étude antérieure (ef. Chapitre VI et DHAINAUT-
COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 a) a montré que ces neurones "ordinaires" (V)
ont une affinité relativement faible pour les réactions utilisdes pour la dé-
tection des glucides, des lipides et de certets protides (groupe aminé, radi-
cal indol (technique de LISON et PINHEIRO) par exemple). Ils présentent un
résultat négatif & la réaction chromaffine et & la technique employée pour la
recherche de la monoamine-oxydase. Ils peuvent, par contre, avoir une fonction
réductrice importante et incorporer abondamment de la Leucine 2H., Il est éga~
lement vraisemblable que certains neurones fuchsinophiles des noyaux ganglionL
naires 7 et 14 (P1.11, 75 et 76) du ganglion sus-oesophagien et du groupe
cellulaire antéroventral (Pl. 62 et T4) des divers segments de la chafne

nerveuse présentent une fluorescence jaune.
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Les cellules trés fuchsinophiles du noyau ganglionnaire 20 du cerveau
(cellules "a",et "e¢" en partie de B. SCHARRER) ne sont, par contre, pas fluo-
rescentes., C'est 134 un caractére intéressant qui tend & montrer que toutes les
cellules fuchsinophiles (I) du systéme nerveux central des Nereis ne sont pas
engagées dans la synthése d'un matériel unique et que leur fonction peut &tre
différente.

Pour les mémes raisons que celles énoncées ci-dessus, la recherche
de 1'homologie entre les péricaryones fluorescents et ceux observés en micros-
copie électronique est délicate. L'étude systématique des différents groupes
cellulaires de la chafne nerveuse et la relative abondance des péricaryones
fluorescents dans certains d'entre eux laissent néanmoins supposer que ceux-ci
correspondent aux neurones (cellules Vp et Cb) renfermant des grains élémentai-
res d'un diamé&tre moyen de 1300 A et A contenu de densité variable. Ces cellu-
les présentent des terminaisons axonalec au niveau des neuropiles et, peut-&tre,
de la musculature.
B R

Les monoamines biogdnes ont, jusqu'a présent, été peu étudides chez
les Polycheétes (cf. néanmoins M,E, CLARK, 1966). Des travaux importants ont,
par contre, été réalisés chez les Oligoch®tes et les Hirudindes., Il apparait
done qu'une comparaison entre nos observations et les données relatives aux
autres Annélides devrait permettre une meilleure interprétation de la signifi-
cation physiologique de aes substances.

C'est pourquoil nous envisagerons successivement pour toutes les Anné-
lides :

A - la répartition et les principales caractéristiques cytologiques
des neurones élaborant des monoamines biogénes (Tableaux XII),

1) au microscope a lumidre wltre-violette,
2) au microscope électronique,

B - la nature chimique des monoamines biogénes du systéme nerveux
des Annélides (Tableaux XIII),

C - les r6les éventuels des diverses monoamines (Tableau XIV),

Etant donné le nombre de publications, les principaux résultats sont

groupés dans des tableaux.



Tableau XII A (a)

Répartition et principales caractéristiques cytologiques des neurones élaborant des monoamines biogénes chez les Annélides.

A - Systéme nerveux central et racines des nerfs

D e T L T e L L e L T e

POLYCHETES

\

s cell. a fl. v. :
Ry :

cell. a:fl:

Ve
(2 paires ?)

e 5o s e e

: oo : : : : : Aspect cytologique

: Auteurs et F, = GGL. sus Oes. : CP Oes. : GGL. sous Ces. : CH. N. : Racine des : des neurones

S s gl : cell. : £, : e R celi- Sl £.  cell. . £. A £ Voedl SSRGS

: BIANCHI (1965) : taille et posi- : : : : : taille et 3 : : :

: Diopatra : tion variables 3 : s G : position H : : 5

: neapolitana g (81, 3) : s : H : variables g H : g :

5 : : 3 : : 3 kel ARl : 2 2 :
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: Nephthys : cell, 4 fl. v. : dans le : dont certaines : : 5 An 3 : et v. nbr®®°  : tout le :

: coeca : (30 paires) sur : neuropile : innervent : : : nbrSes: (15 : H Sobs BAME G ) : péricaryone:

: : les cell. a fl. :des f. & : 1'intestin = 2 : al8 paires): SRE R Retive : g
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: : cell. fl. situées: : quelques cell. : 3 : v. rares H SN IVESE]I ST v s z

: : surtout dans la : bipolaires & : : : (3 paires) : : : s

3 : région postéro- s fle v, 5 s : : : : :

: : latérale du : : : : : : 5 < 3

: : neuropile : : : H : : : : :

: WAREMBOURG et : cells & f1. J. 2f, A Ffle Jo 3 fedfls J. ()2 cell 3 £l, 2 £ Afl, Jut eell, a f1.02 £ 8 F1. 5. tECPRIT1. ). z =

: DHAINAUT (1969);: dans les régions : dans le i 3 Ab : dans le : nbrS®S dans : : dans les n. I : :

: DHAINAUT : médiodorsale, : neuropile : : : neuropile : les groupes : : et IT en : fl. dans : région

: Nereis : latéroventrale : : : : : ventraux : : particulier : tout le : moyenne

: diversicolor; : et médioposté- S : I z s < ax}térieux‘) . s : péricaryone: des ax.
Nereis : rieure du neuro- : : : : : médian et : : : invisible
pelagica : pile : : : trés post.: $ ¢

antT, antérieur ; ax., axone (s) ; cell., cellule (s) ; CH. N., chafne nerveuse ; CP Oes., collier périosophagien ; f., fibre
(es) ; ggl., ganglion segmentaire de la chafne nerveuse ; GGL. sous Oes., ganglion sous-ocesophagien ; GGL. sus Oes., ganglion

3., Jaune ; MAO, monoamine-oxydase ; N., nerf (s) ; nbrSeS (%), nombreuses (x) ; post®, postérieur ; segm., segmentaire (s) ;

(s) ; fl., fluorescence, fluorescent
sus-cesophagien ; imp®, importante ;

term., terminaison (S) 3 V., verte.
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Répartition et principales caractéristiques cytologiques des neurones élaborant

A - Systéme nerveux central
b - Oligochétes

Tableau XII A (b)

et racine des nerfs

des monoamines biogénes chez les Annélides.
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: : ] B : : Aspect cytologigue )
: Auteurs et H 3GL. sus Oes. : CP Oes. : GGL. sous Oes. : CH. N. Racine des : des neurones )
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Tableau XIT A (c)
Répartition et principales caractéristiques cytoclogiques des neurones élaborant des monoamines biogknes

A - Systéeme nerveux central et racine des nerfs.
¢ - Hirudinées.

chez les Annélides

( . : : 2 : :  Aspect cytologique des )
( : Auteurs et H GGL. sus Oes. : CP Oes. : GGL.sous Oes,: CH. N. Racine des : neurones )
(( 4 Ziﬁ;‘izzs : cell. s e . cell. . f. | cell. : £. L ?es'" cell. . %
|CEp——— e L T D R R Do = e —ee e e g ey )
( : s : : : s : s : 5 s )
t : BIANCHI (1962 b,: taille et posi- : s ¥ : : taille et posi-: < : : )
( : 1967 a ot b) : tion variables : : x : : tion variables : s : : )
( ¢ Hirudo ek, fE) £ 3 3 : 5165y gl : s g : )
( : medicinalis £ 5 $ : : 3 g z 2 & )
{ H s H : : : 8 : : : :

( : MYHRBERG sRf1oN ceetive : : : z S 3 9 2 : ;
( : (inédit) : 2 2 g : : : : : : )
( ¢ Hirudo : : : : 8 : H : : b )
( : medicinalis : : : : : : : s : s )
{ : : : : - : : : : : < )
{ : EHINGER, -FAICK : s : : : : fl. j. impt® : term. ax. des : : dans les : matériel fl. )
( 9 : et MYHRBERG 5 2 : A : : 6 cell. par : 2 cellules 2 : péricaryones : visible au )
et g : (1968) z : : : 2 $ ggl. dont 2 : "géantes" & : : des cellules : niveau du cdne )
( 2 : Hirudo 2 : : 5 2y : "géantes" : f1. J. sur les : : "gdantes", : d'émergence de )
{ é : medicinalis 4 g 2 5 : : correspondant ¢ musc. parié- g : 2 zones trés : 1'ax., surtout )
(O - B~ 2 H : : : : aux cellules : taux ; term. H : f1. situdes : aprés traite- )
(S : s 3 : H : "chromaffines" : ax. des 4 H : prés du noyau : ment par la )
( : : s : s 5 : des anciens ¢ cell. moyennes : : et de la : paraformaldé- )
( 2 : : 3 : % : auteurs ; i afl. j. dans : : membrane : hyde humide ; )
( : : : : z 2 ; : le neuropile : : cell. ; maté- : préterminaisons)
( g - 2 s : : s f1. v. réduite : : riel fl. : ax. tres fl. )
( : : : : g : : : : : réparti 4 la : mais term. peu )
( s : : : : : : : : : surface de : fl. )
( : : 2 : : 2 g s : : granules; pour : )
( : % 3 : : : : 2 : les autres 2 )
{ : : 3 5 : 3 s : : cell., périca- : )
( : 5 : s : 5 : 2 : ryone entiere- : )
( H : : : : : : : : ment fl. : )
{ 2 : B : s : 2 5 : : )
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A -~ REPARTITION ET PRINCIPALES CARACTERISTTQUES CYTOLOGIQUES DES -
NEURONES ELABORANT DES MONOAMINES BIOQENES (Tableaux XII)

1) Microscope & lumidre ultra-violette

Cette récapitulation de quelques travaux importants permet de
conclure que des neurones synthétisant des monoamines biogdnes ont été obser-
vés dans les diverses classes d'Amnélides. Une nette prédominance de la fluo-
rescence Jjaune caractéristique d'une indole-emine a généralement été mentionnée.
Dans tous les cas, les neurones engagés dans la séerétion d'une catécholamine
et se révélant par une fluorescence verte sont trés rares dans la chaine ner-
veuse. Chez Nephthys (M,E. CLARK, 1966), par exemple, il n'y en a que trois
paires par ganglion. Chez Nereis, nos observatlons lalssent supposer qu'il
n'en existe tout au plus qu'une & deux paires. Tous les auteurs mentionnent
par contre la présence, dans le ganglion sus-oesophagien, de deux sortes de
fluorescence en quantité souvent abondante. Chez Nephthys, M;E. CLARK signale
un nombre nettement supérieur de péricaryones a fluorescence verte. Il ne sem-
ble pas qu'il en soit de méme chez Nereis. Chez cette esptce, dans les condi-
tions techniques utilisées et comme 11 a déja été dit pour la chalne nerveuse,
11 est difficile de savoir si la couleur verte observée est due & une quantité
moindre d'indole-amine ou si elle révile, au contraire, la présence effective
d'une catécholamine. Le nombre de neurones présentant une fluorescence verte
seralt de toute fagon inférieur & celul des neurones & fluorescence Jjaune. De
plus, les chapelets de granules verts visibles dans le neuropille sont dus a de
1'autofluorescence, La répartition des neurones fluorescents dans le ganglion

sus-oesophagien est également différente chez Nephthys et Nereils. Tandis que

chez le premiére espdce, les cellules contenant des monoamines occupent surtout
la région postérolatérale du meuropile, chez Nereis, la plupart des cellules
fluorescentes ont une pos}tion médiodorsale ou latéroventrale par rapport au
neuropile, Chez les Annélides, la localisaticn générale de la substance & fluo-
rescence jaune & l'intérieur des cellules nerveuses est assez comparable ; les
péricaryones sont fluorescents de méme que les parties proximale et distales
des axones. Ces observations rappellent celles de DAHL et al. (1966) réalisées
sur des ganglions de Mollusques Lamellibranches et Gastéropodes ; la distribu-
tion de la fluorescence & 1'intérieur des neurones indique une forte concentra-
tion de 1l'amine dans le corps cellulaire , les parties proximale et terminales
de 1'axone mais non tout le long de la fibre nerveuse. Selon ces auteurs, ceci
pourrait indiquer une synthése dans le soma, suivie d'un transport le long de

1'axone jusqu'aux sites de stockage présynaptiques.



