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AVANT- PROPOS 

c'est avec un très grand plaisir que je saisis ici l'occasion d'expri- 

mer ma profonde gratitude à Monsieur le Professeur DURCHCN à qui je dois d'avoir 

pu entrepreridre et développer ce travail et dont la très haute compétence 

scientifique et les qualités hwnaines m'ont permis de mener à bien mes recher- 

ches. Qu'il sache combien la confiance qu'il m'a toujours accordée et l'enthou- 

siasme qu'il a su sans cesse me communiquer ont été pour moi des stimulants 

particulièrement pr6ciewc en m'aidant ii surmonter les aléas de ltex&rinienta- 

tion. Qu'il soit assuré de nrr sincère reconnaissance et de mon profond atta- 

chement, 

Je tiens à remercier Monsieur le Professeur I1EFRETINj Président de 

l'Université des Sciences et Techniques de Lille, qui, mal@;ré ses très lourdes 

tgches, a accepté de juger mon travail. C'est au cours de stages effectués sous 

sa direction à Wimereux que mon premier contact avec la biologie marine a été 

réalisé, L'accueil agréable qu'il m'a toujours réservé au laboratoire de Biologie 

Mitime de Wirnereux et les facilités qu'il m'a accordées m'ont beaucoup aidée 

lors des récoltes de matériel et je lui en suis particulièrement reconnaissante. 

Il m'est agréable d'adresser aussi mes remerciements à Monsieur le 

Professeur SCHALUX qui a toujours suivi mon travail avec beaucoup dtint6r@t 

et m'a fait bénéficier de ses grandes connaissances en matière de physiologie 

des Ensectes, QU' il sache combien je lui suis reconnaissante d'avoir bien voulu 

participer à mon jury de thèse mlgr6 ses nombreuses préoccupations actuelles. - 
. 3 . . b, 

Je tiens également à remercier Monsieur le Professeur V I V E 3  pour les 

conseils qu'il m'a toujours aimablement prodigués. C'est &ce au développement 

qu'il a su donner à la Microscopie électronique dans notre laboratoire que mon 

travail a pu prendre une dimension nouvelle. 

Manie CHARNIAüX-COTMN, Professeur à l'Université de Paris, m'a fait 

le grand honneur de parrainer mes recherches dès mon entrée au C.N.R.S. et de 

juger ce travail en acceptant de participer à mon jury de thèse. L'appui que 

j'ai toujours trouvé auprès d'elle et les conseils judicieux dont elle m'a 

gratifiée m' ont aidée dans ma t%che. Qu'elle veuille bien trouver ici 



l'expression de nia profonde et respectueuse reconnaissance. 

Une partie de ce travail a pu etre réalisé aux laboratoires de Bio- 

logie hrine d'Arcachon et de luc-sur-Mer et de Biochimie de 1'~niversitd de 

Lille 1, g d c e  à l'obligeance de Messieurs les Professeurs FJEIL, IUBET et 

IQNTREUIL à qui j'adresse mes plus vifs remerciements. 

Je ne saurais oublier tous ceux qui, en m'apportant une aide morale 

ou mat6rielle,ont contribué à la réalisation de ce travail. Qu'ils trouvent 

ici l'expression de mon amicale reconnaissance. 
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CONTRIBUTION A L'E'IUDE DE LA SIGNIFICATION 

DES CARAC?IERES SEXUELS SOMATIQUES ET DE IEUR DETERMINïSPE 

CMEZ IES NEREIDAE (ANIELIDES POIXCHETES ) 

INTRODUCTION 

Des caractères sexuels secondaires ont déjà été décri ts  chez de nom- 

bllewr Invertébrés. Cepenàant, si dans l a  plupart des cas l a  nature exacte de 

ces formations somatiques e t  en conséquence leur r81e ont pu Gtre compris par 

des observations simples, leur déterminisme reste, à l'exception de certains 

Arthropodes (CHARNIAüX-CmN, 1 9 9  e t  1957, lm0 ; IEC'dUIW, lB5 et 1958 ; . . $4 
LEGRAND e t  JüCHAüLT, 1960 b, 1970 ; NAISSE, 1963, 1964 e t  1969 ; BAIESDENT- 

PlUQUET, 1964 ; JUCHAULT, 1 W ) ,  l e  plus souvent inconnu malgré l e s  efforts  

de nombreux chercheurs ayant abordé ce problème. Chez les  Annélides Polychètes, 

l a  situation apparaft plus confuse encore. En effet ,  dans ce cas, on ignore 

non seulement l e  déterminisme des caractères sexuels mais aussi l e  plus sou- 

vent leur nature e t  leur r%le. Sans doute l e  f a i t  que les  interventions ex$- -.-iq 
d ',. 

rimentales sont malaisées sur ce matériel en raison de l a  peti te  t a i l l e  des 7 1  d 

individus indifférenciés sexueïiement e t  de 1 ' absence de gonades localisées, 

expliquent l e  peu d'engouement qu'a suscité ce groupe dans l'étude des carac- 

tères sexuels seconüaires. Néanmoins, 1' inté* présenté pa.r ces Invertébrés 

tant  par leur position phylétique que par l e s  phénomènes neuroendocriniens 

contr8ïant leur sexualisation (DURCHON, 1 9 9  ) nous a conduit à tenter de cab, 

bler cette lacune. 
I 



POSITION LVU PR0BIEI"E 

De nombreux auteurs (AGASSIZ, 1862 ; EISIG, 1887 ; WIAQUIN, 1893 ; 
RACOVITZA, 1893 ; DE SAINT JQSEPH, 1898 e t  1906 ; FAWEL, 1911, 1915, 1916, 

lp3  e t  1959 ; FACE, 1924 ; GRAVIER e t  DANTAN, 1 9 5  e t  1.98 ; HERPIN, 1925-26 ; 

FAGE e t  LEGENDRE, 1 9 7  ; OKADA, 1937 ; RULLLER, 1954) ont signalé un dimorphis- 

me sexuel chez certaines Annélides Polychètes. Ce dimorphisme sexuel appara2t 

plus particulièrement chez ceux qui présentent des transformations somatiques 

importantes au moment de l a  maturité génitale (dpitoquie de certains Nereidae, 

stolonisation de certains ~ ~ l l i d a e ) ,  mais aussi  chez des individus ne présen- 

tan t  pas de modification part icul ière  au cours de l a  sexualisation (Capitellidae ) . 
Dans tous l e s  cas, l e s  caractères sexuels se  manifestent au moment de 

l a  maturité sexuelle e t  sont local isés  à des niveaux bien précis du corps de 

1 ' animal. 

Le dimorphisme peut a p p a r a h e  au niveau de l a  t e t e  (antennes de cer- 

ta ins  Autolytinae &les, d c h o i r e s  chez Micronereis variegata ) , au niveau de 

1 'or i f ice  servant à l 'évacuation des produits génitaux (crochets copulatoires 

de M. variegata, soies copulatoires de certains Capitellidae, papilles, u r i t e s ,  

poches génitales du pygidium de certains Nereidae) ou au niveau des parapodes 

(c i r res  pwapodiawc renflés ou crénelés de certains Nereidae ) . Il peut se mani- 

f e s t e r  aussi  par une différence de couleur (souvent due simplement aux produits 

génitaux vus par transparence), de t a i l l e  des individus mâles e t  femelles, ou 

sur l a  transformation d'un nombre plus ou moins important de métamères au mo- 

ment de la maturité sexuelle (Heteronereis) (tableau l ) .  

Les problèmes de la nature, du r81e e t  du déterminisme des transfor- 

mations somtiques l i ées  au sexe ont é t é  abordés chez certaines espèces par 

que lques auteurs . 

1) Nature des formtions sexuelles secondaires 

Le problème de l a  nature des formations sexuelles a é té  

abordé dans un cer tain nombre de cas par l 'étude histologique de celles-ci .  Les 

r é su l t a t s  obtenus soulignent l eu r  diversi té .  Certaines sont des éléments ch i t i -  

neux (mâchoires, crochets copulatoires de M. variegata, RULLIER 1954 ; soies 

copulatoires de Capitellidae, EISIG, 18871, tandis que d'autres scnt des 
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expansions épidermiques s o i t  creuses e t  souvent remplies de spermtozoTdes 

(papilles pygidiales, poches génitales de Nereidae, GRAVIER e t  DANTAN, 1928 ; 

DEFRETIIII, 1949 ), s o i t  enveloppant un nerf axial  e t  contenant de nombreuses cel- 

lu les  sensorielles (antennes bif ides  dtAutolytinae mâles ; GIDHOLM, 1965). 

 édification de ces formations a é té  suivie dans quelques cas 

seulement (M. variegata, RULLLER, 1954 ; Capitellidae , EISIG, 1887 ) . Par con- 

t r e ,  l e s  c i r r e s  parapodiaux transformés des Néréidiens n'ont jamais f a i t  l 'ob- 

j e t  de recherches histologiques ; de même l e  mode de formation des antennes 

bifides,  des papilles pygidiales e t  des poches géni tales  e s t  ignoré. 

2 - Rôle des formations sexuelles secondaires 

L' intervention des soies copulatoires (Capitellidae ), cro- 

chets copulatoires e t  mâchoires (Micronereis variegata) au moment de la copu- 

l a t i o n  semble bien é tab l ie  (EISIG, 1887 ; FAWEL, 193 ; R U U I E R ,  1954). Par 

a i l l eu r s ,  GRAVIER e t  DANTAN (I-%8), HERPIN (1929) , FAGE e t  lEGENDRE ( l P 7 ) ,  

DEFRETIN (1949), HOFMANN(1964 ) ont montré que l e s  papilles pygidiales, l e s  

u r i t e s  e t  l e s  poches géni tales  des Néréidiens servent à l 'émission des sperm- 

tozoXdes . 
Par contre, l e  rôle  que pourraient jouer l e s  antennes bifides d'Au- - 

tolyt inae &les dans l ' a t t r a c t i o n  sexuelle (réception de stimuli chimiques) 

bien que pressenti récemment par GIDHOLM (1965) n ' a  pas encore é té  démontré 

expérimentalement,  a autre part ,  l a  fonction des c i r r e s  parapodiaux transfor- 

més des Néréidiens e s t  inconnue. 

3 - Déterminisme des caractères sexuels secondaires 

I-e problème du déterminisme des caractères sexuels secondaires 

n ' a  été abordé que chez quelques Autolytinae (GKADA, 1937 ; DURCHON e t  WISSCCQ, 

1964) e t  chez Micronereis variegata (RULLIER, 19511). Cependant, aucune des 

hypothèses avancées par l e s  auteurs n ' a  pu ê t re  démontrée indubitablement. 

 étude bibliographique des travaux r e l a t i f s  aux caractères sexuels 

secondaires chez l e s  Annélides Polychètes montre qu ' il existe  un dimorphisme 

sexuel dans au moins t r o i s  familles (Nereidae , Syllidae, Capitellidae ) .L'ana- 

lyse des résu l ta t s  obtenus permet d ' é t a b l i r  notre ignorance en ce qui concerne 

l e  déterminisme précis des caractères décri ts ,  l a  nature e t  l e  rôle de la 



plupart des formations somatiques liées au sexe et notamment de celles n'in- 

tervenant pas dans l'émission des produits génitaux telles que les antennes 

bifides dlAutolytinae mgles, les crénelures et les renflements des cirres pa- 

rapodiam de Nereidae. Ies exigences de la méthode expérimentale (abondance du 

matériel, facilités opératoires) nous ont conduite à aborder les problèmes 

posés par les caractères sexuels secondaires chez les Nereidae, groupe chez 

lequel d'ailleurs le rôle de certaines transformations somatiques liées au 

sexe restait encore énigmatique (cirres parapodiaux transformés ) . 
Nous étudierons donc dans une première partie la nature de ces for- 

mations chez les Néréidiens en considérant d'abord la morphologie, l'histolo- 

gie (Chapitre 1 ), l'ultrastructure (Chapitre II ), 1 ' histochimie (Chapitre III ) 
des cirres parapodiaux, puis la morphologie, 1 'histologie et 1 'ultrastructure 

du pygidium (Chapitre IV). 

Dans la seconde partie sera traité le rôle des formations sexuelles 

secondaires et notamment de celles apparaissant au niveau des cirres parapo- 

diaux. 

La troisième partie sera consacrée à l'étude du déterminisme des 

caractères sexuels secondaires. 



MATEXIEL ET TECHNIQUES 

Trois espèces ont é t é  u t i l i s é e s  dans ce t r a v a i l  : Nereis pelagica L., 

Perinereis  c u l t r i f e r a  G.  e t  Platynereis  dwneri l i i  Aud. e t  M. Edw. 

A - NEREIS PfiLAGICA LINNE 

Les N. pelagica proviennent de Wimereux (Pas-de-Calais) où e l l e s  

se reproduisent de Lin janvier à mars. Leur cycle biologique s 'é tend sur  deux 

ans ; l e s  produits génitaux sont l ibé rés  dans l e  coelome à l a  f i n  de l a  pre- 

mière année e t  l a  maturité sexuelle e s t  a t t e i n t e  à deux ans. 

Les P. c u l t r i f e r a  (race avec épi toquie)  ont é t é  réco l tées  à Wime- 

reux (avant 1 'hiver  1962-63 ), puis à Roscoff ( ~ i n i s t è r e  ) e t  à Luc-sur-Mer 
Nereis 

(Calvados ) . C e s v i v e n t  t r o i s  ans e t  sexualisent ,  pour l e s  mâles, à ?.eux ans 

e t  demi, e t  pour l e s  femelles l a  deuxième année (HERPIN, 1925 ; DURCHON, 199  ) .  

Les essaimages ont l i e u  de mai à j u i l l e t .  

C - PLATYNEREIS DUPERILII AUDOUIN ET MILNE EDWARDS 

Les Pl. dumeril i l  immatures ont é t é  r ecue i l l i e s  par dragage (Arca- 
individus 

chon), tanciis que l e s  en essaimage ont é t é  capturés à Arcachon (1965 ) e t  

à Luc-sur-Mer (1966 à 1969) de f i n  juin à août,  l o r s  de pêches de n u i t  ef fec-  

tuées au moment des premiers e t  derniers  quar t i e r s  lunaires.  

W 

Nous tenons t e u t  particulièrement à remercier Monsieur DEFRETIN, Directeur 
de l ' I n s t i t u t  de Biologie k r i t i m e  e t  Régionale de Wimereux, Monsieur LXBET, 
Directeur de l a  S ta t ion  Biologique de Luc-sur-Mer, Monsieur TEISSLER, Direc- 
t eu r  de l a  Sta t ion Biologique de Roscoff, Monsieur WEIL, Directeur du Labora- 
t o i r e  de Biologie k r i n e  d'Arcachon, Monsieur CAZAUX, bTtre-Assis tant  au x h e  
laboratoi re ,  a i n s i  que nos collègues e t  l e  personnel de ces d i f f é r en t s  labora- 
t o i r e s ,  pour l ' a i de  q u ' i l s  nous ont apportée dans l a  réco l te  du matér ie l ,  



11 - TECHNIQUES - 
Les Nereis sont isolées au laboratoire dans des cristallisoirs re- 

couverts d'un opercule et contenant du sable de Fontainebleau et 206 ml envi- 
animaux 

ron d'eau de mer filtrée, renouvelée régulièrement. Les sont maintenus à 

la température de 12-14' C et nourris à l'aide d'Entéromorphes 

TECHNIQUES HISTOLOGIQUES ET HISTOCHIMIQUES 

1 - Microscopie photonique 

a) Techniques histologiques 
-------c---------------- 

Après anesthésie (5-10 minutes dans une solution de 

chlorure de magnésium à 77,7 g par litre d'eau disti1lée)ou non les -- Nereis 

sont fixées pour l'étude histologique au Bouin aqueux ou au mélange Bouin Hol- 

lande avec ou sans acide acétique ou au formol 10 % dans de 1 'eau distillée ou 
de l'eau de mer (formol salé ) ou au Carnoy. Les pièces sont incluses dans la 

paraffine et débitées en coupes sériées de 4 à 7 p, transversales ou longitu- 
dinales (sagittales ou frontales). Les coupes sont colorées par une des tech- 

niques suivantes : Cleveland-Wolff, Hémalun-éosine, glych6malun-éosine, héma- 

toxyline ferrique selon P. lksson et réaction nucléaire de Feulgen-Rossenbeck. 

La mise en évidence des cellules sensorielles a été effectuée soit 

par la technique de &illet (1959) modifiée par DEmL et GILLOTEAIX (1966)~ 
soit par coloration vitale au bleu de méthylène (1 à 0,5 % dans de 1 'eau de 
mer ) . 

b ) Techniques histochimiques _------------------------ 
Elles seront exposées ultérieurement (Chapitre III). 

Microscopie électronique 

Les Nereis sont fix$es,après anesthésie, soit au tétroxyde 

d s  osmium 2 % tamponné selon MTLLONIG (1962 ), soit au glutaraldéhyde (63 76, 
3 % ou 2 $) dans un tampon phosphate à pH 7 (SABATINI et al., 1963) suivie 
d 'une post-f ixat ion au tétroxyde d ' osmium dans le même tampon. L' inclusion est 
effectuée dans 1'Epon 8Q (LnJFT, 1961) ou dans l'Araldite M ou CY 212. Les 



coupes ultrafines sont contrastées par le plomb selon la méthode de REYNOLDS 

(1963 ) précédée d'une coloration par 1' acétate d 'uranyle en solution alcoolique. 

Les observations ont été effectuées au microscope électronique Siemens 

Elmiskop 1 A. 

C - TECHNIQUES MPERIPENTALES 

L'expérimentation a été conduite dans la plupart des cas sur des 

individus anesthésiés au chlorure de magnésium (77,7 g par litre d'eau distil- 
lée) à l'aide d'instruments de microchirurgie (ciseaux de Paschef ou de Wecker, 

de pinces fines et de microscalpels ) sous contrôle microscopique binoculaire. 

Dans tous les cas, l'épitoquie expérimentale est obtenue par abla- 

tion du prostomium suivant la technique de DURCHON (1952 ) . L'âge et le sexe 
des individus opérés sont déterminés par examen microscopique d 'une ponction 

coelomique (DURCHON, 1952 ) . 
Les mâles sont répartis en trois catégories : 

- mâles à spermatocytes groupés en amas moruliformes (mâles d'un an, 

N. pelagica ; de deux axs, P. cultrifera) 

- mâles à spermatocytes groupés en masses ovalaires (mâles d'un an 

et demi, M. pelagica ; de deux ans et demi, P. cultrifera) 

- mâles à spermatides et spermatozoïdes (mâles de deux ans, N. pela- 

gica ; de trois ans, P. cultrifera). 

Les femelles sont classées suivant le diamètre moyen de leurs ovo- 

cytes. Les plus petits ovocytes identifiés par cette méthode ont un diamètre 

de 10 JJ, (N. pelagica d'un an environ : P. cultrifera de deux ans environ). A 
maturité, le diamètre ovocytaire atteint 20û p environ (N. pelagica), 250 à 

350 p (P. cultrifera), 150-170 p (Pl. dwnerilii). 



PREMlERE PARTIE 

ETüDE MORPHOLOGI&UE, HiSTOLOGI&UE, U L T R A S T W C ~ ~ A U  

ET HISTOCHIMIQUE DES CIRRES PARAPODIAUX ET DU 

PYGIDIUM DE NERElDlENS ATOQUES ET EPITO&UES . 



ETUDE MORPHOLQGIQUE ET HISTOIXX;I&UE 

DES CIREES PARAPODIAUX 

Avant d 'aborder l 'étude morphologique e t  histologique des c i r r e s  pa- 

rapodiaux nous décrirons l e s  parapodes atoques e t  épitoques des différentes 

espèces 6 tudiées . 

1 - E W E  mPH0UX;IQUE DES PARAPCB)ES ( ~ i ~ .  1, Pl. 1 ) 

Les parapodes ont, pau. un é t a t  donné (atoque ou épitoque ), l a  même 

morphologie chez l e s  t r o i s  espèces étudiées. 

A - NEREIS ATO&UES 

Les parapades se présentent sous l a  forme d'expansions la té ra les  du 

corps , apla t ies  antéro-pastérieuremnt e t  disposées dans des plans transversaux 

perpendiculaires à l 'axe du corps. Examinés à pla t  entre  lame e t  lamelle, ils 

apparaissent constitués de deux rames (une dorsale e t  une ventrale) supportée 

chacune par un gros acicule. 

LEL rame dersale comprend un long c i r re ,  une languette e t  un mamelon 

sét igère dont l 'axe e s t  occupé par un acicule. 

La rame ventrale se  compose de deux languettes encadrant un mamelon 

sét igère soutenu par un acicule e t  d'un c i r r e  ventral, plus court que l e  c i r r e  

Cette disposit ion e s t  constante au niveau de tous les segments du ::!; 
. ,,4' 

corps à l 'exception toutefois des deux premiers où l a  rame dorsale des parapo- 

des e s t  réduite à un c i r r e  e t  une languette, l e  mamelon set igère faisant défaut. 

Les scies  de l a  rame dorsale sont group6es en un faisceau ; l e  type 1;s 
de ces soies  d i f fè re  cependant suivant l a  région du corps ; e l l e s  sont en 

argtes homogomphes dans la  région antérieure e t  en serpes homogmphes dans l a  

région postérieure. Par contre, l e s  soies de l a  rame ventrale présentent l e s  

mêmes caractéristiques à tous l e s  niveaux du corps. E l l e s  sont rdparties en un If 
faisceau supérieur composé de soies en are tes  homogomphes e t  en serpes 



Répartit ion des c i r r e s  parapodiawc. transf o r d s  (renf 14s e t  crénelés ) 

chez N. pelagica L., P. cu l t r i f e ra  O. e t  Pl. dumerilil Aud. e t  M. Edw. 

( : Nereis pelanica : Perinereis cu l t r i f e ra  : Platynereis dumerilAi j 
( : &les femelles Râles : femelles : mâles femelles 1 (-------------:-----------.----------,,----------*-----------:-----------:-----------) 

: 5 R :  ( Région 
( anterieure I i 
( 

( : 1 7  C l 9  - : 1 8  C ~ O  1 6  c : 2 1  - 1 
( : . . 
( RBgion 

1 
: i 8  ~ 2 0  : 1 9  ~ 2 1  - 1 7  c : 2 2  - 1 

( poisf;Crieum : 
( (hétéroné- : 
( d id ienne)  : 
( . - .  . - .  ( - 1 
( . . . 

: Py. : Py. : F'y. : F'y. : Py. : Py. ( 
: 

1 
( . ) 

Les nombres indiquent l e  niveau du segment ( le ,  2e, 3e . . . . segment ) sur 1' axe 
antéro-postérieur du corps. 
C, crénelures sur l e s  cirres pasapodiaux dorsaux ; R, renflement sur l e s  c i r res  para- 
podiaux ; Py, pygidium ; -, pas de modification des c i r res  pampodiaux. 



Figure 1 

Parapodes de N. pelagica atoques e t  épitoques. 

a - Nereis atoque. Parapcde de l a  région postérieure. 

b - Heteronereis &le. Parapode du 2ème segment. Les  c i r r e s  (dorsal e t  

ventral)  sont renflés  au niveau de la  face interne de la zone 

moyenne. 

c - Heteronereis femelle . Parapode de la région postérieure (hétéronéréi- 

dienne ) . Les c i r r e s  parapodiaux ne subissent aucune transformation. 

Remarquer la présence toutefois de lamelles parapodiales hétéroné- 

ré  idiennes. 

d - Heteronereis &le. Parapode de la région postérieure (hétérondréidienne ) . 
L e  c i r re  dorsal  e s t  crénelé sur la face interne de sa zone moyenne ; 

l e  c i r r e  ventral  ne s'est pas modifié . Les  lamelles parapodiales sont 

plus développées que chez l a  femelle. 

cd, c i r re  dorsal ; cv, c i r r e  ventral  ; no, notopode ; np, neuropode ; 

fléches, lamelles parapodiales. 





hétérogomphes et un faisceau inférieur comprenant des isoies en arêtes hétéro- 

gomphes et en serpes hétérogomphes. 

B - NEREIS EPITOQUES 

Des modifications parapodiales importantes subdivisent le corps en 
W deux régions caractéristiques (une région antérieure peu modifiée, une région 

postérieure complètement transformée ) (tableau 2 ) . 
-La région postérieure - Elle est caractérisée par la présence 

de lamelles et de soies parapodiales particulières (hétéronéréidiennes) 

(Fig. 1 c et d ; Pl. 1, fig , c et A) jouant un r81e locomoteur important au 

cours de l'essaimage. D'autre part, les cirres parapodiaux dorsaux des &les 

deviennent crénelés. Cette région correspond à la région sexuée de 1 ' Annélide 
et débute à partir du 17-18ème segment chez N. pelagica, du 17-19ème segment 

chez P. cultrifera, du 16ème segment chez Pl. dumerilii mâle et du 21ème 

aegmnt chez la Pl. dumerilii femelle. 

- La région antérieure - Elle ne présente jamais de lamelles 
ni de soies parapodiales hétéronéréidiennes. Par contre, les cirres parapodiaux 

dorsaux et ventraux de certains segments de cette région se renflent à la fois 

chez le &le et la femelle, le nombre de segments transformés variant suivant 

le sexe et l'espèce (5 ou 7 premiers segments). 

II - E?UDE MORPHOLOGIQUE DES CIRRES PARAPODUUX 

Nous envisagerons successivement la morphologie des cirres parapo- 

diaux de Nereis atoques (âgées d'un an et demi au moins) puis celle des cirres 

parapodiaux d ' Heteronereis . 
A - CUiRES PARAPODIAUX DE NEREIS ATWUES 

1 - Forme - taille 
a) Nereis pelagica --------------- 
Les cirres parapodiaux sont morphologiquement semblables 

Chez certaines espèces (Iieptonereis aauca, Perinereis macropus, Perinereis 
(Arete) tenuisetis, Nereis icosiensis, Nereis succinea, Perinereis marionii) 
les transformations profondes intéressent seulement la région moyenne du corps 
(Heteronereis à trois régions). 



Figure 2 

krphologie externe des c i r r e s  parapodiaux de N. pelagica atoques 
e t  dpitoques. 

A - Cirres parapodiaux dorsaux de l a  région antérieure (antérieure au 6ème 
segment pour l e s  femelles, au 8ème segment pour l e s  &les).  

a - Cirre parapodial dorsal  de Nereis atoque- 

b - Cirre parapodial dorsal d 'Heteronereis femelle . 
Ie renflement e s t  placé sur l a  face iriférieure (= interne) de la  
zone moyenne du c i r r e .  

c - Cirre par-odial dorsal  d'Heteronereis &le,  Le renflement occupe 
l a  mhe zone du c i r r e  que chez l a  femelle, il e s t  cependant plus 

. . important. 

B - Cirres paraPodi&& ventraux de la région antérieure. 
- 

a - Cirre parapodial ventral  de Nereis atoque. 

b - Cirre parapodial ventral  d l ~ e t e r o n e r e i s  f e m l l e  . Le renf lement 
intéresse l a  face supérieure (= interne) de la région moyenne 
du cirre .  

c - Cirre parapodial ventral  dlHeteronereis rri$le. Xe renflement e s t  
légèrement plus important que chez ' l a  femelle. 

C - Cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure (au de là  du 2@me 
segment ) . 
a - Cirre parapodial dorsal-.de NaeePs atoque. .- : 

I l  es t  plus long e t  plus e f f i l é  que l e  c i r r e  parapociial dorsal de la 
région antérfeure (voi? Aa ) . 

b - Cirre parapodial dorsal  dlHeteronereis femelle. 
Il es t  semblable au c i r r e  atoque (C a)'. 

c - Cirre parapodial dorsal  dlHeteronereis &le. Il possède des créne- 
lures sur la  face inférieure (= interne ) de sa région moyenne. 

. . 

D - Cirres parapodiaux ventraux de l a  &@on postérieure. 

a - Cirre parapodial ventral  de Nereis atoque. 
11 es t  nettement plus court que l e  c i r r e  dorsal  correspondant (C a )  
mais cepeladant légèrement plus long e t  plus e f f i l é  que dans l a  ré- 
gis? n~kCrieure du corps (B a ) .  

b - Cirre parapodial ventral  d 'Heteronereis femelle. 
Il n'est  pas modifié. 

c - Cirre parapodial ventral  d'Heteronereis A l e .  
, 1 Il n'est  pas mdi f i é .  
i 

- .. '&$: - . - -  - -  - . . .-. . . - 
;!- -: -- 

.--- . - ". .-- - - . . . - - - -- - ._ . _ _,  





sur  tous l e s  segments du corps des Nereis &les  e t  femelles atoques (Fig. 2 ) ,  

i ls  apparaissent  sous l a  forme d 'un cône dont l a  base présente une cons t r i c t ion  

au niveau de l ' i n s e r t i o n  du c i r r e  sur  l e  parapode. Leurs mensurations var ient  

cependant l e  long de l ' axe  antéro-postérieur de 1'Annélide : l e s  c i r r e s  dorsaux 

sont  relativement courts  e t  t rapus  dans l a  région antér ieure  (806-850 p de long, 

plus grand diamètre 200-230 p), longs e t  e f f i l é s  dans l a  région postérieure 

(1000 p de long, plus grand diamètre 150 p) ; par contre,  l e s  c i r r e s  ventraux 

conservent pratiquement l e s  msmes dimensions quelle que s o i t  l a  posit ion du 

segment (p lus  grand diamètre 1 5 C  p, longueur 700 p environ).  

b )  Per inere is  c u l t r i f e r a  e t  Pla tynereis  dumeril i i  ---------------------------------------------- 
Les c i r r e s  parapodiaux de ces espèces sont  identiques, 

aux dimensions près, à ceux de N. pelagica. 

2 - Ci l ia tu re  

Le tégument des c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux porte 

un grand nombre de c i l s  dont la  d i spos i t ion  e t  l a  longueur, var iable  suivant 

l eu r  emplacement su r  l e  c i r r e ,  permettent de dis t inguer  t r o i s  zones sur  l a  hau- 

t eu r  de ce lu i -c i  (basale,  moyenne, apicale  ) (Fig. 3 ) .  

- Zone basale du c i r r e  - El l e  correspond au quart  de l a  longueur 

t o t a l e  du c i r r e  e t  porte l e s  c i l s  l e s  plus longs. La d i spos i t ion  de ces derniers  

va r ie  cependant suivant l a  nature de l a  face considérée (externe ou in terne  ) . 
Sur la face interne du c i r r e  (= face in fé r ieure  ou ventra le  des c i r r e s  

parapodiaux dorsaux, face supérieure ou dorsale des c i r r e s  parapodiaux ventraux) 

l e s  c i l s ,  de t a i l l e  uniforme (20 p de longueur environ),  sont  groupés en pe t i -  

t e s  touffed nettement espacées l e s  unes des au t res .  

Sur l a  face externe (=  face supérieure ou dorsale  des c i r r e s  parapo- 

diaux dorsaux, face infér ieure  ou ventra le  des c i r r e s  parapodiaux ventraux ) , 
i l s  apparaissent  en touffes  intimement se r rées  l e s  unes contre l e s  au t res  ; 

d ' au t r e  pa r t ,  à ce niveau, l eu r  longueur augmente régulièrement (8 à 28 p en- 

v i ron)  à p a r t i r  de l a  base du c i r r e  e t  sur  une hauteur de 100 p environ, puis 

r e s t e  constante (20  p) dans l e  r e s t e  (100-150 p de hauteur)  de l a  zone basale.  

- Zone moyenne du c i r r e  - El l e  représente la moitié ou l e  t i e r s  

de l a  longueur t o t a l e  du c i r r e .  Tous l e s  c i l s  sont disposés en pe t i t e s  touf fes  

espacées l e s  unes des aut res .  Leur longueur e s t  plus importante sur l a  face 

in terne  (4  à 6 p) que sur la  face  externe (3  p environ) ; c e t t e  différence de 



Ciliature des c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux de N. pelagica 

atoque e t  épitoque mâle. 

A - Cirre parapodial dorsal de l a  région antérieure atoque ( a ) ,  épitoque 

(b). 

B - Cirre parapcüial ventral  de la  région antérieure atoque (a) ,  épitoque 

C - Cirre parapcüial dorsal de la région postérieure atoque (a) ,  épitoque 

D - Cirre parapcdial ventral  de l a  région postérieure atoque (a) ,  épitoque 

Les c i l s  présentent une longueur e t  une disposition variable l e  long de 

l 'axe prasimo-distal du c i r r e  (voir t ex te )  e t  permettent de délimiter 

t r o i s  zones (séparées par des point i l lés  sur  l e s  schémas) : zone apicale 

(Za), zone moyenne (Zm), zone basale (Zb). La longueur des c i l s  a été 

volontairement exagérée : l e  rapport des échelles c i r re /c i l  e s t  environ 

de : 1/3. 





longueur e s t  particulièrement ne t te  pour l e s  c i r r e s  de l a  région postérieure du 

corps. 

- Zone apicale du c i r r e  - Cette région (moitié à un t i e r s  de 

l a  longueur to t a l e  du c i r r e )  porte des c i l s  répar t i s  en touffes e t  dont l a  tai l-  

l e  e s t  relativement uniforme (6 à 8 p, face externe e t  interne) .  

B - CIRRES PARAPODIAUX D'HE~~ERONEREIS 

La transformation des c i r r e s  au cours de l 'épitoquie a é t é  suivie 

chez l e s  Nereis devenues épitoques naturellement e t  chez des individus dont 

1' épitoquie a é t é  provoquée expérimentalement par décérébration. L'évolution des 

c i r r e s  chez ces deux types d t ~ e t e r o n e r e i s  e s t  identique e t  se  t radui t  par la 

mise en place de différenciations importantes e t  variables suivant la position 

du c i r r e  sur l 'axe antéro-postérieur du S r é i d i e n  e t  suivant l e  sexe de ce 

dernier. Nous enbisagerons successivement les transformations des c i r r e s  para- 

podiaux dans chacune des deux régions du corps (antérieure e t  postérieure) à 

l a  fo i s  chez l e s  mgles e t  l e s  femelles. 

1 - Cirres parapodiaux de l a  région antérieure 

a )  Nereis pelagica (Fig. 2 )  --------------- 
Lâ région antérieure comprend l e s  17 ou 2 0  premiers seg- 

ments du corps. Seuls l e s  c i r r e s  parapodiaux (dorsaux e t  ventraux) des premiers 

segments de ce t t e  région ( so i t  l e s  7 premiers pour les  mâles, l e s  5 premiers 

pour l e s  femelles) subissent des modifications au cours de l 'hétéronéréidation 

(tableau 2 ) . 
L a  transformation parapodiale se t radui t  par 1' apparition d'un ren- 

flement sur l a  face interne de l a  zone moyenne du c i r re ,  c 'est-à-dire entre l a  

zone basale à longs c i l s  e t  l a  zone apicale.  Ce renflement, généralement plus 

important chez l e s  &les que chez l e s  femelles, es t  discernable dès l e  huitième 

jour suivant l a  décérébration e t  a t t e i n t  son plein développement lo r s  de l 'hé-  

téronéréidation (30 jours environ après l a  décérébration) ; à ce t te  époque, l e  

diamètre de la zone moyenne des c i r r e s  dorsaux a doublé (1, 3 ,  4, 7ème parapodes 

des &les, l e s  5 parapodes des femelles, diamètre 200 p environ) ou t r i p l é  

(2, 5, 6ème parapodes des &les, diamètre 300 p environ) par rapport à celui 

des c i r r e s  atoques ; l e  renflement des c i r r e s  ventraux correspondant e s t  tou- 

jours moins important (Fig . 2 ) . 



b )  Perinereis cu l t r i f e ra  e t  Platynereis dwnerilii ---------------------------------------------- 
Les modifications sont semblables à ce l l e s  observées chez 

N. pelagica. Toutefois, l e  nombre de segments concernés par ce t t e  transformation 

e s t  identique chez l e  &le e t  la femelle de P. cul t r i fera ,  l e s  c i r r e s  parapo- 

diaux des 7 premiers segments deviennent renflés  chez ce t te  espèce (tableau 2).  

 a autre part, l e s  c i r r e s  dorsaux des &les de Pl. dumerilii pdsentent,au n i -  

veau du 7ème segment, une"bifurcation"caractéristique (QiAT?ER e t  DANTAN, 

Fig. 4 - Cirre parapodial "bifurqué" 

du 7ème segment 

(Pl ,  dumerilii mâle), 

Cirres parapodiaux de la région postérieure 

a )  Nereis pelagica (Fig. 2 ) 
- -mm- - - - - - -  --- 

ïa région postérieure, caractérisée par l a  présence de 

lamelles e t  soies parapodiales hétéronéréidiennes, commence à p a r t i r  du 17èm- 

ï8ème segment (tableau 2) .  Dans ce t t e  région, seuls l e s  c i r r e s  parapodiaux dor- 

saux des &les se  modifient au cours de lfhétéron6réidation, l e s  c i r r e s  ven- 

traux des &les, dorsaux e t  ventraux des femelles ne présentent aucune évolu- 

t ion  part icul ière .  La. t ransformtion apparaft d'abord sous la forme d'une légère 

hypertrophie du bord interne de l a  zone moyenne du c i r r e  au moment où l e s  lamel- 

l e s  parapodiales dorsales deviement v is ib les  (12 jours environ après la décé- 

rébration) . Puis lf hypertrophie va s'accentuer mis de façon discontinue de 

sorte que l e  renflement du c i r r e  se  présentera sous l a  forme d'un alignement 

de pe t i t s  niamelons (une dizaine) donnant au c i r r e  un aspect crénelé caracté- 

r i s t ique ,  Lors de l 'épitoquie, l e  diamètre de l a  zone moyenne e s t  compris entre 

120 p (entre l e s  crénelures) e t  150 p (au niveau des crénelures) ; chaque cré- 

nelure e s t  surmontée de touffes c i l i a i r e s ,  l e s  espaces inter-crénelaires é tan t  

glabres, 



b )  Perinereis  c u l t r i f e r a  e t  Platynereis  dumeril i i  ---------------------------------------------- 
~ ' é v o l u t i o n  des c i r r e s  parapodiaux de l a  région postérieure 

de ces deux espèces (à  p a r t i r  du 17ème ou 19ème segment pour P. c u l t r i f e r a  - 

du 1Gème ou 2lème segment pour Pl .  dumeri l i i )  e s t  semblable à ce l l e  de 

N.  pelagica (tableau 2 ) . 

III - ETJDZ HISTOLOGIQUE DES CLWiES FARAPGDIAUX 

Nous venons de consta ter  que l a  morphologie externe des c i r r e s  para- 

podiaux sub i t ,  au cours de l 'hétéronéréidation,  d'importantes modifications 

ca rac té r i s t iques  du niveau du corps auquel appar t ient  l e  parapode e t  du sexe 

de 1' individu. Il convient maintenant d '  apprécier 1' importance e t  l a  nature de 

c e t t e  morphogenèse par une étude histolegique.  

Nous décrirons t ou t  d'abord l e s  c i r r e s  parapodiaux atoques, puis nous 

exposerons l e s  observations effectuées sur l e s  c i r r e s  parapodiaux de Nereis 

épitoques. 

A - CIRRES PARAPODIAUX DE NEREIS ATOQUE3 

Chez l e s  espèces étudiées,  l e s  c i r r e s  parapodiaux atoques présentent, 

l a  même s t ruc ture  quel que s o i t  l e  niveau du corps e t  l e  sexe de l ' individu.  

Chaque c i r r e  parapodial e s t  l imi té  par une cut icule  (3 p environ 

d 'épaisseur) .   épiderme, en contact d i r ec t  avec l a  cut icule ,  e s t  consti tué 

d'une seule couche de ce l l u l e s  (4  p. de largeur,  10 p de hauteur dans la zone 

basale,  6 p dans l a  zone moyenne du c i r r e )  disposées légèrement en oblique par 

rapport  à l a  surface de l a  cu t icu le .  Les noyaux épidermiques, l e  plus souvent 

lobés, sont allongés parallèlement à l a  cut icule  dans l a  par t i e  médiane de la 

ce l l u l e  (Fig. 5 )  e t  (Pl .  II, f i g .  a! 

TJn nerf dont l e  diamètre augmente progressivement de l 'apex du c i r r e  

(5 à 7 p de diamètre) vers s a  base (16 p de diamètre) occupe l 'axe  du c i r r e .  Il 

e s t  séparé de l'épiderme par un t i s s u  lacunaire de nature névroglique (Pl .  II, 

f i g .  a e t  b )  au niveau duquel nous avons m i s  en évidence (notamment par l a  colo- 

r a t i o n  v i t a l e  au bleu de méthylène ) de nombreuses ce l l u l e s  nerveuses de type 

bipola i re .  Ces neurones r e l i e n t  l e  nerf ax i a l  du c i r r e  au tégument (Pl .  III, 

f i g .  a )  au niveau de bourgeons c i l i é s  recouverts d'une cut icule  mince (2 p) ; 

l e s  péricaryons allongés (25 y  x 7 y) ,  à noyau lobé (4,5 p x 3 p), sont placés 

à environ 38 p. de l'épiderme e t  60 p du nerf ; l e s  dendr i tes  e t  axones présentent 



Evolution cytologique de l'épiderme du renflement des c i r res  parapodiaux 

de l a  région antérieure chez N. pelagica &le après décé&bration. 

a - Nereis atoque. Remarquer l ' a r g n t a t i o n  des cel lules  épidermiques (Ep) 

e t  de leur noyau par rapport à l a  cuticule. 

b - 2 à 3 jours après l a  décérdbration. Les cel lules  épidermiques e t  leur  

noyau se sont orientés perpendiculairement à l a  cuticule.  

c - 4 jours après l a  décérébration. Les divisions mitotiques sont fréquentes 

au niveau des cel lules  épidermiques, l e s  plaques nié taphasiques é tan t  

disposées perpendiculairement à l a  cuticule. 

d - 5 à 8 jours après l a  décérébration. Les vacuoles s'accumulent dans 'la 

région apicale des cel lules  épidermiques ; l 'épaisseur de la cuticule a 

diminué de moitié. 

e - 14 jours après l a  décérébration. La couche vacuolaire a t t e i n t  presque l e  

noyau. A ce stade, l a  hauteur des ceElules épidermiques a t r i p l é  par 

rapport au stade atoque. 

f - 30 jours après l a  décérébration. La sécrétion apicale a a t t e i n t  l e  n q a u  

de la cellule e t  occupe environ l a  moitié de l a  hauteur de celle-ci .  





souvent divers renflements sur leur  t r a j e t  dont l a  local isat ion semble r e l a t i -  

vement constante ( P l .  III, f i g .  a e t  d ) .  

Les différentes étapes de l a  transformation histologique des c i r r e s  

parapodiaux ont pu ê t r e  é tab l ies  par l'étude chronologique (f ixat ion toutes l e s  

24 heures) de l 'évolution des t i s s u s  du c i r r e  après décérébration. Une étude 

parallèle,  menée sur des individus en hétéronéréidat ion naturelle,  nous a permis 

de constater que l e  comportement des t i s sus  du c i r r e  e s t  semblable à celui obser- 

vé au cours d'une épitoquie expérimentale. 

Nous étudierons successivement l e s  c i r r e s  parapodiaux de l a  région 

antérieure puis ceux de l a  région postérieure du corps de Nereis &les e t  femel- 

l e s  en cours d '  hétéronéréidation. 

1 - Cirres parapodiaux de l a  région antérieure 

a )  Nereis pelagica mâles --------------------- 
. 2-3 jours après l a  décérébration 

La cuticule e s t  inchangée.  épiderme ,identique à 

celui  des c i r r e s  atoques dans l a  zone apicale e t  basale du c i r r e ,  présente cer- 

ta ines  modifications dans l a  zone moyenne. A ce niveau, l e s  cel lules  épidermiques 

de l a  face interne du c i r r e  se sont allongées de 2 à 3 p e t  leur  cytoplasme e s t  

devenu légèrement basophile. Les noyaux épidermiques, allongés suivant l e  plus 

grand axe de la cel lule  (6 x 3 p), occupent une posit ion basale ; i ls  se présen- 

t e n t  sous t r o i s  aspects d i f fé rents  au niveau d'un même c i r r e  (Fig. 5 )  : 

- noyau c l a i r  à chromatine répart ie  uniformément en pe t i tes  mottes, 

- noyau à gros nucléole (1 p de diamètre) excentré e t  entouré d'un 

halo périnucléolaire c l a i r  e t  dont l a  chromatine e s t  refoulée à l a  périphérie, 

rappelant l e s  noyaux activés des cel lules  régénératrices décr i t s  par ABELOOS 

(1932, 1955) e t  BOILLY (1962, 1968 a), (Pl.  II, f ig .  c ) .  

- noyau présentant un enchevêtrement de filaments chromatiniens v ra i -  

semblablement en prophase de mitose. 

. 4 jours après l a  décérébration (Pl. II, f ig .  d )  

Des mitoses affectent de nombreuses cellules épi-  

dermiques de l a  région moyenne du c i r r e  (Fig. 5 e t  6 )  (nous avons pu dénombrer 

sur un me% c i r r e  jusqu' à 4 métaphases, une anaphase, deux télophases e t  une 
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dizaine de prophases de mitose). Etant  donné l ' o r i en t a t i on  des fuseaux de d i v i -  

s ion (pa r a l l è l e s  à l a  surface de l a  cu t i cu le  ), e l l e s  provoquent un allongement 

important de l'épiderme. Certaines c e l l u l e s  épidermiques en interphase se d i s -  

tinguent par l ' appa r i t i on  dans l eu r  pa r t i e  apicale d'une zone vacuolaire de 3 p 

d'épaisseur environ. 

J3n dehors de l a  zone médiane du c i r r e  aucune modification n 'a  é t é  

observée. 

5 à 8 jours après l a  décérébration 

 activité mitotique se poursuit  avec in tens i t é  au 

niveau de l'épiderme de l a  zone moyenne du c i r r e  jusqu'à environ 8 jours après 

la d é d r é b r a t i o n  e t  s e  t r adu i t  par un bombement de plus en plus accentué du 

tégument de l a  face in terne  du c i r r e .  Corrélativement, la cu t icu le  s 'amincit au 

niveau du renflement (1,S p d 'épaisseur)  e t  l e s  c e l l u l e s  épidermiques s ' a l l on -  

gent considérablement (15 p de b u t e u r )  t o u t  en conservant l a  même largeur.  

En outre,  l a  couche vacuolaire ap ica le  des c e l l u l e s  épidermiques en voie de 

transformation augmente d 'épaisseur jusqu'à former une couche de 4 p, hui t  jours 

après l a  décérébration.  

L' in tense  a c t i v i t é  r2égnant au niveau de l'épiderme de la face in terne  

de l a  zone moyenne, accompagnée d'une expansion de l a  masse névroglique sous- 

jacente semble provoquer une compression des  s t ruc tu res  s i t u é e s  du côté opposé 

au renflement e t  se manif e s ten t  notamment par 1 ' ap la t  issement de 1 ' épiderme e t  

l e  déplacement du nerf a x i a l  du c i r r e .  Toutefois, ces mouvements ne changent 

en r i e n  l e s   apports morphologiques ex i s tan t  entre l e s  c e l l u l e s  nerveuses bipo- 

l a i r e s ,  l e  nerf a x i a l  e t  l 'épiderme. 

. 9 à 14 jours après l a  décérébration 

 activité mitotique des c e l l u l e s  épidermiques per- 

s i s t e  bien que notablement rédu i te .  Cependant, l e  renflement du c i r r e  continue 

à s ' a cc ro î t r e .  A ce niveau, l e s  c e l l u l e s  épidermiques se  sont  encore allongées 

bien que légèrement (17 p, de hauteur 14 jours après l a  décérébration) e t  pré- 

sentent  maintenant une couche vacuolaire apicale  part iculièrement importante 

(7 p) a r r i van t  presque au contact du noyau. La cut icule  s ' e s t  encore amincie 

( 1  p d 'épaisseur) .  

15 à 30 jours après l a  décérébration 

Les mitoses épidermiques s e  fon t  r a r e s .  Néanmoins, 

l e  renflement augmente considérablement de hauteur pendant c e t t e  période, grâce, 

en pa r t i cu l i e r ,  à l 'accroissement de volume des c e l l u l e s  épidermiques ( e l l e s  



atteignent 2 0  p environ chez 1'~eteronereis soit 30 jours environ après la dé- 

cérébration) et à l'hypertrophie de la msse névroglique sous-jacente dont 

l'épaisseur augmente d'un tiers par rapport à celle enregistrée au 14ème jour. 

Au terme de cette évolution, la moitié apicale des cellules épidermiques du 

renflement est occupée parun matériel de sécrétion envacuolé (soit sur une 

épaisseur de 9 p environ)(Pig. 5). Lés cellules nerveuses bipolaires traversent 
la névroglie perpendiculairement à l'axe du nerf (ce trajet étant très oblique 

chez les individus atoques) et maintient toujours le contact entre ce dernier 

et l'épiderme. 

b) Nereis pelagica femelles ........................ 
Les mêmes processus de transf ormtion des cirres parapo- 

diaux ont été observés au niveau des cinq premiers segments des femelles. Cepen- 

dant, les premières manifestations histologiques de la transformation de ces 

cirres sont plus tardives (4-5 Jours après la décérébration) que chez les mâles ; 
en particulier, les mitoses épidermiques ne sont abondantes qu' à partir du 

7-8ème jour après la décérébratlon. n'autre part, la sécrétion épidermique api- 

cale est toujours plus réduite chez les femelles : chez ll~eteronereis, la cou- 

che formée par celle-ci n'atteint que 4 à 5 p d'épaisseur (contre 9 p pour les 
mâles ) . 

c ) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii .............................................. 
~'étude histologique des cirres parapodiaux antérieurs de 

ces deux espèces au cours de l'hétéronéréidation a montré que les processus 

sont semblables à ceux décrits chez N. pelagica : intense prolifération de 

l'épiderme des zones en cours de renflement, puis sécrétion d'un matériel occu- 

pant la zone apicale de ces cellules. 

Cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure 

a) Nereis pelagica mâles ..................... 
. 2 à 3 jours après la décérébration 

Les premières modifications se manifestent par une 

hypertrophie des cellules épidermiques de la face interne au niveau de la zoné 

moyenne des cirres parapodiaux dorsaux accompagnée d 'un changement d ' orienta- 
tion de la cellule qui se place perpendiculairement à la surface de la cuticule. 

Les noyaux apparaissent sous l'un des trois aspects décrits précédemment : 



c l a i r ,  activé e t  en prophase de mitose. Sur l a  face opposée du c i r r e  (dorsale 

ou externe) l e s  ce l lu les  épidermiques restent  inchangées. 

. 4 jours après l a  décérébration 

L a  prolifération épidermique commence. Toutefois, 

contrairement à ce qui se  passe dans l e s  c i r r e s  parapodiaux de l a  région anté- 

r ieure,  l a  prol i férat ion e s t  localisée à des zones (une dizaine),  alignées para2- 

lèlement à l 'axe du c t r r e ,  de 45 p de diamètre environ, séparées par des espaces 

de 15 p au niveau desquels l e s  cel lules  res ten t  en interphase. A pa r t i r  de ce 

stade, chaque zone de prolifération va se  comporter comme un renflement de c i r r e  

parapodial antérieur.  Les ce l lu les  épidermiques vont se diviser  ; l e  fuseau e s t  

disposé parallèlement à l a  surface, augmentant a ins i  la surface des zones de 

prolifération. Comme pour l e s  c i r r e s  parapodiaux antérieurs,  l e s  zones basale 

e t  apicale du c i r r e  ne présentent aucune ac t iv i t é .  

. 5 à 8 jours après l a  décérébration 

L a  multiplication des cel lules  épidermiques des zo- 

nes de prolifération se  continue activement pendant 4 à 5 jours e t  aboutit  à 

1 'édification de crénelures . Cependant, 1' ac t iv i t é  mitotique l a  plus intense 

observée à leur niveau e s t  plus tardive (8èm jour) que dans l e  cas des c i r r e s  

parapodiaux antérieurs (4ème jour) (Fig. 6) .  Au cours de ce t te  morphogenèse, 

l a  cuticule recouvrant ces formations s ' e s t  amincie (1 p d'épaisseur), les 

ce l lu les  épidermiques se sont allongées perpendiculairement à l a  surface cut i -  

culaire  (14 p de hauteur) e t  ont sécrété un matériel abondant localisé dans leur 

par t ie  apicale (5 p d'épaisseur). Entre l e s  crénelures, l e s  cel lules  épidermi- 

ques ne semblent pas avoir évolué par rapport au 4ème jour après l a  dé&- 

rébration. 

Les cel lules  nerveuses bipolaires, particulièrement chromophiles dans 

l e s  c i r r e s  en cours de transforination, apparaissent concentrées dans l e s  créne- 

lures mais absentes entre celles-ci  (Pl .  III, f i g e  b, c ,  d) .  

. 9 à 14 Jours après l a  dkcérébration 

 activité mitotique diminue mis l e s  cdnelures  

continuent à s 'accroî t re .  Pendant l e  même temps, l a  sécrétion apicale occupe 

toute la région supranucléaire de l a  cel lule  sur une épaisseur de 6 p. 

. 15 à 30 jours après la décérébration 

L' évolution observée précédemment continue pour se 

terminer au moment de l 'dpitoquie consécutive à l a  décérébration (30 jours 



- g environ aprés cel le-ci) .  A ce stade, l e s  crénelures se  caractérisent par la  pré- 

sence, au niveau de leurs  ce l lu les  épidermiques, d'un matériel de sécrétion 

occupant l a  moitié apicale de cel les-ci  (8-9 p d'épaisseur).  

b ) Nereis pelagica femelles 
-----------------L------ 

Comme nous l'avons vu précédemment, l e s  c i r r e s  parapodiaux 

de l a  région postérieure du corps des femelles ne montrent aucune modification 

part icul ière  au cours de l 'hétéronéréidation. L! étude histologique confirme ces 

observations. Nous avons, néanmoins, pu détecter quelques mitoses épidermiques 

au niveau de l a  face interne des c i r r e s  après l e  8ème jour suivant l a  décéré- 

bration. 

c )  Perinereis cu l t r i fe ra  e t  Platynereis dumerilii 
---------II----------------------------------- 

L'étude des c i r r e s  de ces deux espèces nous a permis de 

constater que l 'évolution des crénelures au cours de l'hétéronéréidatf on e s t  

comparable à cel le  décr i te  chez N. pelagica. 

IV - DISCUSSION - 
Au cours de l 'hétéronéréidation, certains c i r r e s  parapodiaux subissent 

4 
des modifications dont l a  nature varie en fonction de leur position sur l 'axe ' '  
antéro-postérieur du corps e t  du sexe de 1' individu. On ass i s t e  à l 'appari t ion 

de crénelures sur l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région postérieure du 

corps (cwactér isée par l a  présence de lamelles e t  de soies parapodiales hété- - 4 
ronéréidiennes) des &les,  e t  de renflement sur l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux 

e t  ventraux de l a  région antérieure du corps des &les e t  des femelles. C e s  

modifications se rencontrent chez toutes l e s  formes épitoques de Nereis ; 

seule leur local isat ion antéro-postérieure e s t ,  pour un sexe donné, spécifique. 

C'est  a i n s i  que chez l e s  mâles, l e s  crénelures apparaissent sur l e s  c i r r e s  .' 3 
- 8  7, 

dorsaux à par t i r  du 17ème (N.  pelagica, P. c u l t r i f e r a )  ou 16èm segment 8.r 
. A 

(Pl. dumerili i)  dans la région correspondant à la par t ie  postérieure hétéroné- 1.4 

réidienne, a lors  que l e s  renflements sont local isés  sur l e s  c i r r e s  parapodiaux J+] 
dorsaux e t  ventraux des 7 premiers segments de l a  région antérieure (N. pelagica,' 

Pl .  d u m r i l i i ,  PI c u l t r i f e r a ) ,  Chez l e s  femelles, seuls  l e s  c i r r e s  parapodiaux 

dorsaux e t  ventraux des 5 (N. pelagica, Pl. dumerilii) ou 7 (P. cu l t r i f e ra )  

premiers segments de ce t t e  région présentent des modifications (renflement). ,.- 



. A,~$j 
 étude morphologique e t  histologique de l 'évolution de c i r r e s  para- , ,;! 

podiaux au cours de l thétéronéréidation montre, d 'autre part, que l a  zone du 

c i r r e  sur laquelle apparaissent l e  renflement ou l e s  crénelures e s t  toujours 

strictement localisée à l a  face interne de l a  zone moyeme du c i r r e ,  caractér i -  

sée par la présence de c i l s  dont l a  longueur e t  l a  répart i t ion l a  distingue 

nettement des autres par t ies  du c i r re .  Toutes l e s  formations c i l i a i r e s  du c i r r e  

sont associées à des ce l lu les  nerveuses bipolaires r e l i an t  l e  tégument au nerf 

a x i a l  du c i r r e  e t  dont l 'aspect rappelle beaucoup celui  des ce l lu les  présumées 

sensorielles décri tes  chez d'autres Annélides Polychètes (JWRDAN, 1887 e t  1892 ; 

RETZIUS, 1852 ; IANGDON, 1900 ; STOLTE, 1932 ; SMITH, 1957 ; HORRIDGE, 1963 ; 
DORSETT, 1964 ; GIDHOLM, 1965 ; L A W ,  1967). Aucune différence part icul ière  

ntappara9t cependant entre l e s  neurones bipolaires innervant l a  face interne de 

l a  zone moyenne des c i r r e s  parapodiaux ou se  développe l e  renflement ou l e s  cré- 

nelures e t  ceux en re la t ion  avec les  autres par t ies  du c i r re .  La différenciation 

des renflements e t  des cdnelures  apparaft néanmoins l i ée  à l a  présence de ces 

éléments nerveux : en part icul ier ,  on constate que l e s  neurones bipolaires sont 

toujours présents dans l e s  crénelures mais absente dans l e s  zones s i tuées entre 

celles-ci .  En e f fe t ,  au niveau où ces éléments nerveux pénètrent dans l e  tégu- 

ment, l'épiderme prolifère activement par divisions mitotiques peu après l e  dé- 

clenchement de lth6t6ronéréidation par décédbrat ion (3 jours après décérébra- 

t i o n  chez l e s  &les, 5 jours chez les  femelles) ; par contre, l à  où il y a 

absence des cel lules  nerveuses bipolaires, l e s  cel lules  épidermiques restent  en 

interphase ; un cer ta in  nombre de crénelures (une dizaine) se trouvent donc 

édif iées  l e  long de l a  face interne de l a  zone moyenne des c i r r e s  parapodiaux 

dorsaux postérieurs des &les à raison d'une crénelure par zone de prolifération 

Au niveau de l a  face interne des c i r r e s  dorsaux e t  ventraux des pre- 

miers segments de la région antérieure des mgles e t  des femelles il n 'exis te  

qu'une seule zone de prolifération allongée sur toute l a  face interne de la  zone 

moyenne de ces c i r res .  Il semble que, dans ce t te  région, l a  fa ib le  distance 
8 8: .. 

existant  dans l e  tégument entre l e s  d i f fé rents  faisceaux de ce l lu les  nerveuses -:l~ 
1 : - - 

bipolaires rendent compte de l'absence de zones de non prolifération. En e f f e t ,  

l e  nombre de faisceaux nerveux, bien que d i f f i c i l e  à évaluer en raison de 

l 'épaisseur des renflements, apparafi du &me ordre de grandeur que dans 1' 

ble des zones crénelées s i  1' on t i e n t  compte en par t icu l ie r ,  corne HORRIDGE (1963) 

d'autres structures (nerf parapcdial chez Harmothoë), du type d'axones e t  du - - 
diamètre du nerf auquel sont rattachés l e s  faisceaux, Etant donné l a  différence ;i 

-.> 
de longueur importante existant entre l e s  zones moyennes des c i r r e s  parapcdiaux , ' -  -- 



dorsaux de l a  région antérieure (350 p) e t  de ceux de l a  région postérieure d~ 

corps (450 p), on conçoit facilement que l a  densité en faisceaux s o i t  plus i m -  

portante dans l e s  c i r r e s  parapcdiaux de la région antérieure que dans ceux d e . l a  

région postérieure. Ceci se  t radui ra i t ,  pour ces deux formations, par un type de 

prol i férat ion différent  dans leur zone moyenne, aboutissant à l a  mise en place 

de crénelures sur l e s  c i r r e s  dorsaux postérieurs e t  de renflement sur l e s  c i r r e s  

dorsaux e t  ventraux antér ieurs ,  

On peut néanmoins assimiler l e s  renflements antérieurs à de grosses 

crénelures puisque ces deux formations résul tent  de l ' a c t i v i t é  mitotique de 

l'épiderme de l a  face interne des zones moyennes des c i r r e s  parapodiaux. D'autre 

par t ,  dans l e s  deux cas, l a  prolifération épidermique, maximum à 4 (cirres  para- 

podiaux antérieurs ) ou 8 Jours ( c i r r e s  parapodiaux dorsaux postérieurs ) se ré -  

du i t  progressivement sans que pour autant la croissance de crénelures e t  renfle- 

ment en s o i t  affectée. En e f fe t ,  e l l e  se trouvera en quelque sorte  relayée par 

l'augmentation de volume des cel lules  épidermiques concernées par l a  morphogenèse 

e t  une expansion de l a  masse névroglique sous-jacente qui tend à repousser l e  

nerf ax ia l  du c i r r e  du côté opposé. Corrélat ivement l e s  cel lules  épidermiques 

manifestent une intense ac t iv i t é  sécrétr ice se  traduisant,  en part icul ier ,  par 

l'accumulation dans leur  zone apicale d'un important matériel vacuolaire dont l e  

volume a t t e in t , l o r s  de l 'épitoquie,  l a  moitié de ce lu i  de l a  cel lule  épidermi- 

que ( so i t  une couche de 9 p d'épaisseur). 

