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CONTRIBUTION A L'ETUDE DE IA SIGNIFICATION
DES CARACTERES SEXUELS SOMATIQUES ET DE L&EUR DETERMINISME

CHEZ LES NEREIDAE (ANNELIDES POLYCHETES)

INTRODUCTION

Des caracteéres sexuels secondaires ont déja été décrits chez de nom-
breux Invertébrés. Cependant, si dans la plupart des cas la nature exacte de
ces formations somatiques et en conséquence leur rble ont pu &tre compris par
des observations simples, leur déterminisme reste, a l'exception de certains
Arthropodes (CHARNIAUX-COTTON, 1954 et 1957, 1970 ; IEGRAND, 1955 et 1958 ;
LEGRAND et JUCHAULT, 1960 b, 1970 ; NAISSE, 1963, 1964 et 1969 ; BAIESDENT-
MARQUET, 1964 ; JUCHAULT, 1966), le plus souvent inconnu malgré les efforts
de nombreux chercheurs ayant abordé ce probleme. Chez les Annélides Polychétes,
la situation apparalt plus confuse encore. En effet, dans ce cas, on ignore
non seulement le déterminisme des caractéres sexuels mais aussi le plus sou-
vent leur nature et leur r8le. Sans doute le fait que les interventions expé-
rimentales sont malaisées sur ce matériel en raison de la petite taille des
individus indifférenciés sexuellement et de 1l'absence de gonades localisées,
expliquent le peu d'engouement qu'a suscité ce groupe dans 1'étude des carac-
téres sexuels secondaires. Néanmoins, 1'intérét présenté par ces Invertébrés
tant par leur position phylétique que par les phénoménes neuroendocriniens
contrflant leur sexualisation (DURCHON, 1952) nous a conduit a tenter de come

bler cette lacune.



POSTTION DU PROBIEME

De nombreux auteurs (AGASSIZ, 1862 ; EISIG, 1887 ; MALAQUIN, 1893 ;
RACOVITZA, 1393 ; DE SAINT JOSEPH, 1898 et 1906 ; FAUVEL, 1911, 1915, 1916,
1R3 et 1959 ; FAGE, 1924 ; GRAVIER et DANTAN, 1925 et 1928 ; HERPIN, 195-26 ;
FAGE et IEGENDRE, 1927 ; OKADA, 1937 ; RULLIER, 1954) ont signalé un dimorphis-
me sexuel chez certaines Annélides Polychétes. Ce dimorphisme sexuel apparaft
plus particulliérement chez ceux qui présentent des transformations somatiques
importantes au moment de la maturité génitale (épitoquie de certains Nereidae,
stolonisation de certains lelidae), mais aussi chez des individus ne présen-
tant pas de modification particuliére au cours de la sexualisation (Capitellidae).

Dans tous les cas, les caractéres sexuels se manifestent au moment de
la maturité sexuelle et sont localisés 3 des niveaux bien précis du corps de
1'animal,

Le dimorphisme peut apparaftre au niveau de la téte (antennes de cer-

tains Autolytinae mAles, michoires chez Micronerels variegata), au niveau de

l'orifice servant a l'évacuation des produits génitaux (crochets copulatoires

de M, variegata, soles copulatoires de certains Capitellidae, papllles, urites,

poches génitales du pygidium de certains Nereldae) ou au niveau des parapodes
(cirres parapodiaux renflés ou crénelés de certains Nereidae). Il peut se mani-
fester aussi par une différence de couleur (souvent due simplement aux produits
génitaux vus par transparence),'de taille des individus miles et femelles, ou
sur la transformation d'un nombre plus ou moins important de métaméres au mo-

ment de la maturité sexuelle (Heteronereis) (tableau 1).

ILes problémes de la nature, du rdle et du déterminisme des transfor-
mations somatiques liées au sexe ont été abordés chez certalnes espéces par

quelques auteurs.

1) Nature des formations sexuelles secondaires

le probléme de la nature des formations sexuelles a été
abordé dans un certain nonbre de cas par 1'étude histologique de celles-ci. Les
résultats obtenus soulignent leur diversité. Certaines sont des é1éments chiti-
neux (mAchoires, crochets copulatoires de M. variegata, RULLIER 1954 ; soies
copulatoires de Capitellidae, EISIG, 1887), tandis que d'autres sont des




(d'aprds GMVIER ot DANTAN, 1928 ; PAUVEL, 1923 ; FAGE et LEQENDRE, 1927).

2REM 3

Dimorphioms sexusl ches les Méréidiens (Annélides Polychites)

1a région moyenne ; P, transformation hétéronéréidienne au niveau de la région moyerme et postérieure ; S, seg-
ment ; 0, pas de transformation ; =, non décrit.
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( Merigress oliveires 9y D mrtir 20 8) s od orémlbs (A partir 20 s) i PP )
( Nors 9 | P (dpartir 200 3) ! - ' o )
{ g t od renfids (e au Te 3) ] )
( Per 1s g N (4 partir 20e 8) 1_od_crémelds_(0 ; Poshes génitales )
¢ o ¢ ' N (apartir 200 8) ! cd renflés (1e au 7o 3) ' ° g
e \ ¢ ! M (200 au T00 3) ' of oréuelds (200 auT0s S) | urites )
E udouin ot ¢ | M (200 au 700 3) : - : ° ;
i 1 t od renflés (le¢ ou (o S) t )
( P. temuisetis g, M (28e au 10%e 3) 3_ov_renflés (1s au S 8) 3 papilles )
E uve e : M (épitequie {ncomplite) ; [ : (] ;
( 3 t od penflés (le au 7e S) t )
( Platymapets dumerilis ¢ ;P (partir 16 5) 1_od_crenelés (A partir 16e 5)  ;  Pepilles )
{ Fudouin et O ¢ | P (dpartir 210220 5) | of renfléa (1o su Se 5) : o ;
0 )
g Platynereis coccinea ¢ 1] P : od falciformes (le au Te S) : N )
E Delle 5@: 9 : P : - : — ;
( 3 t od renfids (le au 7e 5) 1 )
{ Nereis falsa g , P (A partir 20e 3) t_od_crémelés (i partir 208 3) _: - )
g trefages ¢ ! P (dpartir 280 5) ' o ' - ;
( ¢ ' P (i partir 2025 5) | od foltacks (le-2e 8) ! )
E N. (Neanthes) funchalensis : ! od crénelés (A partir 25e ) ' tubes amaux ;
( langerhans . N . : 3