Tableau XII B

Répartition et principales caractéristiques cytologiques des neurones élaborant des monoamines biogenes chez les Annélides
B - Systéme nerveux périphérique.

|

T e P P A N S A S R e N S S P G s o Rt i S o ey A AR, P P

T 3 T : )
:  Auteurs et : Nerfs Epiderme : : )
H espices s cell. s : : Musailature : Tube digestif )
H étudiées : T Sogm- sensorielles 3 L ;i sianies B 2 - )
: : H : -1 --)
H H 3 H ) H s )
: CLARK (1966) 3 aucun n. s n. IT ¢ £. J.: nbr°©S petites : f£f. & fl. : : les amas de grains i fl. : cell. 4 f1. J. & la base )
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: DHAINAUT H H 3 $ & s plages & fl. j. au niveau : )
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: Nereis pelagica : H : : : : H )
: : 3 H 3 3 H :
B : B 1 g s & ‘)
: RUDE (1966) : : : cell. bipolaires : les ax. de: innerva- : innervation (?) H )
: Lumbricus : : : & fl. v. corres- : ces cell. : tion (?) : l'autofluorescence orangée : 3
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& s s : soriels ni aux : dans le 3 3 H )
: : : : cell. photoré- : neuropile : 3 & j
H : : : ceptrices de : de la : H : )
up 3 2 ¢ HESS (1925) et  : CH. N. : H : )
o : : : OGAWA (1939) H : : : )
g : : : g : : : 2 )
§ : MGREERG (1967) : n. ant® : : cell. : les ax. : pas d'in- : innervation adrénergique : r J )
S : Lumbricus : avee f. & : senscrielles : des cell. : nervation : de la musc. du pharynX———3pil n'y aurait pas d'inner- )
3 : terrestris 0. 5. Bt : : forment : adrénergi- : : vation monoaminergique de )
£ 5 ey : : : : un plexus : gque directes : la région du T.D. postre )
H : : H : sous-épid.: H : au pharynx )
: 2 3 : : et se H H : )
z H : : : terminent @ H : 0
: : : g : dans la H H H )
2 : : 2 : CH. N. H ] H
i : % : : 3 : : !
> T : . 3 : 8 3 2 )
© : EHINGER, FALCK : : le seul ¥ : : 3 tgrm; " éxéldej "g:u;‘:nes : ,
# e =i % : . : 3 : : géants" a e 3 )
é . ?ig‘edg‘ih% : : ;ygi.csfl : : H : g»{ ul sur les musc. H )
S : Hirudo : : dans n. : : : : pariétaux : (
Z mmgicinalis : : segm. ant’ : : : : )
'. ;}? xi H 5 : : : : 3 )

; ax, axone (s) ; cell., cellule (s), cellulaire (s) ; CH. N., chaine nerveuse ; CP Oes., collier périoesophagien ; épid., épiderme,
Ses
,

épidermique ; f., fibre (s) ; fl., fluorescence ; J., jaune ; musc., muscle (s), musculaire (s), musculature ; n., nerf (s) ; nbr nomcreuses ;

post® 9), postérieure (e) ; segm., segmentaire (s) ; T.D., tube digestif ; term., terminaison (s) ; v., verte.
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Si le systéme nerveux central des Annélides présente généralement
une nette prédominance de la fluorescence jaune, le systdme nerveux périphéri-
que peut, par contre, posséder de nombreuses cellules dont la fluorescence
verte est caractéristique d'une catécholamine. Il en est ainsi pour les cellu-
les sensorielles isolées dans 1'épiderme de Nephthys et de Lumbricus. L'étude
systématique de cette réglon n'a été réalisée ni chez Nereis ni chez Hirudo.

Une fluorescence verte a également été observée dans la région anté-
rieure du tube digestif da Lumbricus. Chez les Polychétes et lesHirudinées, la
musculature intestinale et pariétale posséderait au contraire une innervation
indole-aminergique au moins partielle. A ces niveaux, les observations sont
rendues difficiles par une autofluorescence intense cu par la finesse des ter-
minaisons axonales. Chez les Annélides, l'utilisation conjointe de diverses
techniques (histclogle, coloration élective des trajets nerveux, tests biochi-

miques et pharmacologlques) s'avire indispensable,

2) Microscopie électronique

Les observations réalisédes en microscopie électroniqge et en
lumigre ultra-violette,et relatives aux cellules sécerétrices du systéme nerveux
des Annélides,ont généralement été effectudes par des auteurs différents. Aucun
rapprochement avec des figures obtenues en microscopie électronime n'a donc pu
€tre opéré et il est impossible actuellement de savoir si les neurones engagés
dans la synth®se de la 5-hydroxytryptamine ou d'une substance voisine sont
morphologlquement semblables.

Chez les Nereis, la structure méme du systéme nerveux central, des
noyaux ganglionnaires généralement caractérisés par 1'intrication de cellules
Gifférente@, rend diffilcile la recherche de l'homologie entre les
figures obéervées aux microscopes électronique et & lumiére de Wood. Les conclu-
sions sont done souvent déductives. Comme 11 a été précisé ailleurs (ef. Cha-
pitre IT et DHAINAUT-COURTOIS, 1968 b), 1l est possible de distinguer, chez
ces Annélides, deux tvpes de neurones & foncticn sécrétolre différente. Les

cellules IT et probablememt I, de nature neuroséerétoire sensu stricto, ont

des axones qul se terminent au niveau de 1'aire neuroglandulovasculaire sans
présenter de figures présynaptiques typiques. Par contré, nous 1'avons déji
signalé, les neurones V4 et Vi, du ganglion sus-oesophagien, Cp et peut-&tre Cq
de la chafne nerveuse, rappellent ceux décrits par GERSCHENFELD (1963, 1966)J
chez certains Mollusques Pulmonés et nous pensons que 1l'une des deux catégories

de neurones "ordinaires" est responsable de la fluorescence jaune observée &



Tableau XIII (a)

Nature chimique des monoamines biogénes dans le systéme nerveux des Annélides

a - Polychetes
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(a), substance phénolique différente de l'adrénaline et autres orthodiphénols et aussi de la substance
neurosécrétoire, de nature peut-étre entéraminique ; A, adrénaline ; CA, ca&écholamine (8) 3 CHe N.,
chafne nerveuse ; DA, dopamine ; épid., épiderme ; fl., fluorescence ; F.P. , affinité pour la fuchsine
paraldéhyde ; GGL. sous Oes., ganglion sous-oesophagien ; GGL. sus Oes., 3angl on sus-oesophagien ;
5-HT, 5-hydroxytryptamine ; 5-HTP, 5-hydroxytryptophane; imp , importante ; J., Jaune ; MA, monoamine
biogéne ; max., maximale ; musc., muscles ; NA, n?r3urénalin‘ ; SN® C, systime nerveux central ; SN® P,
systéme nerveux périphérique ; v., verte ; 13ire , primaire (s) ; sdalre (8), secondaire (a) 3 (1),
réactions cytochimiques ; (2) méthode de fluorescence en lumiére ultra viclette sur matériel fixé par le
formol 10 % et coupé a la paraffine ; (), technique de Folck et Osman (196%) ; (4), microspectrofluoro-
métrie et déterminations chimiques.



Tableau XIII (b)

Nature chimique des monoamines biogénes dans le systéeme nerveux des Annélides

b - Oligochetes

( : 2 )
( Auteurs et : : : Substances )
( especes : Méthodes : Résultats s Localisation H mises )
( étudiées : : : : en évidence )
.............................. e P o e A A S oy e ey ey e rspmpoagp)|
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Tableau XIII (c)

Nature chimique des monoamines biogénes dans le systéme nerveux des Annélides.

¢ - Hirudinées
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lallumiére de Wood. Il convient de rappeler que les terminaisons Va sont par-
ticulidrement ab-ondantes au niveau du neuropile du ganglion sus-oesophagien et
que ce sont des terminalsons de type analogue qui Sont les plus fréquentes au
niveau des jonotions meuramusculaires. Les neurones Vi, et Cp présentent de nom-
breuses analogles structurales., Dans le cerveau, différents types de cellules
nerveuses scnt souvent intimement groupés dans un méme noyau ganglionnaire et
11 ne nous est pas possible, par les seules méthodes utilisées ici, de conclu-
re toujours & 1'identité des neurones. Par contre, les localisations semblables
des neurones Cp dans les groupes ventraux antérieur, médian et trds postérieur,
et des péricaryones fluorescents permettent d'émettre 1'hypothése que ce sont
les neurones G, qul synthétisent la bufoténine, De nombreuses analogles struc-
turales entre les cellules Cp de la chalne et Vi du cerveau ont été décrites
précédemment (cf. Chapitre II et DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 b). Il
est donc possible de penser que tous ces neurones sont impliqués dans 1'élabo-
ration d'un méme composé. S'il en est réellement ainsi, étant donné la faible
quantité de réticulum endoplasmique et,d'une fagon générale, d'organites cel-
lulaires présen® dans ces reurones, nous pouvons également postuler que cette
monoamine, synthétisée probablement et au moins partiellement au niveau des
corps de Golgl, se trouve liée aux vésicules ayant un diamétre moyen de 1300 iy
et dont le contenu a une densité variasble aux électrons. Les autres neurones
Vg, et C, synthétisent peut-&tre 1'autre composé découvert bilochimi-
quement chez les Nereis, l'acide }{ -amino-butyrique auguel certains auteurs

accordent également un rdle de médiateur chimique.

B - NATURE CHIMIQUE DES MONOAMINES BIOGENES DANS LE SYSTEME NERVEUX
DES ANNELIDES (Tableaux XIII)

Certains auteurs pensent qu'il n'y a aucun rapport entre les cel-
lules présentant une affinité pour la fuchsine paraldéhyde et les neurones
contenant des monoamines, Bien plus, BIANCHI (1965) conclut qu'il n'existe pas
de relation entre les phénoménes qui régissent la synthése des monoamines et
celle du matériel neurosécerétoire. RUDE (1966) signale toutefols que chez
Lumbricus des cellules fuchsinophiles peuvent €tre fluorescentes. Selon nos
observations, 11 en serait de méme chez Nereis. Il convimt cependant d'insis-
ter sur le fait que 1les cellules trés fuchsinophiles de la région postérodor-
sale du cerveau de Nereils (noyau ganglionnaire 20 ; cellules "a",et "c" en

partie,de B, SCHARRER) dont certaines sont bipolaires et que nous pensons &tre
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des cellules neurosécrétpices sensu stricto ne sont jamais fluorescentes. Par

une étude histochimique approfondie, BIANCHI a pu montrer que les substances
présentant une fluorescence jaune au microscope a lumidre ultra-violette apres
une fixation au formol et coupes & la paraffine sont assez compar-bles dans
les trois classes d'Annélides. Elles dennent chez toutes les espéces étudiédes
(tableaux XII et XI<Y)des résultats positifs & la réaction de GIBRS au 2-6-di-
chloroquinone--cHoroimide, & la diazoréaction & la p -nitroaniline et & la
réaction argentaffine. BIANCHI en déduit que ces ccmposés ne correspondent pas
au matériel de nature phénolique (adrénaline et autres orthediphénols) mention-
né par GASKELL (1914, 1919), WENSE (1939), LANCASTER (1939), PEREZ (1942), dans
les neurones des ganglions des Annélides. Il présume une nature entéraminique
voisine de celle du principe actif des cellules entérochromaffines qui posseé-
dent en particulier le méme spectre de fluorométrie.

Le cas des neurones géants ou "cellules chromaffines" de 1l'Hirudinée,
Hirudo medicinalis mérite aussi d'&tre rappelé. Comme d'autres auteurs (EHINGER,
FALCK et MYHRBERG, 1968),BIANCHI observe que la matériel 3 fluorescence Jaune

se trouve réparti dans le péricaryone selon deux anneaux, 1'un périnucléaire,

1'autre proche de la membrane cellulaire ; tous deux sont basophiles tandis

que le reste du cytoplasme est acidophile et réagit fortement aux réactions
chromaffine et argentaffine mais faiblement & la Aiazoréaction utilisant la

P -nitroaniline en milieu alcalin., Il s'agirait selon BIANCHI 4'un di- ou
d'un polyphénol (ortho ou para) et par conséquent d'une substance voisine de
1'adrénaline. EHINGER, FALCK et MYHRBERG suggérent,au contraire, que la réac-
tiont:hroméffine positive est vraisemblablement due & la présence d'une grande
quantité d4'indole-amine, la S5-hydroxytryptamine: tls supposent que toutes les
cellules chromaffines décrites antérieurement sont identiques & celles présen-
tant une Fluorescence jaune spécifique et qu'elles contiennent donec de la 5-HT.
Tl convient de rappeler ici qu'aucune cellule chromaffine n'a pu étre observée
dans le syst®me nerveux central de Nereis. Ce résultat négatif s'explique peut-
€tre par la taille plus petite des neurones dont la fluorescence jaune est
caractéristique d'une iqdole-amine. Comme BIANCHI, nous avons par ailleurs
observé que les colorations par le noir Soudan B, le bleu de toluidine et par
la p -diméthylamino-benzaldéhyde ne donnent , chez les Nereis, aucun résultat
positif sur la substance fluorescente. Cette dernidre peut par contre présenter,
comme pour les espdces &tudiées par BIANCHI, un caractdre positif & la réac-
tion au ferricyanure (technique selon FREDERIC et CHEVREMONT pour les Nereis),
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Figure 18 Représentation schématique de la chromatographie en couche
mince selon TANIMUKAT.

(-Plaque de KTESELGEL G. MERCK)

(-Solvant n-butanol/acide acétique/eau (12 : 3 : 5)

En (1) Extrait préparé & partir de chatnes : 20 microlitres

En (2) Le méme extrait avec bufoténine : 0,5 microgr

En (%) Témoins : dépdt de 1 microgramme.

I
Bufoténine : Rp = 0,31.