V - CONCLUSION 

Chez l e s  Nereis, l 'hétéronéréidation se t radui t  pas l 'édif icat ion,  

sur l a  face interne de l a  zone moyenne, de cer tains  c i r r e s  parapodiaux dorsaux 

e t  ventraux, de renflements dont l a  morphologie e t  l a  position sur l 'axe antéro- 

postérieur du corps sont caractéristiques du sexe. Les &les présentent à la 

f o i s  des crénelures sur l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux de la  région postérieure 

(hétéronéréidienne ) du corps e t  des renflements sur l e s  c i r res  parapodiaux dor- 

saux e t  ventraux des premiers segments de l a  région antérieure du corps. Les 

femelles ne possèdent que des renflements, identiques à ceux des &les bien que 

généralement moins importants, sur l e s  c i r r e s  parapodiaux dbrsaux e t  ventraux 

des premiers segments de l a  région antérieure dbnt l e  nombre peut Gtre diffé-  

r en t  de celui  observé chez l e  &le. 

Le dimorphisme sexuel s'exprime donc chez l e s  Nereis à épitoquie e t  

au niveau parapodial par : 

- l a  présence (mgles) ou l'absence (femelles) de crénelures sur l e s  



cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure du corps. 

- la localisation (et dans une certaine mesure 1' importance) des ren- 
flements sur les cirres parapodiaux dorsaux et ventraux de la région antérieure 

du corps. 

Dans tous les cas, la mise en place des crénelures et des renflements 

semble liée à la présence de certaines cellules nerveuses bipolaires pénétrant 

dans le tégument ; elle résulte de la prolifération de l'épiderme par mitoses 

et de l'augmentation de volume des cellules épidermiques (corrélative d'une 

activité sécrétoire intense ) et de la masse névroglique sous-jacente. 



ETUDE ULTRASTRUC-IE DES CIRRES PARAPODIAUX 

 u ultra structure des c i r r e s  parapodiaux d'Annélides Polychètes e s t  

peu connue. Depuis notre premier t r ava i l  (BOILLY-MARER, 1966 b )  seul  UWRY 

(1967) s ' es t  penché sur l 'étude de ces formations. L' in té rê t  présenté par l e s  

c i r r e s  parapodiaux en t an t  que récepteur sensoriel  hautement différencié d'une 

part e t  par l e  f a i t  qu' i l s  subissent, chez l e s  Néréidiens au moins, d '  importan- 

t e s  modifications lo r s  de l 'épitoquie d 'autre  part ,  nous a conduit à étudier 

1 ' u l t r a s  tructure des c i r r e s  atoques de quelques Néréidiens e t  à suivre 1' évolu- 

t ion  cytologique de leurs  éléments au cours de l 'hétéronéréidation. 

Nous examinerons successivement l e s  c i r r e s  parapodiaux de Nereis 

atoques puis ceux de Nereis à différents  stades de l 'hétéronéréidation. 

A - CIRRES PARAPODIAUX DE NEREIS ATOQ.UES 

 u ultra structure des c i r r e s  parapodiaux e s t  semblable à tous l e s  ni- 

veaux du corps pour l e s  t r o i s  espèces étudiées (N. pelagica, P. cu l t r i fe ra ,  

Pl. dumerilii ) . Nous considérerons successivement l a  cuticule, 1' épiderme, l e  

nerf axial ,  l a  névroglie e t  l e s  neurones bipolaires r e l i an t  l e  nerf au tégument. 

1 - La cuticule 

La cuticule des c i r r e s  parapodiaux présente une ul t rastructure 

analogue à ce l le  qui a déjà  é t é  signalée pour d 'autres  niveaux di,. corps d'An- 

nélides Polychètes (EAKIN e t  WSTFALL, 1964 ; PILATO, 1964 ; ~R~KEISJIANN e t  

FISCHER, 1966 ; BOILU,  1966 e t  1967 ; STORCH e t  WETSCH, 1970). 

El le  apparaft constituée de deux zones traversées par des microvillo- 

s i t é s  épidermiques, une zone externe (apicale) d'aspect granuleux, une zone p , , - - m , . ~  

interne (basale) contenant notamment de grosses f ibres  disposées para l lè ledf i t  '" 
à l a  surface de l a  cuticule ( P l .  I V ) .  



a )  Zone apicale ------------ 
El le  apparaît t r è s  plissée superficiellement ( P l .  V, f i g e a )  

e t  f o r d e  essentiellement d'un matériel d'aspect f ibro-granulaire, peu dense 

aux 6 lec trons , dans lequel s ' insinuent quelques f ibres  provenant vraisemblable - 
ment de l a  zone sous-jacente. El le  e s t  limitée extérieurement par un revetement 

mince, représenté par une couche de substance t r è s  dense aux électrons de 

180 A environ d'épaisseur, surmontée d'une membrane de type uni taire  (90 A 
d'épaisseur) dont l a  présence à ce niveau res te  inexplicable (Pl. V, f ig .  b ) .  

Au niveau des p l i s ,  nous avons pu mettre en évidence de nombreuses formations 
O 

tubulaires (150 A de diamètre ) disposées régulièrement suivant des s t r a t e s  pa- 

r a l l è l e s  à l a  surface du p l i  (Pl.  V, f i g .  c ) .  

b )  Zone basale ----------- 
Cette zone constitue pratiquement l e s  deux t i e r s  de 1'6- 

paisseur de l a  cuticule. El le  e s t  caractérisée par l a  présence de f ibres  opaques 

aux électrons, noyées dans un m t é r i e l  granuleux de densité électronique re la -  

tivement fa ib le .  Ces formations sont disposées régulièrement en l i ts  superpo- 

sés  (10 à 15 l i ts  dans l a  zone moyenne du c i r r e ) ,  paral lè les  à la surface de 

l a  cuticule (Pl. IV e t  Pl. V, f i g .  a )  ; l a  direction des f ibres  alterne d'un 

angle voisin de 90' d'un lit à l ' au t re  de sorte que l e s  f ibres  de deux l i ts 

consécutifs décrivent un réseau à mailles quadrangulaires dont l e  centre e s t  

occupé par une microvillosité épidermique. L' ensemble des f ibres  e t  des micro- 

v i l l o s i t é s  baigne dans une substance granulaire. Dans l a  par t ie  l a  plus interne 

de l a  zone basale l a  structure de l a  cuticule présente quelques modifications. 

A ce niveau, l e s  f ibres ,  plus f ines ,  sont disposées irrégulièrement ; e l l e s  ap- 

paraissent séparées de l'épiderme par une zone t r è s  mince contenant des vési- 

cules c l a i r e s  e t  des grains allongés se présentant sur certaines préparations 

sous l 'aspect  de tubules t r è s  courts. 

2 -  épiderme 

 épiderme e s t  constitué d'une couche unique de cel lules  dont 

l 'aspect  e s t  relativement uniforme sur toute l a  superficie du c i r r e .  

Les cel lules  épidermiques sont solidement fixées entre e l l e s  par 

engrènement de leur paroi la té ra le  e t  grBce à l a  présence de nombreux desmoso- 

mes de deux types différents  : des desmosomes du type "Phcula adherens" 

(FRRGHAR e t  PALADE, 1%3 ) mis dépourvus de densifications longitudinales 

in te rce l lu la i res ,  des desmosomes septés (Pl. VI e t  TC1 ) . El les  se caractérisent 



Cellule épidermique de cime parapodial de N. pelagica. 

Remarquer la disposition du cytosquelette tonof ilamentaire (t ), et les 

structures superficielles de type myofilamentaire (flèche). d, desmo- 

some ; N, noyau, 





en outre par l a  présence dans leur  cytoplasme d'un important cytosquelette cons- 

t i t u é  de faisceaux de tonofilaments dont cer tains  sont tendus parallèlement à 

l a  surface de l'épiderme entre l e s  desmosomes non septés e t  d 'autres disposés 

perpendiculairement à ce l le -c i  s ces derniers pénètrent, dans leur par t ie  api- 

cale, à l ' in té r ieur  de l a  base des microvillosités (Fig. 7).  

La répar t i t ion  des organites cytoplasmiques à l ' i n t é r i eu r  des ce l lu les  

épidermiques permet de distinguer deux part ies  dans celles-ci  : une part ie  ba- 

sale ,  une part ie  apicale. 

La part ie  basale des cel lules  épidermiques e s t  occupée par un noyau, 

t r è s  lobé, e t  l e s  organites classiques de l a  cel lule ,  réticulum endoplasmique, 

mitochondries, ribosomes e t  dictyosomes (principalement dans l a  région suprz- 

nucléaire) (Pl. VI). 

Lâ part ie  apicale présente certaines par t icular i tés .  El le  se  carac- 

t é r i s e  essentiellement par l a  présence de corps multiv6siculaires, de nombreuses 

vacuoles e t  des formations filamenteuses évoquant des myofilaments. Les vacuoles, 

dont certaines semblent manifestement dériver des saccules golgiens (Pl. V l )  

sous-jacents, ont des t a i l l e s  (0,07 p à 0,25 p) e t  une densité électronique va- 

r iab les  ; certaines d'  entre e l l e s ,  l e s  plus superf iciel les ,  contiennent de nom- 

breuses sphérules c l a i r e s  noyées dans une matrice dense aux électrons (Pl. V I  

e t  LIE. b ) . Les formations filamenteuses allongées perpendiculairement, semble-t- il, 

aux faisceaux de tonofilaments transversaux présentent une structure particu- 

lièrement inso l i te  pour un épiderme d '~nn6 l ide  ; e l l e s  apparaissent constituées 

de deux types de filaments disposés suivant un schéma précis rappelant celui  

des myofilaments e t  forment un ensemble relativement compact : des filaments 

épais de nature tubulaire (200 à 250 1 de diamètre ), des filaments f i n s  (60- 
O O 

70 A de diamètre ) disposés en cercle (diamètre du cercle 500 A ) autour du f i l a -  

ment épais (Pl. V I ) .  

3 - Le système nerveux 

Nous décrirons successivement l e  nerf,  l a  névroglie, l e s  cellu- 

l e s  nerveuses bipolaires.  

a )  Le nerf ------- 
Il e s t  constitué de quelques prolongements névrog2,iques 

e t  d'un grand nombre de f ibres  nerveuses contenant, en part icul ier ,  des tubules 
O 

de 200 A environ de diamètre, des vésicules c l a i r e s  éparses e t  des mitochondries 

( 'Pl .  VI11 e t  M ) .  De nombreuses synapses ont pu ê t r e  observées au niveau des 



Figure 8 

Bourgeon dendritique c i l i é  de ce l lu les  neurosensorfelles , . ,. groupées. 
r .  

Ie c i l  (c )  de chaque extrémité dendritique egt e n t d  d'une couronne 
a 

de micrwi l los i tés  qui l'accompagnent jusqu ' 1' extérieur de l a  cuticule 

(Cu). de, dendrite : Ep, épiderme : mep, micrwi l los i té  épidermique. 





f ibres  nerveuses constituant l e  nerf ax ia l  du c i r r e  ; l a  zone présynaptique se  

distingue généralement de l a  par t ie  poct-synaptique par l'augmentation du dia- 

mètre de l a  f ibre  e t  l a  présence de mitochondries, de nombreuses pe t i tes  vésicu- 

l e s  c l a i r e s  (350 1 environ de diamètre) e t  quelquefois de grains sombres à mar- 

ge c la i re  (1000 à 1300 i de diamètre) rappelant beaucoup ceux observés au n i -  

veau de l a  chaîne nerveuse (DEIAINAUT-COURTOIS e t  WAREMBCURG, 1969) e t  du neuro- 

p i le  du cerveau de N. pelagica (DHAINAUT-COURTOIS, 1970) (Pl. VIII, f i g .  b ) .  

b ) La névroglie -------- --- 
Les ce l lu les  névrogliques se présentent gous l a  forme de 

t r è s  nombreux prolongements occupant avec l e s  ce l lu les  bipolaires tout  l'espace 

compris entre  l e  nerf e t  l'épiderme. El les  se  caractérisent par un cytoplasme 

c l a i r  contenant, en part icul ier ,  un matériel filamenteux e t  des sphérules re la -  

tivement denses aux électrons ( 1  p environ de diamètre ) (Pl. VIII, f i g .  a ) .  

c )  Les cel lules  nerveuses bipolaires --------------------------------- 
Ces cel lules ,  dont l e  corps ce l lu la i re  e s t  s i tué  dans l i  

.. :; "J- 
masse névroglique, s'étendent entre l e  nerf ax ia l  du c i r r e  e t  l'épiderme au,;; ri 

niveau duquel e l l e s  se  terminent en un bourgeon c i l i é  ; e l l e s  peuvent ê t r e  POU- 

pées (de 5 à lî ce l lu l e s )  oumon. g ;;g3 
+ ~,~::11 

Les cel lules  nerveuses bipolaires se  distinguent facilement des éTe +i ;; 
ments névrogliques qui l e s  entourent par l a  présence de nombreux neurotubules 

(200-250 A de diamètre ) orientés parallèlement à 1' axe longitudinal du neurone, 

par l'abondance en hétérochromatine de leur  noyau e t  particulièrement par la 

densité électronique relativement élevée de leur péricaryon qui apparaît tou- 

jours riche en ribosomes l ib res  ou associés au réticulum endoplasmique 

(Pl. V I 1 1  e t  M, f i g .  a ) .  La zone périnucléaire de ces neurones contient aussi  

des mitochondries de pe t i te  t a i l l e  e t  l e  plus souvent arrondies, des corps 

multiv6siculaires e t  plusieurs dictyosomes s i tués  près de l a  racine de l a  den- 

d r i t e  e t  dont l e s  saccules différencient de nombreuses pet i tes  vésicules c l a i -  

r e s  (360 A de diamètre). Parmi 15s prolongements de ces neurones, l a  dendrite 

se distingue facilement de l'axone par 1' abondance re la t ive  des mitochondries 

e t  des vésicules c l a i r e s  dans la partie dendritique e t  surtout par l a  présence 

à 11extrémit6 de ce l le -c i  d'un bourgeon c i l i é  s i tué  au niveau de l a  zone basale 

de la cuticule ( P l .  M e t  X ) .  

Ies bourgeons c i l i é s  des cel lules  nerveuses bipolaires portent de 

microvillosités e t  des c i l s  dont l e  nombre varie en fonction de l a  densité en 



. . Figure 9 

Bourgeon dendritique c i l i é  de ce l l u l e  neurosensorielle isol6e.  

Le bourgeon s e  prolonge par plusieurs c i l s  (c ) entourés chacun par une 

couronne de microvil losi t6s ( m )  t raversant  la cut icule  (Cu) ,  de, den- 

d r i t e  ; Ep, épiderme ; m ep, microvil losi té épidermique. 





cel lules  bipolaires (Pl. IX e t  X ) .  Lorsque l e s  cel lules  bipolaires sont grou- 

pées, chacune d 'entre  e l l e s  porte un seul c i l ,  a lors  q u ' i l  exis te  jusque quatre 

c i l s  par cel lule  isolée (Fig. 8 e t  9 ) .  Néanmoins, dans tous l e s  cas, l 'aspect 

des c i l s  e s t  conforme à l a  structure classique (présence d'une racine c i l i a i r e  

à structure périodique e t  d'un cinétosome se prolongeant dans l e  c i l  en 9 dou- 

b l e t s  périphériques munis de 2 bras auxquels s ' a  joute un doublet a x l a l  dépour- 

vu de bras)  à l 'exception toutefois de l a  par t ie  apicale du c i l  où l'arrange- .: 
ment microtubulaire devient i r régul ier  e t  où 1' on remarque l a  présence de pet$- 

t e s  vésicules (Pl.  X I ) .  Les c i l s  traversent complètement l a  cuticule e t  pénè- 

t r en t  dans l e  milieu ambiant dont ils restent  séparés cependant, sur  l a  plus 

grande partie de leur  longueur, grgce à l a  présence d'une gaine plus ou moins 

épaisse constituée par l e  prolongement de l a  par t ie  superf iciel le  de l a  zone 

apicale de l a  cuticule de sorte  que seul  l 'apex du c i l  e s t  en contact d i rec t  

avec l e  milieu ambiant (Pl .  V, f i g .  a ) .  En outre, chaque c i l  e s t  accompagné, au 

moins dans son tfajet cui;iculaire, par une couronne de 8 à 10 m i c r w i l l o s i t ~ s  

issues de l'apex dendritique ( P l .  X e t  P l ,  X I ,  f i g .  b). Ces microvillosités, 

dans lesquelles d ' a i l l eu r s  pénetre généralement un neurotubule, semblent re- 

l i é e s  au c i l  par des t rac tus  t r è s  ténus, tendus dans des plans perpendiculaires 

à l 'axe du c i l  ; e l l e s  se  prolongent rarement au delà de l a  cuticule ; dans 

quelques cas seulement nous avons pu suivre l e s  microvillosités au-delà de l a  

surface cuticulaire,  e l l e s  sont a lors  s i tuées entre  l a  gaine cut iculaire  e t  

l e  c i l .  

Nous étudierons successivement,pour chacun des deux sexes, l 'évolu- 

t i o n  des c i r r e s  de l a  région antérieure de N. pelagica puis ce l le  des c i r r e s  

de l a  région postérieure de l a  m&ne espèce au cours de llhétéronéréidation 

expérimentale (après décérébration j ou naturel le  ; comme 1' évolution e s t  sem- 

blable dans l e s  deux cas, nous l a  décrirons en prenant comme repère l e  temps 

écoulé depuis l a  décérébration. Chez l e s  deux autres  espèces étudiées (L 
dumerilii e t  P. c u l t r i f e r a )  nous ne décrirons que l e  terme ultime de ce t te  

évolution correspondant à 1' épitoquie . 



1 - Les c i r r e s  parapodiaux de l a  région antérieure 

a )  Nereis pelagica &les --------------------- 
O 2 à 3 jours après l a  décérébration 

Les premières modifications consécutives à l a  décé- 

rébration peuvent ê t r e  observées dès l e  deuxième jour suivant l ' ab la t ion  du cer- 

veau au niveau des cel lules  épidermiques de l a  zone médiane des c i r r e s  (face 

interne)  où se  formera l e  renflement. El les  se  traduisent par l 'appari t ion d'un 

cer ta in  nombre de vacuoles à contenu plus ou moins dense aux électrons (0,2 à 

1 p de diamètre) dans la zone apicale des ce l lu les  e t  résultant probablement de 

1' ac t iv i t é  des dictyosomes s i tués  dans la part ie  susranucléaire de l a  cel lule  

(Pl.  X I I ,  f i g  . a )  ; parmi l e s  vacuoles, on peut observer dans certains cas des 

figures de type myélinique dont l a  s ignif icat ion r e s t e  délicate à é t a b l i r  

(Pl.  X I I ,  f i g  . b )  .  ergas as top las me des ce l lu les  épidermiques e s t  d i l a t é  (Pl .  X I I ,  

f i g .  a )  e t  l e s  corps multivésiculaires apparaissent l e  plus souvent de plus 

grande t a i l l e  qu'à l ' é t a t  atoque (Pl. X I I ,  f i g .  a ) .  Les autres s t ructures  du 

c i r r e  (cuticule, nerf,  névroglie ) ne présentent pas de modification morphologi- 

que part icul ière  9 l e s  neurones bipolaires semblent toutefois s ' e t r e  enrichis  

en ribosomes. 

4 jours après l a  décérébration 

Les modifications consécutives aux premières phases 

de l 'hétéronéréidation se  manifestent maintenant nettement non seulement au 

niveau des cel lules  épidermiques mais aussi  au niveau de l a  cuticule e t  des 
-8, 

neurones bipolaires. 
.( . !. :i 

- 

Une zone c l a i r e  apparaPt à l a  base de la cuticule sous l a  forme 

d'une couche anhiste traversée par les  microvillosités épidermiques (Pl.  X I I I ,  

f i g .  a e t  P l .  XXI1,fig. a ) .   a apparition de ce t te  formation, que l 'on  pouvait 

déjà  soupçonner deux à t r o i s  jours après l a  décérébration résu l te  vraisembla- 

blement d'une liquéfaction des structures de l a  zone basale de l a  cuticule 

plut& que d'un soulèvement de cel le-ci  ; en e f fe t ,  à ce stade, l a  distance 

séparant l a  surface de l a  cuticule de ce l le  de l'épiderme re s t e  pratiquement 

inchangée par rapport à 1' é t a t  atoque . 
Dans l e s  ce l lu les  épidermiques,les dictyosomes manifestent toujours 

une intense ac t iv i t é  sécrétrice.  Les vacuoles issues des saccules golgiens e t  

contenant un matériel de densité électronique élevée s'accumulent dans l a  par- 

t i e  apicale des cel lules  sans pour autant a l t é r e r  l a  dis t r ibut ion des organites 



cytoplasmiques d é c r i t s  précédemment au  stade atoque 9 l e s  vacuoles l e s  plus vo- 

lumineuses sont  toujours beaucoup moins denses aux é lect rons  e t  l eu r  con-tenu 

apparalt  granuleux (P l .  X I I ,  f i g .  a e t  P l .  X I I I ,  f i g .  a ) .  

Les ce l l u l e s  nerveuses b ipo la i res  présentent à ce s tade  une densi té  

ribosomale élevée,  par contre, l eur  reticulum endoplasmique e s t  relativement 

peu développé. Les mitochondries subissent  une évolution pa r t i cu l i è r e  se  t r a -  

duisant essentiel lement par une augmentation de volume e t  1' appar i t ion dans leur  

matrice de f igures  enroulées de type myélinique (Pl .  X I I I ,  f i g .  b ) .  

. 5 à 14 jours après l a  décérébration 

Au cours de c e t t e  période, l a  zone basale de l a  

cut icule  va continuer à s ' at rophier  jusqu' à d i spa r a î t r e  complètement environ 

14 jours après  l a  décérébration.  épiderme e s t  a l o r s  recouvert  d'une formation 

de 1,2 p d 'épaisseur  consti tuée d'une couche de matériel  peu dense aux élec-  

t rons  (0,7 p d 'épaisseur)  contenant de nombreuses microvi l los i tés  épidermiques 

(dont l e  nombre semble s ' ê t r e  mu l t i p l i é )  e t  de grandes vacuoles c l a i r e s  qui  

pourraient représenter  des d i l a t a t i o n s  microvi l la i res  (P l .  X I V )  e t  de l a  zone 

apicale  de la  cu t icu le  (0,S p, d 'épaisseur)  qui  semble avoir  peu changé. 

Les ce l l u l e s  épidermiques sous-jacentes présentent toujours  une 

a c t i v i t é  synthétique intense 9 l eu r  réticulum endoplasmique granulaire e s t  par- 

t iculièrement abondant e t  l e  nombre de vacuoles à contenu granuleux ne cesse 

d'augmenter (P l .  XIV). 

. 15 à 30 jours après l a  décérébration 

Li1 cu t i cu le  conserve l ' a spec t  d é c r i t  précédemment 

jusqu' à l ' ép i toqu ie  . 
Par contre,  l e s  c e l l u l e s  épidermiques évoluent toujours  vers  une 

concentration de plus en plus grande de matér ie l  de séc ré t ion  dans leur  r é -  

gion apicale .  Les vacuoles, de grande t a i l l e  (1 JL environ de diamètre ), occu- 

pent vers la f i n  de c e t t e  période tou te  l a  zone supranucléaire des c e l l u l e s  

épidermiques ( jusqu' à 9 p de hauteur)  en refoulant  l e s  organites cytoplasmiques 

dans l a  région basale.  Vers l e  20-25ème jour, e l l e s  apparaissent  se r rées  l e s  

unes contre l e s  au t res  e t  l eur  contenu tend à présenter pour tou tes  l e s  vacuo- 

l e s  une dens i t é  électronique f a i b l e  e t  homogène (Pl .  XV, f i g .  a ) .  Finalement, 

l o r s  de l ' épi toquie ,  l a  paroi de l a  plupart  des vacuoles s e  rompt e t  l ibè re  
e l l e  

l e  matériel  granuleux qu' contenai t  dans la ce l l u l e  e t  l e s  microvi l los i tés  

cu t i cu la i res ,  à proximité immédiate donc du milieu ex té r ieur .  

Au cours de c e t t e  période, l e s  c e l l u l e s  nerveuses b ipo la i res  dont 



l a  densi té  en ribosomes e s t  toujours  t r è s  importante s ' en r ich i s sen t  considéra- 

blement en par t i cu les  analogues à c e l l e s  du glycogène qui  s'accumulent sous 

l a  forme de grandes plages (P l .  XVI, f i g .  a )  ; il e s t  à remarquer, d ' a i l l e u r s ,  

que l 'enrichissement en ribosomes e t  pa r t i cu les  analogues à c e l l e s  du glycogène 

concerne essentiel lement l e  péricaryon. Les mitochondries, t r è s  nombreuses au 

moment de 1' é p i t  oquie e t  généralement de grande t a i l l e ,  semblent s ' ê t r e  multi- 

p l i ées  au cours des dernières phases de l ' évo lu t ion  (P l .  XVI ,  f i g .  c )  9 l a  

plupart  contiennent d ' a i l l e u r s  des pa r t i cu les  analogues à c e l l e s  du glycogène 

e t  parfois  un corps opaque aux é lect rons  (P l .  XVI, f i g .  c ) .  Le noyau apparaî t  

toujours t r è s  dense au terme de l ' évo lu t ion  e t  cont ient  des granules de densi té  

plus élevée (Pl .  XVI,  f i g .  c ) .  

 étude u l t r a s t r uc tu r a l e  des zones du c i r r e  non concernées par l e  

renflement a permis de constater  que l e s  c e l l u l e s  épidermiques ne subissent 

aucune des modifications déc r i t e s  ci-dessus ; par contre,  l e s  c e l l u l e s  senso- 

r i e l l e s  e t  l a  névroglie subissent  l a  même évolution que dans l e  renflement. 

. Après l'essaimage 

Peu de modifications ont  é t é  observées au niveau 

des renflements de Nereis f ixées  après l 'essaimage 9 l a  coiiche de vacuoles 

apicales  de ce r ta ines  c e l l u l e s  épidermiques e s t  apparue plus rédu i te  e t  la né- 

vroglie relativement pauvre en glycogène. 

b ) Nereis pelagica femelles ------------------------ 
~ ' é v o l u t i o n  des c i r r e s  parapodiaux, qui  deviennent ren- 

f l é s  au cours de l 'hétéronéréidation,  e s t  semblable dans ses grandes l ignes  à 

ce l l e  d é c r i t e  chez l e s  mâles. La  séc ré t ion  des c e l l u l e s  épidermiques e s t  

tou te fo i s  moins importante (3-4 p de hauteur)  g l ' a spec t  de cel le- .c i  e s t  cepen- 

dant a r ~ l o ~ e  à ce lu i  déc r i t  précédemment. 

2 - Cirres  parapodiaux dorsaux de la  région postérieure 

a )  iilereis pelagica &les  --------------------- 

~ ' é v o l u t i o n  de l'épiderme, de l a  cu t i cu le  e t  du t i s s u  

nerveux au niveau d '  une crénelure e s t  identique e t  synchrone de c e l l e  observée 

au niveau du renflement des c i r r e s  parapodiaux an té r ieurs  : l o r s  de l ' ép i toqu ie ,  

une crénelurr  se  présente donc comme un renflement de t r è s  p e t i t e  t a i l l e  

(P l .  X V I I ,  f i n .  a ) .  Par contre, l e s  t i s s u s  s i t ué s  au niveau des zones séparant 



deux crénelures successives conservent l ' a spec t  atoque au cours de l 'hé téroné-  

ré ida t ion  : seule  l a  cu t i cu le  semble évoluer comme au niveau des crénelures e t  

renflement ; par contre, l'épiderme r e s t e  inchangé.  autre par t ,  ces  zones 

apparaissent totalement dépourvues de terminaisons nerveuses (Pl .  X V I I ,  f  i g  . b )  . 

b ) Nereis pelagica femelles ------------------------ 
Bien que l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région 

postérieure des Nereis femelles ne subissent  aucune modification morphologique 

apparente au cours de l 'hé téronéréidat ion,  il e s t  possible d 'observer,  au m i -  

croscope électronique,  des formations vacuolaires à contenu granuleux s i t uée s  

à l 'apex de ce r ta ines  c e l l u l e s  épidermiques, analogues à c e l l e s  observées chez 

l e s  d i e s  (P l .  X V I I I ,  f i g .  a ) .  ~ l ' a u t r e  pa r t ,  l a  zone basale de l a  cu t i cu le  

co i f fan t  ces  c e l l u l e s  apparaçt atrophiée ou inex i s tan te .  Les c e l l u l e s  nerveuses 

b ipola i res  associées ont subi  une évolution para l l è le  à c e l l e  des c i r r e s  para- 

podiaux crénelés des &les.  Il s 'avère donc que des c i r r e s  non transformés 

subissent  une évolution cytologique pa r a l l è l e  à c e l l e  des c i r r e s  renf lés  ou 

crénelés b ien que beaucoup moins prononcée. La &me observation a é t é  effectuée 

au niveau des c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux non transformés de l a  r é -  

gion antér ieure  de &les  e t  de femelles épitoques.  

 examen, au microscope électronique,  de c i r r e s  parapodiaux t rans f  or- 

rnés mâles e t  femelles de P. c u l t r i f e r a  e t  P. dumeri l i i  a permis de consta ter  

que l t6vo lu t ion  des t i s s u s  déc r i t e  chez N. pelagica s 'e f fectue  de l a  même 

manière chez ces deux espèces. Nous avons cependant pu observer chez P l .  durce- 

rilii des formations énigmatiques en forme d e  bâtonnet à s t r i a t i o n  périodique 

(280 A de période) s i t uée s  sous l a  zone ap ica le  de l a  cut icule  (P l .  X V I I I ,  

f i g .  b). 

II - DISCUSSION 

Au microscope électronique,  l e  c i r r e  apparaî t  comme un organe com- 

plexe dont l e s  éléments subissent  une évolution par t i cu l i è re  au niveau de c r r -  

t a i ne s  zones p r iv i l ég iées  l o r s  de l 'hétéronéréidation.  Nous discuterons d'abord 

de la s t ruc tu re  du c i r r e  atoque puis de c e l l e  du c i r r e  épitoque transformé 

( renf lé  ou c réne lé )  avant d'aborder l e  problème du r ô l e  de c e t  organe, e t  en 

pa r t i cu l i e r  de l a  s i gn i f i c a t i on  de l ' appa r i t i on  des renflements e t  des créne- 

lu res  sur les c i r r e s  transformés au cours de l 'hé téronéréidat ion.  



A - IES CIRRES PARAPODIATJX ATOQEES 

Il s'agit de formations de nature ectodermique comprenant deux types 

de tissus : l'un épidermique, l'autre nerveux. 

1 - Le tissu épidermique 

11 constitue un épiderme unistratifié dont les cellules présen- 

tent une ultrastructure relativement homogène sur toute la surface du cirre. 

Elles sont caractérisées, en particulier, par des dispositifs de fixation in- 

tercellulaires variés (engrènements des parois adjacentes, desmosomes), de nom- 

breux tonofilaments et d'un nombre plus ou moins important de vacuoles dans 

leur partie apicale, vraisemblablement en relation avec l'édification de la 

cuticule. A ce titre, elles sont comparables aux cellules épithéliales d' origine 

ectodermique décrites chez d'autres Annélides Polychètes (BOILLY, 1967, 1970). 

Toutefois, elles s'en différencient par la présence dans leur région apicale 
O O 

de faisceaux de filaments épais (200-250 A de diamètre ) et fins (60-70 A de 
diamètre) disposés suivant un arrangement particulier ; les filaments épais 

O 

apparaissent en effet toujours placés au centre d'une orbite de 500 A de diamè- 

tre constituée par les filaments fins, à raison de 9 à 10 filaments fins pour 

un filadmnt épais, et évoquent les faisceaux de myofilaments des fibres rnuscu- 

laires ; décrits par DEFRETIN et WISSOCQ (1969) chez N. irrorata. Chez cette 

espèce, les myofibrilles sont constituées de deux types de filaments. 

- des myof ilaments épais, vraisemblablement myosinique, effilés à 
O 

leurs extrémités, de 300 à 320 A de diamètre dans la musculature atoque, de 
O 

200 à 250 A de diamètre dans la musculature épitoque, 

- des myofilaments fins probablement composés d'actine de 60 A de 
diamètre environ dans les deux types de musculatures et disposés autour des 

myofilaments épais à raison de 1G myofilaments fins pour un myofilament épais. 

La présence,cJans les cellules épidermiques, de filaments épais et fins rappe- 

lant les myofilaments des fibres musculaires est intéressant à considérer. Il 

est vraisemblable que ces formations représentent le support de la rigidité 

voire de la contractibilité caractéristique des cirres et facilement obser- 

vable sur le vivant. En effet, la rigidité de ces formations ne peut être 

imputée comme pour les autres parties du corps à l'existence d'un squelette 

hydrostatique puisque ce sont des structures pleines et sans relation avec le 

coelome. n'autre part, l'absence de mésoderme et de formations musculaires à 

l'intérieur des cirres fait que la contractibilité de ces organes ne peut-être 



due qu'aux formations filamenteuses de type myof ilamentaire ; il e s t  toutefois  

curieux de consta ter  que ces éléments correspondent au type épitoque déc r i t  

par I)EFFD1?IF1 e t  WISSCCISL ( 1 x 9 )  e t  WISSOCQ (1970) caractér isant  l a  f i b r e  "rapi-  

de'' (T~lISSCK&, 1970). Bien que la  nat ice  con t r ac t i l e  des s t r uc tu r e s  f i lamentaires 

épidermiques r e s t e  à démontrer, on peut considérer à t i t r e  d'hypothèse l a  ce l -  

l u l e  épidermique des c i r r e s  parapodiaux comme une celltllle de type myoépithélial 

analogue à c e l l e s  const i tuant  l e s  revêtements de l a  paroi du corps des Spon- 

g i a i r e s  e t  des Cnidaires bien que chez ces derniers  il semble n ' e x i s t e r  qu'un 

s eu l  type de f i laments.  I l  convient d ' a i l l e u r s  de s ignaler  que nous avons re -  

trouvé, en quant i té  plus importante, ces deux types de f i laments dans l e s  ce l -  

l u l e s  épidermiques des c i r r e s  t en tacu la i res  qui,on l e  s a i t , son t  particulièrement 

mobiles (P l .  XIX, Tl. XX) . 
 épiderme e s t  séparé du milieu ambiant par une cu t icu le  hautement 

d i f férenciée  dont l ' u l t r a s t r uc tu r e  e s t  à quelques d é t a i l s  près semblable à 

c e l l e  déc r i t e  au niveau du corps de diverses  Annélides Polychètes, Néréidiens 

en pa r t i cu l i e r  (EAKIN e t  k!ESrTFALL, 1964 ; PILATO, 1964 ; EIRCIEçELrVANN e t  F I S C M ,  

1966 ; BCILLY, 1968 : STOHCH e t  bBISCH,  1970). E l l e  apparal t  toujours const i -  

tuée  de deux zones, une zone basale contenant de nombreuses f i b r e s  disposées 

en réseaux superposés, une zone apicale  homogène d 'aspect  granuleux l imitée 

extérieurement par une formation plus dense aux 6 lec t rons  . Seule 1 'épaisseur 

de chaque couche e t  corrélativement l e  nombre de s t r a t e s  de f i b r e s  var ient  sui-  

vant 1' endroit  recouvert par l a  cu t i cu le .  En pa r t i cu l i e r ,  l a  cu t i cu le  des 

c i r r e s  apparal t  toujours plus mince qu'au niveau du corps, bien que complète 

e t  l e  nombre de couches de f i b r e s  e s t  généralement plus r é d a i t  (une douzaine 

au maximum),  autre par t ,  l a  zone ap ica le  de l a  cut icule  des c i r r e s  présente 

cer ta ines  p a r t i c u l a r i t é s  non encore déc r i t e s  jusqu'à présent ; il s ' a g i t  de l a  

présence d'une membrane de type plasmique à t r o i s  f e u i l l e t s  revêtant  l a  surface 

externe de l a  cu t i cu le  e t  de formations tulull-aires disposées régulièrement en 

l i t s  pa r a l l è l e s  à l a  surface des p l i s  supe r f i c i e l s  de l a  cu t i cu le  ; l a  s igni-  

f i c a t i o n  de ces s t ruc tu res  r e s t e  encore obscure. 

2 - Le t i s s u  nerveux 

I l  s e  compose d'un nerf ax i a l ,  de c e l l ~ l e s  nerveuses b ipola i res  

r e l i a n t  l e  nerf  à l'épiderme e t  d'une naasse névroglique importante. Seules l e s  

c e l l u l e s  nerveuses b ipo la i res  re t iendront  notre a t t en t i on  dans c e t t e  discussion. 

Ces éléments parviennent jusqu'au niveau de l a  cut icule  où i l s  s e  terminent 

en un bourgeon pourvu de microvi l los i tés  e t  de c i l s  qui  t r aversen t  l a  cut icule  



e t  pénètrent même dans l e  milieu ambiant ( c i l s ) .  Des cellules de ce type ont 

déjà  é té  décrites dans d 'autres  expansions cimiformes t e l l e s  que l e s  c i r r e s  

tentaculaires (DORSETT e t  HYD.d, 1969) e t  l e s  palpes (DHAINAUT-COURTOIS, 1970) 

e t  représentent selon toute évidence des ce l lu les  neurosensorielles ; toutefois,  

dans ces deux cas, il s ' a g i t  toujours de ce l lu les  pourvues d'un seul  c i l  i m -  

planté sur un bourgeon apical  é t r o i t  e t  donc analogues aux cel lules  bipolaires 

groupées que nous avons décri tes  dans l e s  c i r r e s  parapodiaux. A ce niveau, il 

exis te  un autre type de cel lules  bipolaires non décr i t  dans l e s  formations 

précédentes e t  caractérisé par un bourgeon apical  large portant plusieurs c i l s  

(généralement quatre).  Ce type cel lulaire ,  toujours isolé  au milieu de cel lules  

épidermiques, se rencontre ad niveau de l a  face interne de l a  zone moyenne du 

c i r r e ,  c'est-à-dire à l 'endroi t  où s ' éd i f i e  l e  renflement ou l e s  crénelures 

au cours de l 'hétéron&réidation. 

IE8 CataES PARAPODIAUX EPITCQUES ET LEUR EVOLUTION AU COURS 

Au cours de 1 ' hétéronéréidat ien, l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  

ventraux des premiers segments de l a  régian antérieure des &les e t  des femel- 

l e s  d'une part e t  des c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région postérieure des 

&les d'autre part  subissent des modifications importantes se manifestant mor- 

phologiquement par l 'appari t ion de renflement (région antérieure) ou de créne- 

lures  (région postérieure) sur l a  face interne de la zone moyenne. ré étude au 

microscope électronique de ces modifications a montré que ce t te  morphogenèse 

e s t  toujours l i ée ,  pour l e s  c i r r e s  concernés, à la présence de ce l lu les  sen- 

so r i e l l e s  bipolaires au niveau de l a  zone en transformation e t  qu 'e l le  se tra- 

du i t  au niveau ce l lu la i re  par une évolution part icul ière  du t i s s u  épidermique 

e t  dans une certaine mesure des cel lules  sensorielles.  

1 - Le t i s s u  épidermique 

Les ce l lu les  épidermiques de l a  face interne de la région 

moyenne des c i r r e s  subissant des transformations au cours de l'hétéronéréida- 

t i on  réagissent rapidement à l a  décérébration. Dès l a  48ème heure suivant 

cel le-ci ,  on observe une augmentation du nombre de ribosomes e t  un dévelop- 

pement important de lTergastoplasme qui, l e  plus souvent, apparaft d i l a t é .  

Corrélativement, 1 'appareil  de Golgi semble orienter son ac t iv i t é  sécrétoire 

dans une direction différente  de ce l le  caractérisant l e s  cel lules  épidermiques 



atoques ; chez celles-ci, en effet, l'activité golgienne se traduit par la sé- 

crétion de vacuoles de petite taille dont la destinée, non encore établie, 

semble liée à l'édification de la cuticule (BOILLY, 1957, 1968a) .Par contre, 

au cours de l'hétéronéréidatlon, les dictyosomes manifestent une intense acti- 

vité qui aboutit à la mise en place, dans la région apicale des cellules, de 

vacuoles contenant un matériel dont la densité électronique va décroftre avec 

l'augmentation de la taille de la vacuole au fur et à mesure que la Nereis se 

rapproche du stade épitoque. A ce stade, c'est-à-dire trente jours environ aprOs 

la décérébrat ion, les vacuoles d ' origine golgienne occupent tout 1 'apex de la 
cellule ; on assiste alors à une lyse de la membrane des vacuoles et à une 

libération concomittante du matériel vacuolaire dans la partie apicale des cel- 

lules épidermiques et notamment dans leurs microvillosités. 

En même temps que les cellules épidermiques des futurs renflements 

et crénelures se chargent de vacuoles, la cuticule les recouvrant s'amincit 

considérablement au cours de l'hétéronéréidation par disparition progressive 

de sa partie basale fibreuse de l'intérieur vers l'extérieur. Chez 1'~etero- 

nereis, la cuticule des renflements et crénelures se réduit donc à sa partie 

apicale qui apparaît séparée de la surface épidermique par une couche anhiste 

de densité électronique très faible dans laquelle se développent de nombreuses 

microvillosités épidermiques. La disparition de la partie basale de la cuticule 

montre que l'amincissement de celle-ci nerésulte pas de l'élongation de l'dpi- 

derme par multiplication au cours de l'hétéronéréidation. Le mécanisme prési- 

dant à l'élimination de cette zone reste cependant difficile à établir. Deux 

hypothèses peuvent être retenues ; ou bien l'élimination de la zone basale de 

la cuticule résulte d'un processus actif de digestion par les cellules épider- 

miques sous-jacentes,ou encore elle représente la conséquence du détournement 

de l'activité métabolique de l'appareil de Golgi au cours de l'hétéronéréida- 

tion. Aucun indice morphologique ne permet d'étayer la première hypothèse ; 

toutefois, une étude des activités enzymatiques des cirres en transformation 

s'avère nécessaire avant de rejeter définitivement cette conception. La seconde 

implique que la cuticule n'est pas une structure stable mais en renouvellement 

constant et nécessite donc en permanence la synthèse de composants cuticulaires 

par l'appareil de Golgi ; la sécrétion des vacuoles apicales au cours de l'hé- 

téronéréidation détournerait donc pendant cette période les dictyosomes de 

leur activité normale et se traduirait en conséquence par un non renouvelle- 

ment de la cuticule. Seule l'étude ultrastructurale du tégument dont les syn- 

thèses protéiques seraient bloquées par une drogue adéquate telle que la puro- 

mycine permettrait de vérifier cette hypothèse. 



2 - Les ce l l u l e s  sensor ie l l es  

de évolution de ces formations a d é j à  f a i t  l ' ob j e t  de deux 

courtes notes (BOILLY-PRRER, 1966 a  e t  b ) .  E l l e  se  t r adu i t  essentiellement par 

une augmentation du nombre de ribosomes e t  l e  dépôt de nombreuses par t i cu les  

vraisemblablement de glycogène .Chez l rHeteronereis ,  l e s  c e l l u l e s  sensor ie l l es  

sont donc particulièrement denses aux é lect rons  e t  s e  reconnaissent facilement. 

A ce stade d ' a i l l e u r s ,  toutes  l e s  ce l lu les  sensor ie l l es  s i tuées  au niveau des 

renflements e t  des crénelures apparaissent séparées l e s  unes des au t res  par 

une ce l l u l e  épidermique au moins. Il semble, que c e t t e  d isposi t ion r é s u l t e  de 

la multiplication des ce l l u l e s  épidermiques des zones en transformation au 

début de l 'épi toquie  ; ce t t e  p ro l i fé ra t ion  c e l l u l a i r e  peut avoir  provoqué en 

e f f e t  la désagrégation des amas de ce l l u l e s  sensor ie l l es  groupées de so r t e  qu'au 

terme de l 'évolut ion chacune d 'entre-e l les  se  trouve placée au milieu d 'un 

groupe de ce l lu les  épidermiques contenant une sécrét ion apicale  importante. 

C - SIGNIFICATION DE LA TRANSFOR-WTION DES CIRRES AU COURS DE 

Le renflement des c i r r e s  parapodiaux se  t r adu i t  à l ' é che l l e  u l t r a -  

s t ruc tura le  par l a  mise en place d' un complexe ce l l u l a i r e  hautement di f férencié  

comprenant deux types d'éléments : des ce l l u l e s  épidermiques caractér isées  par 

une substance de sécrét ion abondante dans l eur  pa r t i e  s i tuée  à proximité 

immédiate du milieu externe, des ce l l u l e s  sensor ie l l es  r iches  en ribosomes e t  

glycogène e t  entourées par l e s  ce l l u l e s  épidermiques. 

Ces ce l l u l e s  sensor ie l l es  rappellent  beaucoup l e s  ce l l u l e s  présumées 

chimioreceptrices de Polychètes (UWRY, 1967 ; DORSETT e t  HYDE, 1969) ou d 'au- 

t r e s  Invertébrés e t  notamment de Mollusques (GRAZIADEI, 1964 ; STORCH e t  

WELSCH, 1969 a  e t  b  ; BARRER e t  WRIGHT, 1969). D'autre par t ,  l eur  ressemblance 

avec l e s  ce l lu les  o l fac t ives  de d i f f é r en t s  groupes de Vertébrés e s t  P~appante .  

En e f f e t ,  comme chez ces derniers,  l eur  extrémité dendritique c i l i é e  se  prolon- 

ge par des microvi l los i tés  (Oiseaux : BROWN e t  BEIDLEB, 1966 ; GRAZLADEI e t  

BANblIS~m,1967 ; Rept i les  : BRONSHTEIN e t  PYATKIX4, 1968 ; Poissons : WILSON 

e t  WESTERMAN, 1967). Par a i l l e u r s ,  si 1' on considère l ' u l t r a s t m c t u r e  des ce l -  

l u l e s  épidermiques entourant l a  dendrite de l a  c e l l u l e  sensor ie l le ,  on peut 

rapprocher l e s  c i r r e s  atoques de Nereis de l 'épithélium o l f ac t i f  dépourvu de 

sécrét ion déc r i t  chez l e  canard (GFRZIADEI e t  BANNISTER, 1967) ou la taupe 

(GRAZIADEI, 1966 b )  a l o r s  que l e s  renflements e t  l e s  crénelures des c i r r e s  



transformés rappel lent  beaucoup l e s  épithéliums o l f a c t i f s  à ce l l u l e s  r i ches  en 

séc ré t ion  de l a  plupart  des Vertébrés observés jusqu'à présent (Amphibiens : 

BLOOM, 195li ; REESE, 1965 ; GFLAZIADEI, lgG6a; BRONSJd'IBIN e t  PYATKINA, 1969 ; 

Poissons : TRUJILLO-CENO",, 1961 ; BkNNISTER, 1965 ; WILSON e t  VJESTERWN 

1967 ; Rept i les  : BRONSHTEIN e t  FYATUNA, 1958 e t  Phrnmifères, GASSER, 1956 ; 

DE LORdNZC, 1957 : PORTER e t  BONNSVIUE, 1964 ; FRISCH, 1964 e t  1967 ; 

GRAZIADEI, l S 5  ; ANDRES, 1966). 

S i  l ' o n  admet, à l a  s u i t e  de ce r ta ins  auteurs  (PORTER e t  BUNNEVILIIE, 

1964 ) , que l a  sécré t ion épidermique pourra i t  in te rven i r  dans l a  chémorécept ion 

en captant  l a  substance chimique s t imulat r ice ,  on d o i t  considérer l a  c e l l u l e  

sensor ie l l e  des c i r r e s  comme suscept ib le  de réag i r  à des stimuli de nature d i f -  

f é ren te  ,dont l ' un  au moins e s t  l i é  à l 'hé téronéréidat ion e t  vraisemblablement 

à l 'essaimage e t  nécess i te  la présence d'une séc ré t ion  épidermique à proximité. 

Dans c e t t e  hypothèse, l'amincissement considérable de l a  cu t i cu le  au niveau 
OU 

des zones renf lées  crénelées permet t ra i t  à ce t t e  substance d ' ê t r e  pratiquement 

en contact  avec l e  milieu ex té r ieur .  

La transformation de ce r ta ins  c i r r e s  parapodiaux au cours de l ' h é t é -  

ronéréidation chez ce r t a i n s  Néréidiens correspondrait donc à l ' é d i f i c a t i o n  

d 'un complexe chémorécepteur p a r t i c u l i e r  comprenant deux types d'éléments : 

l a  c e l l u l e  neurosensoriel le  e t  l e s  c e l l u l e s  épidermiques vois ines  ca rac té r i sées  

par la  présence dans l eu r  pa r t i e  en contact  avec l ' ex t é r i eu r  d'un matériel  

granuleux abondant, La. séc ré t ion  de c e t t e  substance semble indui te  par l e s  

c e l l u l e s  neurosensoriel les ~ u i s q u '  e l l e  n 'apparaî t  pas l à  où ces c e l l u l e s  sont  

absentes (zones s i tuées  en t re  l e s  crénelures par exemple). Toutefois, il semble 

que tou tes  l e s  c e l l u l e s  épidermiques des c i r r e s  ne so ien t  pas capables de 

r é a g i r  à c e t t e  induction. En e f f e t ,  seules  l e s  c e l l u l e s  épidermiques de la face 

in te rne  de l a  zone moyenne des c i r r e s  sont compétentes ; t ou t e fo i s  l a  réac- 

t i v i t é  de ces c e l l u l e s  apparaî t  comme é t a n t  fonction de l a  posi t ion du c i r r e  

su r  l ' axe  antéro-postérieur du corps ou sur  l e  parapode (dorsal  ou ven t r a l )  ; 

dans ce cas, nous ne savons pas si c ' e s t  l e  degré de compétence ou d'  induction 

qui  rend compte des va r ia t ions  observées. 

III - CONCLUSION 

 étude, au microscope électronique,  des c i r r e s  parapodiaux atoques 

e t  de l eur  évolution au cours de l 'hé téronéréidat ion montre que l ' é d i f i c a t i o n  

de crénelures e t  de renflement sur  ce r ta ins  c i r r e s  parapodiaux de Nereis 



correspond à la mise en place d'un complexe sensoriel de type chémorécepteur 

caractéristique de 1'~eteronereis comprenant deux types d'éléments les cellu- 

les neurosensorielles qui se chargent en ribosomes et glycogène au cours de 

l'évolution, les cellules épidermiques voisines dont l'intense activité gol- 

gienne au cours de l'hétéronéréidation aboutit au dépôt d'une quantité de sub- 

stance importante dans leur partie apicale en contact avec le milieu externe. 

 apparition de ces formations semble liée aux cellules neurosensorielles qui 

joueraient le rôle d 'un inducteur et à la compétence des cellules épidermiques 

qui semble limitée à la face interne de la zone moyenne des cirres parapodiaux. 



CHAPITRE III 

ETUDE HISTOCHIMIQUE ET CYTOCHIMIQUE DE L'EVOWTION DES 

CIRRES PARA PODIAUX AU COURS DE L' HETERONEREIDATION 

Nous avons vu que, au cours de l 'hétéronéréidation, les  c i r r e s  para- 

podiaux de certains segments du corps des Nereis subissent des transformations 

importantes, caractéristiques du sexe, se traduisant par 1 ' apparition de créne- 

lures  ou de renflement sur l a  face interne de l a  zone moyenne de ces c i r r e s .  

L'édification de ces forrrations résul te  d'une prol i férat ion épidermique impor- 

tante  par mitoses e t  d'une ac t iv i t é  métabolique part icul ière  des t i s sus  cons- 

t i t uan t  l e  c i r re ,  notament des cellules épidermiques e t  des cel lules  neuro- 

sens or i e  l l e  S. 

En e f fe t ,  nous avons pu constater que l e s  cel lules  épidermiques des 

fu turs  renflements e t  crénelures présentent au cours de 1' hétéronéréidation 

une intense ac t iv i t é  sécrétoire aboutissant au dépôt d'une couche de vacuoles 

de grande t a i l l e  (1 p de diamètre) e t  contenant un matériel granuleux dans l a  

zone apicale de la cel lule  c'est-à-dire à proximité inanddiate du milieu externe 

(jusqu'à 9 p de hauteur).  a autre part, pendant l e  meme temps, les  ce l lu les  

neurosensorielles accumulent de nombreux ribosomes dans l e  cytoplasme de leur  

péricaryon e t  se chargent en granules analogues aux particules /3 de glycogène ; 

corrélativement, l e  nombre de mitochondries augmente. 

Afin de s a i s i r  la s ignif icat ion profonde des modifications affectant  

l e s  c i r r e s  parapodiaux au cours de l 'hétéronéréidation nous avons recherché l a  

nature des substances élaborées tan t  par l e s  ce l lu les  épidermiques que par l e s  

ce l lu les  sensorielles par l e s  techniques de l'histochimie e t  de l a  cytochimie. 

1 - OBSERVATIONS 

Les observations re la t ives  à l a  nature chimique des matériaux appa- 

raissant ,  au cours de l 'hétéronéréidation, dans l e s  cel lules  épidermiques e t  

l e s  cel lules  nerveuses ont été effectuées sur coupes en microscopies pho5oniquc 

e t  électronique après traitement des préparations par les  techniques spéc i f i -  

ques des protides, glucides e t  l ipides.  



1 - Microscopie photonique 

Suivant l e  type de substances recherchées, nous avons f i xé  l e s  

pièces par l ' un  des mélanges f ixateurs  énumérés ci-après : formol 10 $, formol 

sa lé ,  Bouin aqueux, Bouin Allen, Bensley, Carnoy, Lewitzky (tableaux 3 e t  4 ) . 
a )  Protides -------- 
Nous avons recherché : 

- l e s  protéines t o t a l e s  par l a  technique de BONHAQ (1955) 

au bleu de bromophénol mercurique 

- l e s  protéines non histones par l e  Millon sulfurique 

(MIRSKY, POLLISTER e t  RIS, 1946 ) 

- l e s  protéines à radicaux NH, l i b r e s  par l a  technique 
b 

de YASUIVA e t  ITCHIKAWA (1953) à l a  ndxihydrine-Schiff avec con t r s le  de la spéci- 

f i c i t é  de la  réac t ion  par désamination par l ' ac ide  nitreux 

- l e s  protéines à groupements -SH e t  -3-S- par la méthode 

de CHEVREmNT e t  FREDERIC (1943), c e l l e   A ADAMS e t  SLOPER (1955-56) à l ' ac ide  

performique-bleu a l c i an  e t  la Fuchsine paraldéhyde avec préoxydation permn- 

ganique 

- l e  tryptophane par l a  réact ion au Naphtyléthylène 

diamine selon BRUIVIMER, CARrn e t  THOWS, 1957 

- l e s  protéines à radica7ut indols par la technique de 

LILLLE, 1957 (Xanthydrol ) 

- l e s  protéines à radicaux guanidyls par la méthode de 

MAC LEISH, BELL, LACOUR e t  CHAYEN, 1957 

- l e s  protéines à radicaux phénols par la technique de 

BENSLEY e t  GERSCH, 1933 

- l ' a rginine  par la réac t ion  de SAECAGUCHI (BAXER'S, 

1947 

b )  Glucides -------- 
Nous avons recherché l e s  glucides par : 

- l a  technique de HOTCHKISS-DaAc MANUS (1948) à l ' a c ide  

périodique-Schiff (APS) 

- l e  t é t raacé ta te  de plomb en milieu anhydre e t  non 

anhydre 



Nous avons, en outre, recherché plus spécifiquement : 

- l e  glycogène par l a  technique de BAUER (1933), l e  

Carmin de Best , 1 ' APS-amylase sa l iva i re  e t  1 ' APs-dimédon 

- les mucopolysaccharides par l e  mucicarmin e t  l e  bleu 

alcian 

- l e s  mucoprotéines e t  l e s  glycoprotéines acides par l e  

bleu de toluidine-dtachromasie 

c )  Les l ipides ----------- 
Ils ont é té  recherchés après f ixat ion au foriqol 10 $, 

formol sa lé  ou au formol calcium sur coupes à congélation par l a  coloration 

au Noir Soudan B ou au Rouge Soudan III. 

2 - Microscopie électronique 

Nous avons recherché l e s  protéines, l e  glycogène e t  l e s  poly- 

saccharides neuCres au microscope dlectronique sur coupes u l t ra f ines  de pièces 

fixées au glutaraldéhyde (2 à 3 $), post-f i d e s  au tétroxyde d '  osrniw e t  in- 
cluses dans l ' a r a ld i t e .  

a )  Protides -------- 
Les digestions enzymatiques des proti4es ont é t é  pratiquées 

suivant la technique de MONNERON e t  BERNHARD (1966 ) . Deux enzymes ont é t é  u t i -  

l i s é s ,  l a  pepsine e t  l a  pronase. Pour chacune des extractions enzymatiques, 

1' oxydation a é t é  pratiquée de deux manières différentes  : 

- Eau oxygénée à 11 volumes pendant 20 à 30 minutes 

- Acide périodique à 8 % pendant 20 à 30 minutes. 

Puis l e s  coupes sont lavées dans de l 'eau pure e t  transportées sur 

l 'une ou l ' au t re  des deux solutions d'enzyme ~ u i v a n t e s  : 

- Solution de pepsine à 0,2 $ dans de l 'acide chic-%que 0,l M à 

38 O 

- Solution de pronase à 0,5 $ dans de 1' eau dont l e  pH e s t  a justé 

à 7,4 par de la soude 0,01 M, $ 40° C. 

Les coupes ont é t é  la issées  au contact de l'enzyme pendant 1 h, 2 h, 

4 h, 5 h e t  16 heures, puis lavées soigneusement e t  placées sur des g r i l l e s  

recouvertes d'une membrane de parlodion. 

Des coupes témoins ont subi uniquement 1' oxydation, ou ont é té  mises 



Propriétés histochimiques de la  sécrétion épidermique des c i r r e s  parapodiaux 

transformés (renflés e t  cr6nelés) dlHeteronereis -Recherche des prutides- 

(++), grande af f in i té  t i nc to r i a l e  ; (+), a f f i n i t é  t i nc to r i a l e  moyenne ; (f ), af-  

f i n i t é  t inc tor ia le  f a ib l e  ; (-), a f f in i t é  t inc tor ia le  nulle ; B, Bouin aquewt ; 

C, Carnoy ; F, formol salé;  Fo, formol calcium ; Le, Lewitzky. 

Résultats 

(++) beaucoup de protdines 

(+) protéines non histones 

(+) protéines à -% l ib res  

( - )  plus de -% l ib res  

( - )  pas de protéines à -SH 

Granulations (+) contre l a  paroi des 
vacuoles = protéines à -S-S- 

Granulations (+) contre l a  paroi des 
vacuoles = protéines riches en cystine 

( -  ) pas de tryptophane 

( - )  pas de protéines à radicaux 
indols 

(2) pe t i t e  quantité de protéines à 
radicaux guanidyls ? 