( L partir 20-25¢ S) . - , tubes anmaux ,r«:"%

13l

B crochets copulatoires ; mfchoires bifurquées {‘ . é,“, >

cd, cirre parapodlal dorsal ; cv, cirre parapodial ventral ; M, transformstion htéranéréidienne au niveau de \::1



expansions épidermiques soit creuses et souvent remplies de spermatozoides
(papilles pygidiales, poches génitales de Nereidae, GRAVIER et DANTAN, 1928 ;
DEFRETIN, 1949), solt enveloppant un nerf axial et contenant de nombreuses cel-
lules sensorielles (antennes bifides d'Autolytinae miles ; GIDHOLM, 1965).
L'édification de ces formations a été sulvie dans quelques cas
seulement (M. variegata, RULLIER, 1954 ; Capitellidae, EISIG, 1887). Par con-

tre, les cirres parapodiaux transformés des Néréidiens n'ont jamais fait 1'ob-

jet de recherches histologiques ; de méme le mode de formation des antennes

bifides, des papilles pygidiales et des poches génitales est ignoré.

2 - RBle des formations sexuelles secondaires

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

chets copulatoires et mAchoires (Micronereis variegata) au moment de la copu~
lation semble bien établie (EISIG, 1887 ; FAUVEL, 1923 ; RULLIER, 1954). Par
ailleurs, GRAVIER et DANTAN (1928), HERPIN (1929} , FAGE et IEGENDRE (1927),
DEFRETIN (1949), HOFMANN(1964) ont montré que les papilles pygidiales, les

urites et les poches génitales des Néréidiens servent & l'émission des sperma-

tozoldes.

Par contre, le r8le que pourraient Jouer les antennes bifides d'éE:
tolytinae mfles dans 1l'attraction sexuelle (réception de stimuli chimiques)
bien que pressenti récemment par GIDHOLM (1965) n'a pas encore été démontré
expérimentalement. D'autre part, la fonction des cirres parapodiaux transfor-

més des Néréidiens est inconnue.

3 - Déterminisme des caractdres sexuels secondalres

Ie probléme du déterminisme des caractéres sexuels secondalres
n'a été apordé que chez quelques Autolytinae (CKADA, 1957 ; DURCHON et WISSOCQ,
1964) et chez Micronereis variegata (RULLIER, 1954). Cependant, aucune des

hypothéses avancées par les auteurs n'a pu &tre démontrée indubitablement.

L'étude bibliographique des travaux relatifs aux caractéres sexuels
secondaires chez les Annélides Polychétes montre qu'il existe un dimorphisme

sexuel dans au moins trois familles (Nereidae, Syllidae, Capitellidae).L'ana-

lyse des résultats obtenus permet d'établir notre ignorance en ce qui cencerne

le déterminisme précis des caractéres décrits, la nature et le r8le de la



plupart des formations somatiques liées au sexe et notamment de celles n'in-
tervenant pas dans 1'émission des produits génitaux telles que les antennes
bifides d'Autolytinae miles, les crénelures et les renflements des cirres pa-
rapodiaux de Nereidae. Les exigences de la méthode expérimentale (abondance du
matériel, facilités opératoires) nous ont conduite &4 aborder les problémes
posés par les caractéres sexuels secondaires chez les Nereidae, groupe chez
lequel d'ailleurs le rdle de certaines transformations somatiques 1liées au
sexe restait encore énigmatique (cirres parapodiaux transformés).

Nous étudierons donc dans une premidére partie la nature de ces for-
mations chez les Néréidiens en considérant d'abord la morphologie, 1'histolo-
gie (Chapitre I), 1l'ultrastructure (Chapitre II), 1l'histochimie (Chapitre ITI)
des cirres parapodiaux, puis la morphologie, l'histologie et 1'ultrastructure
du pygidium (Chapitre IV),

Dans la seconde partie sera traité le rdle des formations sexuelles
secondaires et notamment de celles apparaissant au niveau des cirres parapo-
diaux.

la troisiéme partie sera consacrée i 1'étude du déterminisme des

caractéres sexuels secondaires.



MATERIEL ET TECHNIQUES

I - MATERIEL &
]

Trols espéces ont été utilisées dans ce travail : Nerels pelagica L.,

Perinereis cultrifera G. et Platynereis dumerilii Aud. et M. Edw.

A - NEREIS PEIAGICA LINNE

Ies N. pelagica proviennent de Wimereux (Pas~de-Calals) ou elles
se reproduisent de fin janvier & mars. Leur cycle biologique s'étend sur deux
ans ; les produits génitaux sont libérés dans le coelome & la fin de la pre-

miére année et la maturité sexuelle est atteinte & deux ans.,

B ~ PERINEREIS CULTRIFERA GRUBE

Ies P. cultrifera (race avec épitoquie) ont été récoltées & Wime-

reux (avant 1'hiver 1962-63), puis & Roscoff (Finistére) et & Luc-sur-Mer
Nerels

(Calvados). Ces™—vivent trois ans et sexualisent, pour les mfles, & deux ans

et demi, et pour les femelles la deuxiéme année (HERPIN, 1925 ; DURCHON, 1952).

les essaimages ont lieu de mal & Jjulllet.

C - PIATYNEREIS DUMERILIT AUDOUIN ET MIINE EDWARDS

Ies Pl. dumerilii immatures ont été recueillies par dragage (Arca-
in V us 2, Ve 7 ~
chon), tandis que les en essaimage ont été capturés & Arcachon (1965) et

a Luc-sur-Mer (1966 & 1969) de fin juin A aofit, lors de pé€ches de nuit effec-

tuées au moment des premiers ct derniers quartiers lunaires.