Mélatonine : Rn = 0,74 3 Sérotonine : Ry = 0,54 ;
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L'emplol de la technique d'étude en fluorescence des monoamines

biogtnes selon FALCK et OWMAN considérée comme spécifique, 1l'utilisation de

méthodes microspectrofluorométriques et biochimiques ont permida §"aller plus
loin dans la connalssance de la nature chimique des substances fluorescentes.
Les principaux résultats relevés dans les diverses classes d'Annélides sont
résumés dans les tableaux XIII.L'adrénaline a été décelée chez les Oligochétes
et pourrait donc €tre responsable de la fluorescence verte observée dans cer-
tains neurones. Ce sont toutefois les catécholamines primaires (noradrénaline,
et, accessoirement, la dopamine) qui semblent les plus répandues chez les An-
nélides. Il n'existe encore aucune donnée irréfutable chez les Polychétes. La
déduction de M,E. CLARK sur la présence probable d'une catécholamine primaire
chez Nephthys est uniquement basée smar la cnuleur de la fluorescence. Rappe-
lons que les dosages bioohimiques n'ont, jusqu'd présent, pas permis de déce-
ler ce groupe de moncamines dans le systéme nerveux central des Nereis et
semblent donc en accord avec nos observations en lumidre de Wood. Ces données
n'autorisent pas & nier la présence de telles substances mals laissent suppo-
ser une rareté relative ; celle-ci explique peut-&tre les résultats négatifs
enfegistrés antérieurement (cf, Chapitre VI et DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG
1969 a) dans la recherche de la noradrénaline et de 1'adrénaline (méthode de
HILLARP et HOKFELT (1955)); de la monoamine-oxydase (méthode de GLENNER et
BROWN (1957)) et, par suite, dans 1'absence de réponse des neurones fluores-
cents & une injJection intracoelomique d'iproniazide, Ces mémes cellules sem-
blent, par contre, réagir & la p-chlorophénylalanine ; le résultat incomplet
(persistance de nombreux péricaryones fluorescents dans la chatne nerveuse)
s'explique peut-8tre par 1l'utilisation d'une dose unique trop faible ou par
une fixation trop rapide.

T1 est possible que la 5-hydroxytryptamine, Ilndole-amine si souvent
citée dans la littératuré, soit responsable de la fluorescence jaune
observée chez les Annélides. EHINGER, FALCK et MYHRBERG éignalent néanmolins
que les techniques qu'ils utilisent ne permettent pas de discerner ce composé
de ses dérivés méthylés. Des analyses biochimiques ont effectivement permis
de détecter dans la chalne nerveuse des Nereis non pas de la 5-hydroxytrypta-
mine mais la N-N'-diméthyl-5-hydroxytryptamine (la bufoténine) (DHAINAUT- COURTOIS,
CARIDROIT et BISERTE, 1969) ; les procédés techniques utilisés ne seront pas
rappelés. Nous nous bormerons & rapporter le schéma relatif & la chromatogra-
phie obtenue (Figure 18).



Tableau XIV

Rbles présumés des monoamines biogénes chez les Annélides

Auteurs et
espices
édtudides

Indole-amines Catécholamines

o on o0 o0 o

BIANCHI (1965) t Pas de corrélations entre sécrétion |

:
t
t
[
:
:
t
Diocpatra t d'indole-amines et neurosécrétion.
neapolitana 3 @
erinereis t
cultrifera i
:
CLARK (1966) & (“-HT) : assoc, & fonction motrice (NA, DA ou dopa) : assoc. & fonction
Nephthys t (musc. ; T.D.) sensorielle, existent dans des cell.
.5 t caeca ! sensorielles épid. mais ni dans les
a t cirres (chémorécepteurs), ni dans les
2 1 antennes, ni dans les n. des yeux
[ postr'S et les n. nucaux.
t
DHAINAUT 1 (bufoténine) t assoc. & fonction sé- (?) & n'existent ni dans 1'organe nucal
Nereis t crétomotrice dans les neuropiles. en ni dans "1'organe photorécepteur”
t

diversicolor ¢ particulier et & fonction motrice sur

(DHAINAUT-COURTOIS, 1965) localisé
Nereis gglgfcax musc.

dans le GGL. sus Oes.

BIANCHI (1962,
196k, 1965)
Octolasium

complanatum }
Eisenia foetida

Pas de corrélations entre sdcrétion
d'indole-amines et neurosécrétion

RUDE (1966) (5-HT) s assoc. & fonction motrice (CA 1 8ires) ; assoc. a fonction sen-
Lumbricus dans neurones moteurs et interneurones : sorielle ; existent dans des cell.
terrestris sensorielles isolées mais non dans

des organes sensoriels ou des
photorécepteurs

MYHRBERG (1967)
terrestris

(5-HT) & assoc. & fonction motrice
{inhibitrice ?) dans neurones moteurs
et interneurones

(NA, A et DA) : les cell. adrénergiques
des segments du corps auraient une
fonction réceptrice (exteroceptive et
peut-€tre proprioceptive). .

OLIGOCHETES

ANDERSON et
FANGE (1967)
Lumbricus
terrestris

(5-HT) s stimule les musc. pariétaux
du Lombric
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BIANCHI
(1962, 1965)
Hirudo
medicinalis

Pas de corrélations entre sécrétion
d'indole-amines st neurosécrétion

.

EHINGER, FALCK & (5-HT) 3 innervation de la musc. (?)
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MYHRBERG (196Y8)3
a Hirudo H
I~ medicinalis 3
t
E WELSH et s (5-HT) : relfiche les musc. de la .
MOORHEAD (1960): Sangsue
SCHAIN (1961);
KOSTOWSKI 1 -~
(1965) ' 7
Hirudo ) US
medjcinalis [ Ul[‘
3

A, adrér;lline 3 assoc., associé (e) ; CA, catécholamine (s) ; cell., cellule (1) ; DA, dopamine ;
épid., épidermique (s) ; g, gramme ; OGL. sus Oes., ganglion sus-oesophagien ; 5-HT, 5-hydroxytryp-
tamine ; musc., muscle (s), musculature ; N., nerf (s) ; NA, noradrénaline : postT8, postérieurs ;
T.D., tube digestif ; 1317e® orimajres,
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C - ROLES EVENTUELS DES MONOAMINES CHEZ LES ANNELIDES (Tableau XIV)

La démonstration expérimentale de certains rdles des monoamines
a pu etre réalisée chez les Vertébrés et certains Invertébrés (Arthropodes et
Mollusques, en particulier)(pour la bibliographie cf., par exemple, BAUCHAU,
1968) .
Chez les Annélides, les travaux sont encore trés fragmentaires et
11 n'existe que peu de liens entre les données morphologiques, biochimiques
et physilologiques. Les observations relatives & la répartition des monoamines
semblent indiquer qu'au moins chez les Polychites et les Oligochdtes, les
cellules synthétisant des catécholamines sont surtout localisées dans le sys-
téme nerveux périphérique tandis que eelles qui produisent une indole-amine
appartiemnent essentiellement au syst®me nerveux central. M.E, CLARK (1966),
RUDE (1966) et MYHRBERG (1967) pensent pouvoir homologuer des cellules pré-
sentant une fluorescence verte avec les cellules isolées de nature épildermique
dont 1'aspect laisse présager une fonction sensorielle., Cette constatation,
basée avant tout sur des données morphologiques, permet & ces auteurs d'émet-
tre 1'hypothése que les catéchelamines sont impliquées au moins partiellement
dans un rdle sensoriel. Il convient toutefois de noter qu'aussi bien chez

Nephthys que chez Nereis et Lumbriéus, les organes sensoriels spécialisés

(tactiles, chimlo et photorécepteurs) ne sont généralement pas fluorescents ;
ceci implique donec 1l'intervention d'autres mécanismes, voire de substances mé-
diatrices différentes des monoamines biogénes révélées par la technique de
FAICK et OWMAN,

La présence dé 1l'indole-amine possédant une fluorescence Jaune (la
5-hydroxytryptamine ou 1'un de ses dérivés) pourrait, selon 1'avis unanime
des auteurs travaillant sur les Annélides, &tre associde & une fonction motri-
ce. La présence dans les neuropiles de fibres et de terminaisons axonales pos-
sédant une fluorescence jaune permet & certains auteurs (M.E. CLARK, 1966 ;
RUDE, 1966) d'envisager un réle d'association; certaines fibres se rendant
d'un ganglion & 1'autre de la chalne nerveuse, appartiendraient 3 des inter-
neurones, Si 1'on admet que les terminaisons présynaptiques observées chez
Nereis en microscopie électronique (cf. Chapitre V et DHAINAUT-COURTOIS et
WAREMBOURG, 1969 b) correspondent bien & celles qui présentent une fluores-
cence Jjaune, on peut éméttre 1'hypoth&se que 1'indole-amine est un médiateur
chimique pouvant exerver une fonction §écrétomotrice sur des neurones appar-
tenant non seulement au méme type cellulaire (Vi et Cp) mais peut-&tre aussi
sur les cellules neurcsécrétrices sensu stricto (cellules I ("a",et "c" en par-

tie,de B. SCHARRER, 1936, 1937) et cellules II (DHAINAUT-COURTOIS, 1968 b).
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L'intervention de la 5-HT dans la contraction musculaire a été lar-
gement envisagée(bu»EHINGER et al, (1968) en particulier, Ceux-ci pensesnt
qu'ils peuvent raisonnablement.considérer que les temminalsons axonales & fluo-

rescence Jaune observées sur la musculature de Hirudo medicinalils appartienment

aux neurones de la chalne ; 1l n'existe dans cette partie du corps aucun autre
péricaryone fluorescent et RETZIUS (1891) a montré par des colorations au bleu
de méthyldne que les axones des "cellules géantes" se ramifient parmi les cel-
lules musculaires. Selon EHINGER et al.,, aucune jornatlon neuromusculaire sus-
ceptible d'8tre interprétée comme étant de type H-hydroxytryptaminergique n'a
Jusqu'd présent été décrite chez les Annélides. Mais, comme il n'y a pas de
structures aﬁtres que les cellules musculaires (les muscles vQ sont pas vas-
cularisés) que les fibres nerveuses puissent innerver, il semble évident qu'il

existe une innweration motrice 5-hydroxytryptaminergique chez Hirudo medicinalis,

La suggestion d'une telle innervation serait, selon ces auteurs, supportée par
1'observation d'un effet inhibiteur de la 5-HT sur les contractions de la
Sangsue (WELSH et MOORHEAD, 1960 ; SCHAIN, 1961 ; KOSTOWSKI, 1965) ; cette
substance ayant sur ce matériel un effet antagoniste de celui de 1'acétylcho-
line (SCHAIN, 1961). ANDERSON et FANGE (1967) ont, par contre, constaté une
stimulation des muscles pariétaux du lombric par la 5-HT. Appuyant son hypo-
thése sur cette donnée physiologique, MYHRBERG suggtre aussi une innervation
motrice 5-hydroxytryptaminergique chez les Oligochéfes. Aucune fluorescence
Jaune n'a, Jusqu'id présent, été observée sur la musculature de Lumbricus mais
1'existence de cette fluorescence dans les nerfs segmentalres serait, pour
MYHRBER, 1'indice d'une telle innervation. Chez le Polychdte Nephthys, M.E.
CLARK décrit une fluorescence jaune dans des neurones du ganglion cérébral et
de la chalne nerveuse, dans les nerfs segmentalres, la parol intestinale et dans
des amas de granules localisés au niveau de la lame basale ou s'insérent les
fibres musculaires. Ces derniéres formations correspcrndraient & des plaques
motrices et les neurones contenant vralsemblabieément de la 5-HT seraient mo-
teurs., EHINCER et al. (1968) conseillent néanmoins une grande prudence dans °
1l'interprétation de tels amas fluorescents qul ne prouvent pas une innervation
motrice 5-hydroxytryptamimergique, la présence de terminaisons axonales parmi
les cellules musculaires de Nephthys n'ayant pas, Jusqu'ici, été démontrée.
Les images obtenusms en microscopie électronique pour Nereis (Chapitre V et
DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 b) permettent d'affirmer la présence de

plaques motrices situées essentiellement, comme 1'a constaté M.E, CLARK chez
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Nephthys, au niveau de la lame basale. Ce ne sont encore que des déductions
basées uniquement sur des analogies morphologiques qui laissent envisager que
les terminaisons axonales localisées sur la musculature appartiennent & des
péricaryones observés dans le systéme nerveux central et qui présentent vral-
gemblablement la fluorescence jaune., De plus, étant donné 1la dimension res-
treinte des plaques motrices (inférieure & 20 p , avec deux types de fibres)
et 1'abondance, chez les Nereis, du matériel autofluorescent, il est impos-
sible d'affirmer que les points flumrescents n'appareissonb pas si la pizce
n'a pas été soumise aux vapeurs de formol. C'est pourquoi, malgré de fortes
présomptions en faveur d'une telle innervation, d'autres critéres, d'ordre
physiologique en particuller, sont encore nécessalres pour conclure définiti-
vement & 1'intervention du dérivé méthylé de la 5-hydroxytryptamine (la bufo-
ténine) trouvé par voie biochimique (DHAINAUT-COURTOIS, CARIDROIT et BISERTE,
1969), Il convient également de rappeler que des terminaisons provenant d'une
autre catégorie de neurones (Va et Ca) existent en plus grand nombre aussi bien
au niveau de la musculature que dans les neuropiles (Chapitre V et DHAINAUT-
COURTOIS et WAREMBOURG, 1969 b), Nous avens déji émis 1'hypothése que ces der-
nidres peuvent contenir un deuxiéme médiateur chimique, 1'acide 'X amino-buty-
rique découvert également par voie biochimique (DHAINAUT-COURTOIS, CARIDROIT
et BISERTE (1969) ; ceci semble toutefois contraire aux observations de
FLOREY et FLOREY (1965) qui, chez Abarenicola pacifica, n'ont pu démontrer le

rdle de ce composé au niveau de la jonction neuromusculaire,

IV - CONCLUSION

De la comparaison entre des travaux réalisés dans les différentes
classes d'innélides, il apparalt que les monoamines biogeénes, les indole-amines
en particulier, sont largement représentées chez ces animaux mais que les
avis relatifs aux rdles de ces neurohumeurs sont encore trés hypothétiques.