( -  ) pas d 'arginine 

( 2 )  pe t i t e  quantité de protéines à 
radicaux phénols? 

t b 

C 

Techniques 

Bleu de bromophdnol mercurique 

Millon sulfurique 

Ninhydrine-Schiff 

Contr8le : 1" ) désamination par 
1 ' acide nitreux 

2 ) coloration 

Réaction de Chèvremont-Frédéricq 

Bleu Alcian-Acide performique 

Fuchsine paraldéhyde avec pré- 
oxydation p e r q a n i q u e  

Mpht y16 thy léngdikrnine 

Xanthydrol 

kcl;eish, Bell, Lacour e t  Chayen 

Sakaguchi 

Bensley e t  Gersch 

Fixations 

B 

C 

B 

B 

B 

B-F 

F 

F c 

Le 



à f l o t t e r ,  après oxydation ou non, sur de l 'acide chlorhydrique 0 , l  14 ou de 

l 'eau à pH 7,4 pendant l e s  d i f fé rents  temps u t i l i s é s  pour chacune des extrac- 

t ions enzymatiques. 

Toutes l e s  coupes sont finalement colorées par l ' acé ta te  d'uranyle 

alcoolique puis par l e  c i t r a t e  de plomb selon FiEYNOïDS ( l S 3 )  e t  examinées 

au microscope électronique. 

b )  Glycogène e t  polysaccharides neutres ------------------------------------ 
IR glycogène a é t é  recherché par l a  technique de Selig- 

man modifiée par THIERY (1967). Les coupes ul t raf ines ,  montées sur des g r i l l e s  

en or, ont subi une oxydation par l 'acide périodique 1 $ pendant 30 minutes, 

puis soigneusement lavées e t  mises au contact du thiocarbohydrazide (= E H )  

(0,2 5$ dans de l 'acide acétique 20 8) pendant 2 ou 72 heures. Après lavage à 

l 'acide acétique e t  à l 'eau d i s t i l l é e ,  l e s  coupes sont mises à f l o t t e r  sur  du 

protéinate d'argent 1 $ pendant 30 minutes puis lavées à l 'eau d i s t i l l é e .  

B - ETUDE CYTOCHIMIQUE DES CELWLES EPIDERMIQUES AU COURS DE 

L' HETERONEREIDATION 

Seules l e s  cel lules  des zones des c i r r e s  au niveau desquelles s 'édi-  

f i en t  l e  renflement ou l e s  crénelures présentent une évolution cytochimique 

caractéristique. Aucune différence part icul ière  n'ayant é t é  mise en évidence 

sur ce plan entre l e s  crénelures e t  en dehors des renflements nous exposerons 

nos r é su l t a t s  de façon globale. 

1 - Protides (tableau 3 )  

Après coloration au bleu de bromophénol mercurique l a  zone 

apicale vacuolaire des cel lules  épidermiques apparaft fntensément colorée en 

bleu, indiquant l a  présence, à ce niveau, d'une quantité appréciable de pro- 

t ides  qui augmente d 'a i l leurs  au cours de l1h6tdronér6idation jusqu' à un maxi- 

mum lo r s  de l 'épitoquie (Pl. XXI, f i g .  a e t  b) ; il s ' ag i t  essentiellement de 

protéines non histones (réaction nettement positive avec l e  Millon sulfurique ) . 
 utilisation de techniques plus raff  i d e s  a permis de rechercher 

divers composés e t  radicaux dans ce t te  zone apicale. 



. 8 . . 
a )  Recherche des radicaux NH2 l i b res  ......................... ------- 

L rq 
La zone apicale des cel lules  épidermiques présente une 

réaction nettement positive (coloration rouge) après coloration à la ninhydrine- 

Schiff suivant l a  technique de YASUW e t  ITCHIKAWA (1953) ; par contre, l a  

coloration rouge ntappara?t pas après désamination par l 'acide nitreux. 

b )  Recherche des radicaux -SH e t  -S-S- ................................... 
La part ie  apicale des ce l lu les  épidermiques présente une 

réaction négative après traitement suivant l a  d t h o d e  de CHEVREMONT e t  FREDERICQ 

(1943). Par contre, l a  technique ~'ADAPB e t  SMPER (1955-56) à l 'acide perfor- 

mique - bleu alcian permet de mettre en évidence des granules colorés en bleu 

foncé (riches en cystine ), accolés à l a  paroi des vacuoles. 

c )  Recherche du tryptophane e t  des radicaux indol, ------------------*----*------------------- 

guanidyl e t  phénol ------------------ 
Les vacuoles épidermiques réagissent négativement aux 

techniques de mise en évidence du tryptophane (réaction au naphtyléthylène dia-  

mine, BRUMMR, CARVER e t  THOIV14S, 1957) e t  des radicaux indols (Xanthydrol, 

LILLIE, 1957). Par contre, e l l e s  se colorent légèrement en rose par l a  d thode  

de iWC LEISH, BEL&&, LACOUR e t  CHAYEN (1957) (spécifique des radicaux guanidyls) 

mais ne se colorent pas après la réaction de SAI(AGüCH1 (BAKER'S, 1947) destinée 

à l a  mise en évidence de l f a rg in ine .  Enfin, une réaction légèrement positive 

a également é t é  obtenue avec l a  d t h c d e  de BENSLEY e t  GERSCH (1933) spéc i f i  

des radicaux phénols. 

La local isat ion précise des protéines mises en évidence dans l a  zone 

apicale des cel lules  épidermiques des renflements e t  crénelures a é t é  recher- 

chée au microscope électronique sur coupes t r a i t6es  par la pepsine e t  la pro- 

nase. k s  résu l t a t s  obtenus ont é t é  l e s  suivants : 

- Pepsine - Aprhs traitement à l a  pepsine, l e  contenu des vacuoles 

apicales présente un début de digestion après une heure de contact avec 

l'enzyme : l 'élimination du matériel contenu dans la vacuole débute à proximitd 

de la paroi ou sur toute l a  surface de la section de l a  vacuole qui apparaft 

a lors  parsemée de pe t i tes  alvéoles c la i res .  Puis l e s  vacuoles apparaissent 

parfaitement vides ou contenant encore une t r è s  pe t i t e  quantité de substance 

adhérant à la  paroi (Pl. XXI, f ig .  c ) .   état d'avancement de l a  digestion du 



Propriétés histochimiques de la sécrétion épidermique des c i r r e s  parapodiaux 

transformés (renflés e t  crénelés ) d ' Heteronereis -Recherche des glucides- 

(+) affinitc? t inc tor ia le  ; ( - )  a f f in i t é  t inc tor ia le  nulle ; B, Bouin aqueux ; 

BA, Bouin Allen ; Be, Bensley ; F, formol salé  . 

Techniques 

Hotchkiss-lvBckus 

~ é t r a a c é t a t e  de plomb (milieu 
anhydre ou non anhydre ) 

PAS-diddon 

~ é t r a a c é t a t e  de plomb-diddon 

PAS-amylase salivaire 

~ é t r a a c é t a t e  de plomb - amylase 
sa l iva i re  

Bauer 

Carmin de Bes t  

* 

Mucicarmin 

Bleu Alcian 

Bleu de toluidine - Mdtachroma- 1 .  

s i e  

Fixations 

B-F-Be 

B-F-Be 

B-F-Be 

B-F-Be 

Be 

Ba-Be 

Be 

Résultats 

Quelques granulations (+) sur l a  pa- 
r o i  des vacuoles 

Quelques granulations (+) sur la 
paroi des vacuoles (= glycogène ? ) 

m .  

( - )  l e s  grains ne sont pas colorés 

( = glycogène ) 

i 

Quelques granulations (+) (= glycogè- 
ne > 

sur la paroi des vacuoles 

( - )  Pas de 

mucopolysaccharides 
I 

(- ) Pas de mucoprotéines ou de glyco- 
protéines acidiques PAS ( - )  mais 
métachromatiques (+) e t  Bleu 
Alcian (i) 



contenu vacuolaire varie d 'a i l leurs  entre l e s  vacuoles d'une & cel lule .  

Toutefois, la rapidi té  de la digestion ne semble pas l i é e  à l a  local isat ion de 

l a  vacuole par rapport à l 'apex de la cel lule ,  n i  à la densité électronique de 

son contenu. 

L'augmentation du temps de contact des coupes avec 1' enzyme se t r a -  

dui t  pas une croissance du nombre de vacuoles vides ; néanmoins, il e s t  d i f f i -  

c i l e  de rendre compte de façon rigoureuse de l a  progression de la digestion 

car l e  temps nécessaire à l a  'digestion de l a  substance vacuolaire dépend de 

l 'épaisseur de l a  coupe. 

Il convient aussi de signaler que l e  contenu des saccules golgiens 

e s t  digéré dans l e s  mêmes conditions que l e  matériel des vacuoles apicales. 

- F'ronase - les ré su l t a t s  obtenus après digestion par l a  pronase 

sont identiques à ceux décr i t s  pour l a  pepsine. En part icul ier ,  l 'aspect des 

vacuoles en voie de digestion e s t  semblable.  élimination du matériel contenu 

dans l e s  vacuoles apparaft dès la première heure de contact avec la pronase. 

2 - Glucides (tableau 4 )  

Une réaction positive e s t  obtenue après coloration par 1'APS 

ou l e  té t raacétate  de plomb au niveau de grains dispersés dans l e  cytoplasme 

ou f ixés  à l a  paroi de vacuoles ; la coloration rouge caractéristique de ces 

techniques n'apparaft plus après traitement préalable des coupes par l'amylase 

sal ivaire  (30 minutes à 37" C) mais persis te  après action du dirnédon pendant 

3 à 6 heures. 

Les préparations réagissent aussi ,et  de l a  &me manière qu'avec 

1'APS e t  l e  thtraacétate  de plomb,après u t i l i s a t ion  de l a  technique de muer  

ou du Carmin de Best qui sont des tecbniques relativement. spécif igues du 

glycogène , 
La présence de glycogène a d 'a i l leurs  pu g t r e  démontrée de façon 

précise au microscope électronique sur des ultra-coupes t r a i t é e s  par la tech- 

nique de SELiGPAN modifiée par THIERY après .n traitement de deux heures au 

EH. h glycogène se  présente sous l a  forme de particules /3 généralement 

associées en c h a h e t t e s  de 3-4 particules dispersées dans toute  fslcellule e t  

notamment dans l a  région apicale où e l l e s  sont accolées à la  paroi des vacuo- 

l e s  ou dla,rgées à l a  sécrétion l ibérée par celles-ci  (Pl. X X I I ,  a e t  b) .  

Un traitement prolongé au E H  (72 heures) ne f a i t  pas apparaftre 

d'éléments autres  que ceux mis en évidence après un traitement de deux heures 

e t  indique donc l'absence d'autres polysaccharides neutres. 



3 - Lipides 

Aucun dép& lipidique important n 'a  pu g t re  m i s  en évidence 

après coloration au Noir Soudan B ou au Rouge Soudan III. Plusieurs globules 

(de un à t r o i s  par coupe) réagissent cependant positivement à la coloration au 

niveau de quelques cel lules  épidermiques. 

C - ETUDE CYTOCHIMLQUE DES CELIUIES NEUROSENSORIEUES AU COURS DE - 
L' HETERONEREIDATION 

Nous avons constaté que l e s  ce l lu les  neurosensorielles se  chargent, 

au cours de l 'hétéronéréidation (Chapitre I I ) ,  de ribosomes e t  de particules 

associées souvent en chaînettes de 4 à 10 éléments, analogues à ce l l e s  du gly- 

cogène . L'identité morphologique exis tant  entre ces deux types de particules 

(VAN GANSEN e t  SCHRAM, 1969) nous a conduit à l e s  discriminer par des techni- - 

'3l ques cytochimiques notamment par ce l le  au E H  de SELIGWN modifiée par THIER*" - 

(1967)~ spécifique du glycogène. Après u t i l i s a t i o n  de ce t t e  technique sur des 

coupes provenant de c i r r e s  f ixés  à di f férents  moments de 1 'hé téronéréidation, 

nous avons pu constater l a  présence de particules 6 de glycogène e t  de quel- 

ques p a ~ t i c u l e s d  notamment dans l e  péricaryon des cel lules  neurosensorielles ; 

il apparaft, d 'autre part, que la quantité de glycogène présent dans ces cellu- 

l e s ,  t r è s  réduite à l ' é t a t  atoque, augmente progressivement à p a r t i r  du 7ème- 

&me jour suivant la décérébration jusqu' à devenir niaximum lo r s  de l 'épitoquie 

(Pl. XXIII, XXIV, XXV). Le glycogène e s t  a lors  présent à tous l e s  niveaux de 

l a  cel lule  neurosensorielle e t  plus particulièrement au niveau du péricaryon 

où il constitue de grandes plages (Pl .  XXV). Cette caractéristique rend 

d 'a i l leurs  ces cel lules  facilement repérables en microscopie photonique après 

coloration par l a  technique de MAC lvrANUS ou au té traacétate  de plomb (Pl. III, 

fige b) .  

A ce stade, nous avons pu aussi  remarquer l a  présence de particules 

de glycogène dans l e s  mitochondries ciont l e  nombre s ' e s t  d 'a i l leurs  accru de 

façon notable en f i n  d'épitoquie (Chapitre II) (Pl. XXV , f ig .  b)  . 
Les ce l lu les  neurosensorielles ne sont pas l e s  seuls éléments ner- 

veux s'enrichissant en glycogène au cours de l 'hétéronéréidation ; en ef fe t ,  

nous avons constaté l e  meme phénomène au niveau du nerf ax ia l  du c i r r e  e t  de 

l a  névroglie (Pl. XXIII e t  XXIV)  . 
Il e s t  intéressant, à ce propos, de signaler que l'enrichissement 

en glycogène des éléments nerveux du c i r r e  e t  notamment des ce l lu les  neuro- 

sensorielles au cours de 1' hétéronéré idation ne concerne pas seulement les  



c i r r e s  en cours de transformation : en e f fe t ,  nous avons pu observer l e  &me 

phénomène dans tous l e s  c i r r e s  non transformés des Heteronereis. 

Par contre, contrairement à ce qui a é t é  constaté au niveau des cel-  

lu les  épidermiques des zones en voie de transformation, aucun dépôt protidique 

n'apparaît dans l e s  ce l lu les  neurosensorielles au cours de 1'hétéronéré:idation. 

II. - DISCUSSION - 
Nous discuterons successivement de l a  nature chimique de l a  sécrétion 

épidermique des c i r r e s  parapodiawc transformés, de sa  s ignif icat ion e t  de 1'6- 

volution cytochimique des ce l lu les  neurosensorielles au cours de l'hétéroné- 

réidation. 

A - NATURE CHIMI- DE LA SECRETION EPIDERMiQUE DES CIRRES PARAPO- 

DIAUX 'I'RANSFORmS 

Lâ recherche systématique des profides, glucides e t  l ipides  dans l e s  

ce l lu les  épidermiques des zones de c i r r e s  en voie de transformation, montre 

clairement que l e  matériel de sécrétion qui s'accumule dans l a  zone apicale de 

celles-ci ,  au cours de l'hétéronéréidation, e s t  constitué essentiellement de 

protides (réaction au bleu de bromophénol mercurique ) non histones (réaction 

au Millon sulfurique). L'étude, au microscope électronique, de ces ce l lu les  

après traitement par l a  pepsine ou l a  pronase a d 'autre  part permis de démon- 

trer que ce matériel protéique e s t  contenu dans l e s  vacuoles d'origine gol- 

gienne occupant tout 1 'apex des cel lules  épidermiques, des crénelures e t  renfle-  

ment ; en e f fe t ,  après traitement des préparations par ces enzymes, l e  contenu 

de ces vacuoles disparaft . 
Quelques indications complémentaires re la t ives  à l a  nature des pro- 

t i d e s  contenus dans ces vacuoles ont pu ê t r e  apportées par l ' u t i l i s a t i o n  de 

techniques histochimiques appropriées. Le matériel des vacuoles apparaft r iche 

en radicaux amines l ib res  (réaction positive après traitement par l a  ninhy- 

drine-Schiff) e t  contient une pe t i te  quantité d'une protéine riche en cystine 

localisée à proximité de l a  paroi de l a  vacuole (réaction positive à l 'acide 

performique - bleu alcian) .  En outre, il ne semble pas contenir d'arginine 

(réaction négative à l a  technique de SAKAGUCHI),ni de protéine à radicaux 

phénols (méthode de BENSUE e t  GEBSCH). 



B - SIGNIFICATION 11E L'APPARITION D'UNE SECRETION DE NATURE PROTIDIQUE 

DANS L'APM DES CELUJUS EPIDERMIQJES DES RENFIEI~ENT ET CRENEUTRES 

La présence d t  un matériel de sécrétion à proximité de cel lules  

chémoréceptrices e s t ,  à quelques exceptions près, épithélium ol fac t i f  de l a  

taupe (GRAZIADEI, 1966 b )  e t  du canard (GRAZIADEI e t  BANNISTER, 1967), un f a i t  

relativement courant. Ce matériel e s t  élaboré s o i t  par l e s  ce l lu les  de soutien 

e l l e s - m h s ,  s o i t  par des cel lules  glandulaires de type muqueux . Dans l e  pre- 

mier cas, l e  matériel de sécrétion occupe la part ie  apicale des cel lules  de 

soutien, contigues aux ce l lu les  sensorielles,  comme dans l e s  renflements e t  

crénelures des c i r r e s  parapoctiaux des Heteronereis (Chapitre II ), l e s  tentacu- 

l e s  céphaliques des Mollusques Prosobranches (STORCH e t  WELSCH, 1969) e t  l 'épi-  

thélium ol fac t i f  de l a  grande majorité des Vertébrés étudiés à ce jour (Amphi- 

biens : BLOOM, 1954 ; REESE, 1965 ; GRAZIADEI, 1966 ; BRONSHTEIN e t  PYATKINA, 

1969 ; Poissons : TRUJILLO-CENOZ, 1961 ; BANNISTER, 1965 ; WILSON e t  WESTERWN, 

1967 ; Reptiles :BRCNSHTEIN e t  PIIATKIKZ, 1968 ; Oiseaux : BRûWN e t  BEJDLER, 

1966 e t  Mammifères : GASSER, 1956 ; DE LORENZO, 1957 ; FRISCH, 1964 e t  1567 ; 

GRAZIADEI, 1965 ; ANDRES, 1966). Dans l e  second cas, l e  matériel de sécrétion 

représente l e  produit de l ' a c t i v i t é  de cel lules  muqueuses typiques s i tuées à 

proximité des ce l lu les  sensorielles ; ces éléments se rencontrent dans l e  

rhinophore du Nautile (BA= e t  'dRIGHT, 1969), dans l e s  c i r r e s  parapodiawc 

ventraux dtHarmothoe (LAWRY, 1967) e t  dans l'épithélium gustat i f  de Vertébrés. 

I;a nature chimique de ce materiel de sécrétion d i f fè re  beaucoup suivant l e s  

types d'épithéliums chémorécepteurs e t  ceci indépendamment semble-t-il de son 

origine (cel lules  de soutien ou cel lules  muqueuses). Le matériel muqueux des 

c i r r e s  drHarmothoe (LAWRY, 1967) s e r a i t  un glucide (APS p o s i t i f )  ; l a  sécrétion 

contenue dans l e s  cel lules  de soutien des épithéliums o l f ac t i f s  de VertBljrés 

(PORTER e t  BONNEVILLE, 1964 ) e s t  de nature mcopolysaccharidique . Par contre, 

on a m i s  en évidence des protides au niveau des épithéliums gus ta t i f s  de Ver- &+- 
tébrés (DASTOLI e t  PRICE, 1968 ; DASTOLI, LOPIEKES e t  DOIG, 1968), des anten- 

nes de cer tains  Insectes (RIDDIFORD, 1970). Il apparaft donc que l e s  complexes 

chémorécepteurs des renflements e t  cdne lu res  des c i r r e s  parapodiaux. d'Hete- 

ronereis sont morphologiquement semblables à 1' épithélium ol fac t i f  des Ver- 

tébrés, m i s  chimiquement analoguee àl 'épithélium gustat i f  de ces derniers par 

l a  présence de protides dans l e  matériel de sécrétion associé aux cel lules  ...-:dl 
sensorielles.  

Ciri a t t r ibue  une fonction importante dans l a  chimioréception aux 

substances sécrétées par 1es.épithéliums sensoriels e t  dont l e  rôle  se ra i t  



on accorde généralement à ces substances (protéiques notamment ) une certaine 

spécif ic i té  permettant à l 'épithélium chémorécepteur d 'ê t re  sensible à certai- '-; 

nes saveurs (sucrée, amère par exemple ) e t  résul tant  d'une complémentarité ' . 

structurale  entre molécule excitante e t  protéine réceptrice. Comme chez l a  
t 

Nereis, l e  matériel de sécrétion protéique n'apparaît dans l e s  zones chémoré- 

ceptrices (renflement e t  crénelures) de c i r r e s  par t icul iers  que lorsque l t a n i -  

m l  se prépare à essaimer pour se reproduire, on peut penser que ce matériel 

permettrait l a  f ixat ion d'une substance spécifique intervenant dans l e  compor- 

tement des Heteronere is vraisemblablemnt lo r s  de la  danse nuptiale puisque 

e l l e  représente l e  terme de 1' évolution hétéronéréidienne , Dans ce t te  concep- 

t ion, il y aura i t  donc adaptation des zones chimioréceptrices de cer ta ins  

c i r r e s  parapodiaux à l ' é t a t  épitoque de l a  Nereis par sécrétion d'une protéine 

réceptrice au niveau des ce l lu les  de soutien du complexe chémorécepteur. 

C - SIGNIFICATION DE L'EVOLUTION CYTCCHIMLQUE DES CELLUIES 

Les cel lules  épidermiques des zones chémorkceptrices des Nereis en 

voie d'hétéronéréidation ne sont pas l e s  seules à subir des modifications au 

cours de ce t te  période. En e f fe t ,  l e s  cel lules  sensorielles correspondantes 
' 

présentent aussi  une évolution particulière caractérisée par l 'appari t ion de 

nombreux ribosomes, par une accumulation de glycogene sous l a  formefi essen- . 
tiellement e t  par une augmentation de l a  masse mitochondriale. Toutefois, 

a lors  que l e s  transformations affectant l'épiderme ne concernent que l e s  cel-  

lules  des faces internes des zones moyennes de cer tains  c i r r e s  seulement, 

cel les  apparaissant dans l e s  cel lules  sensoriel les  se manifestent dans tous 

l e s  c i r r e s  parapodiawc du corps. Une évolution semblable des réserves glyco- 

géniques a dkjà é t é  signalée dans l e s  f ibres  musculaires longitudinales des 

stolons de S. amica e t  de la zone postérieure de N. i r rora ta  au cours de 

l 'hétéronéréidation (DEFRETIN, 1949 ; DEFRETIN e t  WISSOCQ, 1969 ; WISSCCQ, 

1971). Selon ces derniers auteurs, l'accumulation de glycogène dans l e s  f ibres  

musculaires en voie d1hét6ronéréidation se ra i t  l i é e  aux processus de dédiffé- 

renciation e t  de redifférenciation de l a  f ibre  d'une part e t  à son ac t iv i t é  

contract i le  intense lo r s  de l a  danse nuptiale d ' aut re  part. D ' a i l leurs ,  comme 

dans l e s  f ibres  musculaires hétéronéréidiennes, l 'apparit ion de nombreuses 

particules de glycogène dans l e s  ce l lu les  neurosensorielles e s t  corrélative 

d ' un développement important du chondriome e t  d ' une augmentation appréciable 



des ribosomes l ibres .  Il e s t  possible que ces derniers soient directement con- 

cernés par l a  synthèse de glycogène comme cela semble g t re  l e  cas dans l e s  

cel lules  hépathiques des r a t s  embryonnaires (STADHCUDERS , 1965 ) ou adultes 9 
L 

(VRENSEN e t  KüYPER, 1969), dans l e s  myoblastes d'embryons de r a t  (HEUSON- 

STIENNON e t  DROCHIVIANS, 1967) e t  dans l e s  f ibres  musculaires de stolons de 

S. amica (WISSCCQ, 1971) ; en e f fe t ,  dans l e s  cel lules  neurosensorielles, l e  

réticulum endoplasmique res te  toujours assez peu développé e t  ne permet pas 

semble-t-il de rendre compte d'une intervention de ce système membranaire dans 

l a  synthèse du glycogène comme de nombreux auteurs l 'on t  envisagé par a i l l eu r s  

(PORTER e t  BRUNI, 1959 ; M I U N I G  e t  PORTER, 1960 ; COIMBRA e t  LEBLOND, 1966 ; 
<. 

DE MN e t  BUCK, 1966 ; JONES e t  FAWCETT, 1966 ; KUGIER, 1967). Cependant, . 'L ! 

1 'abondance corrélative du glycogène e t  des mitochondries semble un facteur 

beaucoup plus général (M3LLGREN e t  WTHISEN, 1966 ; GAUTHIllR e t  PADYKüIA, 1966 ; 

HENNEmN e t  OLSON, 1965). La synthèse par l e s  mitochondries de substances à 

l ia isons r iches en énergie t e l l e s  que ~ ' A T P  à par t i r  du glycogène e s t  un f a i t  

suffisamment connu pour s a i s i r  l e  sens de l 'évolution paral lè le  de ces deux 

composants cel lulaires .  D ' a i l l eu r s ,  dans les  cel lules  sensorielles,  nous avons 

pu mettre en évidence des particules de glycogène à l ' i n t é r i eu r  & deghrn&oies 

(Pl. XXV, f i g  . b ) . Un problème important subsiste cependant : dans quel but l a  

cel lule  neurosensorielle accumule-t-elle du glycogène ou en d'autres termes de 

l 'energie ? Le f a i t  que ce t te  accumulation s o i t  directement l i é e  à l 'hétéro- 

néréidation nous conduit à considérer son r81e dans l e  comportement de l'&te- 

ronereis. 

Deux hypothèses peuvent rendre compte de ce t te  évolution particulière : 

(1)  - l'accumulation d'énergie potentielle s e r a i t  l i é e  directement 

au fonctionnement des zones chérnoréceptrices des renflements e t  crénelures lors 

de l'essaimage ; aucun argument ne peut cependant ê t r e  apporté à ce t te  hypo- 

thèse é tan t  donné l e  peu de renseignements que nous possédons r e l a t i f s  au 

processus assurant l a  création d 'un influx nerveux donc d'une dé polarisation 

membranaire à par t i r  d'un contact de l a  cel lule  sensorielle avec une substance 

chimique part icul ière  ; dans ce cas, l'accumulation d'énergie dans l a  cel lule  

sensorielle des c i r r e s  non transformés ne se rv i r a i t  à r i e n  puisque à ce niveau 

l e s  cel lules  épidermiques voisines de ces cellules,  dépourvues de sécrétion 

apicale, ne pourraient pas f ixer  l a  substance chimique corrnne au niveau des ren- 

flements e t  crénelures e t  assurer a ins i  l a  stimulation des cel lules  neuro- 

sensorielles.  

(2)  - l'accumulation d'énergie ne se ra i t  pas l i é e  au fonctionnement 

des zones chémoréceptrices e t  se  présenterait corne un épiphénomène. Il 



s'agirait d'une manifestation "gratuite" provoquée par l'épitoquie . En effet, 
il semble que de nombreux tissus subissent une telle évolution au cours de 

l'hétéronéréidation sans que l'on puisse pour autant saisir la signification 

de celle-ci (cas de la névroglie, du nerf axial, de la chafne nerveuse et du 

cerveau ) . 
Dans l'état actuel de nos connaissances, on peut néanmoins imaginer 

que la décérébration provoque une stimulation aveugle des kcanfsmes respira- 

toires des mitochondries aboutissant à l'accumulation d'énergie dont une partie 

seulement s'avèrera indispensable lors de l'épitoquie (pour la dédifférencia- 

tion et la redifférenciation de certaines fibres musculaires par exemple ) et 

de 1' essaimage (fonctionnement des fibres musculaires hétéronérc? idiennes ) . Une 
connaissance très approfondie du kcanisme intime du fonctionnement des cellule: 

chémoréceptrices d'une part, du métabolisme des tissus des Nereis au cours de 
d'autre part, 

1 'hétéronédidation et de leur r6le pendant 1' essaimage permettrait vraisem- 

blablement d'apprécier la signification prof onde de 1 'évolution cytochimique 

des cellules neurosensorielles qui, pour 1' instant, reste encore hypothé tique. 

m:- CONCLUSION 
_.1 

Au cours de l'hétéronéréidation, les cellules épidermiques des zones 

des cirres parapodiawc où s'édifient les crénelures et les renflements sécré- 

tent un matériel de nature protidique. Ce matériel est contenu dans des vacuo- 

les d'origine golgienne de grande taille qui s'accumulent dans la zone apicale 

des cellules épidermiques à proximité immédiate du milieu externe. Les analg- .-dg 
gies présentées avec d'autres épithéliums chémorécepteurs, notamment celui L 

que concerné par la gustation chez les Vertébrés, suggèrent ce protide pourrait 

jouer le r81e de récepteur de molécules excitantes. Comme ce matériel n'appa- 

ra$t qu'au cours de l'hétéronéréidation, il est permis de penser que la (ou 

les) molécules excitantes interviendraient chez l1Heteronereis et plus vrai- 

semblablement au cours de la danse nuptiale,puisque celle-ci représente le but 

et le terme ultime de l'hétéronéréidation. 

Pendant la meme pkriode, le tissu nerveux de tous les cirres (cel-'+ 4 
lules neurosensorielles, névroglie, nerf axial) subit une évolution caractéris- 

tique se manifestant, en particulier, par la synthèse de glycogène ; une étude 

plus détaillée de 1' évolution des cellules neurosensorielles a permis d' ail- 

leurs de montrer que l'accumulation de glycogène est corrélative du développe- 

ment du chondriome et de l'augmentation du nombre de ribosomes. Il semble donc 



que, pour le tissu nerveux, l'hétéronéréidation se traduit par une augmentation 

des réserves énergétiques. La signification de cette évolution reste énigma- 

tique. En particulier et étant donné notre ignorance sur le mécanisme du fonc- 

tionnement des cellules chémoréceptrices, nous ne savons pas si cette évolution 

est liée au fonctionnement des complexes chémorécepteurs . 



CHAPITRE TV 

ETUDE HISTOLOGIQUE ET ULTPASTRUCTURAm 

DU PYGIDIUM 

Chez les trois espèces de Nereis étudiées, le dimorphisme sexuel ne 

s'exprime pas seulement sur les cirres parapodiaux de certains segments du 

corps mais aussi au niveau du pygidium. En effet, des papilles digitiformes 

apparaissent sur ce segment chez les Heteronereis &les de nombreuses espèces 

(tablea 1) tandis que le pygidium des femelles ne se modifie pas au cours de 
P 

lthétéron6réidation. 

Le pygidium d'~eteronereis mgles a déjà fait l'objet de recherches 

histologiques (GRAVIER et DANTAN, 198 ; DEFRETIN, 1949 ; HOFDIANN, 1964). Ces 

auteurs ont montré que les papilles sont des expansions épidermiques en doigt 

de gant et qu'une cloison musculaire ou diaphragme est édifié entre le pygidium 

et le reste du corps. Cependant, certains problèmes relatifs à ces transforma- 

tions n'ont pas été résolus. En particulier, le mode de multiplication des 

cellules épidermiques des papilles, ainsi que l'origine, la disposition et la 

nature (néréidienne ou hétéronéréidienne ) des fibres musculaires du diaphragme 

sont encore ignorés. Nous nous sommes attachée dans ce chapitre à tenter 

d'apporter une réponse à chacune de ces questions et d'apprécier les diffé- 

rentes existant entre le pygidium des Heteronereis &les et celui des femelles. 

Nous examinerons successivement la morphologie externe, la structure et l'ul 

trastructure du pygidium de Nereis atoques et épitoques. 

1 - FIORPHOLXX)~ EXTERNE 

A - PYGIDIUM DE NEREIS ATOQUES 

Chez les Nereis atoques, aucune différence n'apparalt entre le py- 

gidium des mgles et des femelles ; d'autre part, le pygidium présente les 

&mes caractéristiques chez les différentes espèces étudiées (N. pelagica, 

P. cultrifera, Pl. dumerilii ) . 
Chez tous ces individus, la région postérieure comprend une zone 

cylindrique dépourvue de parapodes correspondant à la zone de prolifération 



e t  une zone terminale circulaire  e t  bombée, encore appelée disque pygidial, 

constitue l e  pygidium proprement d i t .  Un léger bourrelet annulaire marque l a  

l imite entre l a  zone de prolifération e t  l e  pygidiwn. 

Le disque pygidial e s t  percé par l'anus e t  porte ventralement deux 

longs c i r r e s  anaux (Pl .  XXVL, f ig .  a ) .  

chez 
Nous considérerons successivement chez l e s  mâles,puis l e s  femelles, 

l 'aspect  du pygidium au cours de l 'hétéronéréidation pour chacune des t r o i s  

espèces étudiées. 

1 - Heteronereis &les  

a )  hleveis pelagica --------------- 
Le pygidium des N. pelagica &les différencie,  lo rs  de 

l 'épitoquie,  une couronne de papilles ( roset te  pygidiale). Ces papilles sont 

discernables en meme temps que l e s  premières lamelles parapodiales, à par t i r  

du début de l a  deuxième semine suivant la décérébration. El les  se présentent 

a lors  sous l a  forme de p e t i t s  mamelons disposés régulièrement dans un plan 

transversal sur l e  bord postérieur du bourrelet annulaire. Puis l e s  papilles 

s'allongent rapidement e t  prennent 1 'aspect d i g i t i f  orme qu' e l l e s  auront jusqu' à 

l a  f i n  de l 'hétéronéréidation . El les  sont disposées suivant un cercle interrom- 
- . ,q pu ventralement au niveau d ' inser t ion des c i r r e s  anaux. En outre, deux , , 

papilles de plus grande t a i l l e  sont implantées idd ia t e rnen t  au-dessus des 

c i r r e s  anaux e t  dirigées parallèlement à ces derniers ( f ig .  10 e t  Pl. XXn, 

f ig .  b ) .  

b ) Perinereis cu l t r i fe ra  --------------------- 
Chez ce t te  espèce, l e s  papilles, plus nombreuses que chez 

Nereis pelagica, se  développent non seuLement l e  long du bourrelet annulaire 

mais aussi sur pratiquement toute l a  surface du disque pygidial (Pl. XXVI, fia, 
c ) .  

c ) Platynereis dumerilii --------------------- 
Comme chez P. cu l t r i fe ra ,  l e s  papilles apparaissent 

également sur  presque toute l a  surface du disque pygidial. Il exis te  cependant 

chez ce t te  espèce de ncmbreuses papilles ramifiées -en plus d ~ s  wp$t les  

d ig i t i fo rms  simples (Pl, XXVI, f i g .  d). 



Pygidium de N. p.Wica d l e  &pitoque. a ,   un^ ; ca, cirira wu ; p. p p i U e a  

pygidialea . 



2 - Heteronereis femelles 

Aucune modification morphologique appréciable du pygidium 

n t  apparaft pendant 1 ' hétéronéréidation chez l e s  femelles des t r o i s  espèces 

étudiées. 

SmCTURE ET ULTRASTRUCTURF: DU PYGIDNM 

Aucune différence importante n'a é t é  observée ohez l e s  t r o i s  espèces 

étudiées, nous rendrons donc oompte de nos observations de façon globale. 

A - PiGIDNM DE NEREIS AT-S 

Nous décrirons successivement l'épiderme, l a  c h a h e  nerveuse, l e  tube 

d iges t i f ,  l a  musculature e t  l e  système vasculaire. 

~ ' é p i d e r m  (7 y environ de hauteur) l imité extérieurement par 

une cuticule ne présente pas de part icular i tés .  Son ul t rastructure rappelle 

étroitement ce l le  décri te  au niveau des c i r r e s  parapodiaux . . 
k s  cel lules  épidermiques restent  en contact avec l e  milieu extérieur 

par de nombreuses microvillosités hérissant sa surface apicale e t  traversant 

l a  cuticule. Des vacuoles dont l e  contenu présente une densité électronique 

variable sont groupées dans leur  région apicale. Le noyau occupe l a  région 

basale. Outre l e s  organites cytoplasmiques classiques, l e s  ce l lu les  épidermi- 

ques contiennent des inclusions de densité électronique élevée comparables à 

ce l les  observées par BOILLY (1967) chez S. amica e t  représentant probablement 

du pigment ; nous n'avons jamais observé ces formations au niveau des c i r r e s  

parapodiaux qui, d 'a i l leurs ,  ne sont pas (ou peu) pigmentés. De nombreux tono- 

filaments groupés en faisceaux orientés parallèlement e t  perpendiculairement 

à l a  surface complètent l'équipement de ces cellules.  Au niveau du bourrelet 

c i rculaire  l imitant l e  disque pygidial, l e s  cellules épidermiques sont beau- 

coup plus hautes (11 p de hauteur ) e t  contiennent beaucoup plus de tonof i l a -  

ments. L'épiderme du pygidium e s t  séparé du milieu externe par une cuticule 

(3-4 p) dont l a  structure e s t  identique à ce l le  recouvrant l e s  autres segments 

du corps. 



2 - L a  chaîne nerveuse 

Ies deux connectifs constituant l a  

chafne nerveuse, normalement associés entre eux dans tous l e s  autres segments 

du corps, s 'écar tent  l 'un  de l ' au t r e  dans l e  pygidium. Chacun d'eux se d i r ige  

vers l e  c i r r e  anal correspondant dans lequel il se prolonge en y constituant 

l e  nerf ax ia l .  

3 - LR tube digest i f  

Le tube digest i f ,  légèrement déporté vers l a  face ventrale, 

figure approximativement l 'axe antéro-postérieur de l a  région pygidiale. Sa 

paroi a une structure classique ; e l l e  e s t  composée d'un épithélium in tes t ina l ,  

d'une gaine musculaire. Un peu en a r r i è re  du bourrelet épidermique limitant l e  

pygidium exis te  une valvule importante, au niveau de laquelle l a  paroi intes-  

t ina le  se  soulève dans l e  coelome (crête in tes t ina le)  (Pl. XXVII I ,  f ig .  b )  . 

Dans l a  régi  on pygidiale , la musculature apparaTt beaucoup 

plus réduite e t  moins variée que dans l e s  autres segments du corps. En particu- 

l i e r ,  l e s  muscles parapodiaux n'existent pas dans ce t t e  région dépourvue de 

parapodes ; en outre, l e s  muscles longitudinaux dorsaux e t  ventraux ne se pro- 

longent pas au de là  du bourrelet épidermique. Le pygidium comprend t r o i s  types 

seulement de musculatures : 

- une musculature sous-épidermique constituée uniquement par des 

faisceaux de f ibres  circulaires  séparées de l'épiderme par une basale ; 

- une musculature péri-intestinale isolée de l 'épithélium in tes t ina l  

Par une basale e t  comprenant des f ibres  longitudinales internes e t  des f ibres  

circufaires  externes constituant un réseau ; 

- une musculature radiaire  constituée de p e t i t s  faisceaux musculaires 

à disposition t r è s  lache s ' é t i r a n t  entre la crête in tes t ina le  e t  l e  bourrelet 

épidermique au niveau desquels l e s  f ibres  sont fixées (Pl.  XXVII, f ig .  a ) .  

Les f ibres  ~ s c u l a i r e s  constituant ces faisceaux ont une structure 

néréidienne typique conforme au schéma élaboré par WISSCCQ (1971) ; il s ' a g i t  

de f ibres  à double s t r i a t ion  hélicoYdale dont l e s  myofilaments, occupent la  

majeure par t ie  du sarcoplasme ; suivant leur  calibre, on distingue des myofi- 
O 

laments épais de JOO A environ de diamètre e t  des myofilaments f i n s  de 60 A de 



diamètre entourant l e s  précédents. 

5 - Système vasculaire 

Dans l a  région pygidiale, l e s  vaisseaux sanguins longitudinaux, 

dorsaux e t  ventraux cheminent à l a  surface du tube digest i f  jusqu'au niveau de 

l a  cre"te in tes t ina le  où i l s  sont r e l i é s  entre eux par une anse péri-intestinale.  

Le pygidium apparaft totalement dépourvu de vaisseaux sanguins. 

 étude de l 'évolution du pygidiurn a é t é  effectuée chez des N. pela- 

& &les e t  femelles fixées toutes l e s  24 heures depuis l a  décérébration 

jusqu' à 1 'hétéronéréidation complète (environ 30 jours après l a  décérébration ) . 
 évolution du pygidium de Nereis décérébrées s ' e s t  révélée conforme à ce l le  d ' i r  

dlvldus subissant une hétéronéréidation naturelle.  

Chez P. cu l t r i f e ra  e t  P l .  dumerilii,  nous avons seulement étudié le:~:(;a 
i i1:Y 

stade ultime de l 'évolution du pygidium chez l e s  Heteronereis. ',,:+l 
Nous considérerons pour chacun des sexes l 'évolution de l'épiderme 

e t  de la musculature pygidiale . 
1 - Heteronereis &les  

a )  épiderme ---------- 
Aucune modification importante ne se manifeste pendant 

l a  première semaine suivant l a  décérébration. Vers l e  7e jour de pe t i t s  mame- 

lons apparaissent à proximité du bourrelet épidermique au niveau de zones de 

l'épiderme caractérisées par des ce l lu les  activées (cel lules  basophiles à gros 

nucléole) ; leur  édification résul te  de divisions mitotiques des cel lules  épi- 

dermiques (nous avons pu en dénombrer jusqu'à 6 au niveau de l 'un  de ces 

mamelons ) (Pl. XXVII ,  f i g  . b ) . La prol i férat ion épidermique se poursuit active- 

ment au niveau des mamelons jusqu'au 10ème jour environ aprés la décérébration ; 

l e  rythme mitotique va ensuite diminuer mais se maintient à un niveau r e l a t i -  

vement bas (nous avons trouvé de 1 à 3 cel lules  seulement en division pour 

l'ensemble d'un pygidium 19 jours après l a  décérébration) jusqu' à t r o i s  semai- 

nes environ après la décérébration. Les mamelons épidermiques vont donc s ' a l -  

longer considérablement. Ils se présentent sous l a  forme d '  évaginations tenta- 

culiformes du tégwnent : ils sont creux e t  communiquent directement avec l a  



cavitd pygidiale ; leur paroi e s t  constituée uniquement d'épiderme e t  de c u t i  

cule. Ces formations, en doigt de gant, constituent les  papilles pygidiales. 

Chez l a  Nereis sub-épitoque des prolongements filiformes de l a  par t ie  basale 

des cel lules  épidermiques s '  insinuent dans l a  cavité de l a  papille où i ls  for- 

ment une sorte  de feutrage. Chez l ' ~ e t e r o n e r e i s ,  l e s  cel lules  épidermiques des 

papilles présentent un aspect c l a i r  ; certaines d'entre e l l e s  (surtout dans l a  

par t ie  apicale de la papi l le)  ont un noyau pycnotique. Ces aspects anormaux des 

cel lules  épidermiques traduisent une évolution particulière que nous avons pu 

suivre au microscope électronique. 

Les premières manifestations de cel le-ci  apparaissent dès l a  deuxième 

semaine suivant l a  décérébration e t  concernent uniquement l e  cytoplasme ; e l l e s  

se  caractérisent essentiellement à ce stade par l 'apparit ion de grandes plages 

c la i res  limitées par une membrane ou non e t  contenant parfois des aggrégats 

t r è s  denses aux électrons (Pl. XXX). Les mitochondries semblent vacuolisées 

e t  ï'ergastopïasme apparaît souvent enroulé ; par contre, l e  noyau prksente un 

aspect homogène qu' il conservera, à quelques exceptions près, jusque l a  f i n  de 

11h6téronéréidation (Pl.  XXX ) . 
Chez l ' ~ e t e r o n e r e i s ,  l ' a l t é r a t i o n  des constituants de l a  papille 

e s t  t r è s  prononcée e t  ceci d 'autant plus que l 'on  se rapproche de son extrémité 

apicale ; e l l e  intéresse à l a  f o i s  l e s  ce l lu les  épidermiques e t  la cuticule. 

(1)  Les cel lules  épidermiques - Seul l e  cytoplasme de ces cel lules  

présente des modifications importantes. 

Dans l a  région basale de l a  papille,  l e s  constituants cytoplasmiques 

des cel lules  épidermiques sont ré  par t i s  de façon quasi-unif ormes mais présen- 

t en t  un aspect de type dégénérescent (disparit ion des cretes des mitochondries, 

enroulement ou d i l a t a t ion  extreme du rdticulum endoplasmique, apparition de 

nombreuses vésicules ) (Pl. XXXI ) . 
Dans l a  région moyenne e t  apicale des papilles, l e s  organites cyto- 

plasmiques peu nombreux e t  t r è s  a l té rés ,  sont regroupés dans l a  région péri-  

nucléaire (Pl. XXXII ,  f i g .  a e t  Pl. X X X I I I )  ; en outre, dans l a  par t ie  apicale 

des papilles,  la paroi des cel lules  épidermiques présente de nombreux points 

de rupture (Pl .  XXXIII). 

(2) ' L a  cuticule - Ia part ie  basale f i b r i l l a i r e  de l a  cuticule a 

disparu. Seule subsiste l a  par t ie  apicale dont l a  densité électronique a 

dérablement diminué à un point t e l  que l e  matériel fibro-granulaire qu 'e l le  

renferme normalement n ' e s t  plus discernable ; en outre, son épaisseur diminue, 

particulièrement dans l a  par t ie  apicale de l a  papille. A ce niveau d 'a i l leurs ,  
9h 



l a  cu t i cu le  apparaf t  rompue par endroi ts ,  vraisemblablement sous l a  poussée 

des microvi l los i tés  généralement groupées en faisceaux e t  hypertrophiées 

(P l .  X X X I I ) .  Chez l e s  individus ayant l i bé r é  du sperme au cours d'une danse 

nupt ia le ,  l e s  c e l l u l e s  épidermiques e t  la cut icule  s i tuées  à l ' apex  des papi l les  

sont rompues de so r t e  que l a  cavité ax i a l e  des pap i l l e s  communique librement 

avec l e  mil ieu ambiant (P l .  XXVIII, f i g .  d e t  Pl .  XXVI, f i g .  e e t  f ) .  

b )  ia musculature -------------- 
Aucune modification appréciable n 'apparaî t  en microscopie 

photonique au niveau de l a  musculature du pygidium pendant l a  première semaine 

suivant l a  décérébration.  Par contre, vers l e  f i n  de l a  deuxième semaine 

(correspondant au s tade  d ' appar i t ion des lamelles parapodiales ) , l a  musculature 

c i r cu l a i r e  sous-épidermique e t  pé r i - in tes t ina le ,  s i tuée  immédiatement en avant 

du bourre le t  épidermique, a i n s i  que l a  musculature r ad i a i r e  prennent un aspect 

pa r t i cu l i e r  dû essentiellement au f a i t  que l eu r s  noyaux, devenus volumineux, 

e t  présentant un nucléole t r è s  apparent ( 1  à 2 y, de diamètre) fon t  légèrement 

hernie su r  l a  f i b r e  musculaire du côté de l a  cavi té  pygidiale. En conséquence, 

l e s  noya.= des faisceaux c i r cu l a i r e s  s e  trouvent d 'un s eu l  côté de c e t t e  mus- 

culature,  a l o r s  que ceux de l a  musculature r ad i a i r e  s e  s i t uen t  sur l e s  deux 

faces (antér ieure  e t  postér ieure)  r e g d a n *  respectivement la cavi té  de l a  

pa r t i e  an té r ieure  du pygidium e t  c e l l e  de l a  pa r t i e  postérieure correspondant 

au pygidium proprement d i t .  

Lc déplacement du noyau s 'accuse nettement pendant l a  troisième 

semaine (période correspondant au développement des lamelles parapodiales ) . 
Néanmoins, en f i n  d 'hétéronéréidation,  l a  pa r t i e  con t rac t i l e  de ces f i b r e s  mus- 

cu la i res  r e s t e  prépondérante malgré l 'accroissement important de l ' h e rn i e  

nucléaire (Pl .  XXVII, f  ig .  c ) . En outre,  l e s  faisceaux musculaires s 'hypertro-  

phient principalement au niveau de l a  musculature r ad i a i r e  (P l .  XXVII I ,  f i g .  a 

e t  b ) .  A ce s tade ,  l e s  faisceaux musculaifes r ad i a i r e s  const i tuent  une so r t e  

de cloison ayant l ' a spec t  d'une rosace (P l .  XXM) dont chaque élément a l a  forme 

d'une coqui l le  de noix s '  ouvrant largement vers l a  pa r t i e  an té r ieure  de l'An- 

nélide,  l e  fond é t an t  en vis-à-vis  de l ' ext rémité  caudale du pygidium ; chacun 

de ces éléments en loge t tes  e s t  s i t u é  dans l ' a x e  d'une papi l le  e t  f i xé  d'une 

par t  sur  l a  c r ê t e  i n t e s t i na l e  e t  d ' au t r e  pa r t  sur l a  pa r t i e  basale antér ieure  

de l a  pap i l l e ,& un niveau correspondant donc au bourre le t  épidermique. Le fond 

de ces logettes.  peut, en outre,  s ' ouvr i r  en ce r ta ins  points  sous l a  poussée 

du contenu c oelomique (spermatozoïdes ) qui peut a i n s i  gagner l a  cavi té  



pygidiale e t  donc l e s  pap i l l e s  (Pl .  XXVIII ,  f i g .  c e t  d ) .  

Au microscope électronique,  l e s  f i b r e s  musculaires c i r cu l a i r e s  e t  

r a d i a i r e s  pygidiales présentent un aspect  ~ r t i c u l i e r  ; e l l e s  comprennent deux 

zones bien d i s t i nc t e s ,  une zone contenant un important matér ie l  con t rac t i l e ,  

une zone d i l a t é e  renfermant l e  noyau e t  des organites cytoplasmiques d ivers .  

La zone con t rac t i l e  rappel le  l ' a spec t  des f i b r e s  observées à l ' é t a t  

atoque bien que dans ce r ta ins  cas nous ayons remarqué un matér ie l  homogène com- 

parable à ce lu i  d é c r i t  par WISSCCQ (1971) au. niveau des  f i b r e s  néréidiennes en 

dégénérescence chez N. i r r o r a t a .  

Dans l a  zone contenant l e  noyau ex i s ten t ,  à côté des organites c las-  

s iques plus  ou moins a l t é r é s ,  de nombreuses vés icules ,  des f igures  de type 

myélinique (Pl .  XWLIV, f i g .  b )  e t  des amas de myofibri l les désorganisées 

(P l .  XXXIV, f i g .  a ) .  

2 - Heteronereis femelles 

Chez l e s  individus femelles, l 'épiderme ne sub i t  aucune modif i- 

ca t ion  au niveau du pygidium. Par contre,  la musculature c i r cu l a i r e  s i tuée  irnrné- 

diatement en avant du bourre le t  épidermique ou de la c r e t e  i n t e s t i na l e  e t  l a  

musculature r ad i a i r e  présentent des modifications rappelant c e l l e s  observées 

chez l e  &le ; en pa r t i cu l i e r ,  l e  noyau f a i t  hernie à l a  surface de l a  f i b r e  

(à p a r t i r  de l a  troisième semaine suivant l a  décérébration) t cu t e fo i s  l a  t a i l l e  

des hernies  sarcoplasmiques e s t  beaucoup plus rédu i te  que chez l e s  mâles 

( P l .  XXVII,  f i g .  d ) .  

III - DISCUSSION 

Au cours de l 'hé téronéréidat ion,  l e  pygidium sub i t  ce r ta ines  modifi- 

ca t ions  en r e l a t i o n  avec l e  sexe. Nous discuterons successivement des t ransfor-  

mations pygidiales puis du dimorphisme sexuel r e l a t i f  au pygidium des Hetero- 

ne re i s  . 
1 - Les t r an s fo rmt ions  pygidiales 

E l l e s  s e  t raduisent  par l a  mise en place de pap i l l e s  pygidiales 

e t  par une modification de l a  musculature pygidiale . 



a )  Les pap i l l e s  pygidiales 
111--1----------------- 

El l e s  n 'apparaissent  que chez . le  mâle. Il s ' a g i t  d ' expan- 

s ions  épiderrniques implantées sur  l e  bord postér ieur  du bourre le t  épidermique 

l imi tant  l e  pygidium. E l l e s  s e  présentent sous l a  forme de tubes aveugles dont 

l a  lumière e s t  en r e l a t i o n  avec l a  cavi té  pygidiale. Nous avons pu montrer que 

ces formations sont  éd i f i é e s  par p ro l i f é r a t i on  mitotique de ce r ta ines  zones de 

l'épiderme e t  non par d iv i s ion  amitotique de ces c e l l u l e s  cotnrne l ' a v a i t  suggéré 

DEFRETIN (1949). D'autre par t ,  nous avons pu consta ter ,  en pa r t i cu l i e r  grgce 

à l ' u t i l i s a t i o n  du microscope électronique,  que ces papi l les  ne sont  consti tuées 

que de c e l l ~ l e s  épidermiques banales recouvertes extérieurement d'une cu t icu le  

e t  dont l a  pa r t i e  basale e s t  en contact d i r e c t  avec l e  contenu de la cav i té  

pygidiale. Il convient en e f f e t  de s ignaler  que l e s  pap i l l e s  sont  dépourvues 

de ce l l u l e s  mésodermiques e t  de f fb r e s  nerveuses ce qui ,  sur l e  plan morpho&- 

nétique, pose un problème in téressant .  

Après d iv i s ion ,  l e s  c e l l u l e s  épidermiques consti tuant  l a  paroi de l a  

pap i l l e  e t  l a  cu t i cu le  sus-jacente vont évoluer de façon remarquable. k s  ce l -  

l u l e s  épiderrniques vont subir ,  principalement au niveau de l ' apex de l a  papi l le ,  

un processus de dégénérescence pa r t i cu l i e r  ca rac té r i sé  par l a  d i spa r i t i on  pro- 

gressive de l eurs  organites n ytoplasmiques e t  1' hypertrophie de l eur  système 

microv i l los i t a i re  t r aversan t  l a  cut icule .  Au terme de leur  évolution,  l e s  

c e l l u l e s  apparaissent  pratiquement vides e t  parfois  rompues. 

Corrélativement, la couche f i b r i l l a i r e  basale de l a  cu t i cu le  corres-  

pondante d i spa r a î t ,  a l o r s  que la couche ap ica le  normalement de nature f ib ro-  

granulaire s ' é c l a i r c i t  considérablement. En f i n  d'évolution, l a  cu t i cu le  s e  

présente donc conme une formation sans consistance, mince e t  apparemment f r a -  

g i l e  :, e l l e  apparal t  d ' a i l l e u r s  souvent b r i s ée  par enrlroits . 
La. s ign i f i c a t i on  de c e t t e  évolution rest;e pour l ' i n s t a n t  obscure 

mais in téressante  à considérer .  En e f f e t ,  b ien  que nous ne sachions pas s i  

l ' évo lu t ion  des c e l l u l e s  épiderrniques r é s u l t e  ci 'une autolyse ou de 1' interven- 

t i o n  de facteurs  ly t iques  exogènes, on peut se  demander quel  e s t  l e  déterminisme 

de ces modifications. Deux hypothèses peuvent ê t r e  envisagées : 

- il s ' a g i t  de l'accomplissement d 'un programme i n s c r i t  dans l e  

génome ; des phénomènes analogues sont  connus (SAU'NDllRS e t  F A U O N ,  1966) ; dans 

c e t t e  hypothèse ce s e r a i t  1' absence d 'hormone cérébrale qui  déclencherait  l e  

processus e t  r évé l e r a i t  a i n s i  l a  détermination par t i cu l i è re  de ces c e l l u l e s .  

- 1' i n v d u t i o n  des c e l l u l e s  épiderrniques r é s u l t e r a i t  d '  un isolement 

morphologique e t  physiologique de ces éléments par rapport au mésoderme e t  au 

t i s s u  nerveux normalement sous-jacents. 



Sn ce qui concerne l a  cu t i cu le ,  nous avons déjà observé un phénomène 

analogue bien que moins prononcé (d i spar i t ion  seulement de l a  zone basale f i -  

b r i l l a i r e )  au niveau des renflements e t  crénelures des c i r r e s  parapodiaux 

transformés (chapi t re  II). I l  e s t  possible que l e s  modifications observées 

soient  une conséquence du comportement des c e l l u l e s  épidermiques sous-jacentes 

comme nous l 'avons d é j à  suggéré pour l e s  c i r r e s  parapodiaux mais 1' i n t e r v e r u  ion 

d'une substance ly t ique à la f o i s  sur  l 'épiderme e t  sa cu t icu le  ne peut ê t r e  

exclue . 

b )  La rmsculature pygidiale ........................ 
La musculature pygidiale e s t  ca rac té r i sée  essentiellement 

par l a  présence de f i b r e s  r ad i a i r e s  disposées en rosace autour du tube d-igest if  

au niveau du plan séparant l e  pygidiwn de l a  zone de p ro l i f é r a t i on  ; ce d ia -  

phragme musculaire (DEFRETIN, 1949) ex i s t e  à l a  f o i s  chez l e s  individus ép i to -  

ques &les  e t  femelles mais aus s i  chez l e s  individus atoques. Au cours de l ' h é -  

téronéréida-tion, l e s  f i b r e s  inusculaires r ad i a i r e s  vont s ' hypertrophier a i n s i  

d ' a i l l e u r s  que l e s  f i b r e s  c i r c u l a i r e s  pa r ié ta les  e t  i n t e s t i na l e s  e t  l eu r  noyau 

s e  déplace vers  la périphérie de l a  f i b r e  où il f e r a  s a i l l i e .  La f i b r e  pnésen- 

t e  donc deux pa r t i e s  : une p a r t i e  contenant l e  matériel con t r ac t i l e  e t  une au t r e  

n 'en contenant pas mais possidant l e  noyau. DEFRETIN ( 1 9 9 )  a v a i t  d é j à  obse~vé  

c e t t e  évolut ion par t i cu l i è re  des f i b r e s  musculaires e t  en a v a i t  déduit  qu ' e l l e s  

é t a i en t  à l a  f o i s  de type néré idien e t  hétéronéréidien. L'observation de cetAbe 

musculature au microscope électronique nous a permis de l ever  toute  ambiguité ; 

l e s  f i b r e s  musculaires pygidiales sont de type néré idien bien q u ' i l  y a i t  eu 

migration du noyaü à l a  périphérie.  En e f f e t ,  l e  matériel  con t r ac t i l e  e t  notam- 

ment l e s  myofilaments épais  conservent l e s  mêmes carackér is t iques  que dans l e s  

f i b r e s  néréidiennes e t  l a  zone ax ia le  de l a  f i b r e  n ' e s t  jamais envahie de mito- 

chondries comme dans l a  f i b r e  hétéronéréidienne (WISSCCQ, 1971) ; d 'au t re  pa r t ,  

l a  zone périnucléaire de l a  f i b r e  musculaire de pygidium d ' ~ e t e r o n e r e i s  d i f f è r e  

nettement de ce l l e  des f i b r e s  hétéronéréidiennes en pa r t i cu l i e r  par l a  presence 

à ce niveau de nombreuses f i b r i l l e s  en voie de désorganisation. Il appara?t 

donc que l e s  f i b r e s  musculaires pygidiales subissent un début d 'hétéronéréida- 

t i o n  (migration du noyau) a l l a n t  jusqu'au stade 2 a (ou a u  maximum 2 b ) ,  d é c r i t  

par WISSCCQ (1971) chez N. i r r o r a t a ,  correspondant à 1' appar i t ion des lamelles 

parapodiales e t  au-delà duquel e l l e s  n' évoluent plus ou dégénèrent . 