*

Nous tenons teut particulidrement i remercier Monsieur DEFRETIN, Directeur
de 1'Institut de Biologie Maritime et Régionale de Wimereux, Monsieur IUBET,
Directeur de la Station Biologigue de Luc-sur-Mer, Monsieur TEISSIER, Direc-
teur de la Station Biologigue de Roscoff, Monsieur WEIL, Directeur du Labora-
toire de Biologie Marine d'Arcachon, Monsieur CAZAUX, Maftre-Assistant au mime
laboratoire, ainsl que nos collégues et le personnel de ces différents labora-

toires, pour llaide qu'ils nous ont apportée dans la récolte du matériel.



II - TECHNIQUES

A - TECHNIQUES D'ELEVAGE

Ies Nereils sont isolées au laboratoire dans des cristallisoirs re-

couverts d'un opercule et contenant du sable de Fontainebleau et 200 ml envi-
4 ' z < animux .
ron d'eau de mer filtrée, renouvelée réguliérement. Les sont malntenus a

la température de 12-14° C et nourris & 1l'aide d'Entéromorphes

B - TECHNIQUES HISTOLOGIQUES ET HISTOCHIMIQUES

1 - Microscopie photonigue

a) Technligues histologiques

Aprés anesthésie (5-10 minutes dans une solution de
chlorure de magnésium & 77,7 g par litre d'eau distillée)ou non les Nereis
sont fixées pour 1l'étude histologique au Bouin aqueux ou au mélange Bouin Hol-
lande avec ou sans acide acétique ou au formol 10 % dans de 1l'eau distillée ou
de l'eau de mer (formol salé) ou au Carnoy. Les piéces sont incluses dans la
paraffine et débitées en coupes sériées de 4 4 7 p, transversales ou longitu-
dinales (sagittales ou frontales). Les coupes sont colorées par une des tech-
niques suivantes : Cleveland-Wolff, Hémalun-éosine, glychémalun-éosine, héma-
toxyline ferrique selon P. Masson et réaction nucléaire de Feulgen-Rossenbeck.

Ia mise en évidence des cellules sensorielles a été effectuée soit
par la technique de Maillet (1959) modifiée par DEMAL et GILLOTEAUX (1966),
soit par coloration vitale au bleu de méthyléne (1 & 0,5 % dans de 1'eau de

mer ).

b) Techniques histochimiques

o - — - _

Elles seront exposées ultérieurement (Chapitre III).

2 - Mcroscopie électronique

ILes Nereis sont fixées,aprés anesthésie, soit au tétroxyde
d'osmium 2 % tamponné selon MILLONIG (1962), soit au glutaraldéhyde (6,5 %,
% % ou 2 %) dans un tampon phosphate & pH 7 (SABATINI et al., 1963) suivie
d'une post-fixation au tétroxyde d'osmium dans le méme tampon. L'inclusion est

effectuée dans 1'Epon 812 (IUFT, 1961) ou dans 1'Araldite M ou CY 212, les



coupes ultrafines sont contrastées par le plomb selon la méthode de REYNOIDS
(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 EXPERIMENTALES

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) & l'aide d'instruments de microchirurgie (ciseaux de Paschef ou de Wecker,
de pinces fines et de microscalpels) sous contrBle microscopique binoculaire.

Dans tous les cas, 1'épitoquie expérimentale est obtenue par abla-
tion du prostomium suilvant la technique de DURCHON (1952 ). L'Age et le sexe
des individus opérés sont déterminés par examen microscopique d'une ponection
coelomique (DURCHON, 1952).

les m8les sont répartis en trois catégories :

- mAles 4 spermatocytes groupés en amas moruliformes (mAles d'un an,

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

N

- miles & spermatocytes groupés en masses ovalaires (midles d'un an

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

~ miles A spermatides et spermatozoides (miles de deux ans, N. pela-

gica ; de trois ans, P, cultrifera).

Iles femelles sont classées suivant le diamétre moyen de leurs ovo-
cytes. Les plus petits ovocytes identifiés par cette méthode ont un diamétre

de 10 p (M. pelagica d'un an environ ; P. cultrifera de deux ans environ). A

maturité, le diamétre ovocytaire atteint 200 p environ (N. pelagica), 250 a

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




PREMIERE PARTIE

ETUDE MORPHOLOGIQUE, HISTOLOGIQUE, ULTRASTRUCTURALE
ET HISTOCHIMIQUE DES CIRRES PARAPODIAUX ET DU
PYGIDIUM DE NEREIDIENS ATOQUES ET EPITOQUES.
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CHAPITRE I

ETUDE MORPHOLOGIQUE ET HISTOLOGIQUE
DES CIRRES PARAPODIAUX

Avant d'aborder 1l'étude morphologique et histologique des cirres pa-
rapodiaux nous décrirons les parapodes atoques et épitoques des différentes

espeéces étudiées,

I - ETUDE MORPHOLOGIQUE DES PARAPODES (Fig. 1, Pl. I)
e e e e

Les parapodes ont, pour un état donné (atoque ou épitoque), la méme

morphologie chez les trois espéces étudiées.

A - NEREIS ATOQUES

Les parapedes se présentent sous la forme d'expansions latérales du
corps, aplaties antéro-pestérieurement et disposées dans des plans transversaux
perpendiculaires & 1l'axe du corps. Examinés & plat entre lame et lamelle, ils
apparaissent constitués de deux rames (une dorsale et une ventrale) supportée
chacune par un gros acicule.

la rame dersale comprend un long cirre, une languette et un mamelon

sétigére dont l'axe est occupé par un acicule.

Ia rame ventrale se compose de deux languettes encadrant un mamelon

sétigére soutenu par un acicule et d'un cirre ventral, plus court que le cirre
dersal.