La concordance des résultats obtenus parallé&lement chez les Hirudi-
nées, les Oligochdtes et les Polychetes laissent présager de leur exactitude.’
Les déductions de EHINGER et al. basées sur 1'étude morphologilque du systeme

nerveux de Hirudo medicinalis sont assurément trés séduisantes. Les observa-

tions réalisdes & la fols aux microscopes photonique, électronique et & lu-
midre de Wood permettent d'envisager avec une certaine certitude 1l'existence
non pas de un mails de deux médiataurs chimiques non seulement dans les neuro-

piles mails au niveau de la musculature des Nereis., Nous ne pouvons toutefois
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les assimiler aux deux composés (bufoténine et acide 3’-amino—butyrique) dé-
couverts biochimiquement. Les preuves physiologliques font encore défaut. Les

résultats relatifs & l'action de la 5-HT chez Lumbricus et Hirudo peuvent

€tre provoqués par un effet mimétique de cette substance ; ils ne constituent
done pas non plus une preuve irréfutable de l'intervention de la 5-HT dans la
contraction musculaire chez ces Annélides. Les roles présumés des monoamines

biocgenes chez les Annélides sont rapportés dans le tableau XIV,
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DISCUSSTON GENERALE

SIGNIFICATION PHYSIOLOGIQUE DES TYPES CELLULAIRES DECRITS -
COMPARATISON AVEC D'AUTRES ANNELIDES

Le r8le endocrine du ganglion sus-oesophagien des Nereidae dans les
processus de sexualisation, de régénération,est connue depuis longtemps
(DURCHON, HAUENSCHIID (in DURCHON, 1967)). Il convenait de rechercher les
é1éments cellulaires impliqués dans 1'élaboration des facteurs responsables.

Jusqu'alors, les principales données relatives aux cellules sécré-
trices du cerveau de ces Annélides Polychétes étalent uniquement basées sur
des observations réalisées au microscope photonique, aprés utilisation de
méthodes de coloration souvent peu polychromes (B. SCHARRER, 1936, 1937 ;
DEFRETIN, 1952 & 1959 ; HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME, 1962 b).

Ia mise au point, plus récente, de techniques mieux adaptées & 1'é-

tude du matériel séerétoire (neuroséecrétion sensu stricto. et monoamines

biogénes, en particulier) et 1l'emploi du microscope électronique, ont été
d'un précieux secours dans la réalisation de cette étude morphologlque.

Celle-ci é‘%—a*pour objet :

1° - l'ensemble des neurones répartis dans le systéme nerveux cen-
tral ; 11 est apparu, en effet, Que cet examen comparé permettrait d'obtenir
une meilleure définition des types cellulaires caractéristiques du cerveau.

2° - le complexe cérébrovasculaire, déJa soupgonné par BOBIN et
DURCHON (1952) d'étre le site de 1'élimination dans le sang du facteur inhi-
biteur de la maturation des produits génitaux miles et femelles et de '
l'épitoq%ie.

I - Avant d'envisager la signification physiologique des différentes catégo-
ries cellulaires qui ont été décrites, nous rappellerons bridvement quel-

- ques constatations qui semblent devolir retenir notre attention.

A - IA LOCALISATION DES TYPES CEIIUIAIBEE les plus caractéristiques
réclame celle des groupes cellulaires (Figures 19 et 20).

I1 n'existait, & notre connaissance, aucune description détaillée
de la chafne nerveuse ; l'observation de plusieurs espéces de Nereidae,
réalisée en collaboration avec WAREMBOURG (1967),a permis de définir la posi-
tion d'un certain nombre de groupes cellulaires présents dans chaque ganglion.

L'accord n'étant pas toujours établi sur la position des différents



- 140 -

groupes cellulaires (noyaux ganglionnaires, selon la terminologie préconisée
par GABE (communication personnelle)) du ganglion sus-oesophagien (HANSTR5M,
1927, 1928 ; HERIANT-MEEWIS et VAN DAMME, 1962 b ; GOLDING, 1967 c), il nous
a semblé intéressant de donner, en introduction & notre travail, la traduction
des descriptions de HOLMGREN (1916) ; celles-ci servent généralement de base

& toute étude relative & cette partie du systéme nerveux central mais donnent
lieu & des interprétations multiples. L'examen comparé de cerveaux apporte
certaines précisions au sujet de 1l'emplacement des noyaux les plus controversés ;
11 faut toutefois noter que l'intrication des noyaux 19, 20 et 22 qui contri-
bue & la formation d'une sorte "d'organe cérébral; un peu comparable & celui
décrit chez les Oligochites terricoles par B, SCHARRER et HARMS (in DURCHON,

1967), oblige & une terminologle peut-&tre arbitraire.

B - IES COMPARATISONS ENTRE IES DIFFERENTES CATEGORIES CELIUIAIRES
PRESENTES DANS IE GANGLION SUS-OESPHAGIEN (I-VI) ET? DE TA CHAINE
NERVEUSE (A.C.) montrent qu'il existe des cellules caractéris-

tiques de chacune de ces deux parties du systéme nerveux central :

1) Cellules I, II, A et B

LY

Contrairement i ce que laissalent supposer les premiéres ob-
servations faites au microscope photonique (DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG,

1967), 11 est trés improbable que les cellules neurosécrétrices sensu stricto

I (a et b) et II aient des homologues dans la chafne nerveuse. Si un rappro-
chement, basé sur l'infrastructure, a pu étre effectué entre certains neurones
Ic et les cellules A, 11 convient de remarquer que ces dernidres sont néanmoins

beaucoup plus fuchsinophiles.

2) Cellules III, IV et VI

Celles-ci sont l'apanage du ganglion sus-oesophagien ; 8sso- .
ciées & des organes sensoriels, elles témoignent de la prépondérance de cette
partie du systéme nerveux central dans la réception et 1'intégration des
stimull externes. '

L'apport de la microscopie électronique dans 1'interprétation des
cellules IV (cellules "d", selon B. SCHARRER, 1936) mérite d'€tre souligné.
Celles-ci étalent, Jusqu'alors, considérées comme neuroglandulaires ("Driisen~
nervenzellen", selon B. SCHARRER, 1936) ; il est bilen établi actuellement que

les cellules IV sont associées 8 des cellules neurosensorielles de type
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photorécepteur. L'hypothése relative a 1'intervention éventuelle dans la récep-
tion des stimull lumineux de la "sécrétion" présente dans les vacuoles des
cellules IV reste cependant a vérifier.

Il convient également de rappeler que la ramification des organites
ciliaires portés par 1l'extrémité des prolongements apicaux des cellules neuro-
sensorielles n'est pas classique. Dans'un organe photdrécepteur, les processus
de type cilialre domnent souvent nalssance, par évagination membranaire, & des
microvilli ou & des empilements de disques ; la formation d'organites "fils"

pourvus de doublets de tubules est beaucoup plus rare.

C - IES SUBSTANCES FUCHSINOPHILES N'ONT CERTAINEMENT PAS TOUTES
IA MEME SIGNIFICATION. Nous n'insisterons pas sur le fait, main-

tenant bien connu, que certaines enclaves contenues dans les éléments névro-
gliques (les lipofuscines, par exemple) présentent un caractére fuchsinophile
indiscutable.

1) Cellules I (a et b) et A

Nous avons déji mentionné des dissemblances infrastructurales
entre les cellules neurosécrétrices I (a et b) du cerveau et A de la chalne
nerveuse. L'aspect des grains é1émentaires et surtout la localisation des
terminaisons axonales sont différentes : les axones des cellules I (a et b)
contribuent trés probablement & la formatlion du complexe cérébrovasculaire ;
la sécrétion des cellules A est, au moins partiellement, acheminée par voie
nerveuse vers les organes cibles.

\
2) Cellules T

Le probleme des cellules fuchsinophiles Ic du cerveau reste
posé. Il convient de rappeler qu'une catégorie cellulaire, peut-8tre analogue,
a été observée dans le cerveau de certalnes Hirudinées ; HAGADORN et al. (1963)
mentionnent, en effet, en plus de cellules fuchsinophiles neurosécrétrices
sensu stricto (c%.l et ¢ 2), des cellules & 5" I1 est possible qu'une

analogie basée également sur des critéres purement morphologlques, puisse, dans
un avenir proche, &tre établie avec certaines cellules A décrites chez des
Oligocheétes terricoles par TEICHMANN, AROS et VIGH (1966). On sait que ces
auteurs ont distingué trois catégories de cellules fuchsinophiles (Al’ A2 et

Aji) la nature de ces dernidres n'est pas encore complétement établie.
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La signification des neurones sécréteurs (Ic etgyﬁj) qul semblent
représenter, morphologiquement, une transition entre les cellules neurosécré-

trices sensu stricto et les neurones "ordinaires" est actuellement inconnue.

3) Cellules V (a et b), C (a et b)

I1 a été postulé que certains neurones "ordinaires" (V

)

aethb
Ca et b) peuvent également €tre 1l'origine de trafnées fuchsinophiles visibles

dans les neuropiles ; ces cellules possédent des terminaisons axonales renfer-
mant probablement des médiateurs chimiques non cholinergiques (GERSCHENFJEID,
1963, 1966 ; B. SCHARRER, 1969). Les confrontations des résultats obtenus en
microscopie photonique et électronique, au microscope & lumigdre de Wood aprés
utilisation de la technique de FAICK et al. (1962) pour la recherche des
monoamines biogines, semblent indiquer que les neurones Vb et Cb peuvent €tre
impliqués dans 1'élaboration d'une indole-amine.

Les problemes posés par cette constatations sont de plusieurs ordres :
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exemple analogue a néanmoins €été cité chez Lumbricus (RUDE, 1966) ;

b - la nature chimique des substances du type sérotonine

5-hydroxytryptamine (5-HT), identifiée souvent & la sérotonine dont elle repré-
sente effectivement la quasi totalité de l'activité physiologique, est souvent
retenu. Certains auteurs qui ont conclu & la présence de ce composé, chez les
Annélidese\x\’l particulier (EHINGER, FAICK et MYHRBERG, 1968), signalent toute-
fois 1l'impossibilité qu'ils ont rencontrée de distinguer la 5-HT de ses dérivés
méthylés. Il paraft donc possible d'admettre que la N-N'-diméthyl-5-hydroxy-
tryptamine (la bufoténine) découverte biochimiquement chez les Nereis
(DHAINAUT-COURTOIS, CARIDROIT et BISERTE, 1969) est responsable de la fluo-
rescence Jjaune obtenue. Ce composé a rarement été décelé dans le régne animal
et encore s'agit-il le plus souvent de cas particuliers (nématocytes des Coe-
lentérés, peau des Batraciens, venin de serpents (WELSCH, 1966), urine des
Vertébrés (ERSPAMER, 1957). Il convient toutefols de noter que,récemment,
MORGAN et MANDELL (1969) ont 1solé du cerveau de poulet, dépourvu des glandes
piduitaire et pinéale, 1l'indole (éthyl) amine N-méthyltransférase. Apres
ultracentrifugation discontinue en gradient de sucrose, cette enzyme est loca-

lisée dans le surnageant et dans les zones correspondant aux aires des
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synaptosomes. C'est la premiére démonstration de la présence dans le cerveau
d'une enzyme que les auteurs ont d'ailleurs retrouvée chez le rat et chez
1'homme. Cette importante découverte laisse envisager que la bufoténine n'est
pas caractéristique de certaines Polychétes mals que se répartition dans le
tissu nerveux est peut-&tre beaucoup plus large ;

¢ - la localisation sub-cellulaire de 1'indole-amine
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le plus les neurocytologistes.

I1 paraft bien établi que ce composé est essentiellement réparti
dans des particules sédimentables (WELSH, 1958), différentes de celles qui
renferment l'acétylcholine (COTTRELL, 1966). lLa nature de ces vésicules est
toutefois encore controversée.Selon GRILLO (1966), des neurones du cerveau des
Mammiféres connus par ailleurs pour synthétiser de la sérotonine (FUXE et al.,
1965 ; AGHAJANIAN et BLOOM, 1966 a et b), contiennent des vésicules ayant
800 & 1200 K de diamdétre avec degré variable de densité interne aux électrons ;
derniéres pourraient donc &tre lides au transport de la monoamine. D'autres
auteurs contestent cette possibilité ; Zs. NAGY et al. (1965), aprés examen
au microscope électronique de différentes fractions d'homogénat de ganglions
d'Anodonta, concluent que la S5-hydroxytryptamine n'est pas associde aux vési-
cules & coeur dense mais qu'elle serait localisée dans le réticulum endoplas-
mique.