Les transformations pygidiales permettent donc la  mise en place d'un 

système a s s ~ n a n t  l 'évacuation du spwme l o r s  de l a  danse nupt ia le .  En e f f e t ,  

on s a i t  depuis longtemps (GRAVDJI e t  DANTAN, 11328 ; DEFFETIN, 1 9 9 )  qu'au cours 

de cel le-c i ,  l 'évacuation du sperme se  f a i t  au niveau de l 'extrémité des  pa- 

p i l l e s .  Nos observations u l t r a s t ruc tu r a l e s  nous permettent de comprendre com- 

ment l 'évolution par t i eu l ib re  des c e l l u l e s  épidermiques e t  de l a  cu t icu le  

ass-ment l 'émission des spermatozoïdes après rupture de l a  paroi  de l 'apex de 

l a  pap i l l e ,  Le développement important des f i b r e s  musculaires r ad i a i r e s  abou- 

t i s s a n t  à l a  mise en place d 'un d i s p o s i t i f ,  de type diaphragme, explique 

d 'autre  par t  comment l 'animal contrôle l 'évacuation du sperme ; nous verrons 

en e f f e t  (2bme p a r t i e )  qu'une Heteronereis m21e e s t  capable de par t i c iper  a c t i -  

vement à plusieurs fécondations en n'expulsant qu'une par t i e  seulement de son 

sperme l o r s  de chaque danse nupt ia le .  

2 - Le dimorrshisme sexuel 

Les modifications pygidiales, au cours de l 'hé téronéréidat ion,  

sont in téressantes  à considérer du point de vue dimorphisme sexuel. ~ ' é v o l u -  

t i o n  musculaire e t  particulièrement c e l l e  des f i b r e s  rad ia i res  const i tuant  l e  

diaphragme concerne l e s  deux sexes mais à des degrés var iés .  Certains auteurs 

(HtFM4NN, 1964 ) affinment rileme que l e  diaphragme n 'ex i s te  pas chez l e s  femelles 

de Pl .  dumeril i i  ; il semble tou te fo i s  que ce ne s o i t  pas l e  cas : l e  diaphrag- 

me ex i s te  auss i  chez l e s  femelles, il peut tou te fo i s  ê t r e  d é t r u i t  sous la pous- 

sée des ovocytes. Nous avons pu, en e f f e t ,  constater  l a  présence de ce diaphrag- 

me chez l e s  femelles étudiées mis l a  transformation de ses  f i b r e s  apparaît  

toujours moins prononcée que chez l e  mâle. 

le caractère  sexuel l e  plus in téressant  car  facilement access ible  

e t  particulièrement démonstratif e s t  représenté au niveau du pygidium pa r  l a  

présence de pap i l l es  consti tuant l a  r o se t t e  pygidiale e t  assurant  l 'évacua- 

t i o n  du sgerme. Ce caractère apparaît  l i é  à l a  p ro l i fé ra t ion  épidermique de 

cer ta ines  zones du pygidium ; il rappel le  donc ceux m i s  en évidence au niveau 

de c i r r e s  parapodiaux,notamment l e s  c i r r e s  parapcdiaux dorsaux de la zone 

postérieiune du corps qui développent des  crénelures chez l e  mâle au cours de 

l 'hé téronéréidat ion a lo r s  q u ' i l s  res ten t  l i s s e s  chez l a  femelle. 



Au cours de l 'hé téronéréidat ion,  l e  pygidium des Nereis mâles sub i t  

des modificatiorls importantes qui permettent l ' éd i f i c a t i on  d'un système assu- 

ran t  l 'évacuation du sperme au cours de l a  danse nuptiale.  E l l e s  s e  t raduisent  

essentiellement par l e  développement à l a  surface du pggidium de tubes épider-  

miques aveugles à l eu r  extrémité ( p a p i l l e s )  en r e l a t i on  avec la  cav i té  pygidiale, 

par p ro l i f é r a t i on  mitotique de l'épiderme au niveau de zones pa r t i cu l i è r e s  du 

pygidium. Après éd i f i c a t i on  de la pap i l l e ,  l e s  c e l l u l e s  épidermiques l a  compo- 

sant e t  l a  cu t i cu le  sus-jacente subissent  une involution spectacula i re  pa r t i -  

culièrement au niveau de l 'a2ex de la pap i l l e  ; aboutissant  à l a  mise en place 

de zones de rupture.  Pendant l e  &me temps, l a  musculature sub i t  une hypertro- 

phie, notamment au niveau des f i b r e s  musculaires r ad i a i r e s  const i tuant  l e  d ia -  

phragme pygidial ,  correspondant à un début d ' hétéronéréidation ; tou te fo i s ,  

l e  matériel  con t r ac t i l e  de ces f i b r e s  r e s t e  du type néréidien.  Ce diaphragme 

musculaire permettra de contr8ler  l ' émiss ion du sperme au cours de l ' a e s a i ~ ~ g e .  

Chez l e s  Heteronereis femelles, l e s  pap i l l e s  pygidiales n'apparais- 

sent  pas ; par contre, l a  musculature pygidiale subi t  auss i  une hypertrophie 

analogue à c e l l e  des m8les bien que moins prononcés. 



CONCLUSION DE LA PREMIJ3FB PARTIE 

Iltétude morphologique des c i r r e s  parapodiaux e t  du pygidium de Nereis 

au cours de l 'hétéronéréidation montre que ces formtions évoluent de façon ' 

part icul ière  en fonction du sexe de l'animal. 

Chez l e  &le, l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux des premiers 

segments de l a  région antérieure non transformée du corps se  renflent sur leur  

face interne e t  dans leur par t ie  médiane ; par contre, l a  zone carrespondante 

des c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région postérieure transformée du corps 

développe des crénelures. En outre, des papilles tubulaires apparaissent sur 

l e  pygidium. 

Chez la femelle, l e s  modifications ne se  manifestent qu'au niveau 

des c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux des premiers segments de l a  région 

antérieure (renflement ) . J C  

il étude histologique e t  ul t rastructurale  de ces transformations ont 
+,; 

permis de constater - que l e s  nouvelles formations pouvant apparaftre sur cer- :; 

t a ins  c i r r e s  parapodiaux e t  l e  pygidium au cours de l 'hétéronéréidation résul- : ; 

t en t  d'une ac t iv i t é  mitotique e t  sécrétoire (au niveau des c i r r e s  ) importante de - - ,  

l'épiderme des zones concernées ; 
L 

- que l e s  s t ructures  édif iées au niveau de certains c i r r e s  .<i 
parapodiaux (renflement e t  crénelures ) représentent des complexes cel lulaires  . - 

8 I '  .: 

dont la  nature chémoréceptrice semble probable mais res te  à demontrer (voir .,,7z,, 

, . -A 
deuxième part ie  ) ; ' : "3 

. ,3? - que l e s  modifications apparaissant au niveau du pygidium"~ 

des males (papilles pygidiales en par t icu l ie r )  sont vraisemblablement l i ées  & 

l 'émission du sperme (deuxième part ie  ) , 



DEUXIEME PARTIE 

ETüDE PHYSIOLOGIQüE DES CIFiFES PARAPODIAUX 

AU COURS DE L ~ E S S A I ~ G E .  



Au cours de l 'hé téronéréidat ion,  l e s  Néréidiens subissent  d '  impor- 

t an tes  modifications somatiques. Les plus connues sont  r e l a t i ve s  à l l appa r i -  

t i o n  dans une région donnée du corps de formations parapodiales spécia les  

t e l l e s  que l e s  lamelles e t  l e s  soies  hétéronéréidiennes dont l a  fonction e s t  

de permettre l a  nage particulièrement rapide (= danse nup t ia le )  que l e s  Hete- 

ronereis  adoptent l o r s  de 1 'essaimage. Nous avons vu dans l a  première p a r t i e  

que d ' au t r e s  transformations a f fec ten t  auss i  l e s  parapodes ; celles-ci,beaucoup 

plus d i sc rè tes ,  sont spécif iques du sexe. Chez l e  mâle, l e s  c i r r e s  dorsaux 
des 

des parapodes portant  des lamelles e t  so ies  na ta to i res  (= région postérieure 

du corps chez l e s  Néréidiens é tud iés )  devie-ment crénelés dans l e u r  pa r t i e  

médiane ; l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux des premiers segments de 

l a  région du corps non transformée subissent  par contre un renflement caracté-  

r i s t i q u e  ; toutefois ,  l e  nombre de segments a f f ec t é s  par c e t t e  transformation 

peut d i f f é r e r  suivant l e  sexe. Cependant, contrairement aux formations parapo- 

d i a l e s  na ta to i res ,  la fonction des renflements e t  des crénelures n ' e s t  pas 

connue ; au plus pouvons-nous l eur  a t t r i b u e r  une fonction sensor ie l l e  d 'après  

l eu r  s t ruc tu re  mais sans pour autant  l e  prouver. Nous nous at tacherons donc 

dans c e t t e  pa r t i e  à é tud ie r  l eu r  r ô l e  par l 'expérimentation. Celle-ci  se ra  

conduite uniquement sur  des Nereis complètement épitoques ( récol tées  en 

essaimage) puisque c ' e s t  au terme de l 'hé téronéréidat ion que ces formations 

a t t e ignen t  l eur  maximum de développement. Un deuxième caractère sexuel impor- 

t an t  apparaî t  au cours de l 'hé téronéréidat ion : l e s  pap i l l e s  pygidiales carac- 

t é r i s t i q u e s  du sexe male ; nous envisagerons auss i  l eu r  fonction au cours de 

1' essaimage. 



CHAPITRE V 

ROIE DES FORWTIONS SEXUELLES SCXJIATIQUES (RENFIEENT, CFENELXIRES 

DES CLRRES PARAPODIAUX, PAPILLES PYGIDIALES ) 

CHEZ IES HETERONEREIS EN ESSAIN'IGE . 

 essaimage des Heteronereis est un phénomène particulièrement spec- 
taculaire qui a retenu depuis longtemps l'attention des naturalistes. En parti- 

culier, l'essaimage des Platynereis dumerilii a été décrit par divers auteurs 

(HEMPELiiIW, 1911 ; HERPIN, 198 ; FAGE et UGENDRE, 1 9 7  ; GRAVIER et DANTAN, 

1928 1; RANZI, 1931 a et b ; GEORGEVITCH, 1938 ; KISSEBVA, 1957) ; par contre, 
étant donné la fragilité du mtérie1,l'étude expérimentale de ce phénomène n'a 

pratiquement Jamais 6 té abordée. 

Nous rappellerons donc brièvement dans ce chapitre les modalités 

de la danse nuptiale avant d'exposer les résultats de l'étude expérimentale 

que nous avons pu mener sur des Heteronereis capturées en essaimage. 

1 - MTERIEL ET TECHNIQUES 

Toutes les observations et expériences ont été effectuées sur Platy- 

nereis duinerilii. Cette Annélide essaime massivement en juin, juillet et août 

à certaines périodes du cycle lunaire et présente donc l'avantage de pouvoir 

être récoltée abondamment à une époque où les conditions atmosphériques ne 

risquent pas d'entraver les sorties en mer. Les captures des Heteronereis 

ont été réalisées dans le bassin d'Arcachon (août 1965) et à proximité des 

c8tes de Luc-sur-Mer (août 1950, juillet et août 1567, 1968 et 1569) au cours 

de pêches nocturnes (de 22 heures à 1 heure) à la lumière et au moment du 

premier et du dernier quartier lunaire (la veille, le jour même et le lende- 

main du quartier). Les Platynereis sont isolées aussitôt après leur capture 

dans un récipient contenant un peu d'eau de mer et du papier filtre ; elles 

sont ensuite ramenées au laboratoire et expérimentées la nuit même et le len- 

demain (en cas d'attente prolongée avant l'expérimentation, les Platynereis 

sont placées au réfrigérateur à 10° C . Seuls les individus intacts et n'ayant 
pas émis leurs produits génitaux ont été retenus dans notre travail. 



Le protocole expérimental e s t  l e  suivant : chaque couple d t~nné1 ide s ,  

témoins ou opérées, e s t  placé d-ans un c r i s t a l l i s o i r  de p e t i t e  t a i l l e  (environ 

15 centimètres de diamètre) contenant 100 m l  d 'eau de mer f i l t r é e  e t  à l a  tem- 

pérature de 18-20" C .  Le comportement des deux par tenai res  e s t  observé e t  l e  

temps séparant  l e  rapprochement des sexes de l 'émission des produits  génitaux 

chronométré, 

Un grand nombre d 'opérations var iées  ont é t é  ef fectuées  ; pour plus 

de commodité l e  d é t a i l  de chacune d ' en t r e  e l l e s  se ra  d é c r i t  au moment opportun 

au cours de l 'exposé. E l l e s  ont tou tes  é t é  pratiquées au rnicroscope stéroscopiquc 

binoculaire après anesthésie dans une so lu t ion  de chlorure de magnésium à 

77,7 g par l i t r e  dans de l ' e au  d i s t i l l é e ,   influence de l ' anes thés ie  e t  de 

l ' expos i t ion  prolongée des animaux à la lumière de l'épilampe a é t é  éprouvée ; 

e l l e  s ' e s t  révélée comme é t a n t  sans e f f e t .  Dans tous l e s  cas ,  l e s  individus 

opérés n' ont é t é  m i s  en présence d 'un partenaire qu' après d i spa r i t i on  complète 

des e f f e t s  de l ' anes thés ie .  

II - OBSERVATIONS - RESULTATS 

Nous décrirons successivement la danse nuptiale,  l e  mécanisme de 

l 'émission des produits  génitaux puis nous aborderons l e s  problèmes r e l a t i f s  

à la fonction des c i r r e s  parapodiaux transformés e t  à l a  nature  de l a  stimu- 

l a t i on  déclenchant la danse nupt ia le .  

A - LA DANSE NUPTIALE 

Chez un ce r t a i n  nombre d'Annélides Polychètes, la reproduction 

s ' e f fec tue  à l 'occas ion d'essaimages, l e  plus souvent nocturnes, e t  dont l a  

pér iodic i té  coïncide avec l e s  phases luna i res .  Généralement, l 'émission des 

produits génitaux a l i e u  au terme d'une danse nuptiale ca rac té r i s t ique .  Ce 

mode de reproduction a é t é  observé chez l e s  espèces l e s  plus d iverses  (HERPIN, 

1925-1926 ; FAGE e t  LEGENDRZ, 1 9 7  ; GRAViER e t  DANTAN, 1928) e t  t ou t  pa r t i -  

culièrement chez l e s  Néréidiens. Pour Pl .  dumeril i i ,  dans la  Manche e t  

l 'At lant ique,  l 'époque l a  plus favorable de l'essaimage s e  s i t u e  l o r s  du pre- 

mier e t  du dernier  quar t i e r  lunaire  (DURCHON, i n é d i t )  des mois de juin, 

j u i l l e t  e t  août e t  au début de la nu i t  (à p a r t i r  de 22 heures ) . L' in tens i t é  

de l'essaimage va r i e  d ' a i l l e u r s  beaacoup pour un l i e u  donné e t , en  dép i t  du 

grand nombre de pêches nocturnes ef fectuées  dans l e  cadre de ce t r a v a i l  (une 

quarantaine environ),nous n'avons pas pu apprécier  l 'importance des  fac teurs  



physiques et dtéorologiques intervenant sur 1' essaimage qui se présente donc 

comme un phénomène obéissant à certaines règles mais néanmoins relativement 

capricieux. Quant à la danse nuptiale, elle est bien connue et a déjà fait 

1' objet d' observations (HEMPEmNN, 1911 ; HERPIN, 1 9 3  a ; FAGE et LEGENDRE, 

197 ) . Nous relaterons donc nos observations brièvement d ' autant plus qu' il 
est particulièrement difficile de "visualiser" à l'aide de mots les figures aussi 

rapides que complexes accomplies par les deux partenaires d'un couple au cours 
X 

d'une danse nuptiale . 
Lorsque la pêche est favorable, la remontée des Heteronereis s'amorce 

après un temps plus ou moins long (en général de 30 minutes à 1 heure après la 

mise en service du phare éclairant la zone de pêche).  abord on aperçoit quel- 
ques Platynereiq reconnaissables à leur blancheur sillonnant la surface de la 

mer à grande vitesse ; puis les Heteronereis sont de plus en plus nombreuses ; 

elles se déplacent en tous sens et forment, au hasard des rencontres, des 

couples qui entament alors la danse nuptiale. La densité en Heteronereis à la 

surface de la mer atteint vite son maximum (environ 30 à 45 minutes après la 

remontée des premières Heteronereis ); les plus fortes densités ont été observées 

dans le bassin d'Arcachon où au cours de certaines pêches, nous avons pu dénom- 

brer jusqu'à environ 12 à 15 Heteronereis par décimètre carré de la surface 
2 

éclairée (de 5 à 10 m ). %lheureusement de telles pêches sont inexploitables, 

car dans ces conditions, il est pratiquement impossible de prélever des Hetero- 

nereis &les ou femelles n'ayant pas eu de contact avec un partenaire de sexe 

opposé 9 d'autre part comme la température extérieure, relativement élevée dans 

cette région, ne permet pas une bonne survie des Heteronereis, nous avons d$ 

renoncer à cette station pourtant particulièrement propice sur le plan quanti- 

tatif. A Luc-sur-Daer par contre, les conditions de nos récoltes se sont avérées 

plus favorables ; en effet, nous n'avons jamais été gênés par la densité en 

Heteronereis Qui est toujours moins importante qu'à Arcachon et la frafcheur 

de la nuit permet de ramener au laboratoire un matériel en bon état. 

Au cours d'un essaimage en mer il est difficile d' observer la danse 

nuptiale dans tous ses détails ; aussi l'avons nous étudiée au laboratoire dans 

un cristallisoir contenant un couple d 'Heteronereis . Avant que les Heter ~nereis 
ne se soient rencontrées ou rapprochées suffisamment, elles se déplacent en 

W Nous illustrerons ce comportement par la projection de séquences ciné- 
matographiques prises à vitesse normale et au ralenti (200 images/sec onde ). 



pratiquant une nage par ondulation du corps comme l e s  individus atoques ; 

tou te fo i s ,  l e  déplacement e s t  plus rapide que chez ces derniers ,  l 'amplitude 

des ondulations plus p e t i t e  e t  leur  fréquence plus grande. A p a r t i r  du moment 

où chacune des Heteronereis s ' e s t  rendue compte de l a  présence du par tenai re  

de sexe opposé l e s  événements vont se  p r éc ip i t e r  : l a  danse nupt ia le  commence. 

Le comportement nup t i a l  de Pl .  dumeril i i  e s t  ca rac té r i s t ique  e t  s e  répète  tou- 

jours identique à lui-même pour tous l e s  oouples dfHeteronereis  é tud iés .  11 

comprend t r o i s  phases successives de courte durée : (1) accéléra t ion b ru t a l e  

de l a  nage, ( 2 )  nage t r è s  rapide en cerc les  é t r o i t s ,  ( 3 )  émission de produits  

génitaux. Le temps qui  sépare l e  rapprochement des sexes de l 'émission des 

produits  génitaux e s t  toujours t r è s  court  (au maximum deux minutes, en moyenne), 

dans l e  cas à ' individus  ayant subi une anesthésie l e  temps e s t  compris en t re  

2 e t  8 minutes au maximum. Nous aécrirons rapidement chacune de ces t r o i s  

phases. 

1 - Première phase (accéléra t ion bruta le  de l a  nage) 

Les Heteronereis accélèrent  brutalement leur  nage dès qu ' e l l e s  

se sont  perçues ; l e  type de nage pratiquk r e s t e  cependant l e  même que précé- 

demment, seule la  fréquence des mouvements e s t  augmentée. A ce stade,  il s ' a g i t  

encore de déplacements désordonnés ne suivant  pas un plan déterminé : l e s  - &te- 

ronereis  s i l lonnent  l ' eau  des c r i s t a l l i s o i r s  en tous sens. 

2 - Deuxième phase (nage en ce rc les  é t r o i t s )  

Quelques i n s t an t s  après avoir  accéléré  leur  nage, l e s  Hetero- 

ne re i s  s e  mettent subitement à arquer l eu r  corps ( face  dorsale concave, face 

ventra le  convexe ) e t  à déc r i r e  dans un s eu l  plan,df or ienta t ion var iée ,  des 

ce rc les  é t r o i t s  (diamètre moyen de deux centimètres environ) a t r è s  grande 

v i t e s s e  face dorsale à l ' i n t é r i e u r  du ce rc le .  En général,  l e s  mouvements des 

deux Heteronereis sent  synchronisés, mais il a r r i v e  qu'un décalage plus ou 

moins important s e  produise en t r e  l e s  d i f f é r en t e s  phases de la danse nupt ia le  

des deux partenaires du couple. Le plus souvent l e  &le  nage autour de la 

femelle en décrivant  des ce rc les  é t r o i t s  dans un plan perpendiculaire à l ' axe  

de ce l l e -c i .  I l  a r r i ve  cependant que chaque Heteronereis évolue pour son propre 

compte bien qu'à proximité i d d i a t e  l 'une  de l ' a u t r e  ; il ne semble donc pas 

e x i s t e r  de coordination précise  des f igures  de danse des deux par tenai res .  



3 - Troisième phase (émission des produits génitaux) 

Au cours de ce t t e  nage effrénée en cercles é t r o i t s  qui repré- 

sente l a  phase d'excitation maximum l e s  Heteronereis émettent leurs  produits 

génitaux. Il n t y  a pas d'ordre déterminé, il semble que ce s o i t  l l ~ e t e r o n e r e i s  

l a  plus excitée qui expulse se s  produits génitaux l a  première ; cet te  première 

émission entrah-ie automatiquement l e  partenaire à en f a i r e  autant dans un dé la i  

t r è s  bref.  Lg, femelle se l ibère de tous ses  ovocytes e t  au fu r  e t  à mesure 

que ceux-ci qui t tent  l e  corps sa vitesse se r a l e n t i t  jusqu'à devenir pratique- 

ment nul le  : e l l e  tombe a lors  sur l e  fond où e l l e  conserve l e  plus souvent sa 

position arquée e t  continue à décrire  des cercles, couchée sur l e  flanc. I l  e s t  

vraisembable que l a  diminution progressive de l ' i n t ens i t é  des mouvements de l a  

femelle résu l te  de la baisse graduelle de l a  pression hydrostatique interne par. 

évacuation du contenu coelomique . Le mâle n'expulse qu'une par t ie  seulement de 

ses  produits génitaux au cours d'une danse nuptiale e t  peut donc participer,  

contrairement à la femelle, à un nombre important de fécondations; corrélative- 

ment la vi tesse de son déplacement n'apparaft pas a l t é rée  par l'émission de 

sperme. Néanmoins au bout d'un cer tain temps après l e  déclenchement de l a  danse 

nuptiale l e  &le peut cesser tout  mouvement e t  r e s t e r  immobile sur l e  fond ; 

dans tous l e s  cas cependant il cesse de nager en cercles é t r o i t s ,  mis peut 

maintenir parfois pendant un temps relativement long ou reprendre à plusieurs 

reprises une nage rapide analogue à ce l le  pratiquée avant la danse nuptiale, 

B - PECANISME DE L'EMTSSION DES PRODUITS GENITAUX 

1 - Ovocytes 

Comme nous venons de l e  d i re  l e s  ovocytes sont évacués en une 

seule f o i s  ; une observation at tent ive a permis de constater que l'émission 

de ces éléments se f a i t  presque toujours par des déchirures de la  paroi du corps 

de la zone pré -pygidiale de 1 ' ~ e t e r  onere is , 

2 - Spermatozoïdes 

Ile contenu coelomique des &les e s t  évacué au niveau de l ' ex t ré -  

mité des papilles pygidiales ; l e  pygidium des Heteronereis *es se présente 

donc comme une pomme d'arrosoir dont chaque trou e s t  représenté par l 'apex de 

chacune des papilles.  



3 - Origine de la force provoquant l'expulsion des produits 

génitaux 

Au cours de l a  nage en cercles é t r o i t s  l e s  Heteronereis appa- 

raissent  fortement contractées e t  réduites pratiquement à leur  dimension mini- 

mum par tassement des segments les  uns contre l e s  autres. Au moment de l'expul- 

sion des produits génitaux nous avons remarqué un mouvement de va-et-vient de 

l a  trompe à l ' i n t é r i eu r  du corps dans l e  sens antéro-postérieur, analogue à 

celui  d 'un piston, Afin de ve r i f i e r  l e  r81e de cet  organe dans l 'expulsion des 

produits génitaux nous avons 6 tudié l e  comportement d ' ~ e t e r o n e r e i s  dont l a  

trompe avai t  é t é  préalablement extirpée chimgicalement en prenant soin de ne 

pas br i ser  l e s  connexions nerveuses entre la chahe  nerveuse e t  l e  cerveau 

(co l l ie r  pé r i~esopha~ ien ) .  Les Hetercnereis opérées restent capables de nager 

en cercles é t r o i t s  à vitesse rapide comme l e s  témoins mis n'ont pu dans aucun 

cas expulser leurs  produits génitaux.  émission peut néanmoins se f a i r e  chez 

l e s  individus opérés à condition que 1' on pratique une incision au niveau du 

corps ou du pygidium. Il semble donc que l e  mouvement de piston de la  trompe 

à 1' intér ieur  du corps s o i t  nécessaire pour créer sur l e  contenu coelomique 

une pression suff isante  pour provoquer l e s  déchirures de la paroi pygidiale 

des femelles e t  l 'ouverture des papilles pygidiales des &les,  e t  par l à  &me 

l'émission des produits génitaux. 

C - F Q ~ I O N  DES CIRRES PARAPODIAUX TRANSFaRlvES 

1 - Techniques 

Le protocole expérimental de ce t t e  étude a consisté à étudier  

l e  comportement des deux partenaires d'un couple dont l 'un (&le ou femelle 

a é t é  privé : 

- s o i t  des c i r r e s  parapodiaux transf orrnés, 

- s o i t  des c i r r e s  parapodiaux non transformés, 

- s o i t  des appendices tentaculiformes ou non, t e l s  que l e s  c i r r e s  

tentaculaires, l e s  antennes, l e s  palpes, 

- s o i t  de connexions nerveuses entre c i r r e s  parapodiaux - cerveau - 
organe effecteur par : - décapitation 

- décédbrat  ion' 

- section du corps en deux tronçons 

- section de la chaîne nerveuse 

, i d d i a t e m e n t  après l e  p6ristomium 



Comportement des couples de Pl .  dumeri l i i  

(femelle opérée x mâle normal) 

( 
Emission des 

) 
( 1 
( Types d '  expériences : produits  génitaux ) 

:----------------------- ) 
: &les  : femelles ) 

( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 1 - - - - - - - - - - - - - - - - - :  + : - : + 8 - ) 
( ) 
( Ablation des c i r r e s  parapodiaux an té r ieurs  renf lés  (15) : 6  : 9 : 1 : 14 ) 
( 1 
( Ablation des c i r r e s  parapodiaux dorsaux r en f l é s  (4) : 4  : O : 4  : O ) 
( 1 
( Ablation des c i r r e s  parapodiaux non transformés (6)  : 6  : O : 6 : O ) 
( ) 
( Ablation des c i r r e s  tentacula i res ,  des antennes ) 
( e t  des palpes ( 7 ) : 7 : 0 : 7 : 0 )  
( . 1 
( Décapitation ( 6 ) : 6 : 0 0 : 6 )  
( 1 
( Décérébrat ion ( 8 ) : 8 : 0 : 0 : 8 )  
( 1 
( Section du corps en deux tronçons 1 
( - tronçon an té r ieur  ( 9 ) : g : G g : G )  
( - tronçon postérieur ( 9 ) : 5 : 4 : 0 : 9 )  
( ) 
( Section de la  chatne nerveuse ) 
( . i d d i a t e m e n t  après l e  péristomium ( 5 ) : 5 : 0 : 0 : 5 )  
( . 

à d i f f é r en t s  niveaux de l a  zone non transformée 1 
( - tronçon an té r ieur  1 
( 

' 4 ' 0 )  (4): 4 ;  0 :  

( 
- tronçon postér ieur  (4) j 

( . en t re  l a  pa r t i e  antér ieure  non transformée e t  1 
( l a  pa r t i e  postérieure transformée 1 
( - tronçon an té r ieur  
( - tronçon postér ieur  (5) : 

( 
au milieu de l a  zone transformée 

( 
- tronçon an té r ieur  

( 
- tronçon postérieur 

( Section du vaisseau do r sa l  ( 6 ) : 6 : 0 : 6 : 0 )  
( ) 
( 1 

Les ch i f f r e s  ent re  parenthèses correspondent au nombre de couples soumis à 
1' expérience. 

Nous avons indiqué l e  nombre de Pla tynereis  ayant émis l eu r s  produits  génitaux 
dans l e s  colonnes désignées par l e  signe + ; c e l l e s  n'ayant pas émis l eu r s  produits  
génitaux sont groupées dans l e s  color.nes -, 



. à différents  niveaux de la part ie  non trans- 

formée du corps . entre l a  par t ie  antérieure non transformée e t  

la part ie  postérieure transformée . au milieu de l a  par t ie  transformée. 

2 - Résultats 

Ils sont groupés dans l e s  tableaux 5 e t  6 e t  ont déjà  f a i t  

1' objet d'une publication (BOILLY-MREFi, 1967). 

Toutes l e s  Platynereis opérdes ont une nage rapide semblable à ce l l e  

des témoins mais présentent ou non l e s  différentes phases de l a  danse nuptiale 

suivant l e  type d'opdration effectuée. Pour plus de commodité, nous prendrons 

comme c r i t è re  de réaction l'émission des produits génitaux puisqu'elle repré- 

sente l e  terme ultime e t  logique de la danse nuptiale. 

Nous ddcrirons successivement l e  comportement de 1 ' individu opéré 

(mâle ou femelle ) en présence d'un partenaire normal, puis celui  d'une Platy- 

nereis normale en présence d'un partenaire opéré après ( a )  ablation des c i r r e s  

parapodiaux transf orrnés , (b ) ablation des c i r r e s  parapodiaux non transf or& s 

ou d' organes tentaculif  ormes ou non, (c ) rupture des c annexions nerveuses entre  

c i r r e s  parapodiaux - cerveau - organe effecteur. 

a ) Ablation des c i r r e s  parapodiaux transformés ........................................... 
e() Comportement de l ' individu opéré en 

d 'un partenaire normal 

. Femelle opérée ============== 

- Ablation des c i r r e s  parapodiaux antérieurs 

renflés  dorsaux e t  ventraux : sur 15 femelles éprouvées une seule a émis l e s  
. - ovocytes e t  encore 35 minutes seulement après l e  début de l'exp6rience. 

- Ablation des c i r r e s  parapodiaux antérieurs 

renflés  dorsaux seulement ( l e s  c i r r e s  parapodiaux ventraux renflés restant en 

place) : toutes l e s  femelles épbouvées ont émis l e s  ovocytes dans un d é w  
b 

normal. 
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TABLEAU 6 

Comportement des couples de Pl. dumerilii 

(femelle normale x &le opéré ) 

Types d ' expériences 

1 
Emission des 

: produitsgénitaux ) 
:----------------------- 
: &les : femelles ) 

( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - :  + : : + : - 1 
( . . . 
( Ablation des cirres  parapodiaux transformés . 
( (renflés e t  crénelés ) 

1 
( 1 4 ) :  O 1 : 1 4  : O ) 

( . . 1 
( Ablation des cirres parapodiaux antérieurs renflés (6)  : 1 : 5  : 6  : O ) 
( 
( Ablation des cirres  parapodiaux crérielés 

1 
( 5 ) : 5 : 0 : 5 : 0 )  

( 
( Ablation des cirres tentaculaires,  des antennes e t  

) 
1 

( des palpes 
) 

( 7 ) : 7 0 : 7 : 0 )  
( 
( Décapitation 

1 
( 7 ) : 0 : 7 : 7 : 0 )  

( . 
( Décdrébrat ion 

) 
( 5 ) : 0 : 5 : 5 : 0 )  

( . 
( Section du corps en deux tronçons 

1 

- tronçon anterieur 
1 

( ( 3 ) : 3 : 0 : 3 : 0 )  
( - tronçon postérieur ( 3 ) : 0 : 3 : 3 : 0 )  
( . . 
( Section de la chatne nerveuse 

1 
1 

i 
( 

. i dd ia t en ien t  après l e  péristomiwn ( 6 ) :  O 6 f 6 O . 
( . entre la partie antérieure non transformée e t  l a  : . . 
( par t ie  postérie-me transf armée . . - tronçon antérieur ( 4 ) :  4 : O : 1) . 
( - tronçon postérieur ( 4 ) :  O :  4 : 

: O 

( 
( Section du vaisseau dorsal  ( 5 ) :  5  : O : 5  : O 
( . . 

ks  chiffres  entre parenthèses correspondent au nombre de c q l s s s o u m i s  B 

1' expérience. 

Naus avons indiqué l e  nombre de Platynereis ayant émis leurs  produits génitaux 

dans  les colonnes désignées par l e  signe + ; ce l les  n'ayant pas émis leurs  praduits 

génitaux sont groupées dans l e s  colonnes -. 



r$le-o&rri --------- 

- Ablation de tous l e s  c i r r e s  parapodiaux trans- 

formés (renflés e t  crénelés) : aucune émission de sperme. 

- Ablation des c i r res  parapoüiaux antérieurs 

renflés (restent l e s  c i r res  parapodiaw crénelés) : sur 6 d i e s  éprouvés, un 
seulement a émis ses  produits génitaux. 

- Ablation des c i r res  parapodiaux crénelés 

(restent  l e s  c i r r e s  parapcdiaux renf lés )  : tous l e s  mâles (5) ont l ibéré du 

sperme . 
a ,  13) comportement d'une Platynereis normale en 

& ,  

présence d ' un partenaire opéré 

Eeme,iLe-~~m8_le -- ------ =LI=1---- --, 
8 '  :,,.:" 

8 ,  & 
Toutes l e s  femelles ont émis leurs  ovocytes'-e'f5 

présence d'un &le privé de tout  ou d'une part ie  seulement de ses  c i r res  

transformé s . 

!Sienormai ---------- 

La plupart des &les ( 9  sur 15)  m i s  en présence 

d'une femelle privée de tous ses  c i r r e s  parapodiaux renflés  n 'ont pas émis leurs 

produits génitaux ; i ls  se  sont néanmoins comportés normalement en présence 

d'une femelle pourvue d'une par t ie  de ses  c i r res  parapodiaux transformés 

(cirres  ventraux ) . 
b) Ablation des c i r r e s  parapodiaux non transforméa,au de 

OU 
formations tentaculiformes non (c i r r e s  tentaculaires, 

antennes, palpes ) 

d )  Comportement de 1' individu opéré en présence 

d 'un partenaire normal 

Il y a émission de produits génitaux dans tous 

l e s  cas q u ' i l  s 'agisse d'un individu d l e  ou femelle. 



Comportement d 'une Platynereis normale en 

présence d'un partenaire opéré 

Les individus narmaux &les ou femelles m i s  en 

présence d'un partenaire dépourvu de c i r r e s  parapodiaux non transformés ou de 

c i r r e s  tentaculaires,  d'antennes e t  de palpes se  comportent comme l e s  témoins. 

c ) Rupture des connexions nerveuses entre c i r r e s  parapo- ----------------------------------------------------- 
diaux - cerveau - organe effecteur 

Nous considérerons l e  comportement de 1 ' individu opéré 

puis de l ' individu normal après section des connectifs nerveux tout à f a i t  anté- 

rieurement puis sur l e  t r a j e t  de l a  chafne nerveuse. 

d. ) Comportement de 1' individu opdré en présence 

d'un partenaire normal 

- Rupture des cennexions nerveuses à un niveau 

t r è s  antérieur par décapitation, décérébratien ou section de la chafne nerveuse 

i d d i a t e m e n t  en a r r i è re  du péristomiwn. Dans ces conditions 1 ' individu opéré, 

q u ' i l  s o i t  &le ou femelle, n'émet jamais ses  produits &nitaux. 

- Rupture des connexions nerveuses sur l e  t r a j e t  

de l a  chafhe nerveuse par section de celle-ci  dans l a  région non t r a n s f o r d e - - a  

(antérieure ), ou dans l a  région transformée (postérieure ), ou encore entre ces 

deux régions . 
Dans ce cas, l e s  deux part ies  de 1'Annélide s i tuées de part e t  d'au- 

t r e  de la section de l a  chafhe nerveuse se comportent différemnent. En e f fe t ,  

l a  par t ie  de l a  Platynereis s i tuée antérieurement à l a  section réagit  toujours 

comme un individu in tac t  : e l l e  prend une position arquée e t  entrafhe 1 ' ~ e t e -  - 
ronereis dans une nage en cercles é t r o i t s  ; d'autre part, e l l e  évacue ses  pro- 

du i t s  génitaux (en t o t a l i t é  pour l a  femelle, partiellement pour l e  &le)  comme 

au cours d'une danse nuptiale normale, l'émission des produits génitaux se  

faisant  dans ce cas par l a  plaie  pratiquée au niveau de l a  chafne nerveuse. 

Par contre, l a  par t ie  postérieure ne se  l ibère pas de ses produits génitaux e t  

ne semble pas participer activement à l a  danse nuptiale : e l l e  n 'es t  pas arquée 

e t  se  l a i s se  seulement e n t r a h e r  par la part ie  antérieure dans l a  nage en 

cercles é t r o i t s .  Nous avons pu nous assurer que l'&nc%sbn des téguments n ' in-  

tervient  pas dans ce comportement e t  que c 'es t  la section de l a  chafne nerveuse 

seule qui peut rendre compte de celui-ci ; en e f f e t  une Heteronereis dont le  



vaisseau dorsal a é t é  sectionné par une incision dorsale se  comporte comme des 

Heteronereis normales. 

Comportement d'une Platynereis normale en 

présence d 'un partenaire opéré 

Dans toutes  l e s  expériences de section des con- 

nect i fs  nerveux entre  c i r res  parapodiaux, cerveau e t  organe effecteur,  l e s  

individus normwc (&les ou femelles) placés en présence d'un partenaire opéré 

se comportent comme en présence d'une Platynereis normale. 

3 - Discussion 

Nous considérerons d'abord l e  comportement des individus opérés 

en présence d'un partenaire non opéré Ce sexe opposé puis celui  d '~eter0nerei.s 

normale placée dans un c r i s t a l l i s o i r  contenant une Platynereis opérée. 

a ) comportement des individus opérés --------------------------------- 
Il y a danse nuptiale e t  en part icul ier  émission des pro- 

dui t s  génitaux dans l a  mesure ou 1'~eteronerel.s opérée possède une par t ie  au 

moins de ses c i r r e s  parapodiaux transformés. I l  semble cependant que chez l e s  

&les l e s  c i r r e s  crénelés soient beaucoup moins indispensables dans l e  déclen- 

chement de l a  danse nuptiale que l e s  c i r r e s  renflés.  Privés de tous leurs  c i r res  - 
parapodiaux transformés l e s  Heteronereis ne présentent jamais l e s  signes de l a  

danse nuptiale e t  n'émettent donc pas leurs  produits génitaux en présence d'un 

e t  meme plusieurs (nous en avons placé jusqu' à 5) partenaires normaux de sexe 

opposé : i ls  se  comportent comme s i  ces derniers n 'existaient pas. Par contre, 

l 'ablat ion des c i r r e s  parapodiaux non t ransf  orrnés (ou d'une par t ie  seulement 

des c i r r e s  transformés) ou des c i r r e s  tentaculaires,  des antennes e t  des palpes 

ne perturbe pas l e  comportement des Heteronereis qui entrent en danse nuptiale 

dans un dé la i  normal. 

Il apparaît donc que l e s  c i r r e s  parapodiaux transformés permettent à 

une Heteronereis de percevoir son partenaire ; ce seraient l e s  informations re- 

la t ives  à l a  présence de celui-ci e t  perçuesauniveau des c i r r e s  parapodiaux 

transformds qui déclencheraient l a  danse nuptiale. A ce propos, il e s t  intéres- 

sant de signaler i c i  que l e  non déclenchement de la danse nuptiale e t  donc 

l'absence d'émission de produits génitaux peut ê t r e  obtenu non seulement par 

ablation des c i r r e s  parapodiaux transformés,mais aussi  -en rompant l e s  connexions 



existant  entre l e  cerveau e t  la chaîne nerveuse (par décapitation, décérébration 

ou section de la chafne nerveuse immédiatement en a r r i è re  du péristomiwn. 

D'autre part ,  l e  f a i t  qu'une section plus postérieure de l a  chaîne 

nerveuse permette l a  nage nuptiale e t  l'émission des produits génitaux unique- 

ment dans l a  par t ie  du corps située antérieurement à la section de l a  c h a b e  

nerveuse suggère que l e s  informations, recuei l l ies  au niveau des c i r res  parapo- 

diaux transformes, sont transmises sous l a  forme d'impulsions motrices à la mus- 

culature intervenant dans la nage nuptiale e t  l'émission des produits génitaux 

v ia  l e  cerveau e t  la cha2ne nerveuse. Il n ' ex i s t e ra i t  donc pas un  arc  reflexe 

à "voie courte""cirres parapodiaux transf 6r&s -+ chahe  nerveuse -.j muscu- 

lature" , mais un c i rcu i t  nerveux beaucoup plus élaboré passant par l e  cerveau 

e t  qui pourrait ê t r e  schématisé de l a  manière suivante : 

Partenaire D 

Cirres parapodiawc Chafhe 
nerveuse ' 

Récepteurs des informations 
provenant du partenaire de 
sexe opposé. 

Cerveau 0 
Intégration des 
inf o r m t  ions. 
Dé part  des 
impulsions 
motrices. 

Stimulation des 
f ibres  muscu- . 
hisires dont l e s  
contractions dd- 
clenchent e t  
entretiennent la 

b )  Comportement de P l a t z e r e i s  normales mises en prése 
-------i---------- 

d t ~ e t e r o n e r e i s  opérées 

Toutes l e s  Heteronereis normales évoluant en présence d ' un 

partenaire opéré de sexe opposé se comportent c o r n  en présence d'une Heteroner 

r e i s  normale à l 'exception toutefois des &les placés en présence de  femelle^,.^ - ,+,. 4% 

dépourvues de c i r r e s  parapodiawc renflés  ; en e f f e t  dans ce cas l a  plupart 

( 9  sur 15) des Heteronereis A l e s  n'ont pas émis leurs  produits génitaux ce qui 

la i sse  suggèrer qu'une part ie  au moins des informations déclenchant la danse 

nuptiale du mgle pourrait provenir des c i r res  parapodiaux renflés de l a  femelle. 

I l  convient cependant de signaler que l e s  mâles présentent parfois, contraire- 

ment aux femelles, un comportement particulièrement capricieux au laboratoire ; 



il y a donc lieu de tenir compte de ce facteur dans l'interprétation de ce com- 

portement dont l'étude sera a b ~ d 6 e  au chapitre suivant relatif à l'origine des 

stimulations provenant du partenaire. 

D - NATURE DE IA STIPULATION DECIENCHANT IA DANSE NUPTIAIE 

Nous venons de voir que les cirres parapodiaux transformés des Hete- 

ronereis recueillent des informations provenant du partenaire de sexe opposé 

et à 1' origine des impulsions motrices provoquant la danse nuptiale. Nous nous 

proposons de rechercher maintenant la nature de cette stimulation. 

1 - Techniques 
Trois types de stiniulus (mécanique , photique, chimique ) ont 

été envisagés comme pouvant etre à 1' origine du déclenchement du mécanisme 

c enduisant à l'émission des produits génitaux. 

Les stimulus rdcaniques sont produits en bousculant l'animal à l'aide 

d'un instrument ou à l'occasion de heurts entre 1'~eteronereis et un objet fixe 

(baguette en verre, grillage, bofte de Pétri), ou contre un individu du &me 

sexe ou d'une autre espèce, 

Les stimulus photiques sont appréciés en aveuglant 1'~eteronereis 

étudiée par ablation élective des yeux. 

Les stimulus chimiques sont recherchés à partir de substances prwe- 

nant du sexe opposé et obtenues par homogénéisation d ' Heteronereis par ponction 
du contenu coelornique . L' homogénat d 'Heteronereis ou le produit de ponction 
coelomique, le surnageant de centrifugation (9000 t /mn ou 5000 t/mn pendant 

15 mn à 4" C ) de l'homogénat ou du contenu coelomique sont éprouvés respective- 

nient par addition à l'eau de mer. Ces produits ont aussi 6th utilisés après 

chauffage à 6b0 C pendant 15 minutes. 

Les tests sont pratiqués sur des individus intacts, de sexe opposé à 

celui des donneurs et sur des Heteronereis privées de leurs cirres parapodiaux 

transformés (cirres parapodiaux antérieurs renflés pour les femelles, cirres 

parapodiaux antérieurs renflés et cirres dorsaux crénelés pour les &les ) . 
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2 - Résultats 

a )  Heteronereis n'ayant pas subi l 'ablat ion des c i r r e s  ................................................... 
parapodiaux transformés 

0(. ) Stimulus mécaniques 

iks stimulus mécaniques ( chms ) provoquent une 

accélération momentanée de la nage ; ce t te  réaction n 'es t  qu'assez rarement 

suivie d'une émission de produits génitaux (10 à 25 % d'émissions observées 

surtout chez l e s  femelles). 

/ O)) Stimulus photiques 

k s  Heteronereis aveugles mises en présence d'un 

partenaire normal se déplacent pour l a  plupart de façon un peu plus saccadee 

e t  moins coordonnée que normalement mais entrent en danse nuptiale presque 

dans l e s  meks dé la is  que l e s  témoins, l'émission des produits génitaux ayant 

l i eu  dans l e s  deux minutes suivant l e  rapprochement des sexes, 

D a n s  quelques cas, cependant, llHeteronereis aveugle apparaft incapa- 

ble de soutenir une nage continue e t  prolongée avec son partenaire ; e l l e  e s t  

rapidement distancée, s ' a r r e t e  e t  se  l a i s se  tomber sur l e  fond du c r i s t a l l i s o i r  ; 

l e  partenaire normal revient a lors  vers e l l e  passe à proximité e t  parfois f rô le  

avec sa face ventrale l a  par t ie  dorsale antérieure de l ' individu aveugle ; 

celui-ci manifeste à chaque passage une agi ta t ian  momentanée, puis l 'exci ta t ion 

augmentant l e  comportement des deux Platynereis s ' i n sc r i t  bientôt dans l e  

schéma normal de la danse nuptiale e t  l'émission des &es se 

produit (10 minutes environ après l e  début de l'expérience ) . 
I f  ) Stimulus chimiques (tableau 7 )  

Les ré su l t a t s  obtenus montrent que l e s  substances 

u t i l i s ées ,  sans chauffage préalable, déterminent chez une Pl. dumerilii l e  com- 

portement typique qu ' e l l e  au ra i t  en présence d'un partenaire du sexe opposé. 

Toutefois l e s  émissions de produits génitaux chez l e s  &les sont moins fréquen- 

t e s  que dans l e s  conditions naturel les .  

Chaque substance ajoutée en pe t i te  quantité à l ' eau  de mer (3 à 10 

gouttes ) r e s t e  localisée pendant l e s  2 à 3 mn que dure 1 ' expérience dans une 

zone relativement res t re in te  (environ 4 cm de diamètre). Généralement l e s  

individus observés réagissent de façon spectaculaire dès qut i l s  entrent dans 

ce t te  zone (bref temps d'am.& , danse nuptiale qui s' interrompt si l ' individu 



quitte accidentellement la zone, et dans ce cas, retour en arrière pour y péné- 

trer à nouveau , émission des produits génitaux). Les différents milieux (conte- 
nu coelomique, homogénat d' ~eteronereis, liquides surnageants ) perdent tout 

pouvoir excitant sur l'autre sexe s'ils sont maintenus à 60° C pendant 15 m. 

b) Heteronereis ayant subi l'ablation des cirres parapo- 

diaux transformés ----------------- 
A) Stimulus mécaniques 

Les réactions des Heteronereis opérées à des 

stimulus de nature dcanique est identique à celle des individus intacts. 

Les Heteronereis aveugles et dépourvues de cirres 

parapodiaux transformés n'entrent jamais en danse nuptiale. 

$) Stimulus chimiques (tableau 7) 

k s  substances excitatrices utilisées sont sans 

effet sur les individus dépourvus de leurs cirres parapodiaux transformés. 

3 - Discussion 

Les résultats obtenus permettent de penser que chez Pl. dwneri- 

lii les stimulus déclenchmt le mécanisme de l'émission des produits génitaux - 
sont de nature chimique. Ils seraient provoqués par une substance thermolabile 

(elle est détruite après chauffage à 60' C pendant 15 minutes) émanant du parte- 

naire de sexe opposé et vraisemblablement d ' origine coelomique . Le dcanisme 
(excitation chimique) présidant à l'émission des produits &nitaux chez cette 

espèce est donc analogue à celui observé chez d'autres Néréidiens (LILLJE et 

JüST, 1913 ; HERPIN, 193 a et b et 1925-196 ; DEFRETIN, 199) ". 

H 
LIUIE et JUST avaient en effet émis l'h~pothèse relative à 1' influence de la 

fertilisine sur le comportement du r&le chei-N. linibata Ehlers (= N. succ5nea 
Leuckart). Cette hypothèse a été reprise par HERPICN(PT cultrifera, P. marionii, 
N. irrorata et DEF'RETIN (N. pelagica, N. irrorata) ; en outre, HERPIN suggère 
l'existence d'une substance excitatrice émanant des &les de P. marionii. 



Il s'avère en effet que les stimulations mécaniques ne sont pas à 

l'origine du déclenchement de la danse nuptiale, Nous avons pu d'ailleurs nous 

rendre compte à 1 ' examen de séquences cinématographiques de danse nuptiale 
prises au ralenti que celle-ci peut s'effectuer sans qu'il y ait le moindre 

contact entre les partenaires. Enfin, nous avons pu démontrer que ce n'est pas 

non plus la perception visuelle d'un partenaire de sexe opposé qui déclenche 

la danse nuptiale . Ce résultat paraf t d ' ailleurs évident étant donné que les 
yeux des Néréidiens,relativement peu différenciés, ne sont pas capables de for- 

mer des images mis permettent seulement de distinguer les ombres des lumières. 

 hypertrophie des yeux des Heteronereis n'est donc pas liée à la danse nuptiale 

elle-meme ; il est vraisemblable qu'elle conditionne plut& l'essaimage puisque 

dans certaines conditions il est possible de provoquer celui-ci à l'aide d'une 

source de lumière. 

III - DISCUSSION GENERALE 

Chez les Heteronereis de Platynereis dumerilii recueillies en essai- 

mage, les cirres parapcdiaux transformés représentent des formations senso- 

rielles (première partie) dont la présence est indispensable au déclenchement 

de la danse nuptiale. Elles perçoivent des stimulus promant du partenaire de 

sexe opposé et à l'origine de l'excitation particulière (danse nuptiale) con- 

duisant à l'émission des produits génitaux. Ces informations recueillies au 

niveau des cirres parapcdiaux transformés sont acheminées par la chaîne ner- 

veuse jusqu ' au cerveau et sont à 1' origine des impulsions motrices déclenchant 

la nage nuptiale qui se termine par l'émission des produits génitaux. Comme la 

stimulation émanant du partenaire de sexe opposé est de nature chimique, nous 

pouvons donc considérer les cirres parapodiaux transformés comme des chémoré- 

cepteurs, Le rôle chémorécepteur des cirres parapodiaux de Polychètes a déjà 

été soupçonné par HORRIDGE (1963) qui a constaté une réaction au niveau des 

cirres dlHarmothoë imbricata soumis à 1' influence d'une solution acide. Mais 

l'intervention de ces formations dans le comportement nuptial n'avait pas encore 

été démontré. TWNSEM', (1939 b) ayant étudié le comportement de N. limbata 

Ehlers épitoques a attribué un rôle mécanorécepteur (récepteur de vibrations) 

aux cirres parapodiaux transformés . Seul HERPIN (195-196 ) avait soupçonné 
l'existence, chez les Néréidiens &les, d'un "organe sensitif récepteur" à 

1' origine du "réflexe 6 jaculatoire" mais sans préciser la nature de cet organe 

ainsi que son mode de stimulation. Chez Pl. dwnerilii, il est intéressant de 



remarquer que la réception des stimulus chimiques provenant du sexe opposé et 

déclenchant la danse nuptiale est assurde par une certaine catégorie de cirres 

parapodiaux, ceux qui précisément subissent des transformations au cours de 

l'hétéronéréidation (renflement, crénelures). Or nous avons vu précédemment que 

l'édification des renflements ou des crénelures correspond à la mise en place 

d'un complexe sensoriel particulier de type chémor6cepteur p leur fonction se 

trouve donc vérifiée par l'expérimentation. La spécificité des cellules chémo- 

réceptrices vis-à-vis d'une (de ) substance (s) caractéristique (s) d'un sexe 

pourrait gtre assurée par la sécrétion protéique des cellules épidermiques 

contigues aw~cellules neurosensorfelles de sorte que seuls les cirres contenant 

ce matériel pourraient percevoir le sexe opposé. 

, ;:d 
Chez les Heteronereis de Pl. dwnerilii recueillies en essaimage la 

danse nuptiale et l'émission des produits génitaux sont déclenchées par des 

stimulations de nature chimique provenant du partenaire de sexe opposé. Les 

informations chimiques relatives à la présence de ce dernier sont perçues au 

niveau des seuls cirres parapodiaux transformés,puis transmiseaaucerveau par 

la chabe nerveuse ; elles sont à 1' origine du déclenchement des impulsions 

motrices provoquant la danse nuptiale. 

Les renflements et les crénelures caractérisant les cirres parapo- 

diaux transformés sont donc des chémorécepteurs dont l'activité ne se manifeste 

que lors de l'essaimage et dont la spécificit6,vis-à-vis d'une substance émanant 

du sexe oppos6,est vraisemblablement liée à la présence du mtériel protéique 

sécrété par les cellules épidermiques voisinant les cellules chémoréceptrices. 

Les papilles pygidiales caractérisant le mâle servent à l'émission du 

sperme. Chez la femelle, l'évacuation des ovocytes se fait par déchirure de 

la paroi du corps de la régial pré-pygidiale. Dans les deux sexes, l'émission 

des produits génitaux est provoquée par la surpression coelomique doe, en par- 

ticulier, au mouvement de piston de la trompe à 1' intérieur du corps. 



CHAPITRE VI 

ORIGINE ET MODALITES D'ACTION DE IA SUBSTANCE 

MCITATRICE DECLENCHANT LA DANSE NUPTIALE. 

Nous avons vu dans le précédent chapitre que la danse nuptiale et 

l'émission des produits génitaux sont déclenchées chez les Heteronereis de 

Platynereis dumerilii par une substance (= substance excitatrice) provenant du 

partenaire de sexe opposé. 

1Vous nous attacherons dans le présent chapitre à rechercher l'origine 

et les modalités d'action de cette substance. 

1 - IvYlTERIEL ET TECHNIQUES 

Le travail a été conduit sur Pl. dwnerilii. Les Heteronereis sont 

récoltées et conditionnées comme précédemment (chapitre V) . 
 origine et les modalités d'action de la substance excitatrice 

déclenchant la danse nuptiale et l'émission des gamètes ont été recherchées par 

1 ' observation du comportement d '~eteronereis soumises à différentes conditions 

expérimentales dont le détail sera rapporté au cours de l'exposé. Toutes les 

expériences sont réalisées dans des cristallisoirs de petite taille (environ 

15 cm de diamètre) contenant 100 ml d'eau de mer filtrée (18-20° C )  : la danse 

nuptiale des Platynereis expérimentées est analysée en considérant comme précé- 

demment chacune de ses trois phases successives : 

1 - accélération brutale de la nage ; 
2 - nage très rapide en cercles étroits ; 
3 - émission des produits génitaux. 

ORX(3iNE DE LA SUBSTANCE: EXCITATRICE 

Nous avons recherché l'origine de la substance excitatrice à diffé- 

rents niveaux du corps et dans le contenu coelomique des Platynereis. 



Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des Pl. dumerilii 

placées en présence d'homogénats provenant d'individus du sexe opposé. 

Types d'expériences 

Emission de 1 
: produits génitaux ) 
:,,--------------------- ) 
2 &les : femelles ) 

(,,,,,,,,,,-,,,--,---------------------------------:-----------:----------- 

( 
( a) Heteronereis avec produits génitaux 

i 
) 

( Homogénat d ' individus complets 1 
( 

66 % (12) 7 3 %  (34)  ) 

( S w g e a n t  de llhomogénat che Vers complets : 73 $ (15) : 88 % (17 ) ) 
( 
( 

Homogénat de têtes 

( Homogénat de parties antérieures : 87 % (8) : 43 (7) ) 
( 
( Homogénat de parties postérieures 

i Homogénat de cirres parapodiaux transfords : O $ (6 ) : O % (7)  ) 
( . 1 
( ) 
( b) Heteronereis "vidées" de leurs produits t 1 
( génitaux 1 
( Homogénat d ' individus complets f 1 6 %  (6) f - 1 
( 
\ 

( Homogénat de têtes 
( 
( Homogénat de parties antérieures 

i Homogénat de parties postérieures 
( 

Les chiffres entre parenthèses indiquent le nombre d'individus observés. 

Les tirets correspondent à des expériences non effectuées. 



1 - Le corps 

a )  Techniques opératoires ---------------------- 
Différentes par t i es  du corps ont é t é  u t i l i s é e s  : l a  

pa r t i e  non transformée (correspondant aux 20-23 premiers segments sé t igères  

chez la femelle, e t  aux 15 premiers segments sé t igères  pour l e  mâle) ; l a  par- 

t i e  transformée ; l e s  prostomiurns (au nombre de c inq)  ; l e s  c i r r e s  parapo- 

diaux r en f l é s  e t  crénelés (provenant de cinq Heteronereis ) , 

Chacune de ces pa r t i e s  a é t é  broyée, s o i t  à l ' a i d e  d'un apparei l  de 

Potter  e t  ELvejhem, soit avec un p e t i t  homogénéiseur à min, puis mélangée à 

l ' e a u  de mer d'un c r i s t a l l i s o i r  contenant une Platynereis  de sexe opposé à celui  

dont provient l e  broyat ; l 'expérience témoin e s t  r é a l i s ée  avec des broyats 

d ' individus en t i e r s ,  Les broyats sont effectués  à p a r t i r  d r ~ e t e r o n e r e i s  conte- 

nant ou non leurs  produits &nitaux ; dans l e  dernier  cas, il s ' a g i t  d ' indivi-  

dus ayant d é j à  par t ic ipé  à une (femelle ) ou plusieurs (&les ) danses nuptiales.  

Nous avons u t i l i s é  s o i t  l'homogénat lui-même, s o i t  l e  surnageant obtenu par 

centr i fugat ion du broyat (5000 t/m pendant 15  mn à 4' C ) .   activité de ces 

produits e s t  évaluée en pourcentages d'émission de gamètes qu' i ls  provoquent, 

Chaque type d'expérience a é t é  répété plusieurs f o i s .  

b ) Résul ta ts  (Tableau 8 )  --------- 
Les homogénats de par t i es  antér ieures  ou postérieures 

(de &e que ceux provenant d ' individus e n t i e r s ) ,  u t i l i s é s  en t r o p  grande quan- 

t i t é  ( l a  moitié de l'hornogénat d'une Heteronereis par exemple), perturbent l e  

c emportement des individus expérimen bé s 9 en par t i cu l ie r ,  l a  Platynereis  

soumise à de t e l l e s  conditions n 'entre  pas en danse nupt ia le  au contact de  ce t te  

substance qu 'e l l e  a d ' a i l l e u r s  tendance à fui r ,  n i  même en présence d'un parte-  

na i r e  du sexe opposé in t rodui t  ultérieurement dans ce réc ip ien t  ; l ' i n h i b i -  

t i o n  n ' e s t  levée que s i  l a  Platynereis  e s t  replacée dans une eau de mer pure. 

A joutés en p e t i t e  quant i té  (2 à 10  gouttes s o i t  10 à 50 @ )  à 1 'eau 

du c r i s t a l l i s o i r ,  ces homogénats déclenchent l e  plus souvent une nage nupt ia le  

ca rac té r i s t ique  qui  s'achève par  l 'émission des produits génitaux ; t ou t e fo i s ,  

il convient de s ignaler  que l e  pourcentage d'émissions e s t  toujours plus f a ib l e  

pour des homogénat s provenant d '  He teronereis  "vidées" (dépourvues de p rodui t s  

génitaux). Par contre, l e s  broyats de t e t e s  ou de c i r r e s  transformés ne provo- 

quent jamais d'émission ; seule,  une exc i ta t ion  momentanée des Hetermere L s  



Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des Pl .  dumeril i i  placées 

en présence de contenu coelomique d ' Heteronereis de 

sexe opposé. 