Cette disposition est constante au niveau de tous les segments du
corps a l'exception toutefois des deux premiers ou la rame dersale des parapo-
des est réduite A un cirre et une languette, le mamelon sétigére failsant défaut.

Les scies de la rame dorsale sont groupées en un faisceau ; le type
de ces soies différe cependant suivant la région du corps ; elles sont en
arétes homogomphes dans la région antérieure et en serpes homogomphes dans la
région postérieure. Par contre, les soies de la rame ventrale présentent les
mémes caractéristiques & tous les niveaux du corps. Elles sont réparties en un

faisceau supérieur composé de soles en arétes homogomphes et en serpes



TABLEAU 2

Répartition des cirres parapodiaux transformés (renflés et crénelés)
chez N. pelagica L., P. cultrifera G. et Pl. dumerilii Aud. et M. Edw.

( 2 s :

( : Nereis pelagica : Perinereis cultrifera : Platynereis dumerilii
(comoooeooi.mBles  fomelles | mles ' femelles ' mhles ' femelles
( 2 : : :

( 2 1 R 1 R 1 R 1 R ¢ 1 R 1 R
( : : : :

( 2 R : 2 R : 2 R : 2 R 2 R : 2 R
( : : :

E % R : 3 R : 3 R : 3 R : 3 R : 3 R
( : 4 R : 4 R : 4 R : 4 R : 4 R : 4% R
( 3 : :

E Réalon : 5 R : 5 R : 5§ R ¢+ 5 R : 5 R : 5 R
(anteriewre . ¢ R . 6 - :6 R : 6 R : 6 R : 6 -
( g : 2 :

é : T R : : 7 R 7 R : 7 R

( : 8 - 8 - : 8 - : 8 - :

( ¢ 2 : 3 2 3

( l H : 1 s J’ l H l i :

E vV ; SN
( : 16 - : 18 - ¢ I7 - : 19 - : 15 - :20 -
( - : : : 3

( : : : : 5

E ¢ A7 c : 19 - :18 c : 20 - : 16 e 21 -
( Région : 18 C ; 20 - ; 19 C ; 21 - 17 C : 22 -
( postérieure : : : : : :

( (hétéroné- : : : : :

( réidienne) : : : : -

( : $ g : : :

( : C a - 3 cC : - C =
( : : H : : :

é : By, : Py. & Py : Py, : Py, : Py,

Les nombres indiquent le niveau du segment (le, 2e, 3¢ .... Segment) sur 1l'axe
antéro-postérieur du corps.
C, crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux ; R, renflement sur les cirres para-
podiaux ; Py, pygidium ; -, pas de modification des cirres parapodiaux.

N N e N N e N N e e N N e e N e N N e N e S S S M e e S S S S S e N e N N N’



Flgure 1

Parapodes de N. pelagica atoques et épitoques.

- Nereis atoque. Parapode de la région postérieure.

- Heteronereis mfle. Parapode du 2&me segment. Les cirres (dorsal et

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

moyenne ,

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

diemne). Les cirres parapodiaux ne subissent aucune transformation.
Remarquer la présence toutefois de lamelles parapodiales hétéroné-
réidiennes.

- Heteronereis mfle. Parapode de la région postérieure (hétéronéréidienne).

Ie cirre dorsal est crénelé sur la face interne de sa zone moyenne ;
le cirre ventral ne s'est pas modifié. les lamelles parapodiales sont

plus développées que chez la femelle.

cd, cirre dorsal ; cv, cirre ventral ; no, notopode ; np, neuropode ;
fléches, lamelles parapodiales.
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hétérogomphes et un faisceau inférieur comprenant des soies en arétes hétéro-

gomphes et en serpes hétérogomphes.

B - NEREIS EPITOQUES

Des modifications parapodiales importantes subdivisent le corps en
’ . X z - 2 . z . 2 ’
deux regions caractéristiques (une région antérieure peu modifiée, une reglon
postérieure complétement transformée) (tableau 2).

-la région postérieure - Elle est caractérisée par la présence

de lamelles et de soies parapodiales particuliéres (hétéronéréidiennes)

(Fig. 1 c et d ; P1. I, fig. ¢ et 4) Jouant un r8le locomoteur important au
cours de l'essaimage. D'autre part, les cirres parapodiaux dorsaux des méles
deviennent crénelés. Cette région correspond 4 la régien sexuée de 1'Annélide
et débute & partir du 17-18&me segment chez N. pelagica, du 17-19eme segment

chez P. cultrifera, du 16éme segment chez Pl. dumerilii mfle et du 2léme

degment 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 a la fois
chez le mfle et la femelle, le nombre de segments transformés variant suivant

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

IT - ETUDE MORPHOLOGIQUE DES CIRRES PARAPODIAUX

Nous envisagerons successivement la morphologie des cirres parapo-
diaux de Nereis atoques (8gées d'un an et demi au moins) puls celle des cirres

parapodiaux d'Heteronereis.

A - CIRRES PARAPODIAUX DE NEREIS ATOQUES

1 - Forme - taille

a) Nereis pelagica

les cirres parapodiaux sont morphologiquement semblables

}E N . - . .
Chez certalnes espeéces (Leptonereis glauca, Perinereis macropus, Perinereis

- . s . PR
(Arete) tenuisetis, Nereis icosiensis, Nereis succinea, Perinereis marionii)
les transformations profondes intéressent seulement la région moyenne du corps
(Heteronereis a trois régions).




Figure 2

Morphologie externe des cirres parapodiaux de N. Eglagica atoques
et épitoques. .

A - Cirres parapodiaux dorsaux de la région antérieure (antérieure au 6Geme
segment pour les femelles, au 8eme segment pour les miles).

a - Cirre parapodial dorsal de Nereis atoque.

b - Cirre parapodial dorsal d'Heteronereis femelle.
ILe renflement est placé sur la face inférieure (- interne) de la
. zohe moyenne du cirre.