HOKFELT (1968), dans une trés belle étude de neurones de rats
albinos,est beaucoup moins catégorique et ne nie pas a priori 1l'association
possible de la 5-HT avec les grandes vésicules granuleuses. Selon cet auteur,
1l'existence trés probable de ces dernigres dans des cellules nerveuses ne conte-
nant pas dé monoamines interdit toutefois de les considérer comme étant spéci-
fiques des neurones monoaminergiques (FUXE et al., 1965, 1966). HOKFELT a pu
montrer expérimentalemenﬁ que les petites vésicules granuleuses (diamétre
voisin de 500 K) sont caractéristiques des neurones monoaminergiques des sys--
témes nerveux central et périphérique et réprésentent les principaux sites
de stockage des monoamines. Selon cet auteur, seules les petites vésicules
sont situées au voilsinage immédiat de la membrane présyﬁaptique et peuvent
done €tre considérées comme étant des vésicules synaptiques.

En 1l'absence de données autoradiographiques satisfaisantes, il nous
est malheureusement impossible d'émettre une opinion. L'emploi de la
5-hydroxytryptamine marquée, utilisée, selon les conseils de DROZ (communica-

tion personnelle), comme prééurseur éventuel de la bufoténine, n'a en effet
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donné que des résultats imprécis dus, au moins partiellement, au caractére
hydrosoluble de la substance. Ces résultats sont assez analogues i ceux qu'ont
obtenus TAXI et GAUTRON (1969) lors d'un essal de localisation sub-cellulaire
de la sérotonine au niveau des nerfs cardiaques de 1'Aplysie ; 1l'utilisation
du précurseur marqué a provoqué une incorporation au niveau de structures trop
diverses pour qu'aucune conclusion puisse €tre tirée.

Nous insisterons néanmoins sur le fait que, chez les Nereidae, ce
sont des neurones chargés de grains élémentaires ayant un diamétre voisin
ou supérieur & 1300 R et un contenu hétérogéne qui semblent impliqués dans
1'élaboration d'une indole-amine ; les terminaisons axonales de ces éléments
cellulaires sont caractérisées en outre par 1l'accumulation, au niveau des
points présynaptiques, de petites vésicules claires. Nos observations réali-
sées chez des Nereils réjoignent donc, au moins partiellement, celles de
HOKFELT.

D - IES OBSERVATIONS REALISEES AU MICROSCOPE EIECTRONIQUE PERMETTENT,
DES MAINTENANT, D'AFFIRMER IA PRESENCE, CHEZ IES NEREIDAE, DE
CELIUIES NEUROSECRETRICES SENSU STRICTO (I a et b) et II).

Celles-ci sont uniquement localisées dans le ganglion sus-ocesophagien ; leurs

principales caractéristiques sont résumées dans le tableau XV.

E - QUEIQUES CONSTATATIONS REIATIVES A IA STRUCTURE DU COMPLEXE
CEREBROVASCUIAIRE MERITENT D'ETRE SOULIGNEES

1) Contrairement aux terminaisons axonales des neurones

\
monoaminergiques, celles des cellules neurosécrétrices ne présentent pas de

figures présynaptiques typlques ; le matériel neurosécrétoire est trés vrai-

semblablement €1iminé dans les espaces intercellulaires par exocytose.

2) Les axones des cellules neurosécretrices ne sont Jjamais

en contact avec le réseau vasculaire sous- Jacent ; 11s en sont séparés par la

couche des cellules infracérébrales. Celles-ci, topographiquement au moins,
semblent donc représenter un relai entre le tissu nerveux et le vaisseau
sanguin. La signification d'un tel contact entre éléments neurosécrétoires et
cellules d'origine mésodermique probable a déja été discutée (chapitre IV) ;
une comparaison a pu &tre opérée avec quelques structures analogues décrites

aussl bien chez les Invertébrés que chez les Vertébrés.



Figure 19

Représentation schématique de coupes sagittale et parasagittales
du ganglion sus-oesophagien et du complexe cérébrovasculaire de

Nereis pelagica. Projection sur le plan latéral ; la fléche

indique la direction céphalo-caudale. les chiffres arabes dési-
gnent les noyaux ganglionnaires ; les noyaux les plus foncés
sont ceux qui ont la position la plus latérale ; II, nerf
antennaire:II ; Ci, cellules infracérébrales C1 et C2 ; co, cdne
fibreux intracérébral ; Ep, épiderme ; n, neuropile ; TCa, TCp,
tubes coelomiques antérieur et posPérieur ; astérisque, commis-
sure optiquée ; le trait vertical représente le plan de coupe

de la figure 20. ‘

Figufe 20

Partie postérieure du ganglion sus-oesophagien et du complexe

cérébrovasculaire supposée transparente et observée dans le sens

céphalocaudal ; la section a été réalisée au niveau indiqué sur
. 1a. figure 19. Le quart supérieur, situé & droite sur le schéma,

a été enlevé ; les noyaux 18, 20 et 22 apparaissent coupés

horizontalement.

Remarquer la position des différents noyaux ganglionnaires et
"celles des celluleS'neurosécrétrices Ia,'Ib et”II ; les tra-
Jets axonaux sont suivis Jusqu'au niveau descellules infra-
cérébrales Cl et C2 ; co, c6né fibreux intracérébral ; Ep,
ég}gsrme ; mi, terminaisons chargées de mitochondries ; n,

i fﬂ?ﬁ%&%}lé"{ OP, oeil postérieur ; Vi, vaisseau sanguin infra-

c8rébral. o . ‘ C - s



Vi
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3) La nature des cellules infracérébrales reste partiellement

posée. S'il paraft bien établi que les cellules C, synthétisent une substance
peptidique, seules des données morphologiques permettent actuellement d'émet-
tre l'hypothése que les cellules C, ont une activité glandulaire et que le

produit élaboré est un stérolde.

1

4) Les évolutions des divers éléments cellulaires présents au

" niveau du complexe cérébrovasculaire ne sont pas synchrones. lLes données rela-

tives aux cycles sécrétoires, d'une grande importance pour l'interprétation

des rfles respectifs, seront envisagées dans un autre paragraphe (II, B).

II - SIGNIFICATION PHYSIOLOGIQUE DES NEURONES DU SYSTEME NERVEUX CENTRAL ET
DES CELIUIES INFRACEREBRAIES (Tableau XV)

Nous envisagerons successivement le cas des cellules dont l'activité
neurosécrétoire sensu stricto (selon la terminologie de KNOWIES et BERN, 1966)
paralt trés improbable (III, IV, V et C, VI), puis celul des cellules neuro-

séerétrices I et II et des cellules infracérébrales C1 et C, dont le fonetion-
nement senble 1ié.

En 1'absence de dommées expérimentales, il nous sera impossible
d'émettre une hypotheése relative aux cellules sécrétrices A et B de la chafne

nerveuse.

A - CELIUIES III, IV, Vet C, VI

\n

1) Cellules III

-

Celles-ci ne correspondent & aucune catégorie cellulaire dé-
crite antérieurement par d'autres auteurs. Localisées dans le "noyau nucal",
elles sont particuliérement développées chez N. pelagica. L'aspect de leur

péricaryone rappelle celui des cellules neurosécrétrices sensu stricto mais

la localisation de leurs terminalsons axonales n'est pas encore connue. Leur
fonction est également encore énigmatique. On sait simplement que 1'organe
nucal (décrit dans le chapitre III) est généralement considéré comme étant
chimiorécepteur et qu'il jJoue probablement un rdle dans les processus de
nutrition (RULLIER, 1950). Son intervention dans l'attraction sexuelle au
moment de 1l'essaimage est, par contre, trés restreinte (BOILLY-MARER, 1968,
1969 a et b).
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2) Cellules IV

Nous avons mentionné lors de 1'étude de 1'organe présumé
photorécepteur (cf. chapitre III) que les cellules IV ne sont certainement
pas des neurones mals qu'elles sont intimement associées & des cellules neuro-
sensorielles de type photorécepteur. La présence, chez les Nereis, d'an tel
organe sensoriel de type ciliaire a longuement été discutée précédemment ;
son action possible sur les processus neurosécrétoires sera envisagée plus
loin (B 3)

3) Cellules V et C

Les neurones "ordinaires" sont de loin les plus nombreux.
BULLOCK et HORRIDGE (1965) mentionnent qu'il existe peu de motoneurones chez
les Nereidae ; selon ces auteurs, le cerveau est essentiellement une aire de
réception des fibres des nerfs sensitifs et comporte une quantité importante
d'interneurones qui intégrent probablement 1'influx et formulent des comman-
des descendantes.

Parmi ces neurones, deux catégories (Va et Ca’ Vb et Cb), caracté-
risées par de nombreuses terminaisons axonales présynaptiques typiques, ont
retenu notre attentlon.

a) Cellules V, et Cy

L'éventualité d'une élaboration par ces cellules d'un
dérivé méthylé de la S-hydroxytryptamine (1a bufoténine) a été discutée pré-
cédemment .

‘I1 est, dans 1l'état actuel des connalssances, tentant de postuler
que la bufoténine peut, au moins dans certains cas, avolr une signification
physiologique voisine de celle de la 5-HT, Cette dernidre a été treés étudiée
depuis quelques années ; 1l'emploi combiné de nombreuses méthodes d'investi-
gation (pour la bibliographie, cf., par exemple, BAUCHAU, 1968) a permis de
lul attribuer un treés large éventail d'influences diverses chez les Vertébrés
et certaines formes évoluées d'Invertébrés, .

Certains auteurs ont pu saisir le mécanisme d'action de ce composé
a4 1'échelle moléculairé ; dans un nombre appréciable de cas, la 5-HT coplerait
ou s'opposerait & l'action de certaines hormones peptidiques en agissant
en particulier sur la concentration en 3', 5'-adénosine monophosphate des

tissus.
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Dans sa revue relativeg aux rfles de la sérotonine dans le régne
animal, BAUCHAU (1968) conclut que "Les recherches modernes ont donc réussi a
reconstituer deux modes d'action hormonale, grfce a une enquéte proprement
zoologlques, s'adressant & l'ensemble du régne animal et non cantonnée dens
1'examen exclusif de quelques genres mammaliens. Derriére 1'extréme diversité
apparente des animaux se révélent ainsi peu a peu les articulations majeures
de lgur organisation physiologique qui met en oeuvre un nombre limité de
mécanismes opérationnels fondamentaux".

Chez les Nereildae, la localisation dans les neuropiles des terminai-
sons axonales des neurones Vb et Cb peut laisser envilsager non seulement une
fonction de relai (interneurones) mais aussi un réle sécrétomoteur s'exergant
sur les fibres neurosécrétoires voisines. Ces constatations reJjoignent celles
de B. SCHARRER (1967). Selon cet auteur, les terminaisons axonales de morpho-
logie analogue & la fibre B décrite par KNOWIES (1965) peut influencer la
décharge de neurohormones peptidiques au niveau des terminaisons des fibres A
dans les organes neurohémaux des Vertébrés et des Invertébrés. la présence de
terminaisons axonales de méme type au niveau des Jonctions neuromusculaires
semble plaider en faveur d'une fonction motrice. Cette derniére constatation
est en accord avec les résultats des travauxﬂgfﬁ. CLARK (1966), RUDE (1966),
MYHREBERG (1967) réalisés chez d'autres Annélides ; en se basant sur des
critéres morphologiques, cyto- et blochimiques, ces auteurs émettent 1'hypo-
theése que les indole-amines et les catécholamines interviennent en tant que
médiateurs chimiques respectivement dans les fonctions motrice et sensorielle.

Il convient enfin de souligner que de grands neurones "ordinaires",
correspondant peut-€tre & des neurones Vb et Cb et localisés essentiellement
dans le noyau 1% du ganglion sus-oesophagien et dans les groupes médian et
trés postérieur de chaque ganglion de la cha®ne nerveuse, présentent des modi-
fications de leur cycle sécrétoire corrélatives des processus de régénération.
Ces observations rappellent en partie des descriptions antérieures, relatives’
au cerveau de N. diversicolor (CLARK et BONNEY, 1960 ; HERIANT-MEEWIS et
VAN DAMME, 1962 b) ; elles semblent également confirmées par une étude expé-
rimentale (BOILLY et COMBAZ, 1970) qui démontre le rdle "trophique" et orga-

nisateur de la chafne nerveuse des Nereis dans la régénération.

L'éventualité de 1'intervention de monoamines dans de tels processus
a également été mentionnée pour 1'Oligochdéte Lombricien, Eisenia foetida
unicolor (CHAPRON, 1969).
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b) Cellules V, et C,

I1 serait tentant de supposer que ces neurones synthé-
tisent d'autres monocamines du type catécholamine. En fait, les résultats né-
gatifs obtenus par les méthodes cytochimiques et biochimiques lors de la
recherche de tels composés dans le systéme nerveux central pourraient s'expli-
quer par la présence d'une quantité relativement faible. L'abondance des
terminaisons Vé et Ca et leur répartition analogue & celles des terminalsons

b
pas impliqués dans 1l'élaboration de catécholamines et qu'elles possédent une
fonction motrice.