( ) 
5mission de 1 

( : produits génitaux ) 
( 

Types d'expériences 
) 

( : mgles : femelles ) 
................................................................................ ) 
i 1 
( Contenu coelomique complet : 54 $ (24) : 1-00 $ (15) )  
( ) 
( Surnageant du contenu coeloatçlue (= l iquide . ) 
( c oe lomique ) : 53 % (15) : 100 % (18)) 
( ) 
( Contenu coelomique hornog6né i s é  : 66 $ (6)  : 80 % (5 )  ) 
( 1 
( Aprks  "lavaget' e t  centr i fugat ion (d) ou 1 
( décantation (p) 1 
( 1 
( Surnageant 1 : 33 % (6)  : 100 % (10))  
( Culot 1 : 0 % ( 5 )  : 8 3 % ( 6 ) )  
( ) 
( Surnageant 2 : O 74 (6 )  : 60 % (5) ) 
( Culot 2 : O % (6)  : 80 $ (5 )  ) 
( 1 
( Surnageant 3 : 0 % (6 )  : 0 % ( 4 )  ) 
( cu lo t  3 : 0 % (6 )  : 75 $ (4 )  
( - ) 
( Surnageant 4 : 0 % (5 )  ) 
( Culot 4 - : 10 $ (5) ) 
( - ) 
( Surnageant 5 : O % (4) ) 
( Culot 5 - : 0 % (4 )  ) 

( - ) 
( Culots 2 e t  3 femelles homogénéisés : O % (6 )  : 1 
( - ) 
( Culot 5 &le homogénéisé : G ( 5 ) )  
( 1 
( ) 

Les ch i f f res  entre  parenthèses indiquent l e  nombre de Platynereis  

observées. Les t i r e t s  correspondent à des expériences non effectuées.  



est o b s e d e  après addition de ces broyats à l 'eau de mer. 

2 - Le contenu coelomique 

a ) Techniques opératoires 

Le contenu coelomique e s t  prelevé par ponction à l ' a ide  

d'une pipette e t  u t i l i s é  pour l e s  essa is  biologiques, s o i t  t e l  quel, s o i t  

après homog6né isation, s o i t  après séparation des 6 léments figurés du coelome 

(coelomocytes , ce l lu les  génitales ) par décantation e t  f i l t r a t i o n  (dans l e  cas 

des femelles) ou par centrifugatibn à 5000/fJ000 t/m perdaat 15 à 30 nn à 4' C 

(dans l e  cas des &les)  ; dans tous l e s  cas, l e s  fractions obtenues (dépet e t  

liquide surnageant ) sont éprouvées séparément. En ciutre, l e s  culots  sont "lavés" 
dans de 1' eau de mer pure (en quantité égale à deux ou t r o i s  f o i s  l e  volume du 

culot ) e t  séparés à nouveau de la phase liquide comme préc6dement, s o i t  i r d -  

diatement après l e  "lavage1', s o i t  30 mn à 1 h plus tard ; après chaque "lava- 

ge", l e  l iquide surnageant (ou de "lavage" ) e t  le culot sont éprouvés, Enfin, 

à l ' i s sue  du dernier lavage (troisième ou cinquième), l ' a c t i v i t é  du culot e s t  

évalube après homogénéisation. 

L'intégrité morphologique e t  physiologique des ovocytes e t  des sper- 

matozordes prélevés dans l e s  d i f fé rents  culots a é t é  appréciée par un examen 

microscopique de ces éléments e t  par des essa is  de fécondation ; ces derniers 

ont é t é  r éa l i sé s  de l a  manière suivante : deux gouttes d'eau de mer contenant 

respectivement des ovocytes e t  des spermatozoLdes provenant des culots sont 

placées w u n e  lame de verre à proximité l'une de l ' au t re ,  puis l e s  deux 

gouttes sont réunies entre e l l e s  par un mince f i l e t  d'eau e t  l e  comportement 

des ce l lu les  génitales e s t  suivi  au microscope. 

b)  Résultats (Tableau 9) --------- 
A jouté à l 'eau de mer, s o i t  directement, s o i t  après 

homo&nd isat ion,  l e  contenu coelomique prcnroque chez une PZatynere i s de sexe 

opposé la  danse nuptiale e t  l'émission des produits génitaux. Un e f f e t  identique 

e s t  obtenu après décantation ou centrifugation, s o i t  avec l e  l iquide surna- 

geant, s o i t  avec l e  culot. Toutefois, ce t te  ac t iv i t é  s'annule ou décroft 

aprés lavage du culot ; en part icul ier ,  l e s  liquides de lavage de second ordre 

pour l e s  femelles e t  .de troisième ordre pour l e s  &les ne sont plus a c t i f s  ; 
de &, l ' e f f e t  excitant produit par l e s  culots s'annule après un seul lavage 



pour l e  contenu femelle e t  après quatre ou cinq lavages pour l e  contenu mâle. 

n ' au t re  pa r t ,  l ' a c t i v i t é  du l iqu ide  de lavage ou c e l l e  des dépôts apparaft  

indépendante du temps de contact  en t re  l iquide  de lavage e t  dépôt. Enfin, 

llhomogdnat des cu lo t s  ayant subi  deux(femel1es ) ou cinq (&les ) lavages s 'avère 

i nac t i f .  

L' étude microscopique des cu lo t s  a montré qu' ils sont const i tués  

essentiel lement par des c e l l u l e s  gén i ta les  e t  que ce l l e s - c i  ne sont  pas ou peu 

a l t é r é e s  par l e  trai tement u t i l i s é  (décantation, f i l t r a t i o n ,  centrifugation,  

lavage) ; en pa r t i cu l i e r ,  la plupart  des spermatozoi'des sont  mobiles (chez 

quelques-uns seulement l e  f l a g e l l e  e s t  endommagé ) ; l e s  ovocytes lavés r e s t en t  

fécondables e t  manifestent une réact ion cor t i ca le  typique l o r s  de l a  fécondation. 

3 - la surface du corps 

a ) Techniques opératoires ---------------------- 

Pour l e s  e s s a i s  de l ' a c t i v i t é  de la surface du corps 

d'une Pla tynereis ,  il e s t  nécessaire que ce l l e -c i  ne pa r t i c ipe  pas à l a  danse 

nupt ia le  e t ,  en pa r t i cu l i e r ,  n'émette à aucun moment de produits  génitaux ; il 

a donc f a l l u  immobiliser l e s  individus dont l a  surface du corps e s t  éprouvée 

ou u t i l i s e r  des Heteronereis dépourvues de produits  génitaux. 

O ( )  Immobilisation des Pla tynereis  

Différents  a r t i f i c e s  expérimentaux ont permis de 

répondre à ce t  impératif : 

- l fAnnélide e s t  in t rodu i te  dans un tube de verre  é t r o i t ,  e f f i l é  à 

l'une des extrémités e t  de diamètre équivalent à ce lu i  du corps de l ' animal  ; 

l ' e f f i l ement  du tube e s t  t e l  que, seule,  la pa r t i e  an té r ieure  de l fHeteronereis  

( t e t e  e t  2 à 3 segments) peut émerger du tube ; 1'Annélide e s t  rriaintenue dans 

c e t t e  posi t ion en plaçant un bouchon à l ' i n t é r i e u r  du tube i d d i a t e f i e n t  

d e r r i è r e  1' animal : 

- la Platynereis  e s t  placée dans une bo î te  de P é t r i  en p las t ique  

dont l e  fond e s t  percé d'un t r o u  ca l ib ré  de t e l l e  s o r t e  que seule  la p a r t i e  

an té r ieure  de l 'animal, plus f i n e  que la  pa r t i e  postér ieure  épitoque, pu i sse  

passer ; 

- une pa r t i e  de 1 ' Annélide (antér ieure  ou postér ieure  ) e s t  enve l~ppée  

dans un morceau de papier f i l t r e .  



TABLEAU 10 

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des Pl. dumerilii mises en 

présence d'une partie du corps d'une Heteronereis immobilisée de sexe opposé 

ou en présence d'un individu de l'autre sexe ayant déjà libéré ses produits 

génitaux. 

( 
( Emission de 

Types d' expériences ( : produits génitaux ) 
( :----------------------- 1 
( : mâles : femelles) 
(-,,--,,-,,-,,---,---_-------------------------------:-----------:----------- ) 

( ) 
( a) Heteronereis immobilisées 1 
( ) 

? Tête + 2 ou 3 segments : 40 $ (5) : 160 $ (6) ) 

Partie antérieure 
( 
( Partie postérieure : 70 % (1.0) : 80 7; (10)) 
( ) 
( 1 
\ 

( b) Heteronereis dépourvues de produits 
( génitaux 

? Femelles utilisée immédiatemerit après - ) 
( la ponte : 0 $ (6) : 1 
( 1 
( Femelle utilisée 30 mn à 1 h après ) 
( la ponte : 100 % (10) : - 1 
( 1 
( 1 

Les chiffres entre parenthèses indiquent le nombre de Platynereis 

observées. Les tirets correspondent à des expériences non effectuées. 



Dans chacun de ces t r o i s  cas, il e s t  possible de rechercher l ' a c t i -  

v i t é  de l a  surface d'une part ie  du corps de Platynereis en plaçant celle-ci  

dans l 'eau de mer d'un c r i s t a l l i s o i r  contenant une Heteronereis intacte  de sexe 

opposé e t  sans que l ' individu immobilisé l ibère de gamètes ; l ' au t r e  par t ie  e s t  

isolée de l 'eau de mer, s o i t  parce qu 'e l le  e s t  emprisonnée à l ' i n t é r i eu r  du 

tube de verre étanche ( l e r  cas),  s o i t  parce qu'elle e s t  maintenue en dehors de 

l 'eau (2e e t  3e cas ) . En outre, il e s t  possible d'éprouver simultanément (2e 

cas)  ou alternativement (2e e t  3e cas) l ' a c t i v i t é  de l a  surface du corps de l a  

par t ie  antérieure ou postérieure d'une même Heteronereis . 
L'expérience témoin a é t é  réa l i sée  en introduisant un leurre  (tube 

de verre) dans l 'eau de mer contenant une Heteronereis l ibre .  

f i )  Util isat ion de Platynereis dépourvues de pro- 

dui t s  génitaux 

11 s ' ag i t ,  dans ce cas, d'individus ayant dé jà  

participé à une (femelle ) ou plusieurs (mâles ) danses nuptiales. La surface du 

corps de ces Platynereis e s t  éprouvée, s o i t  immédiatement après l'émission des 

produits génitaux (après lavage rapide) s o i t  une à deux heures plus tard (dans 

ce cas, l e s  Heteronereis sont gardées à 10' C dans de l'eau de mer pure ) . 

b )  Résultats (Tableau 10) 
------me- 

d ) Immobilisation de Platynereis 

Dans tous l e s  cas, l e s  individus immobilisés 

n'ont pas émis leurs  produits &nitaux en présence d'un partenaire de sexe 

opposé. Par contre, ce dernier se comporte de l a  même manière qu'en présence 

d'une Heteronereis l i b re  ; en part icul ier ,  l 'émission des gamètes se produit 

au terme d'une danse nuptiale normale e t  dans l e s  mGmes délais  que pour un 

couple de Platynereis évoluant dans l e s  conditions habituelles ; en outre, un 

rapprochement suff isant  des sexes (4 cm au maximum) prolongé ou répété e s t  indis- 

pensable, comme pour l e s  couples normaux, pour que l a  danse nuptiale puisse e t re  

déclenchée, l e  contact entre l e s  deux partenaires nt  é tant  pas nécessaire . 
La prksence d'un leurre dans l ' eau  de mer contenant une Heteronereis 

ne déclenche pas chez celle-ci  de comportement nuptial .  



f i )  Platynere is dépourvues de produits génitaux 

- Femelles "vidées". Au cours de l a  danse nup- 

t i a l e ,  l a  femelle émet l a  t o t a l i t é  de ses  ovocytes ; après l a  ponte, e l l e  res te  

contractée e t  continue à nager en cercles é t r o i t s  pendant 30 mn à 1 h ; puis 

e l l e  se pose sur l e  fond du récipient,  où e l l e  reprend une forme normale. Deux 

cas sont à considérer suivant l e  moment auquel l a  femelle dépourvue de produits 

génitaux e s t  expérimentée : 

- m i s  en présence d'une femelle "vidéef' peu apres l a  ponte, l e  &le, 

peu excité,  l ibère  rarement du sperme ; 

- m i s  en présence d'une femelle "vidée" au repos, environ une heure 

après l a  ponte, l e  mâle, excité de la  même manière qu'en présence d'une femelle 

vierge, émet abondamment ses gamètes ; dans l e  même temps, la femelle nage en 

cercles é t r o i t s  e t  se  contracte violemment quelques secondes avant ou après l e  

début de l'émission du sperme. 

- l'@les "vidés". Contraireilient à l a  femelle, l e  

&le n t &  jecte qu'une partie de ses  produits &nitaux lors  d'une danse nuptiale 

e t  peut par t ic iper  efficacement à plusieurs fécondations.  autre part, il es t  

d i f f i c i l e  d 'obtenir des &les dépourvus de produits génitaux ; en e f fe t ,  l e s  

&les l e s  mieux vidés (ayant participé à une dizaine de fécondations e t  présen- 

tan t  un aspect transparent) ont toujours l ibéré un peu de sperme en présence 

d'une femelle ; l e  comportement de ces dernières ne peut donc ê t r e  pr i s  en 

considération. 

4 - Discussion 

Les résu l ta t s  obtenus montrent que, chez Pl. dwneril i i  

épitoque, l a  substance responsable de l a  danse nuptiale e t  de l'émission des 

produits génitaux n 'es t  pas localisée préférentiellement dans une p r t i e  du 

corps ; cependant, l e  prostomium e t  l e s  c i r r e s  parapdiaux transformés ne l a  

contiennent pas. D'autre part, cet te  substance se rencontre constamment dans 

l e  liquide coelomique e t  à la surface du corps. 

L'ensemble de ces r é su l t a t s  permet de penser que la substance exci- 

t a t r i ce  e s t  localisée dans l e  liquide coelomique ; cela  powra i t  d ' a i l l eu r s  

expliquer l a  fa ib le  ac t iv i té  des broyats de prostomiums e t  de c i r res  parapo- 

diaux transformés, erganes dépourvus de cavité coelomique : en e f fe t ,  l ' ac t iv i -  

t é  réduite de ces broyats ne peut ê t r e  imputée au fa ib le  volume des t i ssus  mis 

en jeu dans ce t te  expérience, é tant  donné qu'un volume infér ieur  ou égal de 



liquide coelomique déclenche toujours la danse nuptiale et l'émission des pro- 

duits &nitaux. Ce résultat nous autorise donc à exclure l'hypothèse relative 

à l'origine cérébrale du facteur excitant ; d'autre part, nous pouvons assurer 

que l'élaboration de matériel protéique que nous avons mis en évidence au ni- 

veau des cirres parapcdiaux transformés (première partie ) n' intervient pas 

dans le processus excitateur. Il est vraisemblable, d'autre part, que l'excita- 

tion momentanée provoquée par les broyats de prostomiums ou de cirres trans- 

formés est occasionnée par la substance excitatrice se trouvan-t à la surface de 

ces organes ; la quantité de substance présente à ce niveau serait néanmoins 

insuffisante pour déclencher l'émission des produits génitaux. 
d ' or i~ine 

Il apparaft donc que la substance excitatrice est essentiellementu 

coelomique . Un certain nombre d'auteurs ont déjà abouti à cette conclusion 

chez les Néréidiens (LILLIE et JUST, 1913 ; FAGE et UGENDRE, 193 ; HERPIN, 

1926 ; JUST, 199 ; TOWNSEND, 1939 a et b ; JOHNSON, 1943 ; DEFRETIN, 1949 ; 
ALLEN, 1957). Toutefois, le problème de la localisation de cette substance n'a 
pas été abordé de façon rigoureuse. En effet, les rôles respectifs des cellu- 

les génitales, des coelomocytes et du liquide coelomique n' ont pas été analysés 

systématiquement ; le plus souvent d'ailleurs, les conclusions apportées par 

le fi auteurs ayant abordé ce problème, ne correspondent qu ' à des présomptions. 

C'est ainsi que LILLB et JUST (1913) supposent que la substance femelle qui 

déclenche l'émission du "sperinett chez les mgles de Nereis limbata Ehlers 

(= N. succinea Leuckart ) serait la même que celle qui provoque l'agglutination 

des spermatozoïdes ("fertilisine" de ces auteurs) ; elle serait donc produite 

par les ovocytes. D'après ces mêmes auteurs, contrairement aux femelles, les 

mâles de Nereis limbata Ehlers ne libéreraient pas de substance excitatrice 

dans l'eau avant ou pendant la phase d'excitation mutuelle du couple ; seul 

"le sperme" ou, plus précisément les spermatozoïdes, déclencheraient la ponte 

chez la femelle. Les suggestions de LILLE3 et JUST ont été adoptées par la 

plupart des auteurs ayant étudié le comportement des Heteronereis en essaimage 

sans que des précisions ou preuves supplémentaires aient été apportées. 

Néanmoins, les résultats de nos expériences et, tout particulièrement cel1,es 

relatives au lavage des produits géni+,aux, semblent montrer que chez Pl. d u e  

rilii &es, le facteur excitant n'existe que dans le liquide coelomique . En - 
effet, l'élimination, chez ces Néréidiens, de tout pouvoir excitant des pro- 

duits génitaux par lavage, m h  très court, avec ou sans homogénéisation après 

lavage, montre que le facteur recherché n'est vraisemblablement pas contenu 

dans les cellules génitales ; toutefois, il convient de signaler que le lavage 



pourrait extraire la substance excitatrice à partir des produits génitaux. 

Cependant, dans les conditions de nos expériences, la faible durée du lavage 

et l'inactivité des broyats de produits génitaux lavés nous autorisent à 

écarter une telle hypothèse. Nous pensons que le lavage permet uniquement de 

diluer le liquide coelomique enrobant les cellules génitales ; il n'est pas 

impossible d'ailleurs que la substance excitatrice de Platynereis pénètre dans 

le cortex des ovocytes suivant un processus d'imbibition analogue à celui 

évoqué par BARBIER1 et VImCO (1966) à propos de la substance "fertilizin like" 

sécrétée par les oviductes de Bufo arenam. 

Néanmoins, si nos résultats nous autorisent à supposer que la sub- 

stance excitatrice &le ou femelle de Pl. dwnerilii n'est pas contenue dans les 

cellules génitales ou coelomiques au moment de 1' essaimage, nous ignorons cepen- 

dant son origine exacte et si, en particulier, elle ne serait pas produite par 

les cellules génitales en cours de maturation g d'ailleurs, dans cette perspec- 

tive, un certain nombre de structures pourraient être considérées comme étant 

à l'origine de cette substance. Nous envisageoaei donc de reprendre l'étude du 

problème de l'origine de la substance excitatrice par d'autres &thodes et, en 

particulier, par voie cytochimique, en utilisant les résultats d'une étbde 

relative à sa nature chimique (Chapitre VII). 

Bien que l'origine de la substance excitatrice ne puisse être précisée 

dans l'état actuel de nos recherches, nos résultats nous permettent de penser 

que la substance libérée par la feme&L est, contrairennent à l'opinion de 

LIUFE et JUST, diffèrente de la "fertilisine" de ces auteurs, puisque des ovo- 

cytes lavés ayant perdu tout pouvoir excitant sur les &les maintiennent leur 

activit6 s w  les spermatozoS[Etes -air"cnu~s 'ae la fgcandation et sont, en outre, 
fécondables ; nous avons, d'autre part, abouti au même résultat tout récemment 

dans un travail relatif à l'isolement de la substance excitatrice mâle ou 

femelle chez Pl. dumerilii (BOIUY-MIRER, 1969)) (Chapitre VI1 ) . 
Enfin, il s'avère particulièrement intéressant de considérer la pré- 

sence de substances excitatrices à la surface d1~eteronereis &les et femelles, 

Bien que 1' origine de celles-ci reste indémontrable par la méthode expérimen- 

tale, certaines observations apportent quelques précisi,ons sur ce point. Elles 

semblent montrer, en particulier, que cette substance proviendrait du coelome 

après passage par le pore néphridien. ~'ebservation la plus démonstrative de 

cette hypothèse concerne la griode de la danse nuptiale située Juste avant 

l'émission des produits génitaux ; à ce moment et au terme d'une nage effrénée, 

l'un des partenaires aemble s'arrêter et se contracte violemment à l'instant 



TABLEAU 11 

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des  Pl. d m e r i l i i  mises en 

présence d'eau de mer ayant contenu ou contenant des Heteronereis de sexe 

opposé. 

Types d '  expériences 
Emission de j 

: produits &nitaux ) 
:----------------------- 1 
: males : femelles ) 

(,,,--,-,,-,-,,,,,,--------------c-I------------------:-----------:----------- 1 
( 1 
( Eau de mer ayant contenu des Heteronereis ) 
( de sexe opposé : 0 7; (15) : O $ ( 20 )  ) 
( ) 
( . ) 
( Eau de mer contenant des Heteronereis de ) 
( sexe opposé ( i so lées  par une cloison 1 
( perforée ) : il $ (9 )  : 22 % (9)  ) 
( ) 
( 1 

Les ch i f f res  en t r e  parenthèses indiquent l e  ncmbre d '  individus éprouvés. 



précédant l'émission de ses produits génitaux ; dans la plupart des cas obser- 

vables, nous avons alors constaté que cette brusque contraction détermine un 

sursaut du partenaire qui nage à proximité, comme si ce dernier recevait une 

stimulation brutale. 

B - MODALITES D'ACTION 3E IA SUBSTANCE EXCITATRICE 

Nous avons tout d'abord tenté de définir l'importance de la libéra- 

tion de substances excitatrices par des Platynereis non encore sollicitées par 

des partenaires de sexe opposé puis nous avons cherché à apprécier le r81e du 

rapprochement entre les individus d'un couple au cours de 1' essaimage. Dans un 

second temps, nous avons essayé de préciser le dégré de spécificité de la sub- 

stance excitatrice. 

1 - Libération de substances excitatrices 

a ) Techniques opératoires ---------------------- 
L' importance de la libération de substances excitatrices 

par des Platynereis non encore sollicitées par des partenaires de sexe opposé 

a été appréciée en éprouvant l'activité de l'eau de mer dans laquelle elles 

ont séjourné, sur des Platynereis de sexe opposé. h quantité d'eau ayant 

contenu les Heteronereis varie selon le cas entre 20 ml (une Heteronereis) 

et 15G m l  (trente Heteronereis d'un sexe donné) : la durée de leur séjour dans 

l'eau de mer est comprise entre 2 et 24 heures (a 4" C ou À. 20" C). Seule, l'eau 

de mer de Platynereis n'ayant pas émis leurs produits &nitaux au cours de 

l'expérience a été retenue dans notre travail. 

Résultats 
- - -dm- - - -  

(Tableau 11) 

Les résultats obtenus ne dépendent ni de la durée du séjour de 

Platynereis dans l'eau de mer, ni de la température à laquelle l'expérience a 

été réalisée. L'eau de mer dans laquelle ont séjourné des &les ou des femelles 

de Platynereis s'est toujours avérée incapable de provoquer la danse nuptiale 

et l'émission des produits génitaux chez un partenaire de sexe opposé ; dans 

quelques cas seulement, elle détermine, chez ces derniers, une légère excita- 

tion. 



2 - Importance du rapprochement 

a ) Techniques opératoires 
- - - - - -c---- - - - - - - - -_C_ 

Nous avons apprécié l'importance du rapprochement entre 

l e s  individus d'un même couple au cours de l'essaimage, en l e s  séparant l 'un  de 

l ' au t re  à l 'a ide de d ispos i t i f s  n t  arrêtant  pas l e s  mouvements d'eau ( f i n  g r i l l a -  

ge, bofte de Pé t r i  en plustique perforée ). Nous avons placé au milieu d'un cr is-  

t a l l i s o i r  contenant de l 'eau de mer (100 m l )  e t  en position vert icale ,  un double 

manchon de 7 à 10 cm de diamètre de gr i l lage  à f ines  mailles ( l a  distance entre 

l e s  manchons e s t  de l 'ordre de 3 à 5 mm) ; l e  &le ou la  femelle de Platynereis 

e s t  placé à l ' i n t é r i eu r  du manchon central  e t  l e  partenaire de sexe opposé à 

1' extérieur. 

Nous avons réa l i sé  l a  même expérience avec une boi"te de Pétr i  perforée, 
une 

retournée sur l e  fond du c r i s t a l l i s o i r  e t  sous laquelle e s t  e m w 6 e  Hetes.0- 

nereis . Dans chacun de ces deux cas, nous avons agi té  régulièrement l ' eau  du 

c r i s t a l l i s o i r  . Le comportement des deux partenaires du couple e s t  observé jusqu' à 

deux heures après l e  début de l'expérience. 

b )  Résultats (Tableau 11) --------- 
Dans l a  plupart des cas, l e s  Platynereis évoluent dans 

l 'eau, indépendamment de leur  partenaire e t  n'émettent pas leurs  produits géni- 

taux, meme après un séjour prolangé. Dans un cas seulement* une femelle a l ibéré 

ses  ovocytes dans l e s  deux minutes suivant l e  début de l'expérience ; par contre, 

l e  partenaire mâle n 'a  pas participé à la danse nuptiale.  autre part ,  il con- 

vient d.e signaler un cas particulièrement démonstratif, r e l a t i f  au comportement 

d'un couple de Platynereis séparées l 'une de l ' a u t r e  par l a  paroi perforée d'une 

boTt3 de Pétr i  9 un concours de circonstances heureux a f a i t  que l e s  deux par- 

tenaires ont nagé dès l e  début de l'expérience c8te à cSte, de part  e t  d 'autre  

de l a  paroi l a t é ra l e  ; après avoir nagé de conserve pendant une minute, l e s  

deux individus ont émis leurs produits génitaux comme dans l e s  conditions 

normales . 
3 - Spécificité de l a  substance exci ta tr ice  

a )  Techniques opératoires ...................... 
Nous avons abordé l e  problème de l a  spéc i f ic i té  de l a  su- 

stance exci ta tr ice  sexuelle, en observant l e  comportement de Platynereis placées 



TABLEAU 12 

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez quelques Néréidiens placés 

en présence d'un partenaire d t  espèce d i f fé ren te  e t  de sexe opposé ou du 

contenu coelomique de ce dernier .  

Types d ' expériences 
Emission de 1 

: produits génitaux 1 
:----------------------- 1 
: mâles : femelles ) 

(-------------------------------------------------- : --------- -- :..--- ------- ) 
( 1 
( Q Pl. dumerilii  + d P. c u l t r i f e r a  : 100 76' (13): 100 76' (13))  
( ) 
( 1 
( d Pl.  dumeril i i  + P. c u l t r i f e r a  : 106 ;b (3) : 106 $ (3) ) 
I ) 

( Q Pl. dumeril i i  + contenu coelomique d de 
- 1 

( P. c u l t r i f e r a  : 100 % (5) ) 
( 1 
\ 

( d Pl. dumeril i i  + contenu coelomique 9 de 
P. c u l t r i f e r a  

\ 

( Contenu coelomique Q de Pl. dumeri l i i  t 
( d de N. succinea 
f 

, 
( Contenu coelomique d de Pl .  dumeri l i i  + 
( Q de P. c u l t r i f e r a  
( 
\ 

( 9 Pl. dumeril i i  + contenu coelomique cf de 
- i 

( Glycera convoluta : 1 0 0 %  ( 4 )  ) 

Les ch i f f res  en t re  parenthèses indiquent l e  nombre de caa observés. 

Les t i r e t s  correspondent à des expériences non effectuées.  



en présence d'un partenaire d'espèce d i f fé ren te  e t  de sexe opposé ou d'une 

p e t i t e  quanti té (environ 2G @) de contenu coelomique de ce lu i -c i  ; cor ré la t i -  

vement nous avons su iv i  l e s  réact ions  de ces derniers  en présence des Platyne- 

r e i s  ou du contenu coelomique de ce l les -o i ,  - Les expériences ont été r é a l i -  

sées avec t r o i s  espèces de Polychètes récol tées  en essa imge  à l a  même période 

que Pl .  dumeri l i i  ; il s ' a g i t  de Perinereis  c u l t r i f e r a  G. e t  de Glycera convo- 

l u t a  K. capturées en même temps que l e s  Platynereis, a i n s i  que de IJereis - 
succinea Leuckart pêchées de nu i t  dans l e  canal de Caen à la mer au niveau du 

" Pegasus bridgef' (Bénouville ) . 
b )  Résultats  (Tableau 12)  --------- 
Les Platynereis  mâles ou femelles se  comportent en pré- 

sence d 'un Néréidien d'espèce d i f f é r en t e  e t  de sexe opposé pratiquement de l a  

même manière qu' en présence d'une Platynereis  de l ' a u t r e  sexe. L'excitat ion 

mutuelle des deux partenaires s e  m n i f e s t e  souvent sans q u ' i l  y a i t  eu de con- 

t a c t  mécanique en t re  eux ; e l l e  se  t r adu i t  par une accéléra t ion de l a  nage, puis 

par une nage individuelle,  en cercles  é t r o i t s ,  entrecoupée de quelques brèves 

séquences de nage nuptiale effectuée de conserve ; enfin, l 'émission des gamè- 

t e s  s e  produit dans l e s  deux minutes qui suivent l e  début de l 'expérience. De 

mhe, du contenu coelomique prélevé chez un individu d'espèce (Perinereis  c u l t r i -  

f e r a  G.  ) ou de famille (Glycera convoluta K. ) di f fé ren te  e t  de sexe opposé, - 
in t rodui t  dans l ' e au  d'élevage d'une Platynereis, déclenche chez c e t t e  dernière,  

presque instantanément, une courte danse nuptiale suivie  de l 'émission des 

gamètes. Inversement, l e  contenu coelomique de Pl .  dumeri l i i  provoque l 'émission 

des produits  génitaux chez N. succinea ou P. c u l t r i f e r a .  

4 - Discussion 

Nos r é s u l t a t s  l a i s s en t  supposer que l a  substance exc i t a t r i c e  

n ' e s t  que relativement peu di f fusée  par l e s  Platynereis e t  qu 'e l l e  ne semble 

e f f icace  qu' à p a r t i r  d'une cer ta ine  concentration e t  d 'un c e r t a i n  temps d ' exci- 

t a t ion .   autre par t ,  e l l e  apparaî t  comme n ' é t an t  pas spécifique.  Nous envisa- 

gerons chacun de ces t r o i s  points.  

a )  Diffusion de l a  substance exc i t a t r i c e  
---c--------------------------------- 

ex eau de mer dans laquel le  ont séjourné des Platynereis  

contient  relativement peu de substance exc i t a t r i c e  puisqu'el le s 'avère incapable 



de déclencher l a  danse nuptiale de partenaires de sexe opposé. Comme l a  sub- 

stance exci ta tr ice  n ' e s t  pas détrui te  en présence d'eau de mer (BOILLY-MRER, 

1964$),i1 nous semble logique de supposer qu 'e l le  e s t  t r è s  peu diffusée par 

l e s  Platynereis au cours de l a  période précédant l a  danse nuptiale. 

Il apparaît donc que l e s  Platynereis femelles se distinguent des 

femelles des autres Néréidiens étudiés jusqu' à présent (Nereis succinea Leu- 

ckart = - N. limbata Ehiers, LILLE e t  JUST, 1913 ; Nereis i r rora ta  M.et Nereis 

pelagica L., HERPIN, 1 9 6  e t  DEFRETIN, 1949 ; P. marionii Aud. e t  M. Edw. e t  

P. cu l t r i fe ra  G., HERPIN, 1 9 6 )  ou des Sgllidiens (Grubea clavata Clap., 

HRE3NSCIIILû A .  e t  C . ,  1951). Zn ef fe t ,  chez ces espèces les  &les placés dans 

une eau ayant contenu des femelles ("eau chargée") se  comportent de l a  même 

manière qu'en présence de celles-ci  ; en par t icu l ie r ,  "l 'eau chargée" détermine 

toujours l'émission des produits génitaux mâles. 

Par contre, en ce qui concerne l e s  &les, nos observations sont iden- 

t iques à cel les  effectuées précédemment chez d'autres Néréidiens ; en e f fe t ,  

chez toutes l e s  espèces étudiées (N. succinea, LILLIE e t  JUST, 1913 ; N. i r ro-  

r a t a  e t  N. pelagica, DEFRETITJ, 1949), 1' eau ayant contenu des Hetercnereis - 
&les n' excite pas l e s  individus femelles . Nos interprétations diffèrent  tou- 

t e fo i s  de cel les  de LILLIE e t  JUST (1913) qui admettent que l e  comportement 

des femelles de N. succinea, en présence d'eau de mer ayant contenu des &les 

de la meme espèce, e s t  l i é  à l'absence de l ibérat ion de substance exci tatr ice  

par ces derniers ; selon ces auteurs, seul l e  sperme déclencherait l a  ponte. 

O r ,  en ce qui concerne l 'espèce que nous avons étudiée, il e s t  cer tain que l e s  

m&les produisent une substance exci ta tr ice  (BOILLY-MAFBR, lg69a); il en s e r a i t  

d ' a i l l eu r s  de msme chez P. marionii chez laquelle (HERPIL;, 1 9 6 )  une substance 

''émanant du mgle" avant l'émission des spermatozoïdes, déclencherait l a  ponte 

chez l e s  femelles. 

Il e s t  donc vraisemblable qu'une substance excita- 

t r i c e  e s t  l ibérée à l a  f o i s  par l e s  femelles e t  l e s  males des Néréidiens l o r s  

de l'essaimage ; l e s  comportements des Annélides placées en présence d r  une 
I I  eau chargée", variables suivant l'espèce e t  l e  sexe, devraient pouvoir s 'ex- 

pliquer en tenant compte de la concentration de l a  substance l ibérée dans l 'eau 

e t  du seu i l  d ' exci tab i l i té  des individus, probablement différent  suivant l e  sexe 

e t  l 'espèce. 



b )  Influence de l a  concentration e t  de l a  durée 
------------------------------L--------------- 

d'excitation ------------ 
Le comportement de Platynereis placées dans une eau de 

mer dans laquelle ont séjourné des partenaires de sexe opposé permet de suppo- 

se r  que l a  concentration de l a  substance exci ta tr ice  présente dans l 'eau de mer 

e s t  insuffisante pour déclencher l a  danse nuptiale, a lors  qiz '  e l l e  e s t  suscepti- 

ble d '  exci ter  momentanément l e s  Heteronereis . 
L'importance de l a  concentration de l a  substance exci ta tr ice  dans l e  

milieu sur l e  comportement des Platynereis e s t  mise en valeur par les  réactions 

d'un couple de Platynereis séparées l 'une de l ' au t r e  par une cloison perforée. 

En e f fe t ,  en s '  opposant aux rencontres ou à des rapprochements de durée su f f i -  

sante entre l e s  Platynereis d'un couple, on empgche l e  déclenchement de l a  danse 

nuptiale. Cette expérience es t ,  en r éa l i t é ,  une variante de ce l le  qu'on effectue 

avec de l ' eau  de mer ayant contenu des mgles ou des femelles de Platynereis ; 

l a  seule différence t i e n t  au f a i t  que, dans l e  premier cas, l ' eau  du mâle e t  

ce l l e  de l a  femelle sont tes tées  simultanément. Comme précédemment, on peut donc 

penser que l a  quantité de substance exci ta tr ice  l ibérée dans ces conditions 

e s t  insuffisante pour déclencher l a  danse nuptiale.   autre part ,  l e  comporte- 

ment de certaines Platynereis séparées par l a  cloison perforée permet de dégager 

1' importance de l a  durée d'excitation dans l e  déclenchement de l a  danse nuptiale. 

11 s ' a g i t  plus particulièrement de cel les  qui ont nagé c6te à cate pendant un 

cer ta in  temps ; dans ces conditions, il e s t  vraisemblable que l a  concentration 

des subs-tances exci ta tr ices  mises en jeu dans ce t te  zone limitée e s t  plus i m -  

portante que dans l e s  cas précédents, compte tenu du rapprochement, e t  que l a  

durée de ce dernier permet à l 'exci ta t ion d 'a t te indre un certain seui l  corres- 

pondant au déclenchement de l a  danse nuptiale. 

 importance de l a  concentration de l a  substance exci ta tr ice  e t  de 

la  durée d'excitation dans l e  déclenchement de l a  danse nuptiale e s t  d. 'ai l leurs 

souvent i l l u s t r ée  par des compor-tements caractéristiques observés chez l e s  Pla- - 
tynereis dans l a  période précédant l a  danse nuptiale.  Citons un cas par t icul iè-  

rement in s t ruc t i f .  

Dans un c r i s t a l l i s o i r  contenant dé jà  une femelle, un &le e s t  intro-  

d u i t  ; ce dernier, n 'é tant  pas venu nager au voisinage de l a  femelle, n t  a pré- 

senté de comportement nuptial  qu'à pa r t i r  du moment où il e s t  venu f rô ler  l e  

fond du c r i s t a l l i s o i r ,  à l ' endroi t  où l a  femelle s ' é t a i t  préalablement posée 

pendant quelques minutes ; il s ' y  e s t  arrêté  e t  une fract ion de seconde plus 

tard entra en danse nuptiale e t  l ibéra  du sperme à deux reprises au-dessus de 

ce t te  zone. 



c )  Spécificité de l a  substance exci ta tr ice  
----------------------------------L-i----- 

La substance exci tatr ice  de Platynereis &les ou femelles 

n1appara?t pas come spécifique car e l l e  peut provoquer l a  danse nuptiale chez 

d 'autres  Néréidiens de sexe opposé (P. cu l t r i fe ra ,  N. succinea ) ; réciproquement, 

ces derniers ou leur  contenu coelomique provoquent, de l a  même manière, l a  

danse nuptiale de Platynereis A l e s  ou femelles. Nos r é su l t a t s  infirment donc 

ceux de LILLB e t  JClST (1913) qui admettaient, chez N. limbata Ehlers, l a  sp6- 

c i f i c i t é  de l a  substance exci ta tr ice  (= f e r t i l i s i n e  des femelles) ; l e s  résul- 

t a t s  de TOWNSEND a l l a i en t  d ' a i l l eu r s  dé jà  à 1 ' encontre des interprétations de 

LILLE e t  JUST ; en e f fe t ,  selon cet  auteur, tout t i s su ,  pourvu qu ' i l  s o i t  

r iche en glutathion, s e ra i t  cawble de remplacer l a  substance exci ta tr ice .  Il 

e s t  d ' a i l l eu r s  possible que ce t t e  substance a i t  une dis t r ibut ion relativement 

large, come l e  la issent  supposer l e s  résu l ta t s  obtenus avec l e  contenu coelo- 

mique &le de Glycera convoluta K. ; toutefois,  une étude systématique s'avère 

nécessaire pour vé r i f i e r  ce t te  hypothèse. 

III - DISCUSSIGN CrElJERALE 

Chez l e s  Heteronereis de P l .  dumerilii, l a  danse nuptiale e t  l'émis- 

sion des produits génitaux sont prwoquées par une substance (= phéromone 

sexuelle ) provenant du partenaire de sexe opposé e t  vraisemblablement d ' origine 

coelomique bien que absente des produits génitaux mûrs lavés ; cet te  substance 

caractéristique du sexe n 'es t  pas spécifique,  existence de substances provo- 

quant l'émission de produits génitaux a déJà é t é  démontrée dans d'autres 

groupes d'animaux marins e t  te r res t res ,  Insectes en par t icu l ie r .  Chez ces der- 

niers  cependant, la  phéromone sexuelle e s t  une substance a t t rac t ive  dont l e  

rô le  e s t  de rapprocher l e s  sexes, permettant a ins i  la  reproduction (SCHNEIDER, 

1963 ; HODGSOî4, 1964 ; GECWGE, 1965 ; BUTLER, 1967 ; RIDDIFGRD, 1967 ; 

ROELOFS e t  KU0 CHING FENG, 1967 ; SEKUL e t  COX, 1967 ; SEXUL e t  SPARKS, 1967 ; 

TASHIRO e t  Cm-, 1967 ; BRADY e t  a l ,  1968 ; JACBaSON e t  a l ,  1968 a e t  b ; 

Kf3YS e t  MILB, 1968 ; R ~ L ~ % R  e t  a l ,  1968 : GANDODI,  1969 ; KWACHE, 1969 ; 

RED- e t  a l ,  1970). Néanmoins dans cer tains  cas, la substance ("accesaory 

material" ) introduite dans la  femelle avec l e  sperme déclenche chez cel le-ci  

l 'oviposit ion (LEAHY, 1967 9 PICKFORD e t  a l ,  1969 ; RIEiWNN e t  THORSON, 1969). 

Par contre, chez l e s  Poissons (ROULE, 1931 ; ARONSON, 1957), l a  substance émise 

par l 'un  des partenaires du couple e s t  l ibérée dans l 'eau e t  déclenche chez 



A 
l 'autre  l e  comportement nuptial  comme chez l e s  Nereis . Il convient d 'a i l leurs  

de signaler que, l e  plus souvent, l a  substance sexuelle intervenant dans ces 

phénomènes n 'es t  pas spécifique,qul il s 'agisse d' Insectcc (HODGSON, 1964 ; 

WAHY, 1967 ) ou d'Annélides Polychètes (BOILLY-MRER, 1$9 b ) , L' absence de 

spéc i f ic i té  de l a  substance sexuelle semble même concerner l e s  deux sexes 

d'une espèce donnée. Chez l e s  Poissons, des f r a i s  se  produisant en présence 

d'un partenaire de meme sexe ont souvent 6té  observés (ARONSON, 1 9 5 )  ; de 

&me l a  phéromone sexuelle de certains Insectes a un e f fe t  a t t r a c t i f  sur l e s  

deux sexes (IEVINSON e t  BAR ILAN, 1967 9 TSCHINKEL e t  a l ,  1967 ; YINON e t  

SHüLW, 1967 a e t  b )  ; par a i l l eu r s  chez l e s  E~hinoder~nes, l a  " gamete 

shedding substance" e s t  "not sex specific" (CHAET, 1966). »'autre part ,  nous 

avons pu constater que dans certains cas,chez P l .  dumerilii,l 'émission des 

produits génitaux d'un mâle placé dans un récipient contenant d 'autres &les 

déclenche l'émission du sperme de ces derniers ; nous ne pouvons néanmoins 

pas assurer que dans notre cas l a  substance déclenchant l'émission des pro- 

du i t s  n ' e s t  pas sexuellement spécifique ; seule l ' u t i l i s a t i o n  de 

phéromone sexuelle pure e t  de techniques électrophysiologiques pourra permet- 

t r e  de répondre valablement à ce probléme. 

L' origine des phéromones sexuelles varie considérablement suivant 

l e s  groupes voire même l e s  espèces envisagées. Chez les  Insectes, l a  substance 

sexuelle provient généralement d ' une glande annexe située au niveau de 1 ' extré- 

mité abdominale (BARNES e t  a l ,  1966 ; MILLER e t  a l ,  1967 ; ZETHIJER e t  a l ,  

1967 ; GEIGY e t  WALL, 1968 : PITWN e t  a l ,  1968 9 SAWZRS, 1969). Chez l e s  

Poissons, e l l e  e s t  sécrétée s o i t  par la glande génitale e l l e  même (ARONSON, 

1957) s o i t  par des glandes cutanées anales (EGGERT, 1931). Cependant leur  mode 

d'action e s t  semblable. En e f f e t ,  chez l e s  Insectes (SCHNEIDER, 1963 ; 

HODGSON, 1964 ) (à 1' exception peut-être de ceux dont 1' oviposition e s t  déclen- 

chée après que l a  substance sexuelle a i t  é t é  introduite dans l a  femelle avec 

l e  sperme ), l e s  Poissons (ARONSON, 1957) e t  les  Annélides Polychètes 

(BOILLY-i%WEH, 1967 e t  1958) l a  phéromone n 'agi t  jamais semble-t-il directe- 

ment sur l a  glande génitale ; par contre e l l e  déclenche toujours, via l e  

* Chez l e s  Echinodermes (CWET, 1966) l'émission des produits génitaux peut 
aussi, dans certaines conditions, ê t r e  provoquée à distance par une substance 
provenant du nerf radiaire  ((23s selon CWET) qui, normalement, intervient 
directement sur l a  gonade (KANATANI, 1969). 



système nerveux, une suite de processus dont le terme est l'expulsion des pro- 

duits génitaux. Ce mécanisme implique donc que la phéromone sexuelle se compor- 

te comme un chémostimulant intervenant au niveau de structures sensorielles 

spéciales, Chez les Insectes, elle est captée le plus souvent par les antennes 

(SCHNEIDER, 1963 ; HODGSON, 1961~ ; HARD?ZE et al, 1966 ; WNNING, 1967 ; 

SCHNEIDER et UTA SEIBT, 1969), chez les Poissons sur la muqueuse olfactive 

(TAVOLGA, 1956 ; ARONSON, 1957) et chez des Annélides Polychètes, au niveau de 
certains cirres parapodiam (B0IL;LY-MARER, 1967 et 1968) 

Chez les formes épitoques de Pl. dwnerilii récoltées en essaimage, 

la danse nuptiale et l'émission des produits génitaux sont provoquées,pour le 

mgle ou la femelle, par une substance provenant du partenaire de sexe opposé. 

Cette substance est présente à la surface du corps, dans le liquide coelomique 

mais n'a pas été détectée dans les produits génitaux mûrs lavés ; le problème 

de l'origine exacte de cette substance reste donc posé. Les Platynereis libè- 

rent relativement peu de substance excitatrice dans la période précédant la 3!.IS 
L!L,L[ O danse nuptiale ; il apparaTt, d 'autre part, qu'une certaine concentration de 

substance et qu'une durée d'excitation donnée sont nécessaires pour prwoquer 

l'émission des produits génitaux. Celle-ci peut d'ailleurs être déclenchée par 

d'autres espèces ou leur contenu coelomique : la substance excitatrice n'est 

pas spécifique . 



CHAPITRE V I 1  

ISOIEM3NT ET NA'IüRE DE IR SUBSTANCE FXCITATRICE 

Nous avons vu dans les deux précédents chapitres que la danse nuptiale 

et 1'Qmission des produits génitaux chez les Heteronereis de Pl. dumerilii en 

essaimage sont provoquées par une substance. (phéromone sexuelle) émise par cha- 

cun des partenaires du couple et agissant comme un chémostimulant au niveau 

d ' organes sensoriels, hau-tement s&cialisés, localisés au niveau des cdnelures 

et des renflements de certains cirres parapodiaw. Nous nous proposons dans ce 

nouveau chapitre d'aborder l'isolement de cette substance et l'étude de sa na- 

ture par voie biochimique. 

h s  Pl. dumerilii ayant fait l'objet de ce travail ont 6th récoltées 

connne précéderment à Lüc-sur-Mer pendant l'été 1968 et 1969. 
L' isolement de la fxcgtction active a été réalisé , à partir de Nereis 

broyées, par l'application des procédés suivants : 

- dialyse, 
- fractionnement par chromatographie sur échangeurs d' ions, 

de n - fractioqpement par chromatographie sur gel Sephadex . 
Nous rapporterons les détails des techniques utilisées BU cours 

de 1 ' exposd . 

i 

I;e fractionnement sur gel de Sephadex a été réalis6 par & C. CARDON dans 

le Laboratoire de Chimie Biologique de 1'~niverslté de LiUe 1. 



Dialyse 

Comportement de Pl. dumerilii &les mises en présence respec tivernent des frac- 

tions dialysable et adialysable provenant d ' ~eteronereis femelles . 

Fractions 

( ) 
( : Réaction négative : Réaction positive ) 
( . : Emission des ) 
( produits = indifférence : Excitation . ) 
( génitaux 
(-,,,-----------------------------:-------------------:--------------:-------------- 

1 

( ) 
( 1) Fraction dialysable 1 
( . . 1 
( . dt~eteronereis "intactes" : 
( (7) : 

( . dlunhom&nat 
( d ' Heteronereis 
( 

( . du surnageant d'un homo- . . : 
( génat d'~e.--- ----- - -- ,- a 

i 2) Fraction adialysable 
( . d'un homogénat 
( dlHeteronereis 
( 

i . du surnageant d'un homo- : 100 $ O r :  I i 
génat dlHeteronereis (13) : 

Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre de cas observés. 



II - RESULTATS 
7 

A - DIALYSE 

1 - Techniques 

Le niatériel d'étude, Heteronereis intactes (a )  ou homodnat 

d ' ~ e t e r o n e r e i s  (b ) , ou surnageant de centrifugation de 1' homogénat , e s t  m i s  

à dialyser dans des boudins de cellophane " ~ o j a x  16" préalablement lavés pen- 

dant 24 heures avec de l ' eau  b id is t i l lke .  

a )  Heteronereis intactes  - ..................... 
4 à 5 Heteronereis d'un sexe donné sont introdui tes  daAs '' 

à 
un boudin à dialyse contenant 50 m l  d'eau de mer e t  mises dialyser  contre 160 m l  

d'eau de mer pendant 2 à 4 h à 20' C ; dans ce cas, toutes l e s  Platynereis 

introduites dans l e  boudin à dialyse l ibèrent  leurs  produits génitaux quelques 

minutes après l e  début de l'expérience. 

Dix Heteronereis &les  ou femelles sont homogénéisées 9 ':JZZ 
3-,:: 

2 à 4 minutes avec l ' appare i l  de PWrTER -ELVEJHEM dans 10 m l  d'eau b id i s t i l l ée ,  

puis llhomo&nat e s t  placé en dialyse durant 6 à 48 heures à 4' C contre de 

l ' eau  b id i s t i l l ée  renouvelée toutes l e s  6 à l2 heures (70 m l  d'eau b id i s t i l l ée  

pour 50 ml du produit m i s  à dialyser) .  

c ) Surnageant de centrifugation d 'un homogénat ........................................... 
350 femelles e t  950 &les sont homogénéisés par l o t s  de 

20 à 30 Heteronereis dans 10 m l  d'eau b i d i s t i l l é e  avec l 'apparei l  de Potter- 

Elvejhem. L'homogénat e s t  centrifugé pendant 15 minutes à 4' C: à 5000 tours/mi- 

nute. Le surnageant e s t  m i s  en dialyse pendant 1 à 4 jours dans l e s  &s con- 

di t ions que l'homogénat dlHeteronereis. 

Dans tous l e s  cas, l e  volume des dialysats  e s t  toujours ramené à 

50 m l  environ par évaporation sous pression réduite à l 'a ide de l'évaporateur 

r o t a t i f  "ROTAVAPOR 'R'  BUCHI" (Bain-marie à 2û-30' C). L'activité des fractions 

(adialysable e t  dialysable) e s t  éprouvée en l e s  ajoutant (5 à 50 pl.) à l ' eau  

d ' élevage d 'un individu de sexe opposé à celui  dont proviennent l e s  fractions.  



TABIEAU 14 

Dialyse 

Comportement de Pl. dwnerilii femelles mises en présence respectivement des 

fractions dialysable et adialysable prwe,nant d ' Heteronereis &les. 

r 1 
( : Réaction négative : Réaction positive 1 
( F'racti ans Emission des 
( : = indifférence : Excitation produits 
( génitaux 
f,,--,-,---,---------------------:----------"----------:--------------:-------------- 

1 

( 
( 1) Fraction dialysable 
I . ) 
i . dtHeteronereis "intactes" : . 
( (8) : 

) 
f ) 
( . d'un hornodnat 
( d ' Heteronereis 
I 
f 
{ . du surnageant d'un 

0 P : 100% 
( homogénat dlHeteronereis : 

89 P ) . 
( (19) : . 1 
( 1 
( 2 ) Fraction adialysable 
f . d 'un homogdnat 

dlHeteronereis 

. du surnageant d'un homo- : 
( génat dlHeteronereis (16) : 

Les nombres entre parenthèses indiquent le nombre de cas observés. 



2 - Résultats 

Dans tous l e s  cas, l 'eau d i s t i l l é e  ajoutée seule à l ' eau  de mer 

ne perturbe pratiquement pas l e  comportement des Heteronereis e t  ne provoque ja- 

mais l'émission des produits génitaux. 11 e s t  d ~ n c  possible d'envisager l 'act ion 

des différentes  fractions indépendananent de cel le  de leur  solvant. 

h s  résu l t a t s  obtenus sont identiques que la dialyse a i t  6t& f a i t e  à 

par t i r  d l ~ e t e r o n e r e i s  ent ières .  d'homogénat ou du surnageant de centrifugation 

d1homog6nat. Dans la plupart des cas, l a  f ract ion dialysable provoque la danse 

nuptiale e t  l'émission des produits génitaux (tableaux 13 e t  14) .  Des essa is  

effectués avec la  fract ion contenue dans l e  boudin à dialyse à différents  moments 

par rapport au début de l 'opération ont montré d 'autre part que l e  facteur ac t i f  

dialyse complètement dans un dé la i  de 48 h (O $ de cas d'émission des gamétes 

&les ou femelles après 48 h de dialyse, tandis que 63 76 de cas d'drnissions mâles 

e t  85 % de cas d'émissions femelles ont é t é  encore obtenus après 6 h de dialyse).  

3 - Discussion 

Nos résu l ta t s  montrent que l a  substance exc i ta t r ice  &le ou 

femelle, responsable du déclenchement de la danse nuptiale e t  de l'émission des 

produits génitaux chez Pl. dumerilii, e s t  dialysable e t  donc de faible  masse . ,  
I 

moléculaire. 

B - FRACTIONNE&ENT PAR CHROM4TOGRAPHLE SUR ECHANÇZEURS D' IONS D'UN 

SURNAGEANT ET D'UN DULYSAT 

1 - Techniques 

Ce procédé r éa l i se  un fractionnement des constituants organiques 

en composés wneutres'', "basiques", "acides"se1on l e  schéma de J. MONTREUIL e t  

' P. SCRIBAN ( 1 9 9  ). 

Ie fractionnement, s o i t  d1 un surnageant, s o i t  d'un d ia lysa t  provenant 

du surnageant, e s t  réa l i sé  pas? un passage successif sur des colonnes de résine 

à échanges de cations (~owex -8 "mesh 25-50", forme - acide) puis d'anicris 

(Duolite A 1CQ D "mesh 25-50", forme for rn ia te ) (~ ig .  11). 

Ch emploie 60 m l  de résine.  Ces résines sont ccrntenues dans des colon- 

nes en verre Pyrex de 1,g cm de diamètre sur une hauteur de 23 cm. La forme 

acide de l'échangeur de cations (Dowex 5O x 8) e s t  obtenue par l e  passage de 



- f rac t ion  dialysable 

- surnageant 

Dowex 5Ci x 8 & 
.L 

Solution e f f luen te  
"acide" 

\L 
RCOUH 5 p. 100 

Duolite A 102 D 

.t. FTaction "acide" 

44 
F'ract ion "basique '' 

acides aminés 
osamines 
peptides e t  s e l s  

minéraux 

Fig. 11 - Schéma de fractionnement de l a  ' ' f ract ion dia lysablen e t  du 
11 surnageant " sur des 6 changeurs d ' ions . 



300 ml d'acide chlorhydrique 3 N, su iv i  d'un lavage à l ' e au  d i s t i l l é e  jusqu'à 

ce que l e  pH du l iquide e f f luen t  a t t e igne  5,5-6 (pH de l ' e a u  d i s t i l l é e ) .  

La forme formiate de l'échangeur d'anions ( ~ u o l i t e  A 102 D) e s t  obte- 

nue par l e  passage de 600 m l  de Soude 3 N, su iv i  d 'un lavage à 1' eau d i s t i l l é e  

jusqu'à ce que l e  l iquide e f f luen t  s o i t  neutre , puis passage d 'acide formique 

concentré (3  f o i s  l e  volume de la rés ine  ) e t  lavage à lt eau d i s t i l l é e  jusqu' à 

ce que l e  pH du l iquide e f f luen t  a t t e igne  4,5-5. 
s o i t  

Le fractionnenient a é t é  effectué,  à p a r t i r  de 50 m l  d 'un surnageant 

de centr i fugat ion d'homogénat dlHeteronereis correspondant à 50 &les ou 56 

femelles, s o i t  à p a r t i r  de 50 m l  d 'un d ia lysa t  provenant du surnageant d 'un 

homogénat de 100 femelles ou de 300 mâles. 

Chacune de ces deux solut ions  e s t  passée sur  l 'échangeur de cations,  

puis sur 1' échangeur d'anions contenus dans deux colonnes séparées ,mis raccor- 

dées à l ' a i d e  d'un tube en caoutchouc de manière à ce que la  pur i f icat ion 

s 'effectue en une seule opération. Les colonnes sont ensui te  lavées avec 300 

à 500 m l  d'eau d i s t i l l é e .  Ces eaux de lavage ajoutées au premier l iquide 

e f f luen t  représentant  l a  " f rac t ion  neutre" sont totalement dépourvues de s e l s  

minéraux e t  renferment tous l e s  composés organiques "neutresîî . 
Ce mode opératoire r é a l i s e  l e  dessalage des solutions,  mais il possè- 

de, en outre,  l 'avantage de f ract ionner  l e s  composés organiques. En e f f e t ,  l e s  

rés ines  échangeuses d ' ions peuvent ê t r e  t r a i t é e s  séparément par des solut  ions 

qui  déplacent l e s  composés acid-es retenus par l'échangeur d 'anicns e t  l e s  com- 

posés basiques retenus par l 'échangeur de cations : la  " f rac t ion  acide" (é luat  

de Duolite A 1û2 D) (acides organiques, acide aspartique, é the r s  phosphoriques, 

e t c , .  , ) se ra  obtenue par l e  passage de 3GG m l  d ' m e  solut ion aqueuse d'acide 

formique à 5 p. 100 (V : V )  e t  l a  " f rac t ion  basique" (é lua t  de Dowex 50 x 8 )  

(osamines, acides aminés ) par l e  passage de 300 m l  d'une so lu t ion  aqueuse 

d ' ammoniaque à 5 p. 100 (V : V ) . 
Le protocole experimental d é c r i t  e s t  schématisé su r  l a  f i g .  11. 

Les d i f fé ren tes  f rac t ions  (acide, basique e t  neu t re )  sont concentrées 

jusqu'à 20-30 m l  par évaporation sous pression rédui te  e t  l eu r  a c t i v i t é  e s t  

déterminée après avoir  amené l e u r  pH au voisinage de l a  neu t r a l i t é  ". Les essa i s  

W 
- La f r ac t i on  "acide" e s t  amenée à pH 7 par addit ion d'ammoniaque. 
- La f r ac t i on  "basique" e s t  amenée à pH 7 par addit ion d 'ac ide  chlorhydrique. 



Fractionnement sur résines échangeuses d ' ions. 

Comportement de Pl. dumerilil &les mises en présence des fractions "neutres", 
II basiques" e t  "acides" provenant d ' b t e rone re i s  femelles. 

-& 

( : Réaction négative : Réaction positive 
( Fractions 

j 
( Emission des 1 
( 

:; indifférence Excitation produits 
génitaux (---------------------------------:-------------------:--------------:-------------- 1 

( 
1 

( 1) Expérience témoin 
) 

( E a u d i s t i l l é e  (8) : 100 % 0 % 1 

( 
j 
) 

( 2 ) " ~ r a c t i o n  neutre" 

. du surnageant 

. . ) 

( 3 ) "Fraction basique" 
1 

( 
( . du surnageant . 6 % ) 

( . du dialysat 

1 - ) 

( 4 )  " ~ r a c t i o n  acide" 
1 

( . 
( . du surnageant 100 $ 

) 
O % 1 

. du dialysat 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas observés. 



Fractionnement sur résines 6 changeuses d ' ions. 

Comportement de Pl. dumerilii femelles mises en présence des fract ions 
I l  tt 

. , neutres, basiques" e t  "acides" provenant d t ~ e t e r o n e r e i s  &les. 

Fractions 
i -- : Réaction néaative : Réaction posit ive j 
( Emission des 1 
( = indifférence . Excitation . produits 1 
( génitaux 1 (-,,--,---,,-,-,-,----------------:-------------------:--------------:-------------- ) 
C 1 
( 1 )  Expérience témoin ) 
( Eau d i s t i l l é e  ( 9 )  : 1 
( 1 
( . . 1 
( 2 ) "Fraction neutre" 1 
( 1 
( . du surnageant 
( 

i . du dialysat 

( 3 )  "Fraction basique" i 
( . 1 
( . du surnageant ( i l )  : 83 % 17 % : 17 % 
( 1 
( 1 
( . du dialysat (14)  : 79 % 21 % 7 % ) 

1 
( ) 
( 4 ) "fiaction acide" 
( 

i . du dialysat  (12) : 100 P O z (3 z j 
L . . 1 

! Les nombres entre parentheses M i q u e n t  l e  nornb~e de cas observés. 
=. -. 



biologiques ont é t é  réa l i sés  corne pour l e s  dialysats.  Le r8 le  éventuel de 

l ' é l u a t  sur l e  comportement des Heteronereis a é t é  apprécié. 