¢ - Cirre parapodial dorsal d'Heteronereis mfle, Ie renflement occupe
la méme zone du cirre que chez la femelle, il est cependant plus
important. S

B - Cirres parapodiaux ventraux de 1a région antérieure.
a - Cirre parapodial ventral de Nereis atoque.»'""

b - .Cirre parapodial ventral a' Heteronereis femelle. le renflement
intéresse la face supérieure (= interne) de la région moyenne
du cirre. :

¢ ~ Cirre parapodial ventral d'Heteronereis mlle. Le renflement est
légérement plus important que chez- la femelle.

C - Cirres parapodisux dorsaux de la région postérieure (au deld du 20eme
segment ).

a -~ Cirre parapodial dorsal de Nereis atoque.mnmv,
Il est plus long et plus efflle que le cirre parapouial dorsal de la
"région antériéure (voir Aa).’

b ~ Cirre parapodial dorsal d'Heteronerels femelle.
I1 est semblable au cirre atoque (C a).

¢ - Cirre parapodial dorsal d'Heteronereis mile. Il posséde des créne-
lures sur la face inférieure (= interne) de sa réglon moyenne.

D - Cirres parapodiaux ventraux de la région postérieure.

a - Cirre parapodial ventral de Nereis atoque.
I1 est nettement plus court que le cirre dorsal correspondant (C a)
mais cependant légérement plus long et plus effilé que dans la ré-
-gion antérieure du corps (B a).

b - Cirre parapodial ventral d'Heteronereis femelle.
I1 n'est pas modifié.

¢ - Cirre parapodial ventral d‘'Heteronereis mfle.
o Il n'est pas modifié.
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sur tous les segments du corps des Nereis mAles et femelles atoques (Fig. 2),
ils apparaissent sous la forme d'un cbne dont la base présente une constriction
au niveau de 1'insertion du cirre sur le parapode. lLeurs mensurations varient
cependant le long de l'axe antéro-postérieur de 1'Annélide ; les cirres dorsaux
sont relativement courts et trapus dans la région antérieure (800-850 u de long,
plus grand diamétre 200-230 u), longs et effilés dans la régilon postérieure
(1000 p de long, plus grand diametre 150 p) ; par contre, les cirres ventraux
conservent pratiquement les mémes dimensions quelle que soit la position du

segment (plus grand diamdétre 150G b, longueur 700 p environ).

b) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii

Ies cirres parapcdiaux de ces espéces sont identiques,

aux dimensions prés, & ceux de N. pelagica.

2 - Ciliature

Ie tégument des cirres parapodiaux dorsaux et ventraux porte
un grand nombre de cils dont la disposition et la longueur, variable suivant
leur emplacement sur le cirre, permettent de distinguer trois zones sur la hau-

teur de celui-ci (basale, moyenne, apicale) (Fig. 3).

- Zone basale du cirre - Elle correspond au quart de la longueur

totale du cirre et porte les cils les plus longs. la disposition de ces derniers
varie cependant suivant la nature de la face considérée (externe ou interne).
Sur la face interne du cirre (= face inférieure ou ventrale des cirres
parapodiaux dorsaux, face supérieure ou dorsale des cirres parapodiaux ventraux)
les cils, de taille uniforme (20 p de longueur environ), sont groupés en peti-
tes touffes nettement espacées les unes des autres.
Sur la face externe (= face supérieure ou dorsale des clrres parapo-
diaux dorsaux, face inférieure ou ventrale des cirres parapodiaux ventraux),
ils apparaissent en touffes intimement serrées les unes contre les autres ;
d'autre part, & ce niveau, leur longueur augmente réguliérement (8 & 28 p en-
viron) & partir de la base du cirre et sur une hauteur de 100 p environ, puis

reste constante (20 p) dans le reste (100-150 u de hauteur) de la zone basale.

- Zone moyenne du cirre - Elle représente la moitié ou le tiers

de la longueur totale du cirre. Tous les cils sont disposés en petites touffes
espacées les unes des autres. Leur longueur est plus importante sur la face

interne (4 a 6 p) que sur la face externe (3 p environ) ; cette différence de



Figure 3

Ciliature des cirres parapodiaux dorsaux et ventraux de N, pelagica

atoque et épitoque méle.

Cirre parapodial dorsal de la région antérieure atoque (a), épitoque

(b).

Cirre parapodial ventral de la région antérieure atoque (), épltoque

(b).

Cirre parapodial dorsal de 1a»région postérieure atoque (a), épitoque

(b).

Cirre parapodial véntfal”de la région postérieure atoque (a),'épiﬁoque

(o).

Les cils présentent une longueur et une disposition variable le long de
1l'axe praximo-distal du cirre (voir texte) et permettent de délimiter
trois zones (séparées par des pointillés sur les schémas) : zone apicale
(2a), zone moyenne (Zm), zone basale (Zb). Ia longueur des cils a été
volontairement exagérée :.le rapport des échelles cirre/cil est environ
de : 1/3.
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longueur est particuliérement nette pour les cirres de la région postérieure du

corps.

- Zone apicale du cirre - Cette région (moitié a un tiers de

la longueur totale du cirre) porte des cils répartis en touffes et dont la tail-

le est relativement uniforme (6 & 8 p, face externe et interne).

B - CIRRES PARAPODTAUX D'HETERONEREIS

Ia transformation des cirres au cours de 1'épitoquie a été suivie
chez les Nereis devenues épitoques naturellement et chez des individus dont
1'épitoquie a été provoquée expérimentalement par décérébration. L'évolution des

cirres chez ces deux types d'Heteronereis est identique et se traduit par la

mise en place de différenciations importantes et variables suivant la position
du cirre sur l'axe antéro-postérieur du Néréidien et suivant le sexe de ce
dernier. Nous envisagerons successivement les transformations des cirres para-
podiaux dans chacune des deux régions ducorps (antérieure et postérieure) a

la fois chez les miles et les femelles.