V. et Cb semblent indiquer que les neurones qu'elles caractérisent ne sont

Nous avons déJja émis 1'hypothése que les cellules Va et Ca pourraient
contenir 1l'acide X’-aminobutyrique décelé biochimiquement (DHAINAUT-CQURTOIS,
CARIDROIT et BISERTE, 1969) ; les données relatives & la localisation sub-
cellulaire de ce composé sont encore tropg imprécises pour étayer ou infirmer
cette conception basée :

- d'une part, sur la signification possible de 1l'acide éf-amino-
butyrique en tant que médiateur chimique (GERSCHENFEID, 1966),

- d'autre part, sur l'intervention éventuelle de cette substance
au niveau des Jonctions neuromusculaires ; on sait que si, Jusqu'a présent,
cette action de l'acide é{ -aminobutyrique n'a pu &tre démontrée chez la
Polychéte Abarenicola pacifica (FLOREY et FLOREY, 1965), celle-ci paraft,
par contre, bilen établie chez d'autres Invertébrés, les Arthropodea, en parti-
culier (cf., par exemple, USHERWOOD et GRUNDFEST, 1965 ; USHERWOOD, 1967 ;
MORIN et ATWOOD, 1969), mais aussi certaines Annélides (ITO et al., 1969).

\  4) Cellules VI

L'examen de ces petits neurones caryochromes n'a pas été
réalisé d'une fagon systématique. Trois groupes ont pu étre observés. L'un

est formé par les trois paires de corpora pedunculata dont les relations

étroites avec les nerfs palpsires ont pu €tre démontrées (chapitre I). Comme
nous 1l'avons déja relaté, les auteurs s'accordent généralement (cf. BULLOCK
et HORRIDGE, 1965) pour considérer les neurones de ces trois premiers noyaux
ganglionnaires comme étant des cellules d'association, homologues de celles

des coppprg;pedunculaia des Arthropodes. Nous pensons que les petites cellu-

les des noyaux 18 et 16 en particulier pourraient avoir un rdle analogue.
Rappelons que les cellules du noyau 16 sont voisines de 1'organe présumé
photorécepteur (noyau 19) et des cellules neurosécrétrices I (noyau 20)

tandis que les cellules du noyau 18 sont associées aux cellules IIT ou,
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tout au moins, & 1'organe nucal.

B - CELIUIES NEUROSECRETRICES I ET II ET CELLIUIES INFRACEREBRALES

¢,.ET C,

Les données expérimentales actuelles (pour la bibliographie, cf.
PORCHET, 1970) semblent démontrer qu'un seul facteur endocrine,d'origine
cérébrale et déversé dans le sang au niveau du complexe cérébrovasculaire,peut
contr8ler 1l'ensemble des processus de sexualisation et de croissance. la
présence de plusieurs éléments cellulaires (dont deux neurosécrétoires), & la
base du ganglion sus-oesophagien, rend délicate la localisation exacte des
cellules responsables. Avant de discuter les rd8les éventuels des cellules
neurosécrétrices et infracérébrales, nous rappellerons briévement leur cycle

sécrétoire et envisagerons les rapports possibles entre ces différents éléments.

1) Cycles sécrétoires

a) Cellules neuroséerétrices
L'examen au microscope électronique des péricaryones et
des fibres nerveuses des cellules neurosécrétrices I et II permet d'envisager
avec quelque certitude que les activités séerétoires ne sont pas synchrones.
Les observations n'ont, Jusqu'ici, été réalisées qu'aux périodes
les plus marquantes de la vie des Nereis et dénommées arbitrairement
stades 1 & 4 :
- Stade 1 : N. indifférenciée sexuellement (14 métaméres ),
- Stade 2 : stade précédant 1l'apparition des produits génitaux dans
le coelome,
- Stade 3 : N. d'dge moyen (diamétre ovocytaire voisin de 70 p pour
les femelles),

- Stade 4 Heteronereis ; les courbes obtenues (cf. Figure 21)

manquent encore de précision. Il a néanmoins été remarqué
que la sécrétion des cellules I (a et b) n'est vraiment abondante qu'au stade
2 qui vient d'étre défini ; si 1l'activité des cellules Ia’ quoique trés dimi-
nuée, persiste Quelgue peu au stade 3, celle des cellules Ib semble s'8tre
définitivement interrompue.
Ie matériel élaboré par les cellules II est déJja bien représenté
au niveau du complexe cérébrovasculaire de vers arrivés au stade 2. A 1'in-

verse de celle des cellules I, la sécrétion maximale n'est toutefols atteinte
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qu'au stade 3 ; celle-ci se ralentit ensuite légérement Jusque chez 1'Hete-

ronereis (stade #4).

b) Cellules infracérébrales C, et C,

Comme les cellules neurosécrétrices, les deux catégories
cellulaires qui représentent 1'ensemble du tissu infracérébral n'ont pas une
évolution identique. L'activité des cellules C2, trés grande chez les vers
indifférenciés sexuellement, décroft rapidement chez 1l'animal d'dge moyen

pour s'annuler vraisenmblablement chez 1'Heteronereis. L'évolution des cellu-

les Cl est inverse. L'aspect des mitochondries et du réticulum endoplasmique
semble indiquer que leur activité maximale est atteinte chez l'animal sub-
mature ; la présence de corps trés denses présumés é&tre des cytolysomes par
analogie morphologique avec les figures décrites par BEAUIATON (1967) et de
formations intranucléaires anormales dans les cellules situdes dans la région
médiane de la gouttiére infracérébrale permet d'envisager que celles-ci pré-
sentent peut-&tre un début de dégénérescence ; leur sécrétion

continue néanmoins. Cet aspect se manifeste dans la région ol sont situés la
majorité des axones appartenant au type II mais 11 convient de noter que la
différenciation des cellules Cl se faisant dans la direction latéromédiane,
certains éléments cellulaires situés latéralement ont encore des caractéres
voisins de ceux des cellules peu différenciées ; la forme est toutefols beau-

coup plus cylindrique chez la Jjeune Nereis.

2) Rapports entre cellules neurosécrétrices et infracérébrales

\ L'étude comparée des cycles évolutifs des terminaisons axonales

et corrélativement des cellules neurosécrétrices Ia’ Ib et II, d'une part,
et des cellules infracérébrales, d'autre part, permet les constations sui-
vantes :

a) Les activités des cellules I ; I, et C, sont presque.

---------------------------- P JRp gtk Pt g
synchrones

Notr;-;;;;;;-préliminaire réalisé sur une jJeune Nereis
de quatorze métaméres semble néanmoins indiquer que les cellules fuchsinophiles
sont peut-&tre déja charéées de matériel neurosécrétoire tandis que les
cellules infracérébrales sont encore indifférencides. L'activité des cellules I
commence donc vraisemblablement trés t8t chez la larve, passe par un stade

maximal chez le ver indifférencié sexuellement puils diminue rapidement chez
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1'animal d'afe moyen. les cellules C, se développent un peu plus tardivement,
leur activité également maximale chez la Nereis dépourvue de produits génitaux
dans le coelome se poursult probablement plus longtemps Qque celle des cellu-

les I. Chez 1'Heteronereis, ces deux types cellulaires semblent toutefois

inactifs, les cellules I, en particuliler.

Ies cellules II et Cl présentent un cycle paralléle mais différent
de celuil des cellules I et C « Leur différenciation doit étre A& peu prés
synchrone de celle des cellules C2, c'est 3 dire vraisemblablement 1légérement
postérieure i celle des cellu1e° I. Leur activité crolssante avec 1'&ge de

1l'animal présente, peut etre, un léger fléchissement chez 1'Heteronereis ;

Nous avons déja émis 1'hypothése qu 'elles pourraient
représenter une partie d'un complexe neuro- glandulo vasculaire, intervenant
comme relai entre le tissu nerveux et le vaisseau sanguin ou le coelome.
C'est également 1 opinion de GOLDING BASKIN et BERN (1968) qui, reprenant
notre étude éur d'autres Nereidae, ont pu décrire les mémes types de cellules
et ont conclu qu'axones, cellules infracérébrales et vaisseau, forment sans

doute un complexe neuroendocrine.'

3) Rdles éventuels des cellules neurosécrétrices et infra-

" eérébrales. Intervention du feedback ovocytaire et de la

Ebotoperiode

En 1'absence de données expérimentéles trés précises, il hous
sera impossible d'apporter une solution définitive & ce probléme.

les précisions morphologiques et cytochimiques et les états d'acti-
vité obseqvés en fonction du cycle vital qui viennent d'€tre rappelés permet- .
tent d'émettre certaines hypothéses.

De toutes les interactions possibles entre cellules neurosécrétrices
et infracérébrales : '
- Iet IT, C_ et Cz,

1
-~ I et Cl’ IT et 02,
-TIet 02, <I et Cl,
la derniére paraft la plus vraisemblable ; elle suppose l'intervention de

deux couples de cellules formés chacun par un élément nerveux et un élément
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Figure 21

Données relatives 4 1'évolution des activités des cellules
neurosécrétrices (I, II) et infracérébrales (Cl’ C2)

concomitante de 1'4ge des Nereis pelagica ; les courbes

théoriques sont établies en fonction du nombre et de
1'aspect infrastructural des éléments cellulaires.,
Activité cérévrale iﬁhibitfice des processus de sexuali-
sation (courbe AC) et évolution ovocytaire (courbe Ov)
corrélatives de 1 Qge des Nereis.

L'unité g’ activité cerebrale (abscisse de gauche) est
donnée en fonction de 1 unité arbitraire déterminée par
DURCHON et PORCHET (1970) (d¢'aprés PORCHET, 1970) ;

1'évolution des ovocytes (abscisse de droite) est établie
en fonction du diamétre de ces derniers (d'épréé A. DHAI-
NAUT, 1970).

" Remarqﬁer'1a'similitude“desltracéS'obtenus pour l'activité

o’
S

Lot e
'\ AR

sécrétotre des cellules I (fig: a) et pour 1'activité céré-
brale (fig. b).
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glandulaire dont 1'évolution est presque synchrone. C'est ainsi qu'il senble
possible d'émettre 1'hypothése que le fonctionnement des cellules neurosécré-

trices I est 11é 34 celul des cellules infracérébrales Cz.

a et
surtout chez la Jeune Nerels parvenue & un stade proche de la différenciation

Il convient de rappeler que ces éléments (I p et Co) séerétent
sexuelle (Stade 2) ; chez le ver d'Bge moyen (Stade 3), seules les cellules I,
.et Co présentent encore une faible activité. _

Il est tentant d'opérer un rapprochement entre cette derniére carac-
téristique et les résultats expérimentaux obtenus par DURCHON, HAUBNSCHILD et
PORCHET (pour la biXliographie, cf. PORCHET, 1970) et relatifs aux processus
de sexualisation. Ces auteurs ont montré que, chez les Nereidae, le taux d'hor- :
mone inhibitrice d'origine cérébrale passe par un maximum chez le ver Jeune '

pour s'annuler chez 1'Heteronereis. Il paralt possible de se demander si les

®llules I, et Cp dont 1l'act?!vité varie paralldlement & la concentration d'hor-
mone déceléc expérimentalement ne sont pas impliquées dans 1'élaboration du

facteur inhibiteur ; les courbes (Figure 21) relatives & l'activité secrétoire
de ces cellules et au taux d'inhibition cérébrale (PORCHET) déterminée selon
une technique mise au point par DURCHON et PORCHET (1970) offrent beaucoup de
similitude, La concordance entre les résultats Hochimiques (CARDON, 1970) et
cytochimiques (nature peptidique du facteur et du matériel élaboré par les
cellules I et Cp) plaide également en faveur de cette interprétation.

Il est, par contre, actuellement impossible d'émettre une hypotheése
relative aux rBles respectifs des deux catégories cellulaires. Les cellules
Co peuvent avoir .un simple role de stockage, intervenir dans le remaniement
d'un précursecur hormonal ou synthétiser un matériel nouveau, aprés stimulation.

Les expériences de HAUENSCHILD (1963) et de DURCHON (inédit) plaident
en faveur du role prépondérant des cellules neurosécrétrices dansl'élaboration
du facteur inhibiteur. Ces auteurs obtiennent en effet des blocages de la
spermatogenése soit par 1ﬁp1antation de prostomiums de larves de trois méta-
méres dans le coelome de Nereis mAles, soit par associations (larves-parapodes
males) cultivées in vitro ; or, nous avons remarqué qu'a cc stade, les cellu-
les infracérébrales sont peu différenciées. ’

Il faut toutefols &tre prudent dansl'interprétation. KORN (1958)
signale que des cellules fuchsinophiles présentes chez la larve de Harmotho@,
disparaissent & un stade légérement postérieur et ne sont & nouveau observa-
bles que lorsque l'animal a atteint une longueur de vingt-huit métaméres. Il

est possible qu'il en soit de méme chez Nereis. Rien n'autorise donc & penser
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qu'il s'agit d'un méme type cellulaire et 1'on est en droit de se demander
s1 des substances de type médiateur chimique dont nous avons dé.ja envisagé
1l'effet sur la division cellulaire ne sont pas, chez la larve, au moins par-
tiellement responsables du blocage.

Aucun dimorphisme sexuel n'a été décelé au miveau du complexe céré-
brovasculaire, Il conviendrait toutefois d'étudler, chez un ver encore indif-
férencié sexuellement, 1'abondance relative des terminaisons axonales Ia et Tp.