2 - Résultats (tableaux 15 e t  16) 

Dans tous l e s  cas, l ' a c t i v i t é  de chacune des t r o i s  fractions 

provenant d 'un surnageant de centrifugation d ' homogénat s ' e s t  révélée identique 

à ce l le  des fractions correspondantes issues de l a  f ract ion dialysable. Par 

contre, l e  comportement des Platynereis d i f fè re  suivant l e  type de fract ion 

avec laquelle e l l e s  sont mises en présence. 

En part icul ier ,  l a  f ract ion "neutre" excite souvent violemment l e s  

Platynereio de sexe opposé à ce lu i  dont provient l a  f rac t ion  e t  déclenche une 

danse nuptiale caractéristique suivie, l e  plus souvent, p a . ~  1 ' émission des pro- 

dui t s  sexuels. 

P a r  contre, l a  "fraction basique" e s t  peu act ive ; e l l e  provoque, 

dans quelques cas seulement, l 'émission des produits génitaux. 

Enfin, l a  "fraction acide" se  révèle comme é tant  sans e f f e t  sur l e  

comportement nuptial  des Platynereis. 

Les résu l ta t s  obtenus montrent que l a  substance exc i t a t r i ce  

mâle ou femelle n 'es t  pratiquement pas retenue par l e s  résines échangeuses 

d'ions u t i l i s ées  dans notre t r avg i l  ; il semble toutefois que l e  produit a c t i f  

subisse une légère rétention sur l a  résine échangeuse de cations, étant donné 

que l a  f ract ion "basique1' présente une ac t iv i t é  légèrement positive vis-à-vis 

des Platynereis du sexe opposé. Il e s t  d 'a i l leurs  intéressant de souligner à 

ce propos la similitude de comportement des substances &le e t  femelle au cours 

du fractionnement que nous avons effectué ; toutes deux sont dialysables e t  

présentes dans l ' é lua t  "neutre" . 
C - FRACTIONNEMENT DE L'ELUAT NmTTRE PAR CHROIVIATo(;WPHIE SUR GEL DE 

Nous avons tenté  de séparer l e s  constituants de la fract ion "neutre" .. 
- '  FA! par chromatographie en celonne sur Séphadex G 25 "normalt', "médium" ou "fine'?." 



Comportement dtHeteronereis &les (Pl. dumerilii) en présence des 

fractions obtenues après passage de la "fraction neutre'' femelle sur 

gel de Sephadex G 25 "fines' (ler fractionnement ) . 

( 1 
( : Réaction négative : Réaction positive ) 
( Fractions Emission des 1 
( (= indifférence) : Excitation : produits 1 
( &ni taux 
(-------------------:--------------------:--------------:-------------- 

) 
) 

Les nombres entre parenthèses indiquent le nombre dl~eteronerals 
éprouvées ; les tirets correspondent à des expériences non effectuées. 
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- loti - 

1 - Techniques 

Une quantité de "phase neutre" correspondant à une concentra- 

t i on  de 5 p. 100 e s t  dissoute dans l 'eau b id i s t i l l ée .  Cette solution e s t  chrom- 

tographiée sur  une colonne de Sephadex G 2 5 "fine" (2 x '@ cm) gonflé 24 heures 

dans l 'eau b id i s t i l l ée ,  dégazé e t  s t ab i l i s é  à l a  température ambiante. Cette 

chromatographie de ge l  f i l t r a t i o n  consiste en un "tamisage moléculaire" réa l i sé  

par des ge ls  rét iculés  de dextranes. 

LES mélanges de substances de masse moléculaire différente  sont 

f r a c t i d s  de t e l l e  manière que l e s  composés se  présentent à l a  sor t ie  de la  

colonne dans 1' ordre des masses moléculaires décroissantes. 

Les composés sont déplacés par passage d'eau b i d i s t i l l é e  préalable- 

ment dégazée e t  dont l e  débi t  e s t  réglé pr une pompe péris ta l t ique ; ils sont 

r ecue i l l i s  par fraction de 2 m l  avec enregistrement automatique de l'absorbance 

de chaque fract ion à l ' a ide  d'un abscrptiomètre en lumière u l t rav io le t te  à 

280 nm. 

2 - Résultats - 

a )  Chromtoma~hie de la fract ion "neutre" femelle 

Nous avons réa l i sé  à des moments d i f fé rents  deux sér ies  

d'expériences dont l e s  r é su l t a t s  sont i l l u s t r é s  par l e s  figures 12 e t  13. Le 
ge l  de Sephadex G 25 "fine" fourmit dans l e s  deux cas 4 pics d 'élution. En rai- 

son du chevauchement des pics successifs, nous avons procédé à une répart i t ion 

des' tubes en plusieurs fractions.  

l e r  fractionnement (f i g  . 12 ) 

fraction 1 tubes 13 à 18 
fraction 2 tubes 19 à 21 

fraction 3 tubes 22 à 36 

fraction 4 tubes 37 e t  38 
fraction 5 tubes 39 B 42 

fraction 6 tubes 43 à 50 



Comportement dlHeteronereis &les (Pl. dumerilii) en présence des frac- 

tions obtenues après passage de la "fraction neutre" femelle sur gel de 

Sephadex G 25 "fine" (2ème fractionnement). 

( 
Réaction positive 

1 
( : Réaction négative : 1 
( Fractions Emission des ) 
( : (= indifférence ) Excitation produits 1 
( génitaux 
(,,,,,--,,,,-,,--,,-:---,----------------:-------------":-------------- ) 

Les nombres entre parenthèses indiquent le nombre d ' ~eteronereis 
éprouvées - 



Deuxléme fractionnement de ll&luat neutre femelle par chromatographie sur gel de Septadex 

"fine". Trait continu, densité optique de l'&luit ; trait discontinu (-0-0----9 ) Pour- 

centage dlHeteronereis &les présentant une excitatim en présence de la fraction corres- 

pondante de 1'6luat. Wait discaitinu (-.-=-• ) pourcentage d'Heteronereis &les é a e t t ~ t  

leurs produits génitaux en d s e n c e  de 1. fraction correspondante de l'bluat. 

DO, densite optique. 



2ème fractionnement ( f ig ,  13)  

f ract ion 1 tubes 1 à 10 

fract ion 2 tubes 11 à 14 

fract ion 3 tubes 15  à 26 

fract ion 4 tubes 27 à 30 

fract ion 5+ tubes 31 à 50 

Chacune des différentes  fractions a é t é  auss i t s t  lyophilisée e t  l e  

lyophilisat  éprouvé ultérieurement après d i lu t ion  dans de l 'eau de mer sur  des 

H~teronere is  &les. 

Les résu l t a t s  biologiques sont groupés dans les  tableaux 17 e t  18 
e t  visual isés  sur l e s  figures 12 e t  13. ûn constate que ce sont l e s  f ract ions 

4 e t  5 qui se  révèlent l e s  plus efficaces en ce qui concerne l ' exc i ta t ion  des 

Hetermereis e t  l'&mission des produits génitaux. Une certaine ac t iv i t é  e s t  

observée aussi  au niveau des fractions s i tuées de part e t  d 'autre de ces frac- 

t i ons ,no tamnt  dans l e  fractionnement correspondant à la f ig .  =,mais jamis, 

par contre, dans l e s  deux premières f r a c t i m s  (1 e t  2) .  L'étalement de l a  sub- 

stance active sur plusieurs fractions se manifeste cependant suivant un gradient 

d 'ac t iv i té  ou de concentration dont l e  maximum apparaft s i tué  au niveau des 

fractions 4 e t  5, Il e s t  vraisemblable que ce t t e  répart i t ion de l a  substance 

aprés chromatographie sur G 25 "fine" résul te  du chevauchement des pics succes- 

s i f s  . 
b)  Chromatographie de la fract ion "neutre" &le -------------------------------------------- 
Après passage de l a  f ract ion "neutre" &le sur ge l  de 

Sephadex G 25 "médiumt' ou "finet', on obtient 4 pics d 'élution (fig.  14). Comme 

pour l ' é lua t  "neutre". femelle, nous avons r éa l i sé  un isolement a rb i t r a i r e  de- 

pics en constituant l e s  4 fractions suivantes : 

fract ion 1 

fract ion 2 

fract ion 3 
fract ion 4 

tubes 39 à 44 

tubes 45 à 48 

tubes 49 Q 55 

tubes 56 à 65 

Chacune de ces fractions e s t  t r a i t é e  conirrie précéderment e t  éprouvée 

sur des Heteronereis femelles. 

Les r é su l t a t s  obtenus sont groupés dans l e  tableau 19 e t  schématisés 



TABLEAU 19 

Comportement d '~e te rone re i s  femelles (Pl. dumerilii ) en présence des 

fractions recuei l l ies  après passage de la fract ion "neutre" &le sur 

ge l  de Sephadex G 25 "fine". 

i : Réaction négativz : Réaction positive 1 
( Fractions . Erpission des 1 
( (= indifférence) 1 Excitation 1 produits ) 
( génitaux 
(-------------------:-------------------:--------------:-------------- 

) 
) 

Ies nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre d ' ~ e t e r o n e r e i s  

éprouvées. 



Fractionnenient de l'éluat neutre &le par chromatographie sur gel de Sephadex "fine". 

Trait continu, densité optique de l'éluat ; trait discontinu (--------0) paurcentage 

dtHeteronereis &les présentant une excitation en présence de la fraction correspondsnte 

de ltéluat. Trait discontinu ( - = = - - - a )  pourcentage dtIieteronereis dles émettant leurs 

produits génitaux en présence de la fraction correspondante de l'éluat . 
DO, densité optiqde. 



sur la figure 14. On constate que toutes l e s  fractions excitent l e s  Heteronereis 

pratiquement de façon égale, Par contre, on observe deux "pics" d'émission de 

produits génitaux, l 'un  correspondant aux fractions 1 e t  2 (respectivement; 18 

e t  10 $ de cas d'émission) l ' a u t r e  à la fract ion 4 avec cependant un pourcentage 

d'émission nettement supérieur. La présence de substance act ive dans l e s  deux 

premières fract ions e s t  surprenante s i  1' on considère sa répart i t ion dans l e s  

f ract ions suivantes. Comme e l l e  correspond à des composés de poids moléculaire 

plus élevé que ceux de l a  f ract ion 4 puisque élués l e s  premiers, on peut penser 

que la  masse moléculaire de l a  substance active r é su l t e ra i t  d'une polymérisa- 

t ion  de cel le-ci ,  ou d'une combinaison chimique, ou d'une dénaturation lo r s  des 

d i f fé rents  traitements, ou encore d'un phénomène d'absorption au niveau du ge l  

d'où un retard lo r s  de l ' é lu t ion .  Des expériences complémentaires s'avèrent 

nécessaires pair  élucider ce problème. 

3 - Discussion 

La chromatographie de l ' é lua t  "neutre1' de mâles e t  de femelles 

sur ge l  de Sephadex G 25 permet donc de fractionner celui-ci e t  de local iser  l a  

substance active dans une des sous-fractions obtenues. L'appréciation de l ' a c t i -  

v i té  biologique des fractions act ives  montre d ' a i l l eu r s  toujours qu'elles inter- 

viennent à la f o i s  sur l ' exc i ta t ion  des Heteronereis e t  sur  l'émission des pro- 

dui t s  génitaux. En ef fe t ,  l e s  courbes relat ives  au pourcentage de réponses po- 

s i t i v e s  vis-à-vis de ces deux comportements apparaissent toujours superposées, 

l a  courbe du pourcentage d'émission de produits génitaux é tan t  si tuée sous ce l le  

correspondant au pourcentage d' individus présentant une excitation en présence 

de l ' é lua t .  

Ces observations nous permettent de penser qu' il y aura i t  probable - 
ment une seule e t  m%e substance dont l e  rôle s e r a i t  de déclencher une excita- 

t ion  suff isante  pour entrafner automatiquement l'émission des produits génitaux. 

Corn  d'autre par t  l 'exci ta t ion momentanée d'une Heteronereis peut ê t r e  prwo- 

quée par divers stimulus aspécifiques (voir chapitre précédent), nais pensons 

devoir considérer corne meilleur c r i t è re  de l ' a c t i v i t é  d'une substance, l'émis- 

sion des produits génitaux. 

III - DISCUSSION aNE3AX5 

Iies résu l ta t s  obtenus par dialyse e t  fractionnement du dialysat sur 

résines échangeuses d'  ions e t  sur  ge l  de Sephadex G 25 permettent de pens E r  . 
que l a  substance exci ta tr ice  &le ou femelle de Pl. dumerilii e s t  t h e r m o l ~ b i l e  

e t  



de faible masse moléculaire (de l'ordre dc 2500 à 500b) : des travaux actuelle- 

ment en cours suggèrent qus elle serait d'autre part de nature protéinique ,cc 

qui rendrait compte d'ailleurs de sa thermolabilité mise en évidence dans le 

chapitre précédent. ce qui concerne les femelles, la substance excitatrice 

cst donc différente de la "îertilisiiir" ,non ciialÿsable (TLWNSEND, l939)> que 

LILL= et JUST, 1913 considéraient comme écant responsable à la fois du déclen- 

chement de la danse nuptiale et de l'émission des produits génitaux chez le 

mâle ,et de 1' agglutination des spermatozoïdes. D'autre part, chez Pl. dumerilii , 
la substance excitatrice n'est certainement pas représentée par du glutathion 

comme le pense TOWNSEND (1939) pour Nereis succinea kuckart (= Iqereis lirnbata 

~hlers) ; en effet, chez l'espèce quc nous avons étudiée, le glutathion pur est 

inefficace sur le comportement nuptial des Heteronereis &les ou femelles. En 

outre, lors d'un fractionnement sur résines échangeuses d'ions, il est retenu 

par l'échangeur de cations et ne peut donc être présent que dans la "fraction 

basique" . 
Il est intéressant de constater que la substance excitatrice de 

Pl. dumerilii présente certaines des caractéristiques de la99gamete &eddîng 

substance" isolée par CHAET (1966) (= gonad stimula- substance de KANATANI, 
tim 

1969) 9 celle-ci est en effet dialysable et de nature polypeptidique. Toutefois, 

il faut rappeler que son mode d'action est différent ; en effet la gonad sti- 

mulating substance (GSS) intervient directement sur la paroi de l'ovaire en 

induisant la formation d'une deuxième substance la "meiosiç indvcting substance" 

(las) qui déclenche la maturation et l'émission des ovocytes, vraisemblablement 
en dissolvant le ciment int;erfolliculaire (KANATANI, 1%9). Par contre chez 

Pl. duinerilii la substance excitatrice agit par l'intermédiaire du système 

nerveux qui provoque les contractions musculaires responsables de la nage 

nuptiale et en particulier de l'émission des produits génitaux. 

CONC WSION - 
Chez les Heteronereis de Pl. dumerilii en essaimage, l'excitation et 

l'émission des produits génitaux est provoquée par une substance excitatrice 

qui est présente dans une fraction obtenue en associant la chromatographie sur 

résines échangeuses d ' ions et la chromatographie sur gel de Sephadex G 25 

" f inef9 . Cette substance, dialysable est probablement de nature polypeptidique . 
Les résultats obtenus permettent d'autre part de penser qu' il n'existerait 

qu'une substance excitatrice par sexe qui serait responsable de l'excitation de 

lt~eteronereis ; l'émission des produits génitaux ne serait que la cowéquence 

mécanique de 1 ' excitation. 



CONCLIJSIBN DE LA D ~ ~ ~ J ~ L E I W  PARTIE 

Les formtions apparaissant sur l e s  c i r r e s  parapodiaux des Nereis -- 
au cours de l 'hétéronéréidation (crénelures e t  renflement chez l e  &le, renfle- 

ment chez l a  femelle) e t  l e  pygidium (papilles pygidiales chez l e  mâle uniqueh 

ment ) représentent l e s  éléments jouant un rôle fondamental dans l a  reproduction 

au cours de l'essaimage. 

Les papilles pygidiales du &le constituant l e s  v ~ i e s  d'évacuation 

du sperme e t  servent à son émission ; ce système permet au male de participer 

efficacement à plusieurs danses nuptiales. Chez la  femelle, il n'existe aucun 

disposi t i f  par t icul ier  intervenant dans l 'expulsion des ovocytes qui sont éva- 

cués en une seule f o i s  par déchirement de l a  paroi du corps. 

Les crénelures e t  l u s  renflements des c i r r e s  parapodiawc d1Heterone- 

r e i s  permettent à cel les-ci  de percevoir leur  partenaire gr&ce à une substance - 
exci tatr ice  émise par ce dernier. Cette substance intervient en qualité de 

chémostimlant au niveau des complexes chémorécepteurs s i tués  dans l e s  créne- 

l u e s  e t  l e s  renflements e t  déclenche l a  nage nuptiale dont l e  terme e s t  

représenté par l'émission dcs produits génitaux. 

La substance exci tatr ice  e s t  présente à l a  surface du corps e t  dans 

l e  liquide coelomique des Heteronereis ; e l l e  n'a pas é t é  détectée dans l e s  

produits génitaux lavés. Lâ substance exci tatr ice  e s t  caractéristique du sexe 

mais non spécifique. Elle e s t  thermolabile, dialysable e t  probablement de 

nature protéinique. 



TROISBrn PARTIE 

DETERMINISME DES CARACmRES SEXUEIS SOmTIWS. 



i-: 
+y.': 

Un dimorphisme sexuel apparaft chez la  plupart des Nereidae au cours ,i 

de l'hétéronéréidation. I l  se  manifeste au niveau des c i r r e s  parapodiaux e t  du 

pygidium e t  se  caractérise par l 'apparit ion de renflement (&les e t  femelles) 

e t  de crénelures (mâles uniquement) sur l e s  c i r r e s  parapodiaux,et de papilles 

au niveau du pygidium des d l e s .  k s  renflements e t  l e s  crénelures représentent 

des organes sensoriels adaptés à l a  réception de stimuli chimiques émis par 

l ' a u t r e  sexe e t  provoquant l a  danse nuptiale e t  l'émission des produits &ni- 

taux ; l e s  papilles pygidiales sont des tubules servant à l'émission du sperme. 

Cependant, bien que l a  s t ructure e t  l a  fonction de ces deux types de caractères 

sexuels soient t r è s  différentes,  il convient de remarquer que leur  différencia- 

t i o n  e s t  synchrone e t  résu l te  de l a  levée de l ' inh ib i t ion  endocrine cérébrale. 

 a autre part, dans l e s  deux cas, e l l e  f a i t  intervenir  u n  seul e t  même t i ssu ,  

l'épiderme, dont l ' a c t i v i t é  mitotique, déclenchée dès l 'ablat ion des ganglions .' 
cérébrordes, aboutit suivant l e  cas, à l ' éd i f ica t ion  de renflements, de créne- I 
lures ,  ou de papilles pygidiales. 

. ' L  

Il apparaTt donc que des caractères sexuels somatiques sont in sc r i t s  ' ,  

au niveau de certaines structures (c i r res  parapodiaux e t  pygidiwn) e t  ne s'ex- .$ 
-1 

priment, tout comme d ' a i l l eu r s  l e s  autres formations somatiques carac tér i s t i -  

ques de l 'épitoquie (lamelles parapodiales, soies  hétéronédidiennes ) que lors-,  ij 
'3 

que l e  contr8le cérébral e s t  aboli .  Le déterminisme e t  l e s  modalités de la 'ï 
. . . .  . , 

détermination de ces caractères e t  notamnent du dimorphisme sexuel sont cepen- ~.;q 
dant inconnus . .: 8 

Ci 
Nous nous proposons dans ce t te  troisième part ie  de ten ter  de  résoudre;^ 

ce problème par l'expérimentation. Nous envisagerons d'abord l e s  modalités de 

l a  différenciation des caractères sexuels somatiques (Chapitre VIII) avant d 

considérer leur déterminisme (Chapitre M )  e t  l e  problème de l a  s t a b i l i t é  de 

leur  détermination (Chapitre X ) . 

8. : ) .  

, ;g 8 8 ,  

,.l 
., 

,-:( 
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CHAPITRE V I 1 1  

MODALITES DE LA DIFFERENCIATION DES CARACTERES 

SaruELS SOl"4lTIQUES. 

Le dimorphisme sexuel des Heteronereis réside d'une part  dans l a  

nature (crénelures ou renflement ) des mdif  icat ions des c i r res  parapodiaux e t  

leur  localisation sur l 'axe antéro-postérieur du corps, d 'autre par t  dans l a  

différenciation ou non de papilles pygidiales .  apparition de crdnelures e s t  

spécifique du &le, d 'autre  part e l l e  concerne uniquement l e s  c i r r e s  parapo- 

diaux dorsaux de l a  zone hétéronéréidienne de l'animal. Les renflements appa- 

ra i ssent  à l a  fo i s  chez l e s  &les e t  l e s  femelles sur l e s  c i r res  parapodiaux 

dorsaux e t  ventraux des premiers segments de la zone non transformée ; l e  nom- 

bre de segments dont l e s  c i r r e s  parapodiaux se  renflent diffère  cependant (chez 

l a  plupart des espèces) en fonction du sexe ; l e s  &les possèdent génèrelement 

un plus grand nombre de segments à c i r res  parapodiaux renflés. Les papilles 

pygidiales , par contre , n' apparaissent que chez l e s  males. 

Ces caractères se  différencient normalement au cours de 1' hétéroné - 
réidation, c'est-à-dire au terme de l a  vie de l'animal. Corne il e s t  possible 

de provoquer l 'épitoquie par une simple décérébratlon (DURCHON, 1949 e t  1 9 9  ), 

nous avons recherché l ' influence de l t&ge de la Nereis sur l a  différenciat ion 

de ces caractères a ins i  que cel le  de facteurs exogènes comme l e  jeûne e t  la 

température d ' élevage. 

Les expériences ont été effectuées sur  N. pelagica e t  P. cu l t r i fe ra .  

Ces deux espèces présentent l'avantage dre"tre représentées abondamment pendant 

toute  l'année sur nos c6tes en des lieux d '  accès relativement aisé .  

 état sexuel des Nereis e s t  apprécié par l'examen microscopique 

d'une ponction coelomique ; lorsque aucune ce l lu le  sexuelle n 'es t  détectée par 

ce procédé, nous avons eu recours à l 'étude de coupes histologiques effectuées 

dans l a  zone postérieure du corps. 

~ ' ép i toqu ie  expérimentale e s t  provoquée par décérébration suivant l a  

technique de DURCHON (1949 ; 1952). 



Ies modalités de la différenciation des caractères sexuels somatiques 

ont é t é  recherchées en u t i l i s a n t  différentes conditions d 'élevage dont l e  dé- 

tail sera  rapporté au cours de l'exposé. 

Dans l a  nature, l e s  caractères sexuels somatiques des Nereis cornmen- 

cent à apparaftre au début de lthétdroné&idation (P. cu l t r i f e ra  de 3 ans ; 
N. pelagica de 2 ans)  a lors  que l e s  lamelles parapodiales ne sont pas ou sont 

à peine perceptibles à l ' o b s e m t f m  de la morphologie externe ; i ls  sont com- 

plètement diff6renciés une semaine environ avant ï'dpitoquie de 1'Andlide.  

Nous envisagerons l e s  modalités de la différenciation des crénelures 

e t  des renflements des c i r r e s  parapodiaux puis de ce l le  des papilles pygidiales 

chez des - Nereis df&e varie, soumises au jeûne ou à différentes  températures. 

A - INFUJENCE DE L'AB DES NEREIS SUR LA DI)~~EREI$~I;ATION DES CARAC- 

1 - Techniques 

Les - Nereis expérimentées (N. pelagica e t  P. cu l t r i f e ra )  sont 

sexuellement différenciées ou non. Les individus sexués sont dtBge varié ; 

comme la maturation de leurs  produits génitaux s ' é t a l e  sur une longue période 

( 1  an pour N. pelagica, &les e t  femelles e t  P. cu l t r i fe ra  &les ; 1 an e t  demi 

pour P. cu l t r i fe ra  femelles ) nous l e s  avons classés en fonction de leur  é t a t  

&ni ta l .  Les femelles ont é t é  répart ies  en 10 catégories suivant l e  diamètre de 

leurs  ovocytes : 20-30 p ; 40 p ; 50-60 ; 80 p ; 90-100 p ; 120 IJ. ; 140 J.L ; 

150-170 p ; 1.80 p ; 190-200 p. 

Chez l e s  &les, nous avons distingué deux l o t s  : l e  premier groupant 

l e s  individus dont l e s  spermtocytes se  présentent en amas h i f o r m e s ,  l e  

deuxième rassemblant l e s  Nereis dont l e s  spermatocytes sont en naasses wala i res .  

Chez tous ces individus, l 'épitoquie e s t  provoquée par décérébration ; l e s  

Nereis en exphience sont isolées  dans des c r i s t a l l i s o i r s  contenant de l 'eau - 
de mer normale e t  élevées à une température de 15' C environ. ïes expériences 

ont é t é  conduites à di f férents  moments de l'année. 



TABIEAU 20 

Différenciation des caractères sexuels somatiques chez des N, pelagica 

e t  P. cu l t r i f  era ,dif férenciées sexuellement ,dl&ges variés .  

( 
( 

Fkoduits génitaux Caractères sexuels 
( 

contenus dans l e  
: coelome au moment de I Cirres paraPadiaux I ) 

( l a  décérébration Pygidiwn 
(---------:---------------------------:----------------------:---------------------- 

) 
1 

( Femelle : ovocytes 20-30 p (19-11) : type femelle (19-11) : type femelle (6-3) ) 
( : type mâle (13-8) ) 
( 

: ovocytes 40 p (14-9) 
) 

( : type femelle (14-9) : type femelle (6-4) ) 
( : type mgle (8-5) 1 
( 1 
( : ovocytes 50-60 p (15-10) : type femelle (15-10) : type femelle (15-10) ) 
( 

: ovocytes 86 p (13-7) 
) 

( : type femelle (13-7) : type femelle (13-7) ) 
( ) 
( : ovocytes 90-100 p (10-10) : type femelle (10-10) : type femelle (10-10) ) 
( 

: ovocytes 120 p (9-8) 
) 

( : type femelle (9-8) : type femelle (9-8) ) 
( 

: ovocytes 140 p (11-9) 
) 

( : type femelle (11-9) : type femelle (11-9) ) 
( 

: ovocytes 150 p (7-5) 
) 

( : type femelle (7-5) : type femelle (7-5) ) 
( 

: ovocytes 170 p (9-7) 
) 

( : type femelle (9-7) : type femelle (9-7) ) 
( 

: ovocytes 180 p (11-9) 
1 

( : type femelle (11-9) : type femelle (11-9) ) 
( ) 
( : ovocytes l9G-200 p (12-6) : type femelle (12-6) : type femelle (12-6) ) 
( 1 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas observés (N. pelagica- 
P. cu l t r i f e ra ) .  

Type &le : Cirres parapodiaux des 7 premiers segments renflés,  c i r r e s  papod iaux  
dorsaux de l a  région postérieure crénelés ; papilles pygidiales. 

Type femelle : Cirres parapodiaux des 5 (N. pelagica) ou 7 (P. cu l t r i f e ra )  pre- 
miers segments renflés,  c i r res  parapodiaux de l a  région postérieure l i s ses  ; 
pas de papilles pygidiales. - 



Nous rapporterons successivement l e s  r é su l t a t s  obtenus avec 

l e s  Nereis sexuellement différenciées, puis avec l e s  individus indifférenciés. 

a ) Evolution des Nereis sexuellement différenciées 
------------------e--i-i-i--------------------------- 

(Tableau 20) 

Le t r a v a i l  a porté sur 150 &les e t  220 femelles. Dans 

tous l e s  cas, l e s  Nereis deviennent épitoques dans un d é l a i  de 30 à 35 jours 

après la décérébraticm. Tous l e s  individus &les atteignent La maturité sexuel- 

l e  complète (spermatozoTdes). Par contre, chez l e s  femelles, seuls l e s  indivi- 

dus dont l e s  ovocytes avaient initialement un diamètre supérieur ou égal à 

60 p POUT N. pelagica e t  140 p pour P. oul t r i fera ,  évoluent jusqu'à l a  maturité 

(diamètre des ovocytes 200 IJ. pour N. pelagica, 225-2W p pour P. c u l t r i f e r a )  ; 

chez l e s  femelles plus jeunes, l e  diamètre des ovocytes a t t e i n t  au plus une 

valeur comprise entre 100 e t  150 p environ. 

Aucune inversion sexuelle n ' a  é t é  observée. k s  caractères sexuels 

s e  développent toujours normalement sur l e s  c i r r e s  parapodiaux &me lorsque l e s  

produits génitaux de 1 ' ~ e t e r o n e r e i s  n'ont pas a t t e i n t  la maturité (cas des 

jeunes femelles) ; ils sont toujours conformes au sexe de l'iridividu. En outre, 

l e s  t ransformtions histologiques, cytologiques e t  histochimiques des c i r r e s  

parapodiaux sont toujours identiques à cel les  observées chez l e s  Heteronereis 

naturelles.  

Par contre, l e s  papilles pygidiales ne s e  développent pas seulement 

chez l e s  &les mais aussi  chez l e s  t r è s  jeunes femelles (ovocytes de 20-40 p 

de diamètre) ; en ef fe t ,  chez 60 à 70 $ de ces dernières il a p p a r d t  de pe t i tes  

papi l les  pygidiales. 

b ) Evolution des Nere 8 indifférenciées sexuellement 
---------mm------- $ ----..------------ 
(Tableau 21) 

Le t r a v a i l  a é t é  effectuk sur 100 N. peïagica e t  100 

P. cu l t r i f e ra ,  Bien que de pe t i te  t a i l l e  (2 à 2,5 cm sous anesthésie, 40 à 
1 

70 segments) l e s  Nereis indifférenciées sexuellement deviennent épitoques dans 

l e s  deux mois qui suivent l 'ablat ion du cerveau. k s  produits génitaux peuvent 

ou non se différencier.  Nous considérerons chacun de ces deux cas. 



TABLEAU 21 

Différenciation des caractères sexuels chez des N. pelagica e t  

P. cu l t r i fe ra  indifférenciées sexuellement au monient de l a  

décérébration. 

( ) 
( Caractères sexuels ) 
( Différenciationgénitale : 

: Cirres parapodiaw : Pygidium 
1 

( 1 

: Type &le (53-70) : Type &le (53-70) 1 
( ) 
( ) 
( : Type femelle (41-22 ) : Type femelle (4-2) ) 
( Femelle (4 1-22 ) 

: Type &le (37-20) 
1 

( 1 

: Type &le (2-3 ) : Type &le (2-3 ) i 
) 

: Typefemelle (4-5) : Typefemelle (0-1) ) 
1 

: Type &le (6-7) 1 
) 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas observés (M. pelagica- 

P. cu l t r i f  e ra  ) . 
O, absence de produits génitaux. 

Type &le : Cirres parapodiaux des 7 premiers segments renflés,  c i r res  parapo- 

diaux dorsaux de l a  région postérieure crénelés ; papilles pygidiales. 

Type femelle : c i r res  parapodiaux des 5 (N. pelagica) ou 7 (P. cu l t r i f e ra )  

premiers segments renflés,  c i r r e s  parapodiaux de l a  région postérieure l i s ses .  

pas de papilles pygidiales. 



- Différenciation de produits  génitaux 

E l l e  concerne l e  plus grand nombre d '  individus expé- 

rimentés (92 % des P. cu l t r i f e r a ,  94 $ des N. pelagica) ; l a  sex-ra t io  ohtenue 

e s t  l a  suivante : 70 % de &les,  22 % de femelles pour -. P. cu l t r i f e r a ,  53 $ de 

&les, 41 % de femelles pour N. pelagica. Les individus &les présentent de nom- 

breux sperrmtozoYdes. Le coelome des femelles contient  de p e t i t s  ovocytes de 

diamètre nettement in fé r ieur  (10-30 p) à ce lu i  d'ovocytes d ' individus matures 

(200-240 p), l eu r  nombre e s t  souvent t r è s  f a i b l e  (3  à 4 ovocytes en moyenne par 

coupe longitudinale in téressant  4 segments ) . 
Les caractères  sexuels somatiques des c i r r e s  parapodiaux se  di f féren-  

cien-t normlement e t  conformément au sexe de l ' individu.  Par contre, l a  r o se t t e  

pygidiale, a t t r i b u t  normal du m$le, se  développe non seulement chez l e s  indivi-  

dus ayant d i f férencié  des produits génitaux mâles,mais également chez la plupart  

(90 %) de ceux ayant d i f férencié  des ovocytes. 

- Absence de d i f fé renc ia t ion  de produits 

E l l e  in téresse  8 % des P. c u l t r i f e r a  e t  6 % des 

N. pelagica. Les individus non dif férenciés  sexuellement au terme de l ' h é  téroné- 

ré ida t ion  développent quand même des renflements, des crén<:lures e t  des papi l les  

pygidiales,  En ce qui concerne l e s  c i r r e s  parapodiaux, un t i e r s  des Heteronereis 

( s o i t  3/8 P. c u l t r i f e r a  e t  2 /6  N. pelagica) d i f f é r e n c i e n t d e s  caractères  sexuels 

de type male, l e s  deux t i e r s  r e s t an t  ( s o i t  5/8 P. c u l t r i f e r a  e t  4/6 N.  pelagica) 

présentent des caractères  sexuels de type femelle. Par contre, presque toutes  

les Heteronereis ont des pap i l l es  pygidiales (7/8 P. cu l t r i f e r a ,  6/6 N. pelagica).  

3 - Discussion 

Nos r é s u l t a t s  montrent que l e s  caractères sexuels des c i r r e s  

parapodiaux e t  du pygidium de N. pelagica e t  P. c u l t r i f e r a  peuvent se  r é a l i s e r  

à n'importe quel moment de l a  v i e  de l lanimal ,e t  quel que s o i t  l ' é t a t  gén i t a l  

de celui -c i  ou l ' évo lu t ion  des produits génitaux GU cours de l 'épi toquie  

expérimentale, pourvu que 1 ' inh ib i t ion  cérébrale s o i t  levée. Il en e s t  d ' a i l l e u r s  

de même de tous l e s  caractères  l i é s  à l ' épi toquie  ( so ies  hétéronéréidiennes, 

lamelles parapodiales ) . 
La nature des caractères  sexuels des c i r r e s  parapodiaux e s t  toujours 

conf Orme au sexe de l 'animal,  tou t  au moins lorsque ce lu i -c i  appara$t . Quand 

l e s  produits génitaux ne se di f férencient  pas ( 8  $6 des P. c u l t r i f e r a  e t  6 % des 



N. pelagica indifférenciées sexuellement au moment de la décérébration) on 

obtient aussi  des individus à caractères sexuels &les  (pour un tiers des cas)  

e t  d 'autres à caractères sexuels fetrielles ( l e s  deux t i e r s  res tan t ) .  Toutefois, 

l e  nombre de ces Nereis n'ayant pas diffdrencié de produits génitaux après 

décérébrati on e s t  t rop fa ib le  pour comparer l e  rapport 
individus à caractères &les (2-3) 
individus à caractbres femelles (4-5) à la enregistrée chez les . - .  
Nereis indifférenciées sexuellement lors  de l a  décédbrat ion mais ayant subi  une 

différenciation sexuelle au cours de 1' épitoquie expérimentale. 

Ia roset te  pygidiale, qui. normalement. représente un caractère soma- 

t ique de type &le, apparaft chez tous l e s  individus mâles,mais aussi  chez la 

quasi t o t a l i t é  des Heteronereis sexuellement indifférenciées e t  chez des femel- 

l e s  à condition que cel les-ci  soient t r è s  jeunes (ovocytes 20 p-40 p de 

diamètre ) . 

B - PMFIU3hJCE DU JEUNE SUR IA DIFEERENCIATION DES RENFIEIVE.NTS ET 

DES CRENEWPES 

1 - Techniques 

k s  expériences ont é t é  réal isées  sur des N, pelagica e t  

P. cu l t r i f e ra  de d i f fé rents  gges (différenciées sexuellement ou non), LRs Nereii 

ont dté mintenues pendant une période de 10 mois au maxirnum à la  température 

de 12-15' C dans de l 'eau de mer f i l t r é e  e t  renouvelée régulièrement. Au terme 

de ce t t e  période, l e s  Nereis non devenues épitoques naturellement sont décéré- 

brées. 

2 - RésuLtats ('Tableau 22 ) 

k s  Ni pelagica rés i s ten t  beaucoup mieux au j e h e  que P. cul-  

t r i f e r a  dont la mortalité e s t  devenue élevée 3-4 mois après le  début de 

l'expérience. 

Un je&e prolongé se  t radui t  chez l e s  deux espèces par l 'appari t ion 

dans l e  coelome de nombreuses masses sombres v is ib les  par transparence e t  

résul tant  probablement d 'une dégénérescence t i s su la i r e  ; d ' autre  part, l e  corps 

des Nereis ayant Jeûné présente une consistance plus flasque que cel le  des 

Nereis nourries. Cependant, tous l e s  survivants (96/160 N. pelagica ; 27/75 

P. c u l t r i f e r a )  sont capables de devenir épitoques s o i t  naturellement, s o i t  

après décérébration ; toutefois, l a  quantité de pnoduits génitaux e s t  toujours 



TABLEAU 22 

Différenciat ion des caractères  sexuels somatiques chez des 

N. pelagica e t  P. c u l t r i f e r a  soumises à un jebie prolong$, 

i E t a t  gén i ta l  au Caractères sexuels ) 

( début de l 'expérience 
. 1 

( : Cirres  parapodiaux : Pygidiwn ) 
(-------------------------------:------------------------:------------------------ 1 
( 
( l'@le = spermatocytes (28-8) : Type &le  (28-8) : Type &le (28-8) 

1 
) 

( 

i = ovocytes<40 p : Type femelle (11-4) ) 
( (14-6) . Type femelle (14-6) : 1 
( Femelle 

: Type mâle (3-2) 
-------------------------i------ii--------------------------"------ 1 
= ovocytes 7 4 0  y : 

(22 -4 ) Type femelle (22-4 ) Type femelle (22-4) 

i : Type &le  (18-6 ) : ~ y p e  mâle (18-6) i 
( 1 
( Indif férencié  : Type femelle (2-0) ) 
( : Type femelle (14-3 ) : 
( : Type &le (E-3) 1 
( ) 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas. 

Type &le  : Cirres parapodiaux des  7 premiers segments renf lés ,  c i r r e s  gmapodiaux 

dorsaux de la  région postérieure crénelés ; papi l l e s  pygidiales. 

Type femelle : Cir res  parapodiaux des 5 (N. pelaaiCa) ou 7 (P. c u l t r i f e r a )  

premiers segments renf lés ,  c i r r e s  parapcdiaux de l a  région postérieure l i s s e s  ; 

pas de pap i l l e s  pygidiales. 



plus f a i b l e  chez l e s  Heteronereis i s sues  d '  individus ayant jeûné que chez ce l l e s  

lyant  é t é  alimentées normalement. 

Aucune inversion sexuelle n ' a  é t é  observée chez l e s  Nereis au sexe 

in i t ia lement  d i f fé renc ié  ; d 'autre  pa r t ,  l a  sex-ra t io  des  Nereis sexuelle- 

ment indif férenciées  au moment de l a  décérébration e t  d i f fé renc ian t  des pro- 

d u i t s  génitaux au cours de l 'hé téronéréidat ion e s t  sensiblement l a  même que chez 

l e s  Nereis nourr ies  (environ 56 $ de mâles chez N. pelagica e t  67 >: de &les 

chez P. c u l t r i f  e r a  ) . 
Dans tous  l e s  cas,  l e s  caractères  sexuels des c i r r e s  parapodiaux e t  

du pygidium sont apparus ; i l s  sont  toujours conformes au type de produits  

&nitaux d i f fé renc iés  par 1' individu; néanmoins des papi l l e s  (caractère &le ) peu 

vent s e  développer sur  l e  pygidium des jeunes femelles (diamètre ovocytaire in-  - - 

3 - Discussion 
f é r i e u r  à 50 b). 

La rés is tance  au jeûne des Nereis paraTt exceptionnelle.  

Toutefois, il f a u t  t e n i r  compte du f a i t  que comme un grand nombre d'organismcs 

aquatiques (STEPHENS, 1968 ) l e s  Annélides Polychètes peuvent prélever d i rec-  

tement à t r ave r s  l eu r  tégument ce r ta ines  substances organiques en d i s so lu t ion  

dans l ' e a u  de mer (STEPHENS, 1963, 1964 ; REISH e t  STEPHENS, 1969 ; CHAPINN e t  

TAYLOR, 1968 ; BOILLY, 1 9 6 8 ~  ) .D ' au t r e  pa r t ,  l e s  algues microscopiques e t  l e s  

microorganismes s e  développant dans l ' e au  d'élevage pourraient  auss i  contr i -  

buer dans une ce r ta ine  mesure à l a  subsistance des Nereis soumises au jeûne. 

Dans ces conditions, l e s  Nereis ne s e r a i en t  donc a s t r e i n t e s  qu ' à  un jeûne 

r e l a t i f .  Quoi qu' il en s o i t  l a  d i f fé renc ia t ion  sexuelle e t  la  maturation d'une 

. cer ta ine  quant i té  de produits génitaux e s t  possible.  autre par t ,  l e  jeûne 

n'  influence pas la d i f fé renc ia t ion  des caractères  sexuels de s  c i r r e s  parapo- 

diaux e t  du pygidium qui sont toujours conformes au sexe de 1' intlividu. 

C - IWUTENCE DE LA TBMPERATJRE SUR IA DIFFERENCIATIGN DES CABACZFlilS 

SEXUELS SOMATIQUES 

1 - Techniques 

Des N. pelagica e t  des P. c u l t r i f e r a  d i f fé renc iées  sexuelle- 

ment ou non sont  placées à des températures var iées  (8'-10° C, 12' C ,  1 5 O  C,  

20' C,  25' c ) pendant une durée a l l a n t  jusqu' à 10 mois. ~ ' é p i t o q u i e  e s t  provo- 

quée par décérébration lorsqu ' e l l e  n'  appara2t pas spontanément. 



2 - Résultats 

Chez les Nereis (25 N. pelagica, 15, P. cultrifera) élevées à 

basse terripérature (8-10" C) l'épitoquie est provoquée sys-tématiquement par une 

décérébration pratiquée 15 jours à un mois après le début de l'expérience. 

~'hétéronéréidation est toujours très lente et s'étale sur deux mois environ. 

Parmi les Nereis (56 N. pelagica, 17 P. cultrifera) maintenues à 

12" ou 15' C, un certain nombre d'entre elles, sexuellement différenciées ou 

non au début de l'expérience, sont devenues épitoques naturellement 8 à 10 mois 

après le début de l'expérience. 

Toutes les Nereis (30 N. pelagica, 10 P. cultrifera-),sexuellement 

différenciées ou non,élevées à la température de 20° C,sont devenues épitoques 

spontanément au bout de 1 à 4 mois selon l'âge de 11indivi!3.u, les plus âgés 

se transfornîant plus rapidement que les jeunes. Les très jeunes Nereis ont 

d'ailleurs toutes différencié précocement des produits génitaux. 

Dans tous ces cas, les caractères sexuels des cirres parapodiaux se 

différencient normalement et sont conformes au sexe de 1' individu. Néanmoins 

si les papilles pygidiales se développent normalement chez les mâles, elles 

peuvent aussi appara2tre chez les femelles jeunes (ovocytes 20-4G p) . 
Par contre, les bJereis (20 TJ. pelagica, 10 P. cultrifera) n'ont pas 

supporté une température de 25' C et sont toutes mortes dès la première semaine 

de l'expérience. 

3 - Discussion 

Dans les con6itions de nos expériences la température, 

lorsqu' elle n' est pas léthale, n'empêche ni ne modifie la différenciation des 

caractères sexuels des cirres parapodiaux et du pygidium ceci même si les 

processus de l'hétéronéréidation sont ralentis (à  basse température) ou accé- 

lérés (à température élevée) ; cependant, la plupart des femelles jeunes diffé- 

rencient des papilles pygidiales contrairement au cas normal. Par ailleurs, 

les températures basses (8-10" C ), même lorsqu'elles provoquent dans certains 

cas (CHOQUET, 1962) la dégénérescence de la plupart des ovocytes, n'altèrent 

pas la différenciation des caractères sexuels somatiques qui, dans tous les 

cas, apparaissent toujours typiques du sexe de 1 ' individu. 



III - DISCUSSIOIJ Gk3NERAIIE 

I*L?s caractères  sexuels somt iques  des Néréidiens s e  d i f férencient  

au cours de l ' h é t é r ~ n é r é i d ~  tion, c ' es t -à-di re  à une période correspondant au 

terme de la v i e  de l 'animal. Ils apparaissent  à l a  f o i s  sur ce r ta ins  c i r r e s  

parapodiaux (sous l a  forme de renflement e t  de crénelures chez l e s  mgles e t  

de renflement seulement chez l e s  femelles) ,  e t  sur  l e  pygidiwn (sous l a  forme 

de pap i l l e s  pygidiales chez l e s  mgles uniquement). 

~ ' é t u c i e  expérimentale des modalités de la d i f fé renc ia t ion  de ces 

s t ruc tu res  montre qu' e l l e s  peuvent s e  d i f fé renc ie r  à n'  importe quel moment de 

l a  v ie  de l ' animal  e t  quelles que so ien t  lés conditions d'élevage (température, 

nourr i ture  ) pourvu que l e s  processus de 1 'hé téronéré idat ion so ien t  déclenchés 

par levée de 1 ' i nh ib i t  ion cérébrale.  

Dans ces conditions, l e s  caractères  sexuels é d i f i é s  au niveau des 

c i r r e s  parapodiaux sont  toujours confermes au sexe de 1' individu. Les créne- 

l u r e s  n 'apparaissent  que sur  l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région t rans-  

formée des mâles. Les renflements ne s e  d i f férencient  que s u r  l e s  c i r r e s  para- 

podiaux des premiers segments de l a  zone non transformée des mgles e t  des 

femelles, l e  nombre de segments transformés é t an t  toujours spécif ique du sexe 

(7 chez l e s  &les de N. pelagica e t  P. cu l t r i f e r a ,  5 chez l e s  femelles de 

N. pelagica e t  7 chez l e s  %cul t r i fera  femelles) .  Par contre,  l e s  pap i l l e s  

pygidiales, qui  représentent dans l a  v ie  normale un caractère  &le typique 

puisque ces formations assurent  l 'émission du sperme, peuvent dans ce r ta ins  

cas apparaf t re  sur  l e  pygidium de femelles à condition q u ' i l  s ' ag i s se  d '  indi -  

vidus t r è s  Jeunes, sexuellexent indif férenciés ,  ou possédant des ovocytes 

dont la t a i l l e  ne dépasse pas 40 p environ au moment du déclenchement de 

l 'hé téronéréidat ion.  I l  semble donc que l e s  pap i l l e s  pygidiales puissent auss i  

se  d i f f é r enc i e r  chez l e s  femelles mais uniquement à p a r t i r  de t i s s u s  jeunes. 

Les pap i l l e s  pygidiales doivent ê t r e ,  en conséquence, considérées comme un 

caractère  sexuel  relativement peu spécif ique puisque suscept ib le  d ' appara î t re  

chez l e s  deux sexes. 

Chez N. pelagica e t  P. c u l t r i f e r a ,  l e s  caractères  sexuels somatiques 

s e  d i f fé renc ien t  dès que l ' i n h i b i t i o n  cérébrale e s t  levée. Ils peuvent apga- 

r a î t r e  à t o u t  moment de la v i e  de la Nereis pourvu que l e s  processus de 

1' hétéronéréidation soient  déclenchés ; n i  l e  jeûne, n i  l e s  températures 



supranormales ou basses n1em@chent leur  apparition. 

Dans tous l e s  cas, l e s  caractères sexuels des c imes  parapodiaux 

(renflement e t  crénelures ) sont conformes au sexe de l ' individu. Par contre, 

l e s  papilles pygidiales, caractère des Heteronereis naturelles &les, peuvent 

apparaftre chez des femelles quand cel les-ci  sont enga&es dans un processus 

d ' hé téronédidat ion au moment où e l l e s  sont encore sexuellement indif féren- 

ciées ou commencent leur  maturation sexuelle ( jusqu' à un diamètre wocytaire de 

30-40 p environ). 



CONTROLt-, DE LA DETERMINATION ET DE IA DIFFERENCLATION 

DES CARACmRES SEXUELS SOIV14TIQUES. 

Nous avons montré dans le précédent chapitre que les caractères 

sexuels somatiques de N. pelagica et P. cultrifera peuvent apparaftre sur 

des Nereis d'gge varié sexuellement différenciées ou non : ni la température 
d ' élevage (lorsqu ' elle n' est pas léthale ) , ni le jeûne d ' ailleurs n'empêchent 
la différenciation des crénelures des renflements et des papilles pygidiales. 

Dans tous les cas, les caractères sexuels des cirres parapodiaux (crénelures, 

renflement ) sont conformes au sexe de l'individu. Par contre, les papilles 

pygidiales , qui normalement constituent un caractère mgle, peuvent, dans cer- 
taines conditions, se différencier sur des femelles,en particulier lorsque les 

Nereis expérimentées sont jeunes (indifférenciées sexuellement ou possèdant 

des ovocytes dont la taille n'excède pas 40 p. de diamètre au début de 

1 ' expérience ) . 
Il importe maintenant de rechercher quel (s) est (sont) le (s) fac- 

teur (s) responsable (s) de la différenciation des caractères sexuels somati- 

ques des cirres parapodiaux et du pygidium, et déterminant leur nature (mâle 

ou femelle). Nous envisagerons donc dans ce chapitre l'influence éventuelle sur 

ces processus,du cerveau, des produits génitaux, du contenu coelomique et de 

l'ensemble d'un individu ( par la technique des greffes ), 

1 - ~ T E R L E L  ET TECHNIQUES 

Les expériences ont été menées sur N. pelagica et P. cultrifera dont 

l'épitoquie a été provoquée dans certains cas par décérébration. ~ ' & ~ e  des 

Nereis expérimentées est apprécié par examen d'une ponction coelomique. 

L'élevage est conduit comme précédemment à la température de 12-15' C. Le dé- 

tail des techniques opératoires sera rapporté au cours de l'exposé. 



A - ROLE DU CERVEA'U DANS LE DETERMINISME DES CARACTERES SEXUELS 

1 - Techniques 

Elles ont déjà été exposées dans le chapitre précédent (p. 114). 

L' influence éventuelle du cerveau dans le déterminisme des caractères sexuels 

somatiques a été recherchée par ablation de cet organe à différents moments de 

la vie de l'individu correspondant,soit à la phase d'indifférenciation sexuelle, 

soit à celle de la maturation sexuelle. 

2 - Résultats (~ableaux20et 21 p. 115 et 116) 

Dans tous les cas, les Nereis décérébrées différencient complè- 

tement leurs caractères sexuels somatiques. La nature des caractères sexuels 

de cirres parapodiawr. est toujours conforme à celle du sexe correspondant,tout 

au moins quand celui-ci se manifeste par la différenciation de produits génitaux. 

Les papilles pygidiales apparaissent par contre à la fois chez les mgles, les 

jeunes femelles (dont le diamètre ovocytaire ne dépasse pas 40 p) et les indi- 

vidus sexuellement indifférenciés. 

3 - Discussion 

 ablation du cerveau n'empêche donc jamais l'apparition des 
caractères sexuels somatiques quel que soit l'époque de la vie de l'animal à 

laquelle elle est pratiquée.  élimination de cet organe, chez les animaux 
immatures, est même indispensable à la différenciation des caractères sexuels 

en provoquant l'hétéronéréidation de 1' individu. Il est intéressant de remr- 

quer que l'élimination brutale de l'hormone inhibitrice cérébrale par le pro- 

cessus de la décérébration ne perturbe pas la différenciation des caractères 

sexuels somatiques alors que dans les conditions naturelles le taux de l'hor- 

mone cérébrale diminue progressivement au cours de la vie de la Nereis et ceci 

plus particulièrement chez les femelles (HAUEMSCHIID, 1966 ; PORCHET, 1969 ; 

DURCHON et PORCHET, 1970 ) . Ia décérébration, en réalisant une situation hormo- 
nale (abaissement rapide du taux de l'hormone) beaucoup plus proche de celle 

de 
concernant les mgles dans les conditions naturelles que celle des femelles, 

n'altère pas la réalisation des caractères sexuels au niveau des cirres 



parapodiaux qui r e s t en t  toujours conformes au sexe de l ' individu.  Par contre, 

e l l e  provoque l ' appar i t ion  de papi l les  pygidiales non seulement chez l e s  m2les 

mais auss i  chez pratiquement toutes  les jeunes Nereis sexuellement indif féren-  

c iées  e t  évoluant dans l e  sens femelle ou non (au moins lorsque l a  maturation 

sexuelle femelle e s t  incomplète ). 

B - R O U  DES PRODUITS GENITATJX DAIG LA !7ETECRMIlW'I'ION DES CARACTERES 

SELJELS SOMTIQdES : EXPERIENCES DE CASTRATION 

1 - Techniques -- 

Le r ô l e  des produits génitaux dans l a  détermination des carac- 

t è r e s  sexuels somatiques a é t é  recherché par cas t ra t ion  avant l e  déclenchement 

de l lhétéronéréidat ion.  Comme l e s  produits génitaux sont, chez l e s  Nereis, 

dispersés dans l e  coelome d'un grand nombre de segments (50 au minimum) nous 

avons procédé à l eu r  él imination par des t ruct ion i n  s i t u  à l ' a i d e  d'une irra- 

d i a t i on  X. 

Le matériel  u t i l i s é  e s t  représenté par des femelles e t  des males de 

N. pelagica e t  P. c u l t r i f e r a  ima tu re s  (ovocytes de diamètre in fé r ieur  ou 

égal  à 60 p pour l e s  femelles, spermatocytes mûriformes pour l e s  mgles) e t  des 

individus sexuellement indifférenciés.  

Les i r r ad i a t i ons  ont é t é  r éa l i s ée s  à l ' a i d e  d'un générateur de 

rr-yons X Transfoleix 9Ox2O I%ssiot Phi l ips  dans l e s  conditions suivantes : 

tension : 85 KV ; i n t ens i t é  : 1,5 mG ; distance fenêtre  suJet  : 5 cm ; faisceau 

non f i l t r é  ; débl t  moyen : 170 r/m. 

Les Nereis à i r r ad i e r ,  préalablement anesthésiées, sont placées sur 

du papier f i l t r e  imbibé de la  solution anesthésique e t  reposant su r  une plaque 

de plast ique.  E l les  sont ensui te  disposées sous l e  tube radiogène à l ' i n t é r i e u r  

d'un cercle  de 3-4 cm de diamètre centré sur l ' axe  du faisceau dans lequel  

1 ' in tens i té  du rayonnement e s t  pratiquement unif orme. 

mû irradiation e s t  pratiquée su r  tou t  l e  corps des Nereis à l 'excep- 

t i o n  de l a  t e t e ,  protégée par une plaque de plomb. Au cours de l ' i r r a d i a t i o n ,  

l a  posit ion des animaux e s t  régulièrement vé r i f i é e  e t  l e  l iquide anesthésique 

renouvelé . 
L a  dose de rayons X e s t  dél ivrée  en une seule (10.000 à 20.000 r )  

ou plusieurs séances ; e l l e  var ie ,  selon l ' é t a t  gén i t a l  au moment de 1' irra- 

d i a t i on  e t  l e  laps  de temps séparant c e t t e  dernière de la décérébration, entre  



10.000 e t  50.000 roentgens pour P. cu l t r i f e r a ,  10.00U e t  75,000 roentgens pour 

N. pelagica. 

Les e f f e t s  de l ' i r r a d i a t i o n  sur l e s  produits &nitaux sont appréciés 

en prélevant périodiquement u n e  pe t i t e  quanti té de contenu coelomique par ponc- 

t ion .  Au cas où des produits génitaux apparemment sa ins  ont encore é t é  décelés 

1 à 3 semaines après l a  dernière  exposition aux rayons X, l ' i r r a d i a t i o n  a été 

renouvelée. 

Les témoins sont représentés par : 

- des Nereis entièrement protégées par une plaque de plomb pendant 

toute l a  durée de l ' i r r a d i a t i o n ,  

- des Nereis recevant une in jec t icn  de produits  génitaux de même sexe 

après 1' i r rad ia t ion .  

 autre par t ,  l ' i n t é g r i t é  somatique des individus i r r ad i é s  a é t é  ap- 

préciée en l e s  soumettant, après i r rad ia t ion ,  à un processus de régénération, 

s o i t  par amputation caudale de 10  à 20 segments, s o i t  par amputation des c i r r e s  

parapodiaux de quelques segments. 

Dans tous l e s  cas, l e s  Nereis ont é t é  décérébrées 48 h à 1 mois 

après 1' i r r ad i a t i on .  

2 - Résul ta ts  

Nous examinerons successivement l e s  e f f e t s  des rayons X sur  

l e s  animaux (mortal i té ,  cas t ra t ion,  pouvoir régénérateur) ,  l eur  comportement 

après l a  décérébration notamment en ce qui concerne l 'épi toquie  e t  l a  d i f f é -  

rencia t ion des caractères sexuels somatiques, e t  enf in  l e  comportement des 

témoins. 

a )  Ef fe t s  des rayons X su r  l e s  Nereis .................................. 
- Mortalité 

E l l e  e s t  souvent importante e t  d ' a i l l e u r s  plus 

élevée chez N. pelagica que chez P. c u l t r i f e r a .  E l l e  se  manifeste surtout  chez 

ces deux espèces après décé&bration e t  pour des doses dépassant 35.000 à 

40.000 r où l e s  pertes a t te ignent  de 60 à 80 %. 
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- Castration :- q 

L' examen d 'une pe t i te  quantité de contenu coelomique 

prélevé régulièrement (toutes l e s  semaines environ) après chaque séance d ' i r r a -  

diation e t  l 'étude histologique des Nereis i r radiées  ont montré que, dans l e s  

conditions de nos expériences, l a  dose minimale de rayons X nécessaire à l a  

castration des N. pelagica e t  des P. cu l t r i f e ra  e s t  de 30 à 35.000 r quelles 

que soient l e s  modalités de 1 ' i r radiat ion (unique ou fractionnée ) .Dans certains 

cas, en par t icu l ie r  pour les  femelles, la  dose nécessaire pour détruire  l e s  

ovocytes peut a t te indre 75.000 r. 

Histologiquement l e s  Nereis incomplètement castrées présentent un 

mélange de produits génitaux d'aspect sa in  e t  d 'autres dans un é t a t  de destruc- 

t ion  plus ou moins avancé se caractérisant chez les &les par l a  désorganisa- 

t i on  des amas de spermatocytes e t  chez l e s  femelles par l 'appari t ion dans l e s  

ovocytes d'une zone cort icale  al térée se  colorant par l e  bleu d 'ani l ine e t  se 

propageant de plus en plus vers l e  noyau. Certains éléments sont encapsulés par 7 
I 

des linocytes. ' 5  
- J  

Par contre, l e  milieu coelomique des individus castrés  apparaît pra- r j  
tiquerrient exempt de tout élément figuré (Pl. XXXVII I ,  ), il contient néanmoins 

f i g e  a 
de place en place quelques grosses masses sombres comportant de nombreux noyaux , d  
e t  représentent probablement des corps d ' involution (PI.  X X X V I I I ,  f i g  . b) . 

- Pouvoir régénérateur 1 
.4 

Les Nereis i r radiées  à l a  dose nécessaire peur obte- ,,'' 
n i r  l a  castrat ion (supérieure ou égale à 30.000 r )  n'ont régénéré qu'une Bbau- 

che de pygidium dépourvu de c i r r e s  anaux mais jamais de segments sétigères.  