1 - Cirres parapodiaux de la réglon antérieure

a) Nereis pelagica (Fig. 2)

La région antérieure comprend les 17 ou 20 premiers seg-
ments du corps. Seuls les cirres parapodiaux (dorsaux et ventraux) des premiers
segments de cette région (soit les 7 premiers pour les miles, les 5 premiers
pour les femelles) subissent des modifications au cours de 1'hétéronéréidation
(tableau 2).

Ia transformation parapodiale se traduit par l'apparition d'un ren-
flement sur la face interne de la zone moyenne du cirre, c'est-i-dire entre la
zone basale & longs cils et la zone apicale. Ce renflement, généralement plus
important chez les miles que chez les femelles, est discernable deés le huitieéme
jour suivant la décérébration et atteint son plein développement lors de 1'hé-
téronéréidation (30 Jjours environ aprés la décérébration) ; A cette époque, le
diamétre de la zone moyenne des cirres dorsaux a doublé (1, 3, 4, 7eme parapodes
des miles, les 5 parapodes des femelles, diametre 200 p environ) ou triplé
(2, 5, 6tme parapodes des mAles, diamétre 300 p environ) par rapport a celul

des cirres atoques ; le renflement des cirres ventraux correspondant est tou-

jours moins important (Fig. 2).
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b) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii

les modifications sont semblables a celles observées chez

N. pelagica. Toutefois, le nombre de segments concernés par cette transformation

est identique chez le mlle et la femelle de P. cultrifera, les cirres parapo-

diaux des 7 premiers segments deviennent renflés chez cette espéce (tableau 2).

D'autre part, les cirres dorsaux des mAles de Pl. dumerilii présentent,au ni-

veau du Teme segment, une"bifurcation"caractéristique  (GRAVIER et DANTAN,
1928) (Fig. 4).

1"

Fig. 4 - Cirre parapodial "bifurqué
du Teme segment
(Pl. dumerilii mfle).

2 - Cirres parapodiaux de la région postérieure

a) Nereis pelagica (Fig. 2)

—— - -

la région postérieure, caractérisée par la présence de

N

lamelles et soies parapodiales hétéronéréidiennes, commence & partir du l7&me-

18&me segment (tableau 2). Dans cette réglon, seuls les cirres parapodiaux dor-

saux des m@les se modifient au cours de 1'hétéronéréidation, les cirres ven-

traux des mfles, dorsaux et ventraux des femelles ne présentent aucune évolu-
tion particuligre. la transformation apparaft d'abord sous la forme d'une légere
hypertrophie du bord interne de la zone moyenne du cirre au moment ou les lamel-
les parapodiales dorsales deviennent visibles (12 Jjours environ aprés la décé-
rébration). Puis 1'hypertrophie va s'accentuer mais de fagon discontinue de
sorte que le renflement du cirre se présentera sous la forme d'un alignement

de petits mamelons (une dizaine) donnant au cirre un aspect crénelé caracté-
ristique. Lors de 1'épitoquie, le diamétre de la zone moyenne est compris entre
120 u (entre les crénelures) et 150 p (au niveau des crénelures) ; chaque cré-
nelure est surmontée de touffes ciliaires, les espaces inter-crénelaires étant

glabres.,
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b) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii
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L'évolution des clrres parapodiaux de la réglon postérieure

de ces deux especes (4 partir du 1l7&éme ou 198me segment pour P. cultrifera -

du l6eéme ou 2léme segment pour PLl. dumerilii) est semblable & celle de

N. pelagica (tableau 2).

IIT - ETUDE HISTOLOGIQUE DES CIRRES PARAPODIAUX
B = e e

Nous venons de constater que la morphologie externe des cirres para-
podiaux subit, au cours de 1'hétéronéréidation, d4'importantes modifications
caractéristiques du niveau du corps auquel appartient le parapode et du sexe
de 1'individu. Il convient maintenant d'apprécier 1'importance et la nature de
cette morphogenése par une étude histoleglque.

Nous décrirons tout d'abord les cirres parapodiaux atoques, puis nous
exposerons les observations effectuées sur les cirres parapodiaux de Nereils

épitoques.

A - CIRRES PARAPCODIAUX DE NEREIS ATOQUES

Chez les espéces étudides, les cirres parapodiaux atoques présentent,
la méme structure quel que soit le niveau du corps et le sexe de 1'individu.

Chaque cirre parapodial est limité par une cuticule (3 B environ
d'épaisseur). L'épiderme, en contact direct avec la cuticule, est constitué
d'une seule couche de cellules (4 p de largeur, 10 p de hauteur dans la zone
basale, & p dans la zone moyenne du cirre) disposées légérement en oblique par
rapport & la surface de la cuticule. les noyaux épidermiques, le plus souvent
lobés, sont allongés parallélement & la cuticule dans la partie médiane de la
cellule (Fig. 5) et (P1. II, fig. a).

Un nerf dont le diametre augmente progressivement de 1'apex du cirre
(5 & 7 pde diamétre) vers sa base (16 p de diamdtre) occupe l'axe du cirre. Il
est séparé de 1'épiderme par un tissu lacunaire de nature névroglique (P1. II,
fig. a et b) au niveau duquel nous avons mis en évidence (notamment par la colo-
ration vitale au bleu de méthyléne) de nombreuses cellules nerveuses de type
bipolaire. Ces neurones relient le nerf axial du cirre au tégument (Pl. IIT,
fig. a) au niveau de bourgeons ciliés recouverts d'une cuticule mince (2 p) 3
les péricaryons allongés (25 px 7 W), & noyau lobé (4,5 px 3 u), sont placés

& environ 30 p de l'épiderme et 60 p du nerf ; les dendrites et axones présentent
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Figure 5

Evolution cytologique de 1'épiderme du renflement des cirres parapodiaux

de la région antérieure chez N. pelagica méle aprés décérébration.

Nereis atoque. Remarquer 1l'orientation des cellules épidermiques (Ep)

et de leur noyau par rapport a la cuticule.

2 4 3 jours apreés la décérébration. Les cellules épidermiques et leur

noyau se sont orientés perpendiculairement & la cuticule.