Cellules IT et Cqye Feedback ovocytaire et photopériode.

Nous n'avons, Jusqu'a présent, envisagé que la signification éven- °
tuelle du premier couple de cellules neurosécrétirces et infracérébrales.
L'action endocrine d'autres é1éments cellulaires (II et Cl) dont 1'abondance,
les relations topographiques, le cyele évolutig,semblent Stre étroitement liés,
était Jusqu'alors restée complétement insoupgonnée ; aucun fait expérimental
n'ayant, jusqu'a présent, révélé la présence, chez les Ncreidae, de plusieurs

facteurs hormonaux.

Les principales données actuelles,relatives au rdle endocrine du
ganglion sus-oesophagien chez ces Annélides Polychétes, sont en effet les sui-
vantes : - les expériences d'ablation de cerveau (DURCHON, 1948 & 1967 ;
PORCHET, 1970), 1l'étude cytologique de 1'owogendse naturelle et anhormonale
effectuée par DHAINAUT (19702,tendent 4 montrer qu'aucune hormone, antagoniste
de 1'hormone inhibitrice, n'intervient lors dela maturation des produits gé-
nitaux ; les perturbations observées dans 1'ovogenase expérimentale, plus ou
moins importantes selon les especes envisagées, seralent causées par un dé-
clenchement et un enchalnement trop rapides des différents processus de syn-
thése qui p&ésident & la maturation des ovocytes.

- les phénomenes somatiques 1iés & 1'épitoquie s'effectuent aussi
en 1'absence d'hormone.

- la stimulation de la régénération et 1'inhibition de la sexualisa-
tion pourraient 8tre sous la dépendance d'une seule et méme hormoné (HAUENSCHILD
1965 ; GOLDING, 1967 a et b).

- le cerveau n'intervient pas dans la régulation de la pression
osmotique (DE LEERSNYEDER et DURCHON, 1969).

L'interprétatién du role des cellules neurosécrétrices les plus nom-
breuses et les plus belles de tout le cerveau (cellules II) et des cellules

Cy1, est donc tres déliate et encore fort spéculative.
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La présence seule des cellules Cy trés riches en mitochondries, ré-
vélatrices probables d'un métabolisme intense, peut laisser supposer des
échanges entre le vaisseau sanguin et le cerveau., Rappelons & ce sujet que
des fibres localisées dans le cerveau et caractérisées également par 1'abon-
dance des mitochondries qu'elles contiennent, se terminent sur la cépsule céré-
brale, au-dessus des cellules infracérébrales, Sans exclure cette éventualité
qui représente peut-&tre 1l'un des rbles des cellules Cl’ il paralt possible de
penser que la signification physidlogique de ces demiéres est lide & celle
des cellules neurosécrétrices II,

Ces deux catégories cellulaires sont en effet caractérisées par des
eycles évolutifs presque synchrones, différents par contre, de ceux des cel-
lules I et Cp, mals relativement paralleéles & celul des produits génitaux et

de 1l'organe sensoriel de type rhotorécepteur.

- e 0 . - a8 o v = B s e e e -~ P = = A ve on s D e e s

L'existence soupgonnée par DURCHON (1952) d'un tel phénoméne contrd-
lant 1l'activité neurosécrétoire a été confirmée expérimentalement par PORCHET
(1967). |

Quoique les cellules Co , 34 1'inverse des cellules Cl, ne solent
Jamals en contact avec le coelome ou le valsseau, 11 serait possible d'envi-
sager que le contrdle s'effectue directement au riveau des cellules I et Cp en
particulier, On doit néanmoins se demarder si 1l'activité croissante des cel-
lules II et corrélativement des cellules Cl’ stimulée par un facteur issu des
produits génitaux, ne constitue pas le véritable centre de contrdle du fonc-
tionnement des cellules élaborant éventuellement 1'hormone inhibitrice. Il est,
de toute fagon, trop tot pour envisager avec Quelque certitude le mode d'ac-
tion du fatteur génital et nous ne pouvons qu'émettre 1'hypothése qu'il agit
sur le couple formé par les cellules II et Cq s unelocalisation plus précise

serait par trop spéculative,

cessus de sexualisation a été démontrée expérimentalement par HAUENSCHILD
(1955) ; les principaux résultats de cet auteur sont les suivants @
-~ dans les conditions naturelles, la reproduction des Platynereis
dumerilii s'effectue-essentiellement entre.le derpler.et-le premlem quar-
tier de la lune, cependant que le taux d'épitoquie est falble au moment

de la pléine lune ;
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- si un élevage est soumis & un éclairement artificiel continu,
cette périodicité disparalt et la reproduction a Heu pendant toute la
durde du mois lunaire ; il est d'autre part possib le d'induire une pé-
riodicité indépendante des phases lunaires en plagant l'éleUage dans des
conditions d'éclairement définies ;

- le stimulus lumineux n'agit pas par 1l'intermédiaire des yeux car
des individus aveuglés présentent le méme rythme de reproduction que les
témoins.,

HAUENSCHILD en conclut que toute la surface tégumentaire pourrait
8tre photosensible, Ces résultats, comme nous 1'avons déja mentionné (cf.
chapitre III), plaident en faveur du r@e du noyau ganglionnaire 19 en tant
qu'organe photorécepteur. Queique nous n'ayons jamais observé de cycles sai-
sonniers importants, i1l est probable que l'activité des cellules neurosécré-
trices Ia’ bipolaires et assocides au nerf épidermique XVI, soient, au moins
partiellement, sous le contrSle de 1'organe photorécepteur.

Le trait le plus frappant dans la fonctionnement de celul-ci est

toutefois qu'il atteint son développement maximal chez 1l'Heteronereis, & un

stade ol les cellules I ont cessé leurs synth&ses., D'autres cellules neuro-
séerétrices (IT), localisées dans la méme région du cerveau sont, par contre,

actives & ce moment ; 1l est possible qu'elles soient également sous la
dépendance de 1'organe.

Cette hypoth&se permet peut-8tre d'expliquer le blocage complet de
1'inhibition intervenant & des périodes bien déterminées et, d'une fagon beau-
coup plusspéculative, les phénoménes d'assalmage et de ponte pour lesquels
1'intervention du cerveau a été démontrée (BOILLY-MARER, 1967).

IIT - SYSTEME NEURO-ENDOCRINE D'AUTRES ANNELIDES (Tableau XVT)

Avant de conclure sur ces données nouvelles relatives aux Nereidae,
11 semble intéressant d'énvisager quelques résulats d'observations réalisées
sur le cerveau d'autres Annélides, 4

Nous ne retiendrons que quelques exemples préecis (Tableau XVI) par-
mi les nombreux travaux qui ont parfois donné lieu & des terminologies dispa-

rates, chez les Oligochdtes en particulier,

A - CHEZ LES POLYCHETES, des cellules "neurosécrétrices" fuchsino-
philes ont été décrites aussl bilen chez des espices Sédentaires que chez les
Errantes (cf. Bibliographie in GABE, 1954, 1966 et DURCHON, 1967) ; selon les

espéces envisagées, le produit de séerétion peut avoilr un effet inhibiteur ou,
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comme chez les Oligochétes et les Hirudinées, stimulateur des processus de
sexualisation,
1) Nephthydae

Parmi les Polychétes caractérisées par 1l'élaboration d'un
facteur inhibiteur, i1 semble, dans 1'état actuel des connaissances, Aque ce
solent les Nephthydae qui présentent le plus d'analogles avec les Nereidae
(présence de plusieurs types de cellules sécrétrices et d'un complexe cérébro-
vasculaire), Selon CLARK (1955, 1956, 1959), les cellules fuchsinophiles, C
et plus encore celles de type B, dont la sécrétion est probablement de ‘nature
glyco-lipo-protéinique, pourraient &tre impliequées dans 1l'élaboration du fac-
teur inhibiteur. Les observations au microscope électronique entreprises par
GOLDING (1970) permettront sans doute de parfaire mientot cette comparaison.

2) Syllidiens
Le cas des Syllidiens qul peut paraftre particulier mérite

néanmoins d'€tre souligné.Il a pu en effet &tre démontré expérimentalement
(cf bibliographie in DURCHON, 1967) que la zone pharyngienne présente une ac-
tion inhibitrice de la stolonisation; les cellules responsables ne sont malheu-

" reusement pas encore localisées,

%) Arenicolidae

Le ganglion sus-oesophagien d'autres Polychetes (Arenico-_

lidae) a, par contre, une action siimulatrice sur la maturation des produits
génitaux (HOWIE 1962 & 1966). Selon cet auteur, 11 n'existe pas de complexe

cérébro-vasculalre trés différencié chez Arenieola marina L. ; le matrériel

fuehsinophile est acheminé par vole axonale vers les aires neurohémales de
type primitif, assez analogues & celles qui ont été décrites chez les 0Oligo-
chétes et les Hirudinées.

B - OLIGOCHETES. Il serait trop long d'envisager les données rela-
tives aux différentes familles et nous restreindrons donc notre exposé aux
Lumbridicae ; nous mentionnerons néanmoins pour mémoire les trés beaux tra-
vaux de DEUSE-ZIMMERMANN (1960), puis'de GERSCH et UBE, 1967, 1970, relatifs
aux Enchytraeidae,

Lumbricidae
a - Morphologile

I1 régnait, Jusqu'd ces dernidres années une grande
confusion parml les terminologies relatives aux cellules sécrétrices caracté-

ristiques du systémemer-eux central des Lumbricidae. La recherche (BERN et
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HAGADORN, in BULLOCK et HORRIDGE, 1965), des équivalences entre tous les types
cellulaires décrits en témoigne,

Si la correspondance entre les observations réalisées aux microsco-
pes photonique (cf bibliographic in GABE, 1954, 1967 et DURCHON, 1967) et
électronique (SCHARRER et BROWN, 1961, 1962 a et b ; ROHLICH, AROS et VIGH,
1962 ; PELLEGRINO de IRALDI et DE ROBERTIS, i962 ; OOSAKI, 1966), n'est pas
complétement établie, il semble pourtant que la nomenclature, utilisée par
TEICHMANN, AROS et VICH (1966), soit de plus en plus adoptée.

Grice 2 1'emploi de techniques variées, ces auteurs on pu déerire,
dans le ganglion sus-oesophagien, deux grandes catégories de neurones A et B,

Les cellules A, caractérisées par leur fuchsinophilie, peuvent €tre
subdivisées, selon leur forme et leur localisation, en cellules Al’ A2 et A3.
Toutes, élaborent un matériel protéinique possédant une fonction réductrice ;
les cellules Ao & A} se caractérisent par la présence de phospholipides et
d'un dérivé indol (tryptophane ?).

Les grandes cellules B, peu chromophiles, sont impliquées dans’
1'élaboration d'une monoamine biogéne (RUDE, 1966 ; MYHRBERG, 1967 ; TEICHMANN
et AROS, 1966).

Récemment, la nature neurosécrétcire sensu stricto de cellules qui

correspondent probablement & des cellules A (diamétre moyen des grains élémen-
taires ¢ 900 K) a pu 8tre démontrée chez Pheretima communissima (TAKEUCHI,
1968), chez Eisenia foetida Sav, (BERJON et MEUNIER, 1968) et chez Lumbricus
terrestris L, (ZIMMERMANN, 1970) ; la formation, au niveau des aires neuro-

hémales, de complexes formés par les éléments nerveux et névrogliques, semble
établie, BERJON et MEUNIER mentionnent, en outre, la présence de figures pré-

synaptiques typiques dans les terminalsons axonales des cellules B,
\

b - ROles. Intervention de la photopériode,

I1 étalt connu depuils plusleurs années (cf biblio-
graphie in DURCHON, 1967) que les cellules fuchsinophiles interviennent dans
les processus de reproduction.

Chez Eisenia foetida (BERJON et MEUNIER, 1968), des cellules A pour-

raient contrSler les caract®res sexuels somatiques tandis que les cellules B

interviendralent dans les processus de croissance et de régénération. Cette
derniére constatation semble rejoindre celle de CHAPRON (1969) relative au
role des monoamines dans de tels processus.