D'autre part ,  dans ces &mes couditic\ns, nous n'avons jarrais observé 

la  régénération des c i r r e s  parapodiaux zmputés. 

b )  Comportement des Nereis après décérébration ........................................... 
- Epitoquie 

Après une i r rad ia t ion  de 10.00CI r, l a  plupart des i. 

Nereis décérébrées (85 $) sont devenues épitoques dans pratiquement l e s  mêmes ? 
déla is  que l e s  témoins ( 1  mois e t  demi environ). 

Lorsque l ' i r r ad ia t ion  dépasse 20.000 r, l e s  Nereis meurent avant 

d 'atteindre l e  stade f i n a l  de 1 'hétéronéré idation correspondant au "stade 4" 



de la terminologie de DURCHON (1952) ,c ' est-à-dire à l a  différenciation complète 

de lamelles parapcdiales e t  de soies  hé térmnéréidiennes . Elles  édif ient  néan- 

moins des lamelles parapodiales, plus pe t i tes  cependant que chez l e s  témoins, 

mais jamais de soies hétéronéréidiennes meme lorsque l e s  soies néréidiennes 

sont tombées. Le temps nécessaire à l a  différenciation de ces formaticns e s t  

d ' a i l l eu r s  beaucoup plus long (3  à 4 semaines) que chez l e s  témoins (2 semaines). 

 autre part ,  e l l e s  n'évoluent jamais au-delà de ce stade même s i  e l l e s  survi- 

vent jusqufà deux mois e t  demi après la décérébration. 

Sur l e  plan histologique, l a  musculature apparaft peu ou pas transfor- 

mée dans l e  sens hétéronéréidien, e t  quelquef e i s  mrtiellement ddtruite , notam- 

ment au niveau des parapodes. ~'dpiderme présente,de place en place, des plages 

c la i res .  

- Différenciation des caractères sexuels somatiques 

Les caractères sexuels somatiques se  ddveloppent 

normalement sur l e s  c i r r e s  parapodiaux e t  l e  pygidium e t  conformément au sexe 

de l ' individu s i  1' irradiat ion e s t  inférieure à 20.000 r. 

Pour des doses supérieures à 15.000 r, e t  &me s i  l a  castration n 'est  

pas to ta le ,  seuls l e s  caractères sexuels des c i r r e s  parapcdiaux des 4-5 premiers 

segments se  diffdrcncient à l a  f o i s  chez l e s  &les e t  l e s  femelles ; l es  ren- 

flements produits dans ces conditions sont cependant plus réduits que chez l e s  

témoins. Par contre, l e s  crénelures des c i r r e s  parapoüiaux dorsaux e t  l e s  

papilles pygidiales n'apparaissent jamais. 

c ) Comportement des témoins 
---_-c------------------ 

Les Nereis placées sous un écran de plomb pendant toute  

l a  durée de l ' i r r ad ia t ion  se comportent après décérébration comme l e s  individus 

normaux. El les  deviennent toutes épitoques dans l e s  dé la is  habituels (30-45 
jours environ après l a  décérébration) e t  différencient tous l e s  caractères 

sexue 1s. 

Après injection intracoelomique de produits génitaux du &me sexe, 

l e s  Nereis castrées se  comportent, après décdrébration, de l a  même manière que 

l e s  individus simplement i r radids  . Elles  n'apparaissent pas plus aptes que ces 

derniers à différencier l e s  caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux. D a n s  

quelques ra res  cas seulement (3/17) des papilles pygidiales sont ndanmoins ap- 

a ~ u e s  chez des &les i r rad iés  à 40.000 r e t  eyant reçu une injection de 

spermtecytes. 



3 - Discussion 

 irradiation X de N. pelagica e t  P. cu l t r i f e ra  à différentes 

doses montre que, dans l e s  conditions de nos expériences,la dose minimale 

nécessaire pour castrer  l e s  individus r i l e s  e s t  de 30.000 à 35.000 r ; pour l e s  

femelles e l l e  e s t  toujours supérieure (40.000 r )  . 
A ces doses, l e s  rayons X perturbent considérablement l e  déroulement 

de l 'hétérondréidation. En par t icu l ie r ,  l 'épitoquie n '  e s t  Jamais a t t e in t e  bien 

que certaines structures (lamelles parapodiales ) puissent ê t r e  différenciées . 
 a autre part, l e s  caractères sexuels somatiques n'apparaissent pas pour l a  

plupart (crénelures , papilles pygidiales ) ; seuls l e s  renflements des c i r r e s  

parapodiaux de 4-5 premiers segments (c i r res  parapodiaux des 7 premiers seg- 

ments sont normalement renflés  chez l e s  P. cu l t r i f e ra  &les e t  femelles e t  chez 

l e s  N. pelagica mâles) sont éd i f i é s  mis sont néanmoins toujours de t a i l l e  

inférieure à ce l le  observée chez l e s  témoins tout  comme d ' a i l l eu r s  l e s  lamelles 

parapodiales . 
Ltabsence de différenciation ou l e  caractère par t icul ier  de la d i f f é -  

renciation des caractères sexuels somatiques peuvent e t r e  interprétés de deux 

façons différentes  : ou bien l e s  propriétés morphogénétiques des t i ssus  impli- 

qués dans ces différenciations sontal térées  par l ' i r r ad ia t ion  X, ou bien ce 

comportement e s t  la conséquence de la castration. Nous considérerons chacune 

d e  ces hypothèses. 

a) Hypothèse de l ' a l t é ra t ion  des propriétés morphogéné- .................................................... 
tiques des t i ssus  impliqués dans l a  différenciation ................................................... 
des caractères sexuels somatiques ................................. 

On s a i t  que l e s  rayons X peuvent a l t é r e r  l e  déroulement 

de cer tains  évènements morphogénétiques en détruisant préférentiellement l e  

mésoderme (BOILLY, 1968 d, 1969 a e t  b )  ou en intervenant dans certaines condi- 

t ions sur l e  système nerveux (CERSCH e t  WOHLRABE, 1965 ; HUET, 1967). Or, dans 

l e  cas de caractères sexuels somtiques, nous savons ( lè re  par t ie  ) que l a  d i f -  

férenciation des  crénelures, des renflements e t  des papilles pygidiales ne f a i t  

pas intervenir l e  rksoderme mais uniquement l'épiderme e t  que dans un cas au 

moins (papi l les  pygidiales ) l e  système nerveux n '  e s t  pas concerné (BOILLY-WBEB, 

inédi t  ) . D' autre par t ,  il semble que l e s  propriétés morphogéné tiques de l ' ép i -  

derme ne soient pas totalement abolies par l ' i r r ad ia t ion  car la régénération 

d'une ébauche de pygidium d 'une part  e t  l a  différenciation de lamelles 



parapodiales e t  de renflement sur l e s  c i r r e s  parapodiaux de la région antérieure 
que 

d 'autre  part  restent  p6Ssfbles bien limitées; néanmoins, il convient de remar- 

quer que nous n'avons jamais obtenu la régénération de c i r r e s  parapodiawc après 

i r radiat ion.  

Le f a i t  que l e s  crénelures e t  l e s  papilles pygidiales ne se différen- 

cient  pas a lors  que l e s  renflements de la région antérieure apparaissent , pose 

cependant un problème épineux. En ef fe t ,  s i  1' on t i e n t  compte du nombre de seg- 

ments antérieurs dont l e s  c i r r e s  parapodiaux différencient des renflements 

(4-5 premiers segments chez l e s  &les e t  l e s  femelles castrées des deux espèces, 

a lors  que normalement les 7 premiers segments chez lesi P. cu l t r i f e ra  &les e t  

femelles e t  l e s  N. pelagica mâles sont concernés par ce processus), on do i t  

admettre que l e s  caractères sexuels appargissrult dans cet te  région du corps ne 

s'expriment pas après la castration. Ea $ @tr ce sont toujours l e s  4-5 pre- 'v 
miers segments qui développent des renflements su r  leurs c i r r e s  parapodiaux. 

Il faut  remarquer toutefgis que l 'édif icat ion des renflements se  r éa l i se  dans 

l e  temps suivant un gradient antérg-postérieur ; après irradiation, nous avons 

toujours constaté que l a  différenciation des Structures l i ées  $ l 'épitoquie 

(sexuelles ou non) e s t  bloquée à une périgde de  l'h6t6ronéréidation çorrespon- 

dant au stade 2, époque à laquelle seuls  les  ~ a r a c t è r e s  sexueJs somatiques l e s  

plus antérieurs (renflements ) sont nettement différenciés . Dans ce t te  hypothèse, 

l'absence de différenciation des renflements l e s  plus postérieurs,et à f o r t i o r i  

des crénelures e t  des papilles pygidiales,s'expliquerait par un blocage g6néral 

précoce des processus de différenciation e t  non par l'absence de prcduits géni- 

taux ; en conséquence, seules l e s  structures l e s  plus antérieures (renflement) 

auraient l e  temps de se  différencier ,  

b )  Hypo-thèse de 1' influence de l a  castrat ion ----------------------------------------- 
Dans ce t te  conception, cer tains  caractères sexuels, 

notamment ceux caractérisant l e  &le (crénelures e t  papilles pygidiales ) , ne 

pourraient s'exprimer en l'absence de produits génitaux &les. Cette hypothèse 

nécessite une vérif icat ion expérimentale qui sera abordée dans l e s  paragraphes 

suivants. 



Caractères sexuels développés par des N. pelagica e t  P. cu l t r i f e ra  différen- 

oihes sexuellement ayant subi une injection de produits génitaux du sexe 

opposé. L'épitoquie a é t é  s o i t  naturelle,  s o i t  exp6rimentale (décé&bration). 

: Type de produits : Caractères sexuels 
i : sexuels contenus : 

Type de produits I Receveur : dans l e  coelome : C i r r e s  
( &nitaux i n ~ e c t é s  : des Nereis t r a i -  : parapodiaux : : Pygidium 
( ) 
( : t é e s m q u e s  
(--,-,-,----,-----------:----------:--------------------:--------------:-------------- 

1 
) 

( . . ) 
( 1 )  Femelle . . I r  ' W .  

1 
( . ) 
( ovocytes 30-40 p : 
( (7-11 ) 
( 

1 
: Type mâle ) 
: (31-46) ) 

( ovocytes 50-60 p : 
( (9-15) @ l e  SpermatozoTdes . Type &le : Type femelle 
( * + ovocytes (35-51) . : (35-51) . (4-5) ) 
( ovocytes 80-100 p : (35-51 ) ) 
( (8-13 1 
i 
( ovocytes 230 p 
( (11-12 ) 

sperrnatocytes 
( 
( 

(34-24 ) 

( 

. . i , d i e  { 
Ovocytes : Type femelle : (32-21) ) 

: I + spermtoso~des  : (34.24) : : (34a4) . 1 
(34-24 ) : Type femelle ) . : (2-3) > 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas obsemrés.(N. pelagica - 
P. cu l t r i f  e ra  ) . 



C - ROIE DU CONTENU COEIDMIQUE DANS IA DETERMD$ATION DES CARACTERES 

XMUELS SOPl4TIQUES : EXPERïENCES D ' I N J E C T I O N  DE PRODUITS GENITAüX 

1 - Techniques 

Ie contenu coelomique de Nereis sexuellement différenciées e s t  

injecté à l 'a ide d'une pipette dans l e  coelome d'individus sexuellement d i f fé -  

renciés au non, ayant subi préalablement ou non une castration par i r rad ia t ion  X. 

Dans tous l e s  cas où l e  sexe du receveur e s t  apparent, nous avons 

injecté dans l e  coelome de ce dernier l e  contenu coelomique de Nereis de sexe 

opposé. 

Les produits génitaux à injecter  sont prélevés à différents  stades 

de leur  évolution (ovocytes de 30-40 p, 50-60 p, 80-100 p, 200 y pour l e s  

femelles ; spermatocytes pour l e s  &les)  ; ils sont évidemment toujours accom- 

pagnés des éléments coelomiques l ibres .  La quantité de produits injectés  

(0,15 à 0,3 m l  pour l e s  indifférenciés, G,5 m l  environ pour l e s  individus d i f -  

férenciés sexuellement) e s t  t e l l e  que l e s  Nereis t rR i t ées  sont gonflées au 

maximum après 1' injection. 

L'épitoquie e s t  prwoquée par décérébration 1 à 2 mois en moyenne 

après 1' injection. 

Résultats 

NOUS exposerons successivement l e s  observations effectuées 

sur l e s  Nereis sexuellement différenciées, l e s  Nereis sexuellement indifféren- 

ciées,  l e s  Nereis castrées.  

a )  Evolution des Nereis sexuellement différenciées ----------------------------------------------- 
(Tableau 23 ) 

Cette étude a été effectuée sur 75 P. cu l t r i f e ra  (51 m$- 

l e s  e t  24 femelles) e t  69 N. pelagica (35 d i e s  e t  34 femelles) ayant survécu 

aux di f  férents traitements. 

Un cer tain nombre de Nereis (60 P. cu l t r i f e ra  e.t 46 N. pelagica ) ont 

é t é  décérébrées environ un mois après l ' i n j ec t ion  de produits génitaux e t  sont 

devenues épitoques environ 30-45 jours après l a  décérébration. Les autres  Ne- - 
r e i s  15 (9  &les, 6 femelles) P. cu l t r i fe ra  e t  23 (13 &les, 10 femelles) - 
N. pelagica se  sont t r a n s f o r d e s  spontanément en Heteronereis dans un dé la i  



Caractères sexuels développés par des Nereis initialement indifférenciées 

ayant subi une injection de produits génitaux, puis une décérébration. 

( , , - 8 ,  

( 
( Type de produits 
( génitaux injectés  
( 
( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 
( 
( 1 )  Femelle 
( 
( ovocytes 30-40 JJ 

(. (6-8 ) 
I 

: Type de produits 
sexuels contenus 
dans l e  coelome 
des Nereis t r a i -  

n tées  épitoques 
,--:------------------ 

Type des caractères sexuels ! 
1 . Cirres Pyg idium j 

: parapodiaux : 1 

: Type f e m l l e  Ovocytes seuls  Type femelle . 
(7-10) (7-10) (2-2 

: 
( ovocytes 50-60 JJ : : Type &le ) 
( (13-9) . (5-8) 1 . 
( 
( ovocytes 80-100 p : 
( (7-10) : Ovocytes : Type mâle : Type A l e  ) 
( : + spemtozordes: (23-24) (23-24) ) 
( ovocytes 200 p (23-24 1 ) 
( (4-7) ? 

( Spermat ocytes 
( (22-32 ) 
( 
( 
( 
( 
( 
( 
( 

. 
: spermatozoiTdes : 
: seuls (12-20) : 

) 
1 

Type &le : Type &le 1 
(12-20) (12-20) ) 

\ 

: ovocytes 
: + spermtozoTdes : 

(10-12 . 
Type femelle ~ p e  femelle { 

(10-12 ) (1-2 ) 1 
1 

: ~ y p e  &le 1 
(9-10) 1 

h s  nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas observés (N. pelagica, 
P. cu l t r i f e ra ) .  



de 3-4 mois après 1' injection des produits génitaux. Dans tous l e s  cas, l e s  

Heteronereis ont développé au niveau des c i r res  parapodiaux l e s  caractères 

sexuels secondaires conformes à leur sexe d ' origine. 

Par contre, en ce qui concerne l e  pygidium, presque toutes l e s  femel- 

l e s  (32/34 N. pelagica, 21/24 P. cu l t r i f e ra )  ont développé des papilles pygi- 

d ia les  comme l e s  &les. 

b )  Evolution des Nereis sexuellement indifférenciées ................................................. 
L'épitoquie survient environ deux mois après l a  d é ~ & & -  

bration. Les résu l ta t s  r e l a t i f s  au type de caractères sexuels secondaires déve- 

loppés par l e s  individus ayant reçu une injection de produits génitaux mâles ou 

femelles sont groupés dans l e  tableau 24. On constate que l e  type de caractère 

sexuel secondaire (&le ou femelle) présenté par l e s  c i r r e s  parapodiawc des 

individus t r a i t é s  e s t  indépendant de l a  nature (mâle ou femelle) des ce l lu les  

injectées,  mis q u ' i l  correspond toujours au type des cel lules  sexuelles d i f fé -  

renciées après décérdbration (tableau 24).  Les individus ayant reçu une injec- 

t ion  de produits génitaux femelles présentent dans 77 $ (P. cu l t r i f e ra )  e t  71 % 
(N. pelagica) des cas des c i r r e s  dorsaux crénelés (donc de type mâle) e t  dans 

23 % (P. c u l t r i f e r a )  e t  29 $ (N. pelagica) des cas des c i r r e s  dorsaux l i s s e s  

(type femelle) ; après injection de produits génitaux &les l e s  proportions sont 

respectivement de 62 % (P .  c u l t r i f e r a )  e t  54 % (N. pelagica) e t  de 38 ,% 

(p. c u l t r i f e r a )  e t  46 % (N. pelagica). 
Par contre, des papilles pygidiales se  différencient non seulement 

chez tous l e s  receveurs &les ayant subi une injection du contenu coelornique 

provenant d'une femelle ou d'un mâle mais aussi  chez une part ie  (?O à 90 % des 

cas ) des receveurs femelles ayant subi l e  même traitement (tableau 24 ) . 
c )  Evolution des Nereis castrées ............................. 
Après injection de produits génitaux de sexe opposé dans 

l e  coelome de Nereis castrées e t  décérébrées, l e s  receveurs se comportent de l a  

même manière que l e s  individus castrés  e t  non injectés,ou que ceux ayant é t é  

à la f o i s  castrés  e t  injectés avec des produits génitaux de &me sexe. En par- 

t i c u l i e r ,  l e s  créne lures e t  l e s  papilles pygidiales n ' apparaissent jamais. 



3 - Discussion 

Il apparaft à l a  su i te  de ces expériences que l a  différencia- 

t ion  des caractères sexuels secondaires des c i r res  parapodiaux es t ,  dans l e s  

conditions de nos expériences, nullement influencée par l a  présence de cel lules  

génitales (ovocytes, spermatocytes ) e t  de cel lules  coelomiques provenant d'un 

individu de sexe opposé. La différenciation des caractères sexuels secondaires 

des c i r r e s  parapodiaux reste  d 'a i l leurs  insensible à ce traitement, &e s i  l e s  

produits génitaux injectés  sont en quantité nettement supérieure à cel le  des 

gonocytes des receveurs e t  ceci quel que s o i t  l ' é t a t  sexuel de ces derniers ou 

l e  stade évolutif  des produits génitaux injectés.  De meme, on remarque que 

l ' in ject ion,  dans l e  coelome d'un individu de sexe donné, de produits &ni t am 

de sexe opposé n 'affecte  pas la différenciation sexuelle des individus t r a i t é s  ; 

en e f fe t ,  la  sex-ratio de ces derniers r e s t e  pratiquement semblable à ce l le  des 

individus non injectés.  

 absence d ' influence du contenu coelomique provenant d 'une Nereis de 

sexe opposé sur l a  différenciation des caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux 

du receveur corrobore d 'a i l leurs  l e s  observations effectuées antérieurement 

(chapitre V I I I )  re la t ives  à l 'apparition de ces caractères chez des individus 

sexuellement indifféreiiciés avant la déckrébration. En effet ,  dans ce cas, l e s  

renflements e t  l e s  crénelures se différencient toujours conformément au sexe de 

1 ' individu même si l a  quantité de produits génitaux différenciés e s t  particu- 

lièrement f a ib l e  e t  leur évolution incomplète (cas des individus femelles ) . 
 a autre part, il faut  a jouter que même lorsque l 'évolution des ovocytes au cours 

de l 'hétéronéréidation e s t  anormale (cas des ovocytes dont l e  diamètre e s t  
, '  9 

inférieur à 60 p pour N. pelagica, à 140 p pour P. cu l t r i f e ra  ) (DURCHON, 1 9 9  ''. 

CHCQUET, 1962 ; DHAINAUT e t  PORCHET, 1967 ; PORCHET, 1%9 ; DHAINAIJT, 1970) l a  

différenciation des caractères sexuels des c i r res  parapodiaux n 'es t  pas pertur- 

bée. 

Par contre, l e s  papilles pygidiales apparaissent non seulement chez 

l e s  individus &les mais aussi chez l a  plupart des femelles sexuellement indif-  

férenciées ou non avant 1' injection. 

D - INFUJENCE DE L' I N D I V I D U  SUR iA DIFFERENCIATION DES CARACTlEFaES 

SMUELS SOPRTIQUES : EXPERIEMCES DE GREFFES 

Nous venons de constater que l e  cerveau e t  l e s  éléments du contenu 

coelomique n'interviennent vraisemblablement pas dans l e  déterminisme des 



Figure 15 

Hoiograffea h a t 6 r o s d e s  chez N. peiagica. 

1 - Greffe lat6xmle de tronçon de corps. 

2 - Greffe caudale de tronçon de carps. 

3 - Greffe intercalaire de tronçon de corps. 

4 - Greffe de zone purpodiale. 

Entre parenthèses nombre de greffes observées. 

a, greffon *le, porte-greffe f eml le  ; b, greffon femelle, parte- 

greffe &le. 



caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux. Il importe donc maintenant de savoir 

s i  ce processus échappe aussi  à tout  autre contraie phénotypique. Afin de ré -  

pondre à ce t  impératif, nous avons procédé à des homogreffes de fragments de 

Nereis sexuellement différenciées ou non sur des receveurs de sexe opposé ou 

sexuellement indifférenciés . 
1 - Techniques 

Toutes l e s  expériences de greffes ont é t é  pratiquées chez 

N. pelagica. Les greffons, de t a i l l e  variable, ont é t é  fixés sur l e  porte-greffe 

à l ' a ide  d'agrafes en f i l  d 'argent suivant l a  technique de DURCHON (1962 ) . Ils. 

- sont f ixés  sur l e  porte-greffe s o i t  en position dorsale (à mi-distance entre  

l e  vaisseau dorsal e t  l e s  parapodes du porte-greffe ), s o i t  en position ventrale 

( à  mi-distance entre la chahne nerveuse e t  l e s  parapodes du porte-greffe). 

Trois types principaux de greffes ont é té  réa l i sés .  

a )  Greffe de tronçon de corps de 4 à 20 segments de 
--*----c----c----------------------------------- 

longueur en position la té ra le  (Fig. 15) ............................. 
Les  greffons sont placés sur l a  face dorsale du porte- 

l e  
greffe,& mi-distance entre vaisseau dorsal e t  l e s  parapodes,et orientés per- 

pendiculairement à l 'axe antéro-postérieur du porte-greffe . 
b) Greffe de tronçon de corps de 4 segrrients de longueur .................................................... 

en position orthotcpe (Fig. 15) --------------------- 
Deux types de greffes ont é t é  réal isées  : 

n() Le tronçon e s t  f ixé sur  l e  porte-greffe en posit ion 

caudale 

0) Le tronçon e s t  intercalé entre deux segments du 

porte-greffe. 

c ) Greffe de paroi la té ra le  de corps comprenant 2 à 5 -------------------------------------------------- 
parapodes en position dorsale ou ventrale 

Les greffons sont prélevés entre l a  chafne nerveuse e t  

l e  vaisseau dorsal sur  une longueur a l lan t  jusqu'à 5 segmnts e t  possèdent ou 

non l e  ganglion parapodia1,suivant que l a  section passe à proximité de la  

chaîne nerveuse ou au ras du c i r r e  ventral. Ils proviennent,soit de la  région 



antérieure (correspondant à l a  zone de différenciation des renflements sur l e s  

c i r r e s  chez l e s  Heteronereis &les e t  femelles), s o i t  de l a  région postérieure 

(corre.spondant à l a  zone de différenciation des crénelures sur l e s  c i r r e s  para- 

podiaux dorsaux des Heteronereis &les) .  

Ils sont f ixés  sur l e  porte-greffe de sexe oppos6,soit dans l a  &me 

région (antdrieure ou postérieure ) que cel le  dont i ls  proviennent (greffes dans 

la région orthotope ), s o i t  dans l ' au t r e  (greffes dans la région hétérotope ). Lâ 

greffe e s t  réalIsée,soi t  en position dorsale (à  mi-distance entre l e  vaisseau 

dorsal  e t  l e s  parapodes du porte-greffe), s o i t  en position ventrale (à mi-dis- 

tance entre l a  chafne nerveuse e t  l e s  parapodes du porte-greffe). 

Pour chacun des types de greffes, des greffes  homosexuées males e t  

femelles ont é t é  réal isées  à t i t r e  de contrôle. 

Le comportement des greffons e t  des porte-greffe a é t é  suivi  jusqu'à 

8 à 15 mois après l a  greffe, époque à laquelle certains porte-greffe sont 
,~ , - - .  

devenus Qpitoques naturellement ; l e s  individus non transformés sont a lors  reli-"'- 

dus épitoques par décérébration. 

Les Individus porte-greffe ont é t é  élevés dans de l 'eau de mer nor- 

male à l a  température de 1 2 - l ' + O  C e t  nourris régulièrement avec des entéromor- 

phes tout au long de 1 'expérience. 

2 - Résultats 

Nous examinerons d'abord l e s  conditions de l a  jonction porte- 

greffe - greffon (rapports anatomiques, r e j e t s  du greffon) avant de considérer 

l 'évolution des caractères sexuels somatiques du greffon comparativement à c e l l e  

du porte-greffe. 

a )  Conditions de l a  jonction porte-greffe - greffon ................................................ 
CA- Rapports anatomiques entre  porte-greffe e t  greffon 

L'étude histologique des rapports anatomiques en t re  

porte-greffe e t  greffon a été réa l i sée  sur des greffes pratiquées avec des che- 

veux a f i n  de f a c i l i t e r  l a  confection des coupes. 

L a  c ica t r i sa t ion  e t  l e  déclenchement de l ' a c t i v i t é  mitotique de l ' é p i -  

derme des zones du porte-greffe e t  du greffon en contact sont toujours tardives ; 



en effet ,  l e s  mitoses n'apparaissent qu' à p a r t i r  du llème jour après la greffe 

a lors  qu'après une amputation simple on peut l e s  déceler dès l e  3ème jour. Au 

cours de ce t te  période, de nombreux coelomocytes s'accumulent à proximité de 

l a  jonction ; un cer tain nombre d'entre ewc participent à l 'él imination des 

f ibres  musculaires lésées par phagocytose. Les f ibres  musculaires lésées rég& 

nérent e t  assurent la l ia i son  entre l a  musculature du porte-greffe e t  ce l l e  du 

greffon. De &me, l e s  vaisseaux sanguins s'anastomosent ; en par t icu l ie r  l e  

vaisseau dorsal du greffon se soude à celui  du porte-greffe e t  r éa l i se  une 

figure en T caractéristique lorsque l a  greffe e s t  effectuée latéralement sur  

l a  face dorsale,et  ceci  meme s i  l e  vaisseau dorsal du porte-greffe n ' e s t  pas 

ldsé au cours de l 'opération. Lorsque l e  greffon e s t  placé en posit ion ortho- 

tope, l e s  différentes  structures homologues du porte-greffe e t  du greffon 

(tube d iges t i f ,  vaisseau dorsal e t  vaisseau ventral, chafne nerveuse) se sou- 

dent entre e l l e s  e t  ré tabl issent  leur c tnt inui té .  Dans l e  cas des greffes de 

paroi la té ra le  en position ventrale, l e s  nerfs  parapodiaux du greffon régénèrent 

en direction des nerfs  correspondant du porte-greffe e t  é tabl issent  a ins i  une 

connexion avec l e  système nerveux de ce dernier.  En général, l a  jonction entre  
8 .  ,. 

l e s  différents  t i s sus  du porte-greffe e t  du greffon e s t  achevée environ un rnois&g ..#_ 
après l a  greffe.  

Rejet du greffon 

Les greffons sont fréquemment re je tés  dans l e s  

homogreffes chez Nereis ; l e  r e j e t  peut concerner jusquf à 70 % des individus 

opérés e t  f i e  100 $ dans l e  cas de greffes réal isées  sur l a  face ventrale de 

l a  région antérieure.  L'élimination du greffon peut ê t r e  précoce ou tardive. 

- ReJst précoce du greffon 
. . . S . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Be 10 à 40 % des greffons meurent e t  sont élimi- 

nés au cours de l a  première semaine suivant 1' opération. Fuis une nouvelle 

phase de r e j e t  se manifeste deux semaines Après l a  greffe, époque à laquelle 

se déroule l ' a c t iv i t é  mitotique de l'épiderme. Le greffon se détache a lors  

dans la plupart des cas par nécrose au niveau de jonction porte-greffe - 
greffon. k greffon peut vivre jusqu'à une semaine environ après la séparation 

avec l e  porte-greffe. Les porte-greffe survivent l e  plus souvent après r e j e t  

du greffon ; l a  plaie de l a  zone de greffe se  c ica t r i se  cependant dans un dé- 

l a i  un peu plus long (4-5 jours ) que dans l e  cas d'une simple blessure. 



- Rejet ta rd i f  du greffon ...*................... 
Ce type de r e j e t  s e  manifeste plusieurs mois 

après la greffe, 8 une époque où l a  jonction greffon - porte-greffe e s t  solide- 

ment é tab l ie  depuis un mois au moins. Dans ce cas, nous avons toujours é t é  sur- 

pr ise  par la bru ta l i té  du phénomène. Des greffons d'aspect sain e t  apparemment 

en parfai te  condition se  sont brusquement nécrosés, puis ont été éliminés. 

Après r e j e t ,  l a  plaie de la zone de greffe res te  béante e t  dans presque tous les  

cas, l a  nécrose apparaft à ce niveau e t  gagne en peu de temps ( 1  à 2 jours) tout 

l e  corps. El le  n 'es t  d ' a i l l eu r s  pas enrayée si l 'on ampute l e  tronçon du corps 

correspondant au niveau de jonction immédiatenient après l e  r e j e t .  

L'élimination tardive e t  systémtique du greffon dans l e  cas de greffe 

de paroi la té ra le  sur l a  face ventrale de l a  région antdrieure s 'effectue,  

semble-t-il, suivant un processus différent .  A p a r t i r  du 2ème mois suivant la 

greffe,  l e  greffon apparaft t r è s  vascularisé e t  l e s  vaisseaux hypertroph56s 

~usqu '  à un point t e l  qu' il, prend l 'aspect d'une poche sanguine ; l a  rupture des 

vaisseaux entrafne la mort du greffon qui e s t  r e j e t é  dans un dé la i  maximum de 

4 mois après l 'opération. 

b ) Différenciation des caractères sexuels somatiques 

Avant d '  envisager l 'évolution des caractères sexuels 

somatiques des greffons il convient de décrire l e  comportement des porte-greffe. 

Qu' ils soient initialement d i f  férenciécj sexuellement ou non, l e s  porte-greffe 

ne semblent pas gênés par la présence du greffon e t  évoluent normalement après 

décdrébration. Les Nereis sexuellement indifférenciées au début de l'expérience 
s o i t  différencient des produits génitaux, au cours des 8-9 premiers mois suivant la  

greffe  (80 % des cas),  s o i t  après décérébration ; l a  sex-ratio obtenue dans ces 

conditions (19 &les e t  18 femelles pour l e s  37 sur 123 porte-greffe ayant 

survécu à l 'opération) correspond pratiquement à ce l l e  observée dans la nature. 

Dans tous l e s  cas, l e s  porte-greffe présentent lo r s  de l 'épitoquie des carac- 

tè res  sexuels somatiques conformes à leur sexe. 

Les greffons subissent l e s  transformations hétéronéréidiennes en 

&me temps que l e s  porte-greffe. 

Dans l e  cas des greffes  de tronçon de corps, l e  coelome des greffons 

e s t  envahi par l e s  produits génitaux du porte-greffe e t  inversement l e s  cel lu-  

l e s  sexuelles du greffon peuvent se  répandre, surtout si l e  greffon e s t  du sexe 

&le, dans l e s  segments du porte-greffe contigus au niveau de jonctior: 

(Pl. XXXVIII, fig.  c) .  



TABLEAU 25 

'c Type de transformation présent8e par l e s  c imes  de parapodes implantés 

dans l a  région orthotope ou hétérotope de porte-greffe du sexe opposé. 

m-: : ,  

Niveau : Type des caractères ) ' Sexe du , i ,e du : : @igine d'implantation : sexuels des c i r r e s )  porte-greffe ' du , ( donneur . 
: sur l e  : parapodiaux ( du greffon : 1 

( : greffon I porte-greffe : du greffon 
(-----r--------:--------------:---------:---------------:------------------- 
( ) 
( : RA ( 5 )  1 
( : RA ( 9 )  : : RA - @ l e  (9)  ) 
( : R P ( 4 )  1 
( l e  (33)  : Femelle (33)  : 1 
( . 1 
( . j RP (24) f RA (') i RP - Mâle (24) ) 
( 1 
( : RP(15) ? 
( . 
( : J w 3 )  
( . : RA (7) : : RA - Femelle (7) ) 
( . : RP (4) 1 
( Femelle (38) : M&le (38) : ) . ( . . 1 
( : RA (5) 1 
( : RP (31) : : RP - Femem (31) ) 
( . : RP (26) 1 

F ..- -, > ( >) 

Les nombres entre parenthèses indiquent l e  nombre de cas observés. 

RA, région antérieure, limitée dans ces expériences aux 8 premiers seg- 
ments ; RA-Femelle, caractères sexuels typiques de l a  région antérieure 
femelle ; RA-mie, caractères sexuels typiques de l a  région antérieure mâle ; 
RP, région postérieure correspondant à l a  région qui présente des transform- 
ti ons hétéronéréidiennes importantes. RP-Femelle , caractères sexuels typiques 
de l a  région postérieure femelle ; RP-Mâle, caractères sexuels typiques de la 
région postdrieure mâle. 
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'-> A; hbnknt de 1' dans l e  cas de tronçon ferne 

du greffon ne contient l e  plus souvent qu'une pe t i te  quantité de produite gé- 

nitaux d '  origine, l a  plupart d 'entre eux (ovocytes essentiellement ) ayant dégé- 

néré. 

En ce qui concerne l 'évolution des caractères sexuels somatiques nous 

oonsid6rerons . d'abord l e s  greffons différenciés sexuellement, puis l e s  gref- 

fons indifférenciés au moment de l a  greffe .  

4- Evolution des gref f ans sexuellement différenciés 

(Fig. 15 e t  Tableau 2 5 )  

k s  caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux des 

greffons différenciés sexuellement (tronçon de corps, paroi la té ra le  ) se  déve- 

loppent pratiquement toujours conformément au sexe de l 'animal qu' i ls  soient 

f ixés  sur  des porte-greffe différenciés sexuellement ou non. Dans quelques cas 

seulement de greffe de tronçon de corps (5/174 ) un parapode de greffon femelle 

jouxtant l e  porte-greffe a développé des crénelures sur son c i r r e  dorsal (alors 

que son symétrique res te  l i s s e ) .  Il semble cependant, d'après la morphologie, 

que ce parapode a i t  é t é  lésé au moment de la greffe e t  restauré au moins par- 

tiellement avec des t i s sus  du porte-greffe. 

Par contre, des papilles pygidiales sont apparues dans 75 % des cas 

sur des tronçons postérieurs provenant de femelles âgées (diamètre ovocytaire 

160-170 p),et  dans 100 % des cas lorsque l e s  tronçons ont é t é  prélevés sur des 

femelles jeunes e t  greffés sur des Nereis &les. Inversement, l e s  p ip i l les  py- 

gidiales  ne se  sont pas différenciées dans 15 % des cas des greffons &les f i -  

xés sur des femelles agées. 

f i  - Evolution des gref f ans sexuellement indifférenciés 

Ce type d'expérience a é t é  réa l i sé  uniquement avec 

des greffons prélevés au niveau de l a  paroi la té ra le  du corps (greffe de para- 

podes )*. Nous envisagerons deux cas, d'abord celui où l e  porte-greffe e s t  dif  - 
férencié sexuellement ensuite celui  où il e s t  indifférencié. 

H Nous avons aussi  réa l i sé  des greffes de tronçons caudaux entre individus 
sexuellement indifférenciés. IvEzlheureusement, toutes l e s  greffes se sont avé- 
rées  e t r e  de type homosexué e t  ne peuvent donc ê t r e  prises en considération 
dans ce t r ava i l .  



TABLEAU 26 

Greffes croisées de parapodes chez les très jeunes N. pelagica L. 

( 1 
-. ( Porte-greffe Gre f f o m  : Donneurs survivants ) 

( Caractères sexuels : Caractères sexuels : Caractères sexuels ) 
(------------------------:----------------------:---------------------- 1 
( 1 
( 

9 (11) ---------- O (81 1 
( (8) 1 
( ô ( 0 )  1 
( p (18) -- (18 1 

1 

( (3 (lg)------------ : (19) ) 
( 1 
( 

cf (14) ---------- Q (O )  ) 
( (12) 1 
( ô (12) ) 
( ) 

1 

Les nombres entre parenthèses indiquent le nombre de cas. 



- Greffes de parapades de Nereis sexuellement ........................................... 
indifférenciées sur des individus différenciés .............................................. 
sexuellement ............ 

Sur 35 Nereis opérées 24 ont gardé leur greffon ; 

malheureusement l a  plupart des donneurs (15/24, sur lesquels il avai t  é t é  par 

a i l l eu r s  gref f6 des parapodes de Nereis différent ides sexuellement ) sont morts 

au cours de l'expérience ; il a é t é  dcnc impossible de connaftre leur sexe. 

Dans tous l e s  cas, l e s  greffons ont eu au moment de l 'épitoquie l e  

comportement caractéristique de l a  région dont ils provenaient &me s'ils ont 

é t é  greffés en position hétérotope ( 9  cas) .  En outre, les  greffons (9) dont l e  

sexe du donneur a é t é  connu ultérieurement ont toujours développé l e s  caractères 

sexuels conformes au sexe d '  origine. Pour l e s  greffes dont l e s  donneurs sont 

morts (15) 4 greffona sur 8 f ixés  sur des mâles e t  5 greffons sur  7 f ixés  sur 

des femelles ont présenté l e s  mêmes caractères sexuels que ceux du porte-greffe ; 

dans l e s  autres  cas (4/8 e t  2 4 )  ils ont différencié l e s  caractères sexuels du 

sexe opposé à celui  du porte-greffe. 

- Greffe~deparapodes de Nereis sexuellement 
.S.....***.................. o....... 

i n b i f ~ ~ ~ ~ ~ i % ?  . S% . E s  . .3.f j 4 b ~ ~ .  4?$iE'<~%: 
ciés  sexuellement (tableau 26) ................. 

Sur 123 Nereis opérées 37 ont survécu e t  gardé 

leur greffon jusqu' à l a  f i n  de l'expérience (soi t  environ 10 à 15 mois après 

la  greffe).  Le sexe des donneurs e s t  connu au cours de l'expérience dans environ 

75 $ des cas (survivants ). 

Tous l e s  parapodes greffés ont subi l e s  transformations hé téronéré i- 

diennes en &me temps que l e s  porte-greffe. En ce qui concerne l a  différencia- 

t ion de leurs  caractères sexuels somatiques il y a l i eu  de la considérer en 

tenant compte de l a  nature du sexe différencié par l e  porte-greffe. 

l e r  cas - Porte-greffe femelles (nombre : 18) : Dans ce cas, l e s  

greffons développent des caractères sexuels secondaires femelles (11 cas sur  18) 

ou &les (7 cas sur 18) .  l2 donneurs ont survécu, dont 8 de sexe femelle corres- 

pondent à des greffons ayant différencié des caractères sexuels secondaires 

femelles, e t  4 &les correspondant à des greffons ayant différencié des carac- 

tères  sexuels &les. 



2ème cas - Porte-greffe &les (nombre : 19) : Dans ces conditions 

14 greffons sur 19 ont présenté l e s  caractères sexuels mâles, l e s  5 autres  se 

sont montrés du type femelle. Le type de caractères sexuels (&le ou femelle ) 

différenciés par chacun des donneurs ayant survécu (17) a toujours é t é  l e  meme 

que celui  du greffon correspondant (5 femelles e t  12 mâles). 

3 - Discussion 

L'dtude de l a  différenciation des caractères sexuels somatiques 

des greffons provenant de l a  par t ie  antérieure ou postérieure de Nereis d i f fé -  

renciées sexuellement ou non, sur des porte-greffe différenciés sexuellement ou 

non au moment de la  greffe,montre que l e s  caractères sexuels des c i r r e s  parapo- 

diaux sont toujours conformes au sexe du donneur ( lorsqu ' i l  e s t  connu),et ceci 

quel que so i t  l e  niveau d'origine du greffon (tronçon de corps ou parapodes) 

e t  sa position sur l e  porte-greffe. En ef fe t ,  l e s  porte-greffe différenciés 

sexuellement n'ont aucune influence sur la nature (&le ou femelle) des carac- 

tè res  sexuels qui se développent sur l e s  greffons provenant d'individus sexuel- 

lement indifférenciés ; d'autre  part, l e  t ransfer t  de parapodes de Nereis 

sexuellement indifférenciées sw: des Nereis de meme stade e t  entrafnées dans 

un processus de sexualisation a l l an t  jusqu' à 1' épitoquie ne modifie pas l e  type 

de caractère sexuel somatique que ceux-ci auraient normalement développé. 

Certes l a  prédominance des cas où porte-greffe e t  greffon présentent l e  même 

type de caractère sexuel (11 cas sur 18 pour l e s  femelles, 14 cas sur 19  pour 

l e s  &les )  pourrait 8 t r e  interprétée comme l e  r é su l t a t  d'une inversion de l a  

nature (&le ou femelle) de ces caractères. Toutefois, il convient de remarquer 

que tous l e s  greffons dont l e  donneur a survécu (29 sur 33)  ont développé des 

caractères sexuels somatiques conformes au sexe de ce dernier. On peut d ' a i l -  

leurs penser que l a  prédominance des caractères c i t é s  ci-dessus résul te  d'une 

histocompatibilit6 plus favorable pour l e s  greffes homosexuées que pour les 

greffes hétérosexuées. 

Par contre, l e s  papilles pygidiales apparaissent non seulement sur 
chez 

l e s  greffons mt?les,mais aussi  75 % (femelles âgées : diamétre ovocytaire 160 p 

environ) à 100 % (femelles jeunes) des tronçons de femelles greffés sur des 

Nereis &les. I l  convient de remarquer que 5 % des tronçons mâles f ixés  sur 

des femelles n' ont pas différencié de papilles pygidiales . 
11 apparaft donc que l e  contact intime e t  prolongé (jusqu'à 15 mois) 

réa l i sé  par greffe entre un fragment de Nereis d'un sexe donné,sexueUement 



- - 
aisrérencle ou non au xoment de 1' opera~ion,et  une luerexÇ fie sexe opposé ,e t  dont 

la différenciation sexuelle e s t  réal isée ou non en présence de ce greffon, 

n ' a l t è re  jamais la nature des caractères sexuels des c i r res  parapcdiaux édi f iés  

au cours de l 'hétéronéréidation ; en ef fe t ,  dans tous l e s  cas, ces caractères 

restent  conformes au sexe de l a  Nereis ayant fourni l e  greffon. Par contre, il 

s'avère qu'un environnement de type &le peut induire l a  formation de papi l les  

pygidiales sur des greffons femelles. 

III - DISCUSSION C;ENERALJ3 

Nous discuterons du &le du cerveau, du contenu coelomique (produits 

génitaux + coelomocytes ) e t  de 1 ' ensemble d 'im individu dans l e  dé terminisme des 

caractères sexuels somatiques de Nereis en considérant séparément l e s  caractères 

sexuels des c i r r e s  parapodiaux (renflement e t  crénelures ), puis l e s  caractères 

sexuels du pygidium (papilles pygidiales) é t an t  entendu que, dans l a  nature, l e s  

caractères somatiques &les  sont représentés par l e s  papilles pygidiales, l e s  

crénelures et,dans cer tains  cas (N. pelagica),par l e  nombre de segments anté- 

r ieurs  5 c i r res  parapodiaux renflés qui e s t  différent  de celui de l a  femelle. 

A - DETERMINISME DES CARAC-S SEXUEIS DES CIRRES PARAPODIAUX 

Les résu l ta t s  obtenus après décérébration, injection de produits géni- 

taux, greffes,  montrent que l e s  caractères sexuels des c i r res  parapodiaux s e  

différencient toujours c onf orhment au sexe de 1 ' individu dont i ls  proviennent 

e t  quelle que s o i t  l a  nature (&le ou femelle) du milieu dans lequel i ls  évo- 

luent.  Il apparaî't en e f f e t  que, dans les  conditions de nos expériences, pen- 

dant une période couvrant l e s  t r o i s  quarts de la vie  de la Nereis, n i  l e  sang, 

n i  l e  contenu coelomique ne sont susceptibles de modifier les  caractères sexuels 

des c i r r e s  parapodiaux d'un individu de sexe donné. De plus l e s  caractères 

sexuels des c i r res  parapcdiaux peuvent même se différencier conformément à leur  

sexe d'origine en l'absence de ses propres produits génitaux ; c ' e s t  a ins i  que 

l e s  Nereis indifférenciées peuvent développer des renflements e t  des crénelures 

sans q u ' i l  y a i t  apparition de produits génitaux différenciés.  Ie &me phéno- 

mène peut d 'a i l leurs  se produire en présence uniquement de produits génitaux 

du sexe opposé; en e f f e t ,  l e s  parapodes (pratiquement d é p o m s  de leurs  pro- 

dui t s  génitaux d'  origine ) a ins i  que l e s  tronçons greffés (dans lesquels l e s  

produits génitaux sont rapidement résorbés dans l a  plupart des cas ) évoluant 

presque uniquement en présence des produits génitaux du porte-greffe, 
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d ifférencient néanmoins l e s  caractères sexuels correspondant à leur  sexe 

d 'origine. . - 8  

, . -  
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 autre part ,  il apparaft que la présence de la chaîne nerveuse d'une 

Nereis de sexe donné n ' e s t  pas nécessaire à l a  différenciation des caractères 

sexuels des c i r r e s  parapodiawr correspondants ; en e f f e t  l e s  parapodes greffés 

évoluent normalement en l'absence de l a  charne nerveuse du greffon e t  bien que, 

dans cer tains  cas (greffes de parapodes en position ventrale),  leur  nerf s o i t  

en re la t ion  avec l a  chaîhe nerveuse du porte-greffe. . 

Ces résu l ta t s  permettent donc d'exclure l a  poss ib i l i té  de l 'existence, 

dans l e  système vasculaire, dans l e  coelome ( e t  notamment dans l e s  produits 

génitaux) ou dans l e  système nerveux, e t  pendant l a  période étudiée, d'un fac- 

teur  contralant l e  déterminisme des caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux. 

Ces caractères apparaissent donc au moment de nos interventions expérimentales 

comme é tant  déjà  déterminés e t  particulièrement stables.  

 autre part ,  tous l e s  r é su l t a t s  obtenus t an t  après inSection de pro- 

dui t s  génitaux dans l e  coelome d ' individus sexuellement indifférenciés , qu'après 

greffe hétérosexuée de parapodes de Nereis sexuellement indifférenciées permet- 

t en t  de supposer que l a  nature (mâle ou femelle) des caractères sexuels des 

c i r r e s  parapodiaux e s t  déjà  acquise pendant l a  période d' indifférenciation 

sexuelle ce qui implique une détermination t r è s  précoce de ces caractères 

( 3  mois au moins avant l a  différenciation sexuelle). 

B - DETERMINATION DES CARACTERES SEXUELS DU PYGIDIUM 

Le déterminisme des caractères sexuels du pygidium (papilles pygi- 

d ia les )  pose un problème dél icat .  En e f fe t ,  dans l a  nature e t  dans les  condi- 

t ions normales (Nere is n t  ayant pas ré généré ) l e s  papilles pygidiales n ' apparais- 

sent que chez l e s  &les,  Or, nais  avons vu que ces formations se développent 

aussi  chez toutes l e s  Nereis sexuellement indifférenciées e t  dont l répi toquie 

e s t  provoquée par décérébration, chez l e s  jeunes femelles décérébrées précoce- 

ment e t  enfin chez l e s  femelles ayant reçu une injection de contenu coelomique 

male ou greffées sur  des &les ; 1' environnement mâle dans l e  déclenchement de 

l a  formation des papilles pygidiales sur l e s  femelles e s t  d ' a i l l eu r s  d'autant 

plus efficace que l a  femelle e s t  jeune. 

Il semble donc que l e s  papilles pygidiales sont, comme l e s  caractères 

sexuels des c i r r e s  parapodiaux, déterminés précocement. Cependant à l ' inverse 

de ceux-ci l e  caractère papilles pygidiales s e r a i t  f ixé à l a  f o i s  sur l e  pygi- 

dium des &les génétiques e t  celui  des femelles génétiques. La différenciation 
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des papilles pygidiales s ' e f fec tuera i t  normalement chez l e s  mâles au cours de 

l 'hétéronéréidation mais se ra i t  bloquée par un facteur hypothétique chez l e s  

femelles. Ce facteur ntappara2trait  qu'avec l a  différenciation sexuelle e t  ver- 

rait  son eff icaci té  augmenter avec l tgge  de l a  Nereis assurant a ins i  un bloca- 

ge de plus en plus s t r i c t .  La levée de ce t te  inhibition ne pourrait ê t r e  r é a l i -  

s8e que par l a  création d 'un envfronnement &le (par injection du contenu coe- 

lomique provenant d'un individu &le, ou greffe sur un &le)  dont l e  mécanisme 

d ' action r e s t e  purement hypothétique. 

Les expériences de décérébration à di f férents  moments de la vie de 

l'animal, de castration, d ' inject ion de produits génitaux e t  de greffe montrent, 

dans l e s  conditions de nos expériences, que n i  l e  cerveau, ni l e s  produits géni- 

taux, n i  l e  liquide coelomique,ni l e  sang, n i  l e  système nerveux du corps ne 

sont concernés dans l a  détermination des caractères sexuels de c i r r e s  parapo- 

diaux. Ces caractères apparaissent déterminés prdcocement (3 mois au moins avant 

l a  différenciation sexuelle) e t  de façon s table .  Leur différenciation se  f a i t  

toujours conf ordment au sexe d ' origine . 
k s  caractères sexuels du pygidium (papilles ) sont aussi déterminés 

précocement mais vraisemblablement chez l e s  deux sexes. Toutefois, l 'expres- 

sion de ce caractère s e r a i t  bloquée chez l e s  femelles au cours de la m t w a t i o n  

sexuelle ; il ne peut donc se  manifester que chez l e s  jeunes femelles, 

ou l e s  femelles évoluant dans un environnement &le (par injection de produits 

génitaux &les ou greffe sur un mâle). Par contre, ce caractère peut toujours 

s'exprimer librement chez l e s  mâles dès que l e s  processus d'hétéronéréidation 

sont déclenchés. 



CHAPITRE X 

STABILITE DE LA DETERMTNATIGN ET DE Il 

DIFFERENC IATION DES CARACTERES SEXUELS SOMTIQUES 

Les Heteronereis naturelles males de N. pelagica se caractérisent 

essentiellement par deux types de structures sexuelles qui leur sont propres : 

des crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux de la région transformée et 

des papilles pygidiales. Ces caractères sont déterminés précocement avant la 

différenciation sexuelle, soit uniquement chez le &le (crénelures ), soit à la 

fois chez le &le et la femelle (papilles pygidiales). Toutefois, la différen- 

c iation des papilles pygidiales n' est réalisée,dans les conditions normales, que 

chez le &le ; ce caractère peut cependant s'exprimer chez la femelle si celle- 

ci subit l'hétéronéréidation à l'état jeune ou en présence d'un environnemntk:{l-' 
F 

&le obtenu par injection de produits génitaux mâles ou greffe sur un &le. La 
a 

différenciation des papilles pygidiales semble donc labile puisque conditionnée 

par le milieu dans lequel elle se fait ; par contre, la détermination des cr@p:z 

nelures appara2t particulièrement stable. Nous nous proposerons dans ce chapïi 

tre d'apprécier le degré de stabilité d'une part et de labilité d'autre part 

de ces caractères sexuels somatiques. La méthode utlllsée consiste à provoquer 

la différenciation de ces caractères après régénération des structures sur 

lesquelles ils apparaissent. 

Toutes les expériences ont été réalisées sur des N. pelagica d'age . ' 

varié, sexuellement différensiées ou non. Lâ régénération des structures sur 

lesquelles se développent les caractères sexuels somtiques (cirres parapodiaux 

dorsaux et pygidium) est provoquée soit par amputation de la partie caudale de 

la Nereis (pour la régénération du pygidium et des cirres parapodiaux dorsaux), 

soit par ablation élective des cirres parapodiaux ou des parapodes d'un certain 

nombre de segments (régénération des cirres dorsaux). En autre, la néoformation 
-:';-$# de parapodes surnuméraires est induite suivant un procédé décrit dans un tra-. 

vail antérieur (BOILLY-MiRER, 1969 c et 19'71 a et b) par juxtaposition de 



territoires hétérologues (dorsal -ventral ) à 1 ' aide de greffes de paroi de 
corps. 

La régénération est provoquée soit sur une Nereis non greffée, soit 

sur un greffon de sexe donné placé sur un porte-greffe de sexe opposé. 

La différenciation des caractères sexuels somatiques est provoquée 

en déclenchant l'hétéronéréidation par décérébration,soit au moment de l'ampu- 

tation, soit après que la régénération ait commencé (de 8 jours à un mois après 

la section). 

II - RESULTATS 

Nous envisagerons successivement le comportement des cirres parapo- 

diaux régénérés, puis celui des pygidiums néofords. 

A - COMPORTEIvENT DES CIRRES PARAPODIAUX REGl3WES 

Nous diat~uerons les parapodes édifiés après amputation de la par- 

tie postérieure du corps, des parapodes,ou des cirres parapodiaux eux-mêmes, 

puis ceux induits par juxtaposition de territoires hétérologues (parapodes sur- 

numéraires ). 

1 - Parapodes régénérés 

Dans tous les cas, les organes amputés (segments, parapodes, 

cirres parapodiaux) régéfibrent dans un délai de 2 à 6 mois qu'il s'agisse de 

régénération in situ (a) ou sur le greffon (b). 

a) ~égénération in situ -------------------- 

Lorsque 1' ablation des structures portant les cirres pa- 

rapodiaux ou des cirres parapodiaux eux-mêmes est pratiquée sur des Nereis 

atoques, 1' évolution des cirres parapodiaux régénérés au cours de 1 'hétéroné- 

réidation (43 cas) est toujours identique à celle des cirres parapodiaux voi- 

sins n'ayant pas subi l'amputation,et ceci &me si la régénération du cirre est 

incomplète (moitié à deux tiers de la longueur initiale du cirre ) . 
Lorsque l'amputation des cirres parapodiaux dorsaux ou des parapodes 

postérieurs est effectuée sur des Nereis sub-épitoques (st. 1 de la terminologie 

de DURCHON, 1952) et jusqu'à 20 jours environ avant le stade final de 



l1h6téronéréidation, l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux sont d'abord régénérés sous. 

leur  forme atoque ( l i s s e )  a lors  que pendant l e  meme temps l e s  c i r r e s  parapo- 

diaux dorsaux voisins e t  non amputés commencent à différencier des crénelures. 

Finalement l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux régénérés deviennent crénelés avec 

l 'hétéronéréidation complète. 

b )  Régénération sur l e  greffon ........................... 
Les tronçons de corps f ixés  latéralement ou caudalement 

régénèrent toujours postérieurement e t  de façon synchrone par rapport au 

porte-greffe. De même, l e s  parapodes e t  les  c i r r e s  parapodiaux des greffons 

régénerent normalement après amputation (Pl. XXXV e t  P l .  XXXVïI, f i g .  a, b, c ) .  

Les c i r r e s  parapodiaux ré@;dnérés,soit au niveau des segments néofor- 

més par l e s  tronçons de corps f ixés  latéralement (97) ou caudalement (21) sur  

l e  porte-greffe, s o i t  après ablation élective de c i r r e s  parapodiawc sur l e s  

greffons (127 tronçons de corps ; 136 bandes de parapodes) différencient dans 

tous l e s  cas (Nereis différenciées sexuellement ou non au moment de l a  gref fe)  

l e s  mêmes caractères sexuels que l e s  c i r res  parapodiaux anciens du greffon. 

2 - Parapodes surnuméraires 

Nous considérerons d ' abord l e s  conditions d 'apparition de ces 

parapodes puis leur comportement au cours de 1 'hé téronéré idation . 

a) Conditions d'apparition des parapodes surnuméraires .................................................. 
Des parapodes surnuméraires se sont édif iés  au niveau de 

l a  jonction greffon - porte-greffe dans un cer tain nombre de cas de greffes de 
resque 

tronçon de corps en position la té ra le  ( ) e t  p8ur toutes les  greffes de para- 

podes ( f i  ). 

p(.. C a s  de greffes la té ra les  de tronçon de corps 

- dr?ffe .çu? .:?.fa:? .d?;~??% .du.??r:e:$r?f:? 
D e s  parapodes surnuméraires se forment dans 45 % 

environ des cas (54/122) pour l e s  tronçons f ixés  par leur  partie antérieure ou 

par leur  par t ie  postérieure (8/19) sur l a  face dorsaïe du porte-greffe. Le 

nombre de parapodes néofords  au niveau de la  jonction greffon - porte-greffe 

varie entre  1 à 5 parapodes . Ndanmoins , tous l e s  parapodes se forment au niveau 



de la jonction de la  face dorsale du porte-greffe e t  de la face ventrale du 

greffon à la base des parapodes (70 $ des parapodes s u r n d r a i r e s  ) ou au niveau 

de l 'extrémité de la chafne nerveuse sectionnée du greffon jouxtant l e  porte- 

greffe (30 $ des parapodes surnuméraires). Ils sont orientés l e  c i r r e  ventral  : - :! 
dir igé vers la face ventrale du greffon e t  l e  c i r r e  dorsal  vers la face dorsale 

du porte-greffe, (Pl. XXXVII, f i g .  c ). 

- 9rGfe. sur .la .fate .~$?t.1=?% .d~.~?rt?:~ze;?t 
Pour l e s  greffes réa l i sées  sur la face ventrale 

l a  néof ormation de parapodes se  produit dans tous l e s  cas (9/9)  au niveau de la 

jonction des deux faces hétérologues (dorsale du greffon, ventrale du porte- 

greffe ) à proxiinité des nerfs parapodiaux sectionnés du porte-greffe. Le c i r r e  

ventral  du parapode surnuméraire e s t  a lo r s  orienté vers la face ventrale du 

porte-greffe e t  l e  c i r r e  dorsal vers la face dorsale du greffon. 

/S- C a s  de greffes de parapodes 

LRs parapodes surnuméraires sont apparus dans tous 

l e s  cas de greffes  de parapodes dans la  région postérieure du corps (101 swvi- 

vants ) e t  dans 67 $ des cas de greffes de parapodes dans la  région antérieure 

(35 survivants ) . 
L'étude de tous l e s  cas de néoformations obtenues montre que : 

- l e s  parapodes n é o f d s  sont généralement plus p e t i t s  que les para- 

podes anciens niais parfaitement constitués ; ' -4 L ~ )  

I , m  

- pour un &me type de greffe,  l e s  parapodes apparaissent touJours 

sur l e  même c8té du greffon e t  au niveau de contact du greffon e t  du porte- 

greffe ; 

- l e s  parapodes néoformés sont toujours implantés du côté oh s 'affron- 

ten t  deux faces différentes (ventrale e t  dorsale) du greffon e t  du porte-peffe;  

- l e s  parapodes néoformés sont orientés de t e l l e s  sor te  que leurs  

faces (dorsale au ventrale ) sont placées vis-à-vis d'une face homologue du 

greffon ou du porte-greffe (Pl. X X X V I ) .  

b) Comportement des m r a ~ o d e s  s w n d r a i r e s  au cours de 

Nous avons étudié la différenciation des caractères 

sexuels des c i r r e s  des parapodes surnuméraires éd i f iés  après greffe entre 



xype de t ransformtion présentée p l e s  c i r r e s  de parapodes s u r n d r a i r e s  

éd i f i é s  à la jonction de greffons e t  de porte-greffe de sexe opposé après 

greffe  de parapodes dans la région orthotope ou hétérotope, 

( ) 
( Sexe du : Niveau : Type de caractères) 

Origine 1 dtirnplantation : sexuels des c i r r e s )  ( donneur : Sexedu : dU 
( du greffon : porte-greffe sur l e  : @e parapodes ) 
( I greffon I porte-greffe : surnuméraires ) 

. 1 . . : R P ( 4 )  RA - l e  (1)  ) 
: RP - Femelle (1)  

Femelle (33) : 1 . 1 

i : 
( . 
( 
( Femelle (38) : M%ie (38) 
( . 
( 

RA - Femelle (2)  i 
i ( 7 )  f 

: RP (4)  RA RP - - Femelle l'@le (2)  (1) ) . : . 1 . ) 
: R A ( 5 )  : RP - Femelle (3) ) 

i . . 1 
( . RP - Femelle (7)  1 
( . : RP (26) RP - M$le (19) 1 . . ( . 1 

Les nombres entre m e n t h è s e s  indiquent l e  nombre de cas observés. 