4 jours aprés la décérébration. les divisions mitotiques sont fréquentes

"au niveau des cellules épidermiques, les plaques métaphasiques étant

- disposées perpendiculairement & la cuticule.

5 a4 8 jours aprés la décérébration. Les vacuoles s'accumulent dans 1a

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

" diminué de moitié.

14 jours aprés la décérébration. la couche vacuolaire atteint presque le
noyau. A ce stade, la hauteur des cellules épidermiques a triplé par

rapport au stadevatoque.

30 Jjours apres la décérébration. Ia séerétion apicale a atteint le nopau

de la cellule et occupe environ la moitié de la hauteur de celle-ci.
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souvent divers renflements sur leur trajet dont la localisation semble relati-

vement constante (Pl. III, fig. a et 4).

B -~ CIRRES PARAPODIAUX D'HETERONEREIS

Les différentes étapes de la transformation histologique des cirres
parapodiaux ont pu étre établies par 1'étude chronologique (fixation toutes les
24 heures) de 1'évolution des tissus du cirre aprés décérébration. Une étude
paralléle, menée sur des individus en hétéronéréidation naturelle, nous a permis
de constater que le comportement des tissus du cirre est semblable a celui obser-
vé au cours d'une épitoquie expérimentale.

Nous étudierons successivement les cirres parapodiaux de la région
antérieurc puis ceux de la région postérieure du corps de Nereis mfles et femel-

les en cours d' hétéronéréidation.

1 - Cirres parapodiaux de la région antérieure

a) Nereis pelagica mélles

-

« 2-3 Jjours apres la décérébration

Ia cuticule est inchangée. L'épiderme,identique &
celui des cirres atoques dans la zone apicale et basale du cirre, présente cer-
taines modifications dans la zone moyenne. A ce niveau, les cellules épidermiques
de la face interne du cirre se sont allongées de 2 & 3 u et leur cytoplasme est
devenu légérement basophile. Les noyaux épidermiques, allongés sulvant le plus
grand axe de la cellule (6 x 3 p), occupent une position basale ; ils se présen-
tent sous trois aspects différents au niveau d'un méme cirre (Fig. 5) :

- noyau clair i chromatine répartie uniformément en petites mottes,

- noyau 4 gros nucléole (1 u de diamétre) excentré et entouré d'un
halo périnucléolaire clair et dont la chromatine est refoulée & la périphérie,
rappelant les noyaux activés des cellules régénératrices décrits par ABELOOS
(19%2, 1955) et BOILIY (1962, 1968 a), (Pl. II, fig. c).

- noyau présentant un enchevétrement de filaments chromatiniens vrai-

semblablement en prophase de mitose.

. 4 jours aprés la décérébration (Pl. II, fig. d)

Des mitoses affectent de nombreuses cellules épi-
dermiques de la région moyenne du cirre (Fig. 5 et 6) (nous avons pu dénombrer

sur un méme cirre Jjusqu'a 4 métaphases, une anaphase, deux télophases et une
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mitoses

72p

jours

Figure 6

Prof1l mitotique des cirres parapodiaux antérieurs (s esesess) et postérieurs (ssssse..)
d'une N. pelagica mile en vole de transformation (renflement, crénelures) au cours de
1'hétéronéréidation. Chaque mesure correspond i un nombre moyen de mitoses relevé dans

"7 cirres complets.

o
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dizaine de prophases de mitose). Etant domné 1'orientation des fuseaux de divi-
sion (paralléles & la surface de la cuticule), elles provoquent un allongement
important de 1'épiderme. Certaines cellules épidermiques en interphase se dis-
tinguent par 1l'apparition dans leur partie apicale d'une zone vacuolaire de V!
d'épaisseur environ.

fin dehors de la zone médiane du cirre aucune modification n'a été

observée.

« 5 4 8 jours aprés la décérébration

L'activité mitotique se poursuit avec intensité au
niveau de 1l'épiderme de la zone moyenne du cirre jusqu'a environ 8 Jours aprés
la décdrébration et se traduit par un bombement de plus en plus accentué du
tégument de la face interne du cirre. Corrélativement, la cuticule s'amincit au
niveau du renflement (1,5 p d'épaisseur) et les cellules épidermiques s'allon-
gent considérablement (15 u de hauteur) tout en conservant la méme largeur.

En outre, la couche vacuclaire apicale des cellules épidermiques en voie de
transformation augmente d'épaisseur jusqu'a former une couche de 4 p huit jours
aprés la décérébration.

L'intense activité régnant au niveau de 1'épiderme de la face interne
de la zone moyenne, accompagnée d'une expansion de la masse névroglique sous-
Jacente semble provoquer une compression des structures situées du cOté opposé
au renflement et se manifestent notamment par 1l'aplatissement de 1'épiderme et
le déplacement du nerf axial du cirre. Toutefois, ces mouvements ne changent
en rien les vapports morphologiques existant entre les cellules nerveuses bipo-

laires, le nerf axial et 1'épiderme.

. 9 a4 14 jours aprés la décérépration

L'activité mitotique des cellules épidermiques per-
siste blen que notablement réduite. Cependant, le renflement du cirre continue
4 s'accroftre. A ce niveau, les cellules épidermiques se sont encore allongées
bien que 1légerement (17 p de hauteur 14 jours aprés la décérébration) et pré-
sentent maintenant une couche vacuoclaire apicale particuliérement importante
(7 p) arrivant presque au contact du noyau. la cuticule s'est encore amincie

(1 p d'épaisseur).