I1 convient enfin de mentionner que la photosensibilité de cellules
fuchsinophiles a été observée (cf. bibliographie in DURCHON, 1967) .
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C - HIRUDINEES

a - Morphologle
_ Les méthodes d'investigation sont les mémes que cel-
les que nous avons utilisées pour les Nereidae.
La méthode de CLARK (1955) permet & HAGADORN (1958, 1962a et b) de
dérinir plusieurs typgs cellulaires :
les celluks X (1, 2 et 3) sont fuchsinophiles,
les cellules /3 conservent leur acidophilie, malgré une oxydation par
le permanganate de potassium ; les cellules,gl et/32 présentent respec-
tivement une affinité pour l'orangé G et le "fast green",
les cellules & correspondent aux neurones "ordinaires".
A l'exception des cellules &3, les cellules b et /3 sont de véritables cel-
lules neurosécrétrices dont les teminaisons axonales parviennent & une aire
neurohémale de structure simple (HAGADORN et al., 1963). Parmi les cellules
5 , certaines (type cellulaire 3) présentent les caractéres morphologiques
(définis par GERSCHENFELD, 1963, 1966) de cellules impliquées dans 1'élabora-
tion d'une monaamine biogéne. Cette hypothése semble confirmée par les travaux
plus récents de EHINGER et al,, (1968).
Chez Hirudo medicinalis L. (HAGADORN, 1966 a), toutes les cellules

neurosécerétrices élaborent un matériel protéinique ayant, en ovtre, des carac-
téres lipoglucidiques SiSé accusés, Les cellules X et(Bg se caractérisent res-
pectivement par la présence d'une fonction réductrice ét d'un radical indol
(tryptophane ?).,
b - ROles, Intervention de la photopériode
Le r0le des cellules &X (1 et 2) en particulier et

/3 dans les processus de reproduction semble établi (HAGADORN, 1966 b ;
MALECHA, 1967, 1970 a et b) ; la signification éxacte des cellules)/a dont
1'activité maximale est concomitaonte de la périodede ponte est néanmoins
encore mal définie, \

Selon HAGADORN (1962 b), des terminaisons trés riches en mitochon-
dries (/34), observées au rveau de 1l'aire neurohémale (HAGADORN et al., 1963)
et dont nous avons déji souligné 1'analogle avec les fibres décrites dans le
complexe cérébrovasculaire des Nereidae (DHAINAUT-COURTOIS, 1966 a), présen-
tent des modifications'corrélatives d'une ovariectomie.

Comme chez les Oligochétes, la photosensibilité des cellules neuro-

séerétrices fuchsinophiles semble établie (HAGADORN, 1962 b).



- 159 -

D ~ Cette rapide revue des systémes neuroendocrines de quelques re-
présentants des différentes classes d'Annélides révélent certaines analogies ;
11 existe néanmoins des gradations dans la complexité structurale et les modes

d'action peuvent &tre opposés.

1) Caractéres morphologiques et cytochimiques

a - Cellules neurosécrétrices sensu stricto

Dans tous les cas, des cellules fuchsinophiles sont

présentes ; celles-ci, dans les cas les plus simples (Polychdtes Arenicolidae,

0ligochétes Lumbricidae (?)) peuvent d'ailleurs représenter 1l'ensemble de 1'ap-
parell neurosécrétoire ; le matériel synthétisé est un peptide & fonction ré-
ductrice,

D'autres types de cellules neurosécrétrices peuvent faire leur appa-
rition ; le produit de séerétion est généralement un autre peptide oaractérisé

par la présence d'un radical indol (tryptophane 2) ( Polych&tes Nereidae, Neph-

thydae (?), et Hirudinées).

b - Complexes neuroglandulovasculaires.
La complexité maximale semble &tre atteinte lorsqu'un
tissu d'origine mégodermique et de nature glandulaire probables se différencie

au niveau des alres neurohémales (Nereidae et Nephthydae).

¢ - Neurones 2 monoamines biogénes

Ceux-~-ci ont été observés dans les trois classes, Ils syn-
thétisent parfois des catécholamines mais surtout une indole-amine de type sé-
rotonine,

2) Rdles. Intervention de 1a photopériode

. Le rdle du ganglion sus-oesophagien dans les processus de

sexualisation, de croissance normale et, éventuellement, expérimentale, a été
1

démontré dans un certain nombre de cas. A 1'échelle moléculaire, 1'action s'opé-
rerait sur les synthéses d'ADN (ecf. biblbgraphie in DHAINAUT, 1970). Les modali-

tés sont toutefols différentes ; le facteur est inhibiteur (Nereidae, Nephthydae)

ou, au contraire, stimulateur (Arenicolidae, Lumbricidae, Hirudindes) de la se-

xualisation,

I1 oconvient néanmoins de souligner que :

- les cellules neurosécrétrices fuchsinophiles ont toujours un role
prépondérant dans ces processus ;

- la photosensibilité de ces derniéres paralt également établie,
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Quoique leur signification exacte ne soit pas connue, d'autres é1é-
ments cellulaires (cellules neurosécrétrices et cellules trés riches en mito-
chondries (Nereidae et Hirudinées)) semblent pouvoir intervenir dans les pro-
cessus de suxualisation en particulier.

La présence d'un complexe cérébroglandulovasculaire n'a, Jusqu'a pré-
sent, été observée que chez des famllles pour lesjuelles le facteur éliminé dans
le sang est de type inhibiteur ; les données histologiques et expérimentales
sont toutefois encore trop peu nombreuses pour que l'idée d'une corrélaticn
possible puisse &tre émise.

Enfin, 1l'hypoth®se d'une intervention éventuelle de monoamines bio-
génes dans les processus de régénération a été émise aussi bien pour les Poly-

chétes (Nereidae) que pour les Oligochétes Lumbricidae.
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CONCLUSION GENERALE

L'étude infrastructurale et cytochimique du systéme nerveux central
et du complexe cérébrovasculaire de Nereidae d'8ges varids nous a permis de
définir un certain nombre de types cellulaires :

I 4 VI, dans. le ganglion sus-oesophagien,
A & C, dans la cha®ne nerveuse,
C1 et Cp, au niveau de la glande infracérébrale ;
des variations concomitantes de 1'état sexuel des animaux ont été observées.

Les éléments cellulaires qui semblent impliqués dans les processus
de sexualitation, et peut-8tre aussi de croissance et de régénération, ont
particuliérement retenu notre attention.

Les cellules neurosécrétrices (I et II) ont été repérées uniquement

dans la moitié postérieure du cerveau (noyau 20). Les unes (I), fuchsinophiles,
ont une activité sécrétoire maximale & 1'approche de 1l'apparition des produits
génitaux dans le coelome ; les secondes (II), acidophiles aprés oxydation per-
manganique, sont plus actives chez le ver d'Age moyen. Dans les deux cas, le
mapériel élaboré sst de nature au moins partiellement peptidique ; les termi-

naisons axonales parviennent au contact des cellules infracérébrales.

Celles~-ci appartiennent & deux catégories différentes. Les cellules
C; ont une morphologie qul reppelle celle de cellules engagées dans la synthése
d'un stéroide, Ces cellules infracérébrales n'atteignent leur plein développe-
ment que chez le ver 3agé.

Le produit élaboré par les cellules C, est, par contre, de nature
peptidique ; l'activité sécrétoire meximale se situe, comme celle des cellules
neurosécrétrices I, & un stade voisin de 1l'apparition des produits génitaux

dans le coelome,

Parmi les neufones "ordinaires" répartis dans tout le systéme ner-
veux central, certains (Va et Ca, Vi et Cp) ont une morphologie infrastructu-
rale et des caractdres cytochimiques analogues & ceux des neurones connus pour
synthétiser des médlateurs chimiques non cholinergiques., Bien que la localisa-
tion sub-cellulaire et le rdle physiologique de composés tels que la sérotonine
et 1l'acide 61am1nobutyrique ne soient pas encore compldtement connus (TAUC,
1967 ; HOKFELT, 1968), 11 est tentant d'émettre 1'hypothése que ces neurones

1" 1"
ordinaires” contiennent les deux substances que nous avons mises en évidence,
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par voie biochimique (DHAINAUT-COURTOIS, CARIDROIT et BISERTE, 1969), dans le
systéme nerveux des Nereldae, la N-N'-diméthyl-5-Hydroxytryptamine (bufoténine)
et 1'acide Elaminobutyrique.

Les terminaisons axonales, d'allure typiquement présynaptiques, par-
viennent dans le neuropile au voisinage de fibres neurosécrétoires ; des termi-
naisons de morphologie analogue ont é€galement été repérées au niveau des Jjonc-

tions neuromusculaires.

Nous avons également observé dans le cerveau la présence d'un organe
sensoriel constitué par le noyau 19; ce dernier est associé au noyau neurosé-
erétoire (20). La possibilité d'une intervention de cet organe dans la récep-

tion des stimull photiques est étayée & la fois par des données morphologiques
et les résultats expérimentaux de HAUENSCHILD (1955).

Le probléme phylogénétique posé par la présence, chez les Nereldae,
d'un orgene photorécepteur de type ciliaire mérite d'8tre rappelé ; de plus,
la ramification cilaire observée n'est pas classique et peut vpeprésenter un
stade intéressant et peut-8tre relativement primitif dans 1'évolution des or-

ganes photorécepteurs de la lignde ciliaire (EAKIN, 1968),

La découverte de plusieurs types de cellules neurosécrétrices et d'une
glande endocrine révdle une complexité dans le mécanisme d'action du ganglion
sus-oesophagien de certaines Polychdtes, considéré jusqu'alors comme 1'un des
plus simples du régne animal,

Cette apparition de 1'organe endocrine semble plaider en faveur d'une
évolution paralléle & celle observée chez certains Mollusques.

Si la différenciation rencontrée chez les Nereidae est inférieure a
celle qui qaractérise les Arthropodes en général, des rapprochements embryolo-

glques, morphologiques et physiologiques avec les corpora aliata des Insectes,

ont égalemant pu &tre avancés,

Notre hypothésé relative aux rBles respectifs des différents éléments
cellulaires caractéristiques du complexe neuroendocrine peut, dans les grandes
lignes, &tre résumée par 1'existence de deux couples de cellules composées tous
deux par unc association - cellule neurosécrétrice - cellule infracérébrale.

Le premier couple (cellules I et Cp) intervient dans 1'élaboration de
1'hormone inhibitrice ;- il convient & ce sujet de rappeler la similitude des
courbes relatives & 1l'activité sé:rétoire de ces cellules et & la potentialité
inhibitrice du cerveau, obtenues avec nos données morphologlques et avec les ré-

sultats expérimentaux trés récents de PORCHET (inédit),
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L'activité des cellules I et C, est contrSlée par des stimuli (lumié-
re en particulier) et par le deuxiéme couple (cellules II et C3), lui-méme sou-

mis & 1'action stimulatrice des produits génitaux et régulatrice de la photopé-
riode,

Stimuli externes dont photopériode

b

[ 1 | i

A P IT )

] [} [} 1

1 [} | 1

] ] [} 1

i | 1<

H | action | '

{ Co |régulatrice; Cy | (feedback)

L o

] ] 1] ]

L_“[__l | I, [}
Facteur inhibiteur Produits génitaux et
de la sexualisation peut-8tre aubres fac-
et, peut-&tre, stimu~- teurs internes.

lateur des processus

de régénération,

Le contrdle de 1'activité cérébrale par les produits génitaux s'ef-
fectuerait par 1'intermédiaire de la glande infracérébrale et serait donc ana-
logue & celui qui a déjd été décrit chez d'autres Métazoaires plus élevés dans
1'échelle animale (cf. par. excmplcy SCHARRER, E, et B.,1963 of THOMSEN et LEA, 1969

Notre interprétation est basée sur les données actuelles tant morpho-
logiques et cytochimiques que bilochimiques et expérimentales ; elle réclame
néanmoins des preuves complémentaires par intervention sur la glande infra-
cérébrale \ou sur les cellules neurosécrétrices.,

La suppression de la glande infracérébrale, rendue trés délicate par
la morphologie et la sttuation de cette dernidre, a néanmoins été entreprise
en collaboration avec Monsieur le Professeur DURCHON ; cette ablation devrait
permettre quelques conclusions relatives aux rSles respectifs des cellules neu-
rosécerétrices et infracérébrales, I et C, en particulier,

Dans cette optique, nous nous proposons également d'étudier, dans
les cellules C], les modifications infrastructurales provoquées par la réac-
tion feedback d'origine ovocytaire (PORCHET, 1967). Ce probléme pourrait &tre

envisagé, en outre, par blocage & 1l'aide de la métepirone, d'éventuelles syn-

théses de stéroides dans les cellules Cy.
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L'action directe sur les cellules neuroséerétrices elles-mémes paralt
difficile 2 envisager par suilte de la diversité des types cellulaires.

Il est possible cependant que l'action des stimuli externes (photo-
période et température), dont 1l'effet dans les processus de sexualisation a été
démontré expérimentalement, ne s'exerce pas directement et sélectivement sur
les cellules Ipliquées dans 1'élaboration du facteur inhibiteur ; les neurones
qui synthétisent des substances de type médiateur chimique pourraient réaliser
un intermédiaire sur lequel certaines actions pourralent €tre tentées.

Si, comme cela a été démontré pour la 5-hydroxytryptamine, la bufoté-
nine a2git sur la concentration en adénosine-3',5'-monophosphate des tissus af-
fectés, nous pourrions envisager 1l'action d'inhibiteurs de la synthése de cette
indole-amine tels que la p-chlorophénylalanine, L'utilisation paralldle de
méthylxanthines connues pour accroftre le taux cellulaire en adénosine-3',5'-
monophosphate devrait permettre une intervention rapide sur l'ectivité inhibi-
trice du cerveau ; il est d'ailleurs tentant d'opérer un rapprochement entre
1'action de ces substances et la présence dans la fraction inhibitrice isolée
par vole biochimique (CARDON, 1970) de bases puriques de type xanthine.

Dans 1'état actuel des connaissances, il semble donc que nous puls-
sions espérer que l'association de techniques pharmacologlques et de 1'obser-
vafion infrastructurale, Jointe aux données de 1'analyse biochimique, permette
de préciser, dans un avenir proche, certains aspects de la régulation endocrine

chez les Nereidae.

’
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