RA, région antérieure, limitée dans ces expériences aux 8 premiers seg- 
ments ; RA-Femelle, caractères sexuels typiquesdela  région antérieure 
femelle ; RA-mie, caractères sexuels typiques de l a  région antérieure &le ; 
RP, dgicm postérieure correspondant à la région qui présente des transforma- 
t icms hbtéronéréidiennes importantes. RP-Femelle, caractères sexuels tw iqves  
de la région postérieure femelle ; RP-Mgle, caractères sexuels typiques de l a  
régi on postérieure &le. 



cd' 

Figura 16 

S c d œ  de. difiIrente8 positlona e t  orientations de8 pairpodes greff6 e t  n é o f 4  sur 

un 88-t du porte-gmffe. 

1 )  Exfirieme 1 - Onffe da ru l e .  Xe. purpodea d o f o d s  sont apparus dans 100 $ des cas. 

2 ) &#rionce 2 - Onffe domale. Is greffai l aubi une rot.tion de 180. pu. rapport i 

l'exp(r1ence 1. hrapode. d o f d 8  duu 100 $ de8 CM. 

3 ) Qfirience 3 - îùwffe ventnile. hrapodea d o f o d s  dans 100 $ des cas. 

k )  Exdrience 4 - h f f e  vontrrle. Xe greffai a aubi une rotation de 180. par rapport H 

l'&ri-e 3. Ilirpodea d o f a r d s  duu 100 % d u  CM. 

m7. g m f n  ; 1-1. parapode d o f d  ; cd, c i r re  dorsal ; cn. ch îne  

amue ; D, face da rn l e  du -te--fie ; V, face ~ n t r r l e  du porte-greffe ; vd. vais- 

..ui d m  ; w, v a i u u u  ventral. 



individus sexuellement différenciés (d, ) e t  après greffe  de parapodes de Nereis 

sexuellement indif férencides sur des porte-greffe sexuellement différenciés 

ou non ( f i ) .  

Q(- Greffes entre Nereis sexuellement différenciées 

- Greffe de tronvon de corps .............. . . . . . . . . a . .  

Dans l e s  cas des greffes  hétérosexuées de tron- 

çofi de corps sur l a  face dorsale du porte-greffe, l e s  caractkres sexuels des 

parapodes surnuméraires sont identiques à ceux du greffon dans 40 $ des cas en 

moyenne, s o i t  17/43 cas pour l e s  parapodes éd i f iés  à l a  base de parapodes du 

greffon e t  8/19 cas pour ceux formés au niveau de l 'extrémité de l a  chafhe ner- 

veuse ; dans l e s  autres cas (60 $) ils sont du même type que ceux du porte- 

greffe (respectivement 26/43 e t  11/19). 

Lorsque l e  tronçon e s t  f ixé sur la face ventrale du porte-greffe 

(greffes hétérosexuées), 44 % (4/9) des parapodes s u r n d r a i r e s  développent l e s  

mêmes caractères sexuels que ceux du greffon, dans l e s  autres cas (5/9) i ls  

sont conformes à ceux du porte-greffe. 

Les parapodes surnuméraires, bien que formés au niveau de l a  jonction 

de t e r r i t o i r e s  du greffon e t  du porte-greffe, sont quelquefois nettement i m -  

plantés dans l 'un ou l ' au t re  de ces t e r r i t o i r e s  ; ils présentent a lors  toujours 

l e s  caracthres sexuels somatiques typiques du t e r r i t o i r e  sur lequel i ls  se sont 

développés. Ainsi,dans cer tains  cas, plusieurs parapodes surnuméraires induits 

au niveau d'un mgme greffon, mais l e s  uns édif iés  essentiellement en t e r r i t o i r e  

greffon e t  l e s  autres en t e r r i t o i r e  porte-greffe, présentent des caractères 

sexuels de type opposé. 

Dans tous l e s  cas des greffes homosexuées, l e s  caractères sexuels 

des parapodes s u r n d r a i r e s  ont toujours é t é  identiques à ceux du greffon e t  

du porte-greffe (8/8 cas).  

- @$;le .cem $)?;?p?$$$ (Tableau 27 ) 

les parapodes surnuméraires subissent aussi  l e s  

transformations consécutives à 1' ins ta l la t ion  de l 'épitoquie.  Toutefois, 1 'évo- 

lut ion de leurs  c i r r e s  parapodiaux e s t  variable ; i ls se comportent,soit comme 

ceux du porte-greffe, so i t  cornme ceux du greffon. 

Pour l e s  greffes effectuées sur l a  face dorsale de l a  région orthotope 



52 % (20/38 cas)  des parapodes surnuméraires se  camportent comme les  parapodes 

du porte-greffe, 38 % (14/38 cas ) comme ceux du greffon ; dans 10 40 des cas 

(4/38 cas) certains des 4-5 parapodes induits par l a  présence d'un greffon cons- 

t i t u é  d'une bande de 4-5 parapodes, présentent l e s  caractères sexuels du gref- 

fon tandis que l e s  autres ont manifesté l e s  &mes caractères que l e  porte-grq.gffg-+, 

Dans l e  cas de greffes réal isées  s u r  l a  face ventrale 44 % (4/9 cas) 

des parapodes s u r n d r a i r e s  différencient des caractères sexuels identiques à 

ceux du greffon e t  45 se comportent comme ceux du porte-greffe. En outre, 

l e s  deux types de caractères sexuels sont représentés dans 11 % des cas (1/9 

cas ) au niveau d'une sér ie  de parapodes surnudra i res  éd i f iés  pour un &me 

greffon. 

Lorsque l e s  ~ r e f f o n s  sont implantés dans l a  région hétérotope la plu-' 

part  des parapodes (11/14 ) présentent l e s  memes transformations hé térondré i- 

diennes que l e s  parapodes du greffon ; il convient cependant de remarquer que 

dans pratiquement tous ces cas l e s  parapodes sont nettement implantés dans l e  

t e r r i t o i r e  greffon. 

/j - Greffe de parapodes sexuellement indif fkrenciés 

sur des porte-greffe sexuellement différenciés 

OU non 

Les caractères sexuels secondaires des parapodes,,, 
' , ,4m 

surnwnéraires sont identiques à ceux du greffon e t  du porte-greffe lorsquq - .$ 
- #LW 

ceux-ci présentent l e  même type de caractères sexuels somatiques (63 % 
38/60 cas) ; dans l e  cas inverse, l e s  parapodes surnuméraires développent s o i t  

l e s  mêmes caractères sexuels que ceux du porte-greffe (60 % s o i t  13/22 cas ), 

s o i t  l e s  &mes que ceux du greffon (40 $ s o i t  9/22 cas ) . 

B - COMPORTEMEN!? DES PYGIDIUMS NEOFGiRI"ES 

' -- - --&2 
La régénération du pygidium de N. pelagica e s t  semblable à ce l le  

observée chez N .  diversicolor par BOILLY (1969) ; e l l e  e s t  achevée vers le-.,: !a 
12ème jour suivant llamputation,date à laquelle l e s  segments sétigères commen- 

cent à se différencier.  Le pygidium e s t  res t i tué  suivant l e  mgme processus 

après ablation du cerveau ; dans ce cas, seule l a  ré@;éndration des segments 

86tighres est m i b é e  (BOIUY, 1971). 



Nous considérerons l e  comportement du pygidium au cours de 1 ' hé térone - 
ré ida t i  on d'une part  lorsque cel le-ci  e s t  déclenchée après régénération, d 'au- 

t r e  part  lorsque l 'ablat ion du cerveau e s t  concomittante de l'amputation du 

pygidium. 

1 - L'hétéronéréidation e s t  déclenchée après régénération du 

pygidium 

Lorsque l a  décérébration e s t  pratiquée de 8 Jours à 2 mois après 

l'amputation du pygidium sur des Nereis sexuellement différenciées ou non, l e  

pygidium néoformé différencie des papilles dans tous l e s  cas (73) quel que s o i t  

l e  sexe de l'animal. 

2 - ~'hétéronéréidat ion e s t  déclenchée au moment de l'amputation 

du pygidiwn 

Dans ce cas, des papilles pygidiales se développent à l a  fo i s  

chez l e s  &les e t  l e s  femelles. Toutefois, la différenciat ion des papilles py- 

gidiales  commence un peu plus t a rd  chez l e s  femelles (10 à 15 jours après l a  

décérébration) que chez l e s  &les (7ème-8ème jour après la décérébration) . 

Dans tous l e s  cas, l a  morphologie des papilles pygidiales e s t  sem- 

blable à ce l l e  observée chez l e s  Heteronereis &les naturel les .  Cependant, l e s  

papilles édif iées  sur l e  pygidium des individus femelles sont l e  plus souvent 

plus pe t i tes  que ce l les  des &les  e t  toujours dépourvues du pore apical  servant 

chez l e  &le à l'écoulement du sperme. 

III - DISCUSSION 

Nous discuterons de la nature (mâle ou femelle) des caractères sexuels 

éd i f iés  au cours de l 'hétéronéréidation par l e s  c i r r e s  parapodiaux e t  l e  pygi- 

dium régénérés après décérébration au moment du déclenchement de l a  régénéra- 

t i o n  ou au cours de l a  régénération. 

A - CARACTERES SEXUELS DES CIRRES PARAPODIAUX 

L' expression du caractère sexuel des c i r r e s  parapodiaux régénérés 

s 'effectue toujours conformément au sexe dlorigine,quel que s o i t  l l&ge de l a  



Nereis, l e  moment de l a  régénération par rapport à l 'hétéronéréidation e t  l a  

nature (&le ou femelle) de l'environnement dans lequel s 'effectue la régéné- 

ration. 

Ces résu l ta t s  nous permettent de penser que la détermination des 

caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux e s t  particulièrement stable e t  que 

leur  différenciation n ' e s t  pas, au cours de l 'hétéronéréidation, contrôlée par 

des facteurs épigénétiques. De plus, ils suggèrent que l e  génome des cel lules  

régénératrices participant à la res t i tu t ion  des c i r r e s  parapodiaux n 'es t  pas 

qualitativement a l t é ré  au cours de l a  régénération puisque la détermination se 

maintient à t ravers  ce processus morphogénétique ; i ls impliquent donc que l e s  

ce l lu les  régénératrices ne se dédifférencient pas totalement au cours de l a  

régénération. 

Le c ornportement des parapodes surnuméraires au cours de 1 'hé téroné- 

réidat ion pose cependant un problème important. En e f fe t ,  pour une &me greffe,  

nous avons obtenu à l a  fo i s  des parapodes surnuméraires présentant l e s  carac- 

tè res  sexuels du greffon e t  des parapod,es surnuméraires du type porte-greffe. 

Cependant, l e s  conclusions de 1' 6 tude des c i r r e s  parapodiaux régénérés d ' une 

part  e t  certaines observations re la t ives  à l a  position des parapodes surnud-  

r a i r e s  par rapport au greffon e t  au porte-greffe d 'autre part, permettent 

d ' interpréter  ces résu l ta t s  apparemment paradoxaux. Fn e f fe t ,  l e s  parapodes 

surnudra i res  peuvent non seulement ê t r e  éd i f iés  à partir du greffon ou du 

porte-greffe, mais pourraient aussi  résu l te r  de l a  participation des t i ssus  

du greffon e t  du porte-greffe, de sorte que l e  parapod~ surnuméraire représente 

dans ces conditions une chimère sur l e  plan de l a  détermination des caractères 

sexuels somtiques.  La. présence plus ou moins grande de t i s sus  provenant du 

porte-greffe ou du greffon s e r a i t  donc responsable de la différenciation ou non 

du caractère somatique suivant l e  cas. 

Il s'avère que contrairement aux caractères sexuels des c i r res  para- 

podiaux l e  caractère papilles pygidiales apparafft chez toutes l e s  Nereis dont 

l e s  pygidiums ont é t é  régénérés, quel que s o i t  l e  sexe ou l ' é t a t  de différen- 

ciat ion sexuelle de celles-ci .  Une observation analogue a d ' a i l l eu r s  é t é  

rapportée par HOFWNN (1964) qui ava i t  constaté l 'appari t ion de papilles 

pygidiales chez des Pl. dumerilii femelles amputées caudalement. Nos résu l ta t s  

corroborent ceux obtenus précédemment (chapitre M )  e t  r e l a t i f s  à 



l 'appari t ion de papilles pygidiales chez l e s  jeunes f e m l l e s  subissant une 

hétéror,é&idation anticipée e t  l e s  femelles de tous &ges évoluant en présence 

d'un environnement mâle, e t  confirment les premières constatations effectuées 

par DURCHGN (1960) après greffe de tronçons femelles sur des Nereis mgles. 

Cn constate donc que, m i s  à part  l e  cas de l ' influence de l'environ- 

nement &le dont nous avons dé jà  discuté (chapitre M),  l e s  papilles pygidiales 

peuvent se  différencier chez l e s  femelles pourvu que l e s  t i s sus  concernés par 

ce t te  morphogenèse soient jeunes (qu ' i l  s 'agisse de t i s sus  de jeunes individus 

ou de t i s s u s  régénérés ) . Nous avons interprété la différenciation de papilles 

pygidiales chez l e s  femelles jeunes en considérant que l e  facteur (hypothétique ) 

inhibiteur de l a  différenciation des papilles pygidiales élaboré par les  

femelles au cours de leur maturation sexuelle é t a i t  à ce stade absent ou peu 

efficace,  permettant a ins i  l 'expression de ce caractère. Dans l e  cadre de ce t te  

Wpothèse, il faut  admettre que ce facteur,  présent en quantité efficace chez 

l e s  individus dont l e s  pygidiums ont é t é  régénérés, ou n 'aurai t  pas l e  temps 

de bloquer l a  différenciation des papilles pygidiales , ou encore n' aurai t  aucune 

emprise sur l e s  t i ssus  jeunes. De nouvelles expériences s ' avèrent nécessaires 

pour déterminer l a  durée nécessaire pour que l e  facteur inhibiteur femelle 

puisse à nouveau inhiber efficacement l a  différenciation des papilles pygidiales 

après régénération pygidiale . 

Les caractères sexuels somatiques mâles de N. pelagica (crénelures 

e t  papilles pygidiales ) apparaissent t r è s  différents  quant aux modalités de 

leur  détermination e t  de leur différenciation. 

Les caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux (crénelures ) dé termi- . 

nés de façon précoce e t  uniquement chez l e  mâle, sont particulièrement stable&':- 

e t  ne s'expriment que chez l e s  mâles quelles que soient l e s  circonstances. 

Le caractère papilles pygidiales, par contre, e s t  détermin6 amat'p&- 
cocement mais à l a  fo i s  chez l e  mâle e t  l a  femelle. Normalement sa différencia- 

t ion  e s t  inhibée chez l a  femelle, Cependant, il peut s'exprimer chez ce sexe au 

niveau de t i ssus  jeunes (individu jeune ou t i s sus  régénérés ) ou en présence 

d'un environnement &le. 

La l a b i l i t é  de l a  différenciation du caractère sexuel porté par l e  

pygidiwn s ' oppose donc à l a  s t a b i l i t é  de l a  détermination e t  de la différencia- 

t ion  des caractères sexuels des c i r r e s  parapodiaux, 



CONCWSION DE IA TROISJEMFi PARTIE 

IRs caractères sexuels somatiques des Néré idiens étudiés (P. c u l t r i -  

fe ra  e t  N. pelagica) sont déterminés t r è s  précocement (au moins 3 mois avant - 
la  différenciation sexuelle).  Ils peuvent s'exprimer à tout moment de l a  vie  

de l'animal dès que l 'hétéronéréidation e s t  déclenchée, indépendamment des con- 

d i t ions  extérieures (jeûne, température ). 

Lâ différenciation des caractères sexuels des c i r res  parapodiaux 

s' effectue toujours conf o ~ d m e n t  au sexe d '  origine. Le système nerveux, l e s  

produits génitaux, l e s  coelomocytes, l e  liquide coelomique e t  l e  sang n ' in te r -  

viennent pas dans ce processus même lorsque l e s  c i r r e s  parapodiaux sont régéné- 

r é s  en présence d'un milieu de sexe opposé. La. détermination de ces caractères 

e s t  donc t r è s  stable.  

Les papilles pygidiales ne se  différencient normalement que chez l e s  

&les. Néanmoins, nous avons montré qu' e l l e s  peuvent apparaftre aussi chez l e s  

jeunes femelles, des femelles d'fige varié dont l e  pygidium e s t  régénéré, des 

femelles évoluant dans un environnement &le réa l i sé  par injection du contenu 

coelomique de d' le ou greffe sur  un mâle. Nous avons interprété ces r é su l t a t s  

en considérant que l e  caractère papilles pygidiales e s t  présent à l a  f o i s  chez 

l e  mâle e t  la femelle. Cependant sa différenciation ne pourrait s 'effectuer  que 

chez l e s  mâles. Chez l e s  femelles e l l e  s e r a i t  bloquée par un facteur inhibi-  

t e u r  dont l ' intervention se s i tue ra i t  au moins pendant toute l a  phase sexuel- 

lement différenciée de 1 ' animal ; ce facteur s e r a i t  cependant incapable d'exer- 

cer  son action sur des pygidiums jeunes ou régénérés, ou dans un environnement 

&le. La différenciation des papilles pygidiales e s t  donc labi le .  

Des recherches complémentaires s'avèrent nécessaires pour prouver la 
.* 

r é a l i t é  de l 'existence du facteur inhibiteur de l a  différenciation des papil- , 

l e s  pygidiales, préciser sa nature e t  son mode d 'action, apprécier l e  rô l e  de 

l'environnement mâle dans l e  déblocage du mécanisme de la différenciation des 

papilles pygidiales chez l e s  femelles. 





Ia plupart des Néréidiens subissent au moment de l a  maturation génitale 

d'importantes modifications somatiques se  traduisant par l 'acquisi t ion d'un é t a t  
7 ,  8 

nouveau : l 'épitoquie. 
' L  

Le passage de l ' é t a t  atoque à l ' é t a t  épitcque se  caractérise en par- 

t i c u l i e r  par 1' acquisition, dans une part ie  du corps seulement, d'un équipement 

locomoteur parapodial hautement perfectionné (lamelles parapodiales e t  soies  

hétéronéréidiennes) e t  dont l e  r81e e s t  capi ta l  au moment de l'essaimage. En 

outre, au cours de ce t te  évolution, un dimorphisme sexuel apparaît à la f o i s  au 

niveau de certains c i r r e s  parapodiaux e t  sur le  pygidium. Les Nereis épitoques 

ou Heteronereis &les développent des crénelures sur l e s  c i r r e s  parapodiaux 

dorsaux de l a  région t r a n s f d e ,  des renflements sur l e s  c i r r e s  parapodiaux 

dorsaux e t  ventraux des premiers segments du corps e t  des papilles sur l e  pygi- 

diwn, les Heteronereis femelles ne différencient que des renflements sur l e s  

c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux des premiers segments du corps e t  l e  plus 

souvent sur un nombre de segments différents  de celui  du &le. 

La description de ce dimorphisme sexuel a f a i t  1' objet de nombreuses 

observations (tableau 1, page 2) mais,par contre, s a  s ignif icat ion e t  son déter- 

minisme n'ont pratiquement pas é t é  étudiés. Nous avons abordé ces deux problàd '4 
mes en part icul ier  pas l'expérimentation chez plusieurs espèces de Néréidiens. 

1 - LA SIGNIFICATION W DIMIRPHISI@ SEXUEL 

Nous avons recherché l a  signification du dimorphisme sexuel d'abord 

par l 'exploration s t ructurale  e t  cytochimique des formations sur lesquelles 

apparaissent l e s  caractères sexuels somatiques au cours de 1 'hétéronéréidation 

puis par l 'étude expérimentale de leur rôle au cours de l'essaimage. Nous rappor- 

terons successivement l e s  r é su l t a t s  obtenus à propos des caractères des c i r r e s  

parapodiaux puis de ceux du pygidium. 

LES C A R A C m S  DES C I n R E S  PARAPODIAUX 

Les caractères des c i r r e s  parapodiaux sont représentés par des 

excroissances apparaissant sur  l a  face interne de la zone médiane de cer tains  

cirres .  Il s ' ag i t  s o i t  d'un renflement unique (au niveau des c i r r e s  parapodiaux 

dorsaux e t  ventraux des premiers segments de l a  région non transformée du corps, 

des &les e t  des femelles), s o i t  d'une sé r i e  de renflements (crénelures) 

d o m t  au c i r r e  un aspect crénelé caractéristique (au niveau des c i r r e s  



parapodiaux dorsaux des segments de l a  région transformée du corps des &les 

uniquement). Le dimorphisme sexuel des c i r r e s  parapodiaux se  t radui t  par l a  

présence ou non de crénelures sur  l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux de l a  région 

hétérondréidienne e t  aussi, chez certaines espèces au moins, par l e  nombre de 

segments antérieurs dont l e s  c i r r e s  parapodiaux dorsaux e t  ventraux sont renflés 

(par exemple chez N. pelagica, l e s  mâles ont des renflements sur l e s  c i r r e s  pa- 

rapodiaux des 7 premiers segments, a lors  que chez l e s  femelles ils n'apparais- 

sent que sur l e s  5 premiers segments). 

Dans l e s  conditions naturelles,les excroissances des c i r r e s  parapo- 

diaux c-ncent à apparaftre au début du stade 2 de 11h6téronéréidation. El les  

résul tent  de la prolifération mitotique de l'épiderme de l a  face interne du 

c i r r e  e t  de l'augmentation de volwne à l a  fo i s  des ce l lu les  épidermiques en 

voie de prol i férat ion e t  de la masse névroglique sous-jacente. Corrélativement, 

l e s  ce l lu les  épidermiques des zones de prolifératiori sécrètent un matériel de 

nature protidique d'origine golgienne e t  contenu dans de grandes vacuoles qui 

s'accumulent dans l a  zone apicale des cel lules  à proximité i r d d i a t e  du milieu 

extérieur. L'activité par t icul ière  de ces cel lules  au cours de lfh6téron6réida- 

t ion semble l i é e  à la présence de neurones bipolaires i ssus  du nerf ax ia l  du 

c i r r e  e t  &ndtrant dans l e  tégument ; en ef fe t ,  ces éléments sont toujours 

absents des zones s i tuées entre l e s  cdnelures .  Pendant l a  m&ne période, l e  

t i s su  nerveux de tous l e s  c i r r e s  (cel lules  neurqsensor i e l l e s  , névroglie , nerf 

ax ia l )  accumulent du glycogène, des ribosornes,en &e temps que l e  chondriome 

de ses  ce l lu les  se développe de façon notable. L'hétéronéréidation se  t radui t  

donc au niveau des c i r r e s  par une évolution métabolique part icul ière ,  caracté- 

r i s ée  d'une part  par l a  prol i férat ion des cel lules  épidermiques doublée d'une 

ac t iv i t é  sécrétoire  intense au niveau des excroissances, e t  d 'autre part, par 

l'accumulation de réserves énergétiques importantes dans l e  t i s s u  nerveux 

oorrespondant . 
Au terme de leur  évolution, les excroissances des c i r r e s  transfor- 

116s (renflement e t  crénelures) se  présentent comme un soulèvement du tégument 

reposant sur  une masse névroglique e t  neuronale hypertrophide. k m  tégument 

comprend des cel lules  épidermiques e t  l e s  extrémités des ce l lu les  neurosen- 

sor ie l les .  k t i e r s  apical  des ce l lu les  épidermiques e s t  occupé par de nombreu- 

ses  vacuoles d'origine golgienne dont l e  contenu, de nature protidique, tend 

à remplir ce t t e  par t ie  de l a  ce l lu le  e t  notansnent l e s  micrwi l los i tés  épider- 

miques après rupture des membranes des vacuoles. Ia sécrétion épidermique se  

trouve donc à proximité i d d i a t e  du milieu extérieur e t  ceci  d 'autant plus que, 



à ce niveau, l a  cuticule, Pr un processus dont nous ignorons encore l e  méca- 

nisme (amet  de la synthèse de ses  pr6curseurs par détournement de l ' a c t i v i t é  

métabolique des ce l lu les  épidermiques, ou lyse)  tend à se  réduire à une forma- 

t i o n  t r è s  mince e t  anhiste.  ia dendrite des ce l lu les  neurosensorielles pénètre 

dans l'épiderme jusque sous la cuticule où e l l e  se  termine en un bourgeon c i l i é  

dont l e s  c i l s ,  après avoir traversé l a  cuticule, baignent dans l e  milieu ambiant. 

Ces cel lules  neurosensorielles apparaissent toujours isolées  au niveau de l a  

zone transformée du c i r r e  e t  sont entourées par l e s  cel lules  épidermiques ayant 

sécrété l e  matériel protidique apical.  

b s  caractéristiques u l t r a s  tmctura les  du complexe cel lules  épidermi- 

ques - cel lules  neurosensorielles des renflements e t  des cdnelures  e t  l e s  

analogies cytologiques présentées par cet te  formation avec des épithéliums 

chémarécepteurs de diverses espèces, e t  notamment de Vertébds,  nous ont conduit 

O considérer l e s  excroissances des c i r res  parapodiaux transformés comme des 

formations chémoréceptrices . 
La fonction chémoréceptrice e t  l ' intervention de celle-ci  l o r s  de l a  

danse nuptiale ont pu 8 t r e  démontrées expérimentalement sur des Heteronereis 

de Pl. dumerilii récoltées en essaimage au cours de pêches de nui t .  Il s'avère, 

en e f f e t ,  que l e s  c i r r e s  parapodiaux perçoivent un stimulus de nature chimique 

provenant d'un partenaire de sexe opposé. Nous avons démontré, par a i l leurs ,  

que 1' information chimique perçue au niveau des renflements e t  des crénelures 

e s t  transmise par l e  système nerveux central  suivant l e  t raget  chafne nerveuse 

--+ cerveau* chaîne nerveuse jusqu'aux effecteurs représentés par l e s  mus- 

c l e s  intervenant dans la locomotion. La stimulation chimique des chémorécep- 

teurs  parapodiaux (au niveau des renflements e t  des crénelures) e n t r a b e  donc 

l e  déclenchement de l ' a c t i v i t é  motrice de l a  musculature pariétale e t  parapo- 

&ale qui, $race aux propriétés par t icul ières  acquises au cours de l'hétéroné- 

réidat ion (DEFmIN e t  WISSCCQ, 1949 ; WISSCCQ, 19 '1)  provoquera l a  danse 

nuptiale, nage caractéristique particulièrement rapide dont la conséquence 

ultime e s t  représentée par l'émission des produits génitaux. Les modalités 

d'action, l 'origine e t  la  nature chimique de l a  substance exci ta tr ice  ont pu 

ê t r e  explorées par des techniques expérimentales e t  biochimiques appropriées. 

La substance exc i ta t r ice  déclenchant la danse nuptiale se présente 

comme une phéromone (KARLSON e t  WSCHER, 1959 ; KARLSON, 1 s 0 )  ; e l l e  e s t  émise 

par chacun des partenaires d'un couple d 'Heteronereis ; e l l e  a g i t  à fa ib le  

dose e t  à distance ; une certaine concentration de substance e t  une durée 

d' exci ta t ion suffisante sont cependant nécessaires pour que l a  danse nuptiale 

s e  termine par l'émission des produits génitaux. Des recherches re la t ives  à 
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l 'or igine de ce t te  substance nous ont permis de  montrer qu 'e l le  e s t  ~ & s e & è  a'' 
l a  surface du corps, dans l e  liquide coelomique, mais absente des produits géni- 

taux mûrs lavés. La danse nuptiale e t  l'émission des produits génitaux peuvent, 

par contre, e t r e  provoquées par d 'autres  espèces de Polychètes, voisines ou non, 

récoltées en période de reproduction, ou par leur contenu coelomique ; l a  sub- 

stance exc i ta t r ice  ne se ra i t  donc pas spécifique mais dans tous l e s  cas e l l e  

e s t  caractéristique du sexe. Chez Pl. dwnerilii,  e l l e  a pu &re isolée sous l a  

forme de f rac t ion  "neutre" act ive par chromatographie sur résines échangeuses 

d'ions e t  ge l  de Sephadex G 25 "fine" ; l e s  résu l ta t s  obtenus jusqu'à présent 

permettent d'affirmer que l a  substance exci ta tr ice  e s t  de f a ib l e  poids molécu- 

l a i r e  ( de 1' ordre de 2500 à 5000), thermolabile e t  probablement de nature 

protidique. 

 édification de renflement e t  de crénelures sur l e s  c i r r e s  parapodiaux 

au cours de l'hétéronéréidation correspond donc à l a  mise en place de complexes 
à 

chémoréceptews destinés percevoir une substance de type phéromone émise par l e  

partenaire de sexe opposé e t  déclenchant l a  danse nuptiale. Il est intéressant 

de constater que l e s  cel lules  neurosensorielles des c i r r e s  n'acquièrent l a  pro- 

pr iété  d'8tr-e sensibles à la phéromone sexuelle qu'au niveau des renflements e t  

des crénelures e t ,  en part icul ier ,  lorsque ceux-ci sont complètement différen- 

c iés ,  c'est-à-dire chez llHeteronereis. Or, à ce stade, l e s  ce l lu les  neurosenso- 

r i e l l e s  de ces formations p~ésentent  l a  par t icular i té  d 'e t re  entourées de cel-  
ig 

lules  épidermiques ayant sécrété abondamnt un matériel protidique d'origine - '.* 

golgienne qui occupe toute leur  moitié apicale. Il e s t  vraisemblable que l a  

présence de ce t t e  substance épidermique conditioimc l a  chémosensibilité des 

cellules nsurosensorielles à la phéromone sexuelle en assurant en part icul ier  

sa  f ixat ion comme dans l e  cas des épithéliums gus ta t i f s  de Vertébrés (DASTOLI, 

LOPIEKES e t  PRICE, 1968 ; DASTGLI, LOPIEKES e t  DOIG, 1968). 

Le renflement des c i r r e s  parapodiaux au cours de l 'hétéronédidat ion 

représente donc une forme de différenciation physiologique hautement élaborée 

e t  essentiellement orientée vers l a  reproduction. 

Le caractère sexuel du pygidium se  manifeste, dans l e s  conditions nor- 

males, uniquement chez l e  &le. Il se présente sous l a  forme d'excroissances 

tubulaires (= papilles pygidiales) implantées sur tcu t  ou une par t ie  seulement 

du pygidium e t  suivant une disposit ion propre à chaque espèce. 



Ces formations résultent d'un soulèvement du tdgurnent provoqué par l a  

prolifération mitotique localisée de l'épiderme ; ce processus aboutit  à l a  mise 

en place d'un tube aveugle dressé sur l a  surface du corps e t  dont l a  lumière 

e s t  en re la t ion  avec l a  cavité pygidiale. L'évolution part icul ière  des cel lules  

épidermiques (dispari t ion progressive des organites cel lulaires ,  hypertrophie 

des microvillosités cuticulaires,  rupture des parois ce l lu la i res )  e t  de la cuti-  

cule (disparit ion de la couche interne puis rupture) notamment au niveau de leur 

apex, aboutit au percement d'un pore apical  qui servira  à l'évacuation des pro- 

du i t s  génitaux au cours de l a  danse nuptiale. Toutefois, 1 'évacuation du sperme 

au niveau de ces formations e s t  contr8lée par un sphincter pré-pygidial (corres- 

pondant au dissépiment pygidial hypertrophié) annulaire ; ce d ispos i t i f  permet 

à 1'~eteronerei-t  &le de n'évacuer qu'une part ie  seulement du sperme au cours 

d'une danse nuptiale e t  donc de participer activement à plusieurs danses. Par 

contre, l e s  Heteronereis f e w l l e s  expulsent tous leurs  ovocytes en une seule 

fo i s  par déchirement de l a  paroi du corps de la zone caudale. 

Toutes l e s  transformations somatiques de 1' hétéronédidation, qu' e l l e s  

déterminent un dimorphisme sexuel (crénelures, renflement de cer tains  c i r r e s  

parapodiawt, papilles pygidiales) ou non (musculature hétéronéréidienne, lamelles 

parapodiales e t  soies hétéronéréidiennes) apparaissent donc essentiellement, 

voire uniquement, orientées vers la fonction de reproductioiz. Le renflement 

e t  l e s  crénelures des c i r r e s  parapodiawt permettent de percevoir l e  stimulus 

chimique émanant d 'un partenaire de sexe opposé e t  provoquant l e  déclenchement 

de l a  danse nuptiale. Celle-ci comprend un cer tain nombre de figures particu- 

l i è r e s  qui se déroulent suivant un scénario immuable rappelant l e s  parades 

nuptiales de nombreux autres animaux. El le  se manifeste sous l a  forme d'une 

nage particulièrement rapide dont l a  réa l i sa t ion  e s t  assurée par l e  développe- 

ment au cours de 1 ' hé téronéréidat ion 5 'un système moteur (musculature hé téro- 

nédidienne)  e t  locomoteur (lamelles e t  soies hétéroiiéréidiennes) t r è s  perfec- 

tionné. Cette nage amène ~ ' ~ e t e r o n e r e i s  à un maximum d'excitation e t  entrafne 

l'expulsion des produits génitaux s o i t  par l e s  papilles pygidiales (sperme), 

s o i t  par une déchirure de l a  paroi du corps (ovocytes) en part icul ier  sous l a  

pression provoquée par l e  mouvement de piston de l a  trompe à 1' intér ieur  du 

corps e t  les  contractions musculaires. 

Il e s t  intéressant de signaler que ce processus de l a  reproduction 

chez l e s  ~ é r é i d i e n s  f a i t  intervenir comme dans certains autres  groupes 

(Insectes en par t icu l ie r )  des substances de type phéromone. Toutefois, chez l e s  

Nédidiens, l e  rô le  de l a  phéromone dans la reproduction e s t  différent  de ce 



que l 'on connaPt dans l a  plupart des autres cas. En ef fe t ,  a lo r s  que l e  plus 

souvent la phéromone joue l e  raie d'une substance a t t r ac t ive  e t  permet a ins i  l e  

rapprochement des sexes indispensable à l a  reproduction, chez l e s  Néré idiens 

e l l e  ne f a i t  que déclencher un processus qui provoque l 'expulsion des produits 
Chez 

génitaux. ces Polychètes, l a  phéromone ne semble pas avoir de rôle  a t t r a c t i f ,  

l e s  rencontres entre partenaires de sexe opposé étant  for tu i tes .  Il convient 

cependant de remarquer que l e s  Néréidiens pr6sentent des densités de population 

importantes de sorte  que chez ces animaux l e  problème du rapprochement des sexes 

e s t  relativement l i m i  t é .  

La signif icat ion du dimorphisme sexuel des ~éré idiens apparaît donc 

clairement lorsque 1' on considère l e  caractère papilles pygidiales, mais pose 

cependant un problème en ce qui concerne l e s  caractères des c i r r e s  parapodiaux. 

En ef fe t ,  l e  di.:i-,'\..uLne sexuel des c i r r e s  parapodiaux s'oppose à une fdentité 

de fonction des formations responsables de ce dimo~phisme : l e s  crénelures e t  

l e s  renflements représentent tous des formations chémoréceptrices chargées de 

percevoir l a  phéromone émise par l e  partenaire de sexe opposé. Certes, on pour- 

rait arguer que l e  dimorphisme sexuel des c i r r e s  parapodiaux e s t  à l'image de 

l a  non ident i té  des phéromones perçues par l e s  crénelures e t  l e s  renflements, 

Cependant, il e s t  probable aussi  que l e  dimorphisme sexuel des c i r r e s  parapo- 

diaux exprime plus simplement une différence de chémosensibilité l i é e  au compor- 

tement meme des Heteronereis au cours de l'essaimage : en e f fe t ,  il apparaft 

que l e  plus smvent les  &les émettent leurs produits génitaux avant l e s  femelles 

au cours de l a  danse nuptiale (HERPIN, 195-26).  Une chémosensibilité diffé-  

rent3elle analogue existe chez certains Insectes dont l e s  organes assurant l a  

perception de l a  phéromone (antennes) sont plus développés e t  beaucoup plus 

sensibles chez l e s  &les que chez l e s  femelles (WILSON, 1963). ~ 'hypersensibi-  

l i t é  ma"& aux phéromones femelles s e r a i t  donc un f a i t  ayant une certaine 

générali té.  

Nous avons mené l 'étude du déterminisme du dimorphisme sexuel chez 

l e s  Néréidiens dans l e  cadre de recherches expérimentales re la t ives  aux moda- 

l i t é s  de l a  différenciation e t  de l a  détermination des carac.tères sexuels 

somatiques. 



A - MUDALITES DE IA DIFFERELWIATION DES CARAC- SEXUEIS SOM~TIQJJ~S 

Nous avons précisé l e s  modalités de l a  différenciation des caractères 

sexuels somatiques en recherchant en par t icu l ie r  l ' influence sur celle-ci  de 

lt $ge, du jeûne e t  de l a  température. 

la vie des Néréidiens e s t  relativement longue puisqu ' e l l e  

s ' é ta le  sur deux (N. pelagica) ou t r o i s  ans (P. cu l t r i fe ra) .  Cependant, l a  

différenciation sexuelle s'effectue, dans les  conditions naturelles,  au plus 

t8t vers l a  f i n  de l a  première année (N. pelagica), ou.au cours de l a  deuxième 

(femelles de P. cu l t r i f e ra )  e t  me% de la troisième année ( d i e s  de P. cu l t r i -  

fe ra) .  La maturité sexuelle e s t  réal isée au stade f i n a l  de l a  vie  de l'animal - 
à un moment où, chez l e s  Nereis à épitoquie, des transformations somatiques 

importantes bouleversent l a  morphologie de 1' individu e t  l e  préparent à l a  

reproduction. C'est à ce dernier stade que s'exprime l e  dimorphisme sexuel. 

La forme adulte pubère n 'es t  donc a t t e in t e  que peu de temps avant l a  reproduc- 

t ion,  e l l e  marque d 'a i l leurs  l e  terme ultime de l a  vie de l lAmélide.  

~ ' ~ e t e r o n e r e i s  représenterait  a ins i la  forme adulte des N6réidiens à phase 

épitoque, la fornie atoque n'en s e r a i t  que l e  stade juvénile impubère. 

Les caractères sexuels somatiques des Néréidiens se  différencient 

dans l e s  conditions naturelles au moment du passage de l a  forme juvénile 

(néréidienne ou atoque) à l a  forme adulte (hétéronéréidienne ou épitoque). Ce 

moment e s t  déterminé par 1' intervention de divers facteurs externes t e l s  que 

l a  température (DüRCHON, 1970 ; DURCHON e t  PGRCHET, 1970 b ) e t  la  lumière 

(HAUENSCHIUD, 1955 e t  1960), ou interne t e l  que l e  mécanisme "feed-back" 

exercé par l e s  produits génitaux (WRCHON, 199  ; PORCHET, 1967 e t  1969), mis 

correspondant dans tous l e s  cas à l a  levée de l ' inh ib i t ion  cérébrale. 

Le passage progressif des Néréidiens au stade adulte e t  l a  modifica- 

t i on  somatique importante survenant au moment de l a  puberté e t  peu avant l a  

reproduction e t  l a  mort de l ' individu ne sont d 'a i l leurs  pas sans rappeler 

l'évoliltion observée chez certains Insectes t e l s  que l e s  Lépidoptères par 

exemple. 

Cependant, l a  possibi l i té  de déclencher l e s  transformations hdtéro- 

nédieiennes par décérébration (WRCHON, 1 9 9  e t  1952 ) a permis de constater 

que l e s  individus de tout 8ge sont capables de différencier l e s  caractères 



k e ~ u e i s  somatiques &me lorsque l a  maturité génitale n 'es t  pas a t t e i n t e  au 

moment de l 'épitoquie experimentale (cas'des Nereis indifférenciées, ou des 

femelles dont l e  diamètre ovocytaire e s t  inférieur à 80 p -N. pelagica- ou à 

140 p -P. cultrifera-aumoment de l a  décdrébration), Seul l e  laps de temps 

nécessaire à l 'acquisi t ion de cet te  pseudoforme adulte hétéronéréidicnne e s t  

d 'autant plus long que l ' individu e s t  jeune (2 mois pour une 1Jereis indiffé- 

renciée sexuellemen% au moment de l a  décérébration, 20-30 j ows  pour une 

N. pelagica d'un an e t  demi, ou une P. cu l t r i f e ra  de 2 ans e t  demi ) . 
L'intervention d'un contr8ïe enâocrine émanant des ganglions céré- 

broxdes sur l a  différenciation des caractères sexuels somatiques e s t  un phéno- 

mène fréquent chez l e s  Invertébrés. Chez l e s  Oligochètes, l e s  ganglions céré- 

borrdes e t  notanment ses  "cellules a" assurent l e  maintien des caractères se- 

xuels somatiques secondaires quel que s o i t  l ' é t a t  de lew? différenciation his- 

tologique, e t  stimule leur  développement chez l e s  individus prématures ou matures 

(KERLANT-WIS, 1956-57 ; BERJON, 1965). 

inversement, chez l e s  Hétéronémertes (BIERNE, 1962, 1964 e t  1970 a, b )  

e t  l e s  Crustacés (DBWSY, 1960 ; REIDENBACH, 1965 e t  1966 ; IEGRAM) e t  col., 

1.968 ; PAYEN, CWTW e t  C m m - C O T T O N ,  1969 ; CHARNIAUX-CCMTON, 1970 ; 

LEGRAND e t  JUCHAULT, 1970) l e s  ganglions cérébrofdes exercent, par 1 ' intermé- 

d i a i r e  r e l a i s  (gonade chez l e s  Hétéronémertes e t  l e s  femelles de Crustacés ; 

glande androgène chez l e s  &les de Crustacés ), un contr8le sur l e  développement 

des caractères sexuels somatiques externes des jeunes individus.  ablation de 

ces ganglions entrafne, comme chez l e s  Néréidiens, une accélération de l a  matu- 

ra t ion  génitale e t  du développement des caractères sexuels somatiques. 

2 - Jeûne e t  température 

Chez l e s  Néréidiens, l e s  perturbations externes t e l l e s  que l e  

jeûne ou l e s  températures anormales n' a l tè rent  pas 1' expression des carac tèrea, ,? 

sexuels somatiques. k s  températures élevées (20' C ) provoquent cependant 
+ - -,.a 

l 'apparit ion prématurée de lrhét&ronéréidation e t  des caractères sexuels som- 

tiques, tandis que l e s  températures basses (10° C au plus) l e s  retardent.  

L'intervention des températures sur l e  moment de l a  différenciation 

des caractères sexuels somatiques résu l te  en f a i t  d'une incidence de ce facteur 

externe sur l e  mécanisme endocrine cérébral. En ef fe t ,  DüRCHON e t  PORCHET (1970), 

DURCHON (1970) ont constaté que l ' a c t iv i t é  endocrine des jgmglions cérébroïdes 

de Nereis &les placées à 20° C diminue de moitié en 15 Jours e t  s e  trouve - 
rdduite à zéro un mois après l e  début de 1' expérience. 



La différenciation des caractères sexuels somatiqtlei p u t  donc @t re  

réa l i sée  quel que s o i t  l 'age de l a  Nerei,s son é t a t  géni ta l  e t  l e s  conditions 

externes, pour~u  que 1' inhibi t ion cérébrale s o i t  levée. 

B - MGDALITES Dl3 IA DE?@RMINATION DES CARAC-S SEXUELS SOWTIQUES 

Nous avons recherché la nature des P ~ c ~ e u r s  n-ontrôlant l a  détermi- 

nation des caractères sexuels somatiques e t  l e  moment de leur détermination en 

éprouvant pax des techniques expérimentales variées (décérébratfon, inject ion 

de produits génitaux e t  de milieu coelomique, castrat ion aux rayons x, gref fes)  

l ' influence sur ce rnécanism,du cerveau, des produits génitaux, du milieu coelo- 

mique e t  de l'ensemble d'un individu sur des Nereis d'&es variés. Les d i f fé -  

rentes de comportement des caractères sexuels affectant  d f  une part  l e s  c i r r e s  

parapodiaux e t  d 'autre part  l e  pygidium nous ont conduit à considérer leur  

déterminisme comme é tant  d i s t inc t .  

1 - Caractères des c i r r e s  parapodiaux 

Les expériences effectuées sur  des Nereis différenciées 

sexuellement ou non ont montré que n i  la levée brutale de l ' inhibi t ion cérébrale, 

ni l e  système nerveux, n i  l e s  gsodrlits génitaux, n i  l e  milieu coelomique, n i  

l'environnement de sexe opposé ne perturbent l a  différenciation des caractères 

sexuels somatiques des c i r r e s  parapcdiaux. 

Ces caractères apparaissent donc déJà déterminés au moment de nos 
. - --:a 

intervent ions expérimentales, c ' e s t  - à-dire deux mois environ après la naissance, 

époque à laquelle l a  différenciation sexuelle n 'es t  pas encare réal isée.  A la 

précocité de l a  détermination des caractères des c i r r e s  parapodiaux s1aJoutent, 

en outre,la s t a b i l i t é  de celle-ci ,  puisque en aucun cas on ne peut a l t é re r  la  

nature de ces caractères, m&ne lorsque l e s  c i r r e s  parapodiaux sont amenés à 

régénérer en présence d'un environnement de sexe opposé dans l e  cas de greffes  

hétérosexuées ou après inject ion de produits génitaux de sexe opposé. 
-'~~7H De nombreux Invertébrés présentent d ' a i l l e u r s  des caractères sexuels 

somatiques dont la détermination apparaft également t r è s  précoce e t  stable.  

C'est l e  cas, en part icul ier ,  de tous l e s  Insectes étudiés ~ u s q u ' à  présent 

(LAUGE, 1970 a e t  b) à 3.'exception toutefois de ïampyris noctiluca (NAISSE, 

1963, 1964, 1966 a e t  b, 1968 a e t  b )  ; en ef fe t ,  la  transplantation précoce 

sur l ' au t re  sexe des t e r r i t o i r e s  sur lesquels se  développeront l e s  caractères 

sexuels, qut il s'agisse d'ébauches a l a i r e s  (KOPEC, 1922 ; SELLIER, 1954 ; 



LE-, 1969 ; LAVENSEAU, 190) ou d'appareil copulatoire (DEFOSSEZ, communi- 

cation personnelle ), ne modifie jamais la nature du caractère sexuel du trans- 

plant qui se différencie toujours selon son sexe d'origine. Il en est d'ailleurs 

de m& des caractères sexuels des +dipalpes de Tegenaria saeva (m, 
1971) et probablement aussi de la glande nidamentaire de Sepia officinalis 
(IEIU14IRE et RICHARD, 1970 ; IEr/W.IRE, 1971) où la différenciation de cet organe 

parah antérieure à celle de la gonade. En outre,chez les Hétérondmertes, dans 

le cas de parabioses hétérosexuées (BIERNE, 1967, 1968 et 1970 a, b) les carac- 
téres sexuels &les s'expriment toujours dans le parabionte &le mais la diffé- 

renciation des caractères sexuels somatiques du parabionte femelle subissant une 

inversion sexuelle ne s'effectue pas. 

2 - Caractère du pygidium 

Contrairement aux caractères des cirres parapodiaux, le carac- 
8 

tère sexuel du pygidiwn apparaft labile au moins dans certaines conditions. Ce 

caractère se manifeste par l'apparition de papilles tubulaires destinées à 

évacuer le sperme et ne se différencie dans les conditions normales que chez le 

&le, 11 peut d'ailleurs se développer chez ces derniers m&ne en l'absence de - 2 4  
produits génitaux mâles, quel que soit l'$ge de La - Nereis et me% si le pygidiGm 

est amené à régénérer en présence d'un environnement femelle, pourvu que l'inhi- 

bition cérébrale soit levée. 

I;e blocage de la différenciation des papilles pygidiales peut cepen- 

dant etre réalisé dans certains cas, en particulier dans un milieu femelle 

$gé. Inversement, le caractère papilles pygidiales peut apparaftre chez des 

individus femelles à condition que l'hétéronéréidation soit provoquée précoce- 

ment (par décérébration) ou qutelle concerne un individu dont le pygidiwn vient 

dt%tre régénéré et ceci quel que soit 1'&e de la Nereis. Les papilles pygidiales 

se différenciant dans ces conditions sur des individus femelles sont cependant 

plus petites que celles des &les et dépoumnies de pore apical. - 'L:kL -3 .fi5.' 

Le caractère papilles pygidiales semble donc déterminé précocement 5 ' '  
la fois chez les individus &les et femelles. Dans les conditions normales 

ce sont les modalités de sa différenciation qui en feront un caractère sexuel 

&le puisque dans ce cas les individus femelles ne différencient pas de papillq-Im 

pygidiales. L'apparition dam3 certaines conditions de ce caractère chez les . S.- 

Heteronereis femelles peut etre interdtée de différentes manières : 

- (a) la chute brutale du taux d'hormone cérébrale (caractéristique 
de la physiologie &le dans les conditions normales declencherait la 



masculinisation du pygidium 

- (b) il y aurai t  levée de l ' inh ib i t ion  de l a  différenciation des 

papilles pygidiales exercée par l e  milieu femelle. 

a )  Influence de l a  chute brutale du taux d'hormone chré- 
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - r i - i i - l - - i - - - - - - - * - - - - -  

brale sur l a  différenciation du caractère papille 
-----------i------i--------i----------------------- 

pygidiale --------- 
Aucune différence qual i ta t ive n'a é t é  mise en évidence 

jusqu'à présent au niveau des neurosécrétions chez l e s  &les e t  l e s  femelles 

t a n t  sur l e  plan histologique (DHAINAUT-COURTOIS, 1970 e t  cormunication person- 

ne l le )  que sur l e  plan expérimental ; en part icul ier  PORCHET (1969) constate 

que "des cerveaux &les déterminent une croissance normale des ovocytes chez 

l e s  femelles déprostomisées" . 
Par contre, l 'évolution du taux d'hormone c6dbra le  au cours de l a  

vie des Nereis e s t  t r è s  différente  selon l e  sexe (WRCHON e t  PORCHET, 1970). 

En ef fe t ,  au moment de la différenciation sexuelle l ' a c t i v i t é  cérébrale diminue 

brutalement de moitié chez la femelle e t  des 7/8e chez l e  &le. 

Dans nos expériences, la chute brutale du taux d'hormone provoquée 

par décérébration placerai t  l e s  Nereis dans l e s  conditions voisines de ce l les  

observées chez l e s  &les évoluant normalement ; on peut donc penser que ce com- 

portement cérébral déterminerait l 'appari t ion de papilles pygidiales chez l e s  

Heteronereis femelles. Cependant, l e  f a i t  que des papilles peuvent apparaftre 

sur l e s  pygidiums régénérés par des femelles $@;des, présentant donc en raison 

de leur  fige, un taux hormonal dé jà  t r è s  bas, nous permet de r e j e t e r  cet te  

hypothèse : la chute brutale du taux d'hormone cérébrale ne s e r a i t  donc pas 

responsable de l 'appari t ion des papilles sur l e s  pygidiums de Nereis femelles. 

b ) Hypothèse de 1' inhibition femelle de la différencia- 
--------------2-------------------i------------------- 

t ion  du caractère papilles pygidiales 
---"-"-----"--Ii-I--i--i-i-----------i-)i-)i-)i-)i-)i-)i-) 

Cette hypothèse découle des observations re la t ives  .à l a  

diminution progressive du pouvoir de différenciation des papilles sur l e  pygi- 

dium des femelles en fonction de l a  progression de l a  maturation génitale ; 

nous enregistrons en e f f e t  90 % de cas de différenciation de papilles pygi- 

d ia les  chez l e s  femelles indifférenciées sexuellement au moment de l a  décéré- 

bration, 70 76 e t  57 % respectivement chez l e s  femelles dont l e  diamètre ovocy- 

taire e s t  de 20-30 p e t  40 p. e t  O $ pour l e s  Nereis dont l e  diamètre ovocytaire - 



e s t  supérieur ou égal à 50 p. Il semble donc que 1' inhibition de l 'expression 

du caractère papi l le  pygidiale s ' i n s t a l l e  dès l e  début de l a  maturation géni- 

t a l e  , C e  processus e s t  à rapprocher de l ' influence des ovaires en cours de 

maturation e t  plus particulièrement pendant l a  vitellogenèse sur  l a  différen- 

ciat ion des caractères sexuels somatiques m i s  en évidence chez d 'autres  Inver- 

tébrés t e l s  que l e s  Némertiens (BIERNE, 1968 e t  1970 a e t  b), l e s  Insectes 

(MUGE, 19'70 ; NAISSE, 1970) ou l e s  Crustacds (cas des caractères temporaires : 

CHAFNIAUX-COTIY)N, 1 9 0  ; LEGRANn e t  JUCHAULT, 1 ~ 0 ) .  Toutefois, dans tous ces 

cas l 'ovaire  assure la différenciation des caractères sexuels somatiques 

femelles a lors  que chez l e s  Néréidiens il y a inhibition des caractères sexuels 

somtiques &les au niveau du pygidium. nt  autre  part, chez l e s  Néréidiens, 

l ' inh ib i t ion  femelle n 'es t  plus capable de s'exercer sur des pygidium fraf-  

chement &générés ; il semble donc qu'une imprégnation suffisante des t i s sus  

du pygidium par 1' environnement femelle s o i t  nécessaire pour assurer 1 ' inhibi- 

t i on  de l 'expression de l a  roset te  pygidiale. 

Par contre, il e s t  possible comme chez l e s  Crustacés (CHARNIAUX- 

ComiGN, 1954, 1957, 1970 ; LEWNû, 1955, 1958 ; BAIESDENT-iWR&uET, 1964 ; 

LEGRAM) e t  JüCHAULT, 1960 e t  1970 ; JUCHAULT, 1966) de masculiniser &me ta r -  

d i v e e n t  l e s  Nereis femelles en l e s  plaçant dans un environnement &le s o i t  par 

injection de contenu coelomique &le ou greffe  sur un &le. lk milieu &le 

permet donc de lever 1' inahibition femelle de l a  différenciation des papilles 

pygidiales vraisemblablement en faisant  intervenir un facteur "androgène" dont 

l a  nature e t  l 'or igine restent  à déterminer. Toutefois, il convient de remar- 

quer que contrairement aux Crustacés chez lesquels l'hormone adrogène e s t  

indispensable à la  différenciation des caractères &les primaires e t  secon- 

daires, chez l e s  Néréidiens l e  facteur "androgène" n' interviendrait  dans l a  

différenciation des papilles pygidiales que pour s' opposer à 1' inhibition 

exercée pax l e  sexe femelle(& pa r t i r  d'un diamètre ovocytaire de 50 p) sur ce 

processus. En ef fe t ,  chez l e s  jeunes femelles (diamètre wocytaire inférieur 

à 50 )L) l e  caractère papille pygidiale apparai't en l'absence de facteur 
1' androgènet' ; on peut donc penser que dans ce cas par t icul ier  e t ,  à fo r t io r i ,  

chez l e s  individus mâles, il y a autodifférenciation des papilles pygidiales. 

Il apparaft donc que l e  milieu femelle exerce une act ion inhibi t r ice  

sur l e  mécanisme d'autodifférenciation des papilles pygidiales e t  que ce t te  

inhibition peut e t r e  annihilée par un facteur "androgène" exis tant  dans l e  

milieu &le. Il e s t  intéressant de signaler à ce propos l 'existence d'une inhi- 

b i t ion  de la différenciat ion des papilles pygidiales chez les &les de l a  race 
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Les renflements concernent, par rapport au &le, un nombre égal (P. cu l t r i f e ra )  - 
ou inférieur de segments antérieurs (cas de N. pelagica) e t ,  en outre, appa- 

raissent  toujours moins développés que chez l e s  mâles. Les crénelures, par con- 

t r e ,  n'apparaissent jamais. Or, nous avons pu constater histologiquement 

(chapitres 1 e t  II), l e s  premiers indices de l a  formation de créneliïres sur 

l e s  c i r res  parapodiaux dorsaux postérieilrs d l~e te rone re i s  femelles ; néanmoins, 

nous n'avons jamais réussi  à induire l a  morphogenèse de crénelures chez ces 

individus, n i  d ' a i l l eu r s  à l ' a b o l i r  chez l e s  mgles 9 l es  m&nes constations 

s'appliquent également aux rcnflemnts  des c i r r e s  parapodiaux antérieurs.  

Tout se passe donc cornme s i  l a  -- différenciation des c i r r e s  parapodiaux s la r r@- 

t a i t  plus t ô t  chez l e s  femelles que chez l e s  mgles. 'Jne différence d'évolution 

de l a  différenciation se manifeste d 'a i l leurs  aussi au niveau des transforrnatlons 

hétéronéréidiennes ; en effet ,  l e s  modifications parapodiales caractéristiques 

de l 'épitoquie (lamelles e t  soieshétéronéréidiennes) sont toujours moins pro- 

noncées chez l e s  femelles que chez les  mgles ( P l .  1, f ig .  c e t  d )  e t  ,&me 

absentes chez l e s  femelles de certaines espèces (Leptonereis glauca, Perinereis 

( A ,  ) t enuise t i s )  . 
Il e s t  probable que ce t te  différence entre sexe dans l 'évolut ion des 

structures parapodiales , qu'elles soient l i é e s  au sexe ou non, réside dans leur  

consti tution génique au meme t i t r e  que l e s  d i f  lérinces d'hétéronéréidntion 

observées en-tre espèces différentes (DURCHON, 1965). 

Cependant, si l ' on peut considérer l a  détermination &nique des 

caractères sexuels des c i r r e s  parapodiauir comme certaine e t  probablement pri-  

mordiale, il nous semble prématuré de r e j e t e r  l léverituali té de l 'existence d'un 

r e l a i s  épigénétique de nature hormonale entre  l a  commande génique i n i t i a l e  e t  

l 'effecteur  ; dans ce t te  hypothèse, un t e l  r e l a i s  déterminerait l a  compétence 

des cel lules  des c i r r e s  parapcdiitux ( e t  des segments ) à répondre ultérieuremerït 

à l a  levée de l ' inh ib i t ion  cérébrale. En e f fe t ,  il ne nous a pas é t é  possible 

d ' intervenir expérimentalement chez les  Nereis ayant moins de deux mois. Sans 

doute, la connaissance du contexte sérologique de ces individus s e r a i t  d '  un 

grand intér& dans l a  recherche d'un éventuel facteur épigénétique,mais non 

déterminante ; en part icul ier ,  il n 'est  pas prouvé que l 'on  puisse déceler chez 

ces Nereis complètement indifférenciées sexuellement des différences entre indi- 

vidus comme on a pu l e  montrer entre sexes différents  d'un cer tain nombre de 

groupes d.'animaux t e l s  que des Poissons (DRILHON e t  col., 1562 ; F I N E  e t  col., 

~ $ 4 ) ;  des Amphibiens (HIICHCI;N e t  col., 1958), Insectes (Fax, 1959 ; TEXFER, 

1953 : STEPHEN e t  col., 1957 ; LAüF'ER, I ~ o ) ,  Crustacés (PEUSY e t  co l , ,  1970 ; 



LEGRAND et JUCHAüLT, 19'70). D'autre part, une différence sérologique entre indi- 

vidus pourrait être sans rapport avec la détermination des caractères sexuels 

des cirres parapodiaux. Néanmoins, ce procédé représente une approche du problè- 

me non négligeable. La réalisation expérimentale d ' inversions sexuelles précoces 
plus ou moins complètes par chocs thermiques obtenues déjà dans d'autres grou- 

pes d'Invertébrés (BERGERARCi, 1961 a et b ; LAUGE, 1976 a et b ; REIEXANS, 1970) 

apporterait aussi vraisemblablement de sérieux renseignements. mis il est; 

probable que nous nous heurtions là aussi à une autre form? de la stabilité 

de la détermination sexuelle : celle concernant le germen. 
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