« 15 & 30 jours aprés la décérébration

Les mitoses épidermiques se font rares. Néanmoins,
le renflement augmente considérablement de hauteur pendant cette période, gréce,

en particulier, & 1l'accroissement de volume des cellules épidermiques (elles
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atteignent 20 p environ chez 1'Heteronereis soit 30 jours environ aprés la dé-

cérébration) et & l'hypertrophie de la masse névroglique sous-jacente dont
1'épaisseur augmente d'un tiers par rapport a celle enregistrée au lieéme jour.
Ay terme de cette évolution, la moitié apicale des cellules épildermiques du
renflement est occupée par un matériel de séerétion envacuolé (soit sur une
épaisseur de 9 p environ)(Fig. 5). Les cellules nerveuses bipolaires traversent
la névroglie perpendiculairement & 1'axe du nerf (ce trajet étant trés oblique
chez les individus atoques) et maintient toujours le contact entre ce dernier

et 1'épiderme.

b) Nereis pelagica femelles

Iles mfmes processus de transformation des cirres parapo-
diaux ont été observés au niveau des cing premiers segments des femelles. Cepen-
dant, les premiéres manifestations histologiques de la transformation de ces
cirres sont plus tardives (4-5 jours apres la décérébration) que chez les mlles ;
en particulier, les mitoses épidermiques ne sont abondantes qu'a partir du
7-8&me jour aprés la décérébration. D'autre part, la sécrétion épidermique api-

cale est toujours plus rédulte chez les femelles : chez l'Heteronereis, la cou-

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

miles).

¢) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii
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L'étude histologique des cirres parapodiaux antérieurs de
ces deux espéces au cours de 1'hétéronéréidation a montré que les processus
sont semblables A ceux décrits chez N. pelaglca : intense prolifération de
1'épiderme des zones en cours de renflement, puis sécrétion d'un matériel occu-

pant la zone apicale de ces cellules.

2 - Cirres parepodiaux dorsaux de la région postérieure

a) Nereis pelagica méles

. - - ] W -~ -

.« 2 4 3 jours aprés la décérébration

Ies premiéres modifications se manifestent par une
hypertrophie des cellules épidermiques de la face interne au niveau de la zone
moyenne des cirres parapodiaux dorsaux accompagnée d'un changement d'orienta-
tion de la cellule qui se place perpendiculairement & la surface de la cuticule.

Les noyaux apparaissent sous 1l'un des trois aspects décrits précédemment :
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clair, activé et en prophase de mitose. Sur la face opposée du cirre (dorsale

ou externe) les cellules épidermiques restent inchangées.

. 4 jours aprés la décérébration

Ia prolifération épidermique commence. Toutefois,
contrairement a ce qui se passe dans les cirres parapodiaux de la région anté-
rieure, la prolifération est localisée & des zones (une dizaine), alignées paral-
lelement & 1l'axe du eirre, de 45 p de diamétre environ, séparées par des espaces
de 15 p au niveau desquels les cellules restent en interphase. A partir de ce
stade, chaque zone de prolifération va se comporter comme un renflement de cirre
parapodial antérieur. lLes cellules épidermiques vont se diviser ; le fuseau est
disposé parallélement a la surface, augmentant ainsi la surface des zones de
prolifération. Comme pour les cirres parapodiaux antérieurs, les zones basale

et apicale du cirre ne présentent aucune activité.

« 5 a4 8 jours aprés la décérébration

Ia multiplication des cellules épidermiques des zo-
nes de prolifération se continue activement pendant 4 & 5 jours et aboutit &
1'édification de crénelures. Cependant, l'activité mitotique la plus intense
observée a leur niveau est plus tardive (8&me jour) que dans le cas des cirres
parapodiaux antérieurs (4éme jour) (Fig. 6). Au cours de cette morphogenése,
la cuticule recouvrant ces formations s'est amincie (1 p d'épaisseur), les
cellules épidermiques se sont allongées perpendiculairement & la surface cuti-
culaire (14 p de hauteur) et ont sécrété un matériel abondant localisé dans leur
partie apicale (5 p d'épaisseur). Entre les crénelures, les cellules épidermi-
ques ne semblent pas avoir évolué par rapport au 4éme Jour aprés la décé-
rébration.

Les cellules nerveuses bipolaires, particuliérement chromophiles dans
les cirres en cours de transformation, apparaissent concentrées dans les créne-

lures mais absentes entre celles-ci (Pl. III, fig. b, ¢, d).

e« 9 4 14 jours aprés la décérébration

L'activité mitotique diminue mais les crénelures
continuent & s'accroftre. Pendant le méme temps, la sécrétion apicale occupe

toute la région supranucléaire de la cellule sur une épaisseur de € p.

. 15 & 30 jours aprés la décérébration

L'évolution observée précédemment continue pour se

terminer au moment de 1'épitoquie consécutive & la décérébration (30 jours



= 35

environ aprés celle-ci). A ce stade, les crénelures se caractérisent par la pré-
sence, au niveau de leurs cellules épidermiques, d'un matériel de séerétion

occupant la moitié apicale de celles-ci (8-9 p d'épaisseur).

b) Nereis pelagica femelles

Comme nous l'avons vu précédemment, les cirres parapodiaux
de la région postérieure du corps des femelles ne montrent aucune modification
particulidre au cours de 1l'hétéronéréidation. L'étude histologique confirme ces
observations. Nous avons, néanmoins, pu détecter quelques mitoses épidermiques
au niveau de la face interne des cirres aprés le 8éme jour suivant la décéré-

bration.

¢) Perinereis cultrifera et Platynereis dumerilii
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L'étude des cirres de ces deux espéces nous a permis de
constater que 1l'évolution des crénelures au cours de 1'hétéronéréidation est

comparable & celle décrite chez N. pelagica.

IV - DISCUSSION

Au cours de l'hétéronéréidation, certains cirres parapodiaux subissent
des modifications dont la nature varie en fonction de leur position sur l'axe
antéro-postérieur du corps et du sexe de 1'individu. On assiste a l'apparition
de crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure du
corps (caractérisée par la présence de lamelles et de soies parapodiales hété-
ronéréidiennes) des midles, et de renflement sur les cirres parapodiaux dorsaux
et ventraux de la région antérieurc du corps des miles et des femelles. Ces
modifications se rencontrent chez toutes les formes épitoques de Nereis ;
seule leur localisation antéro-postérieure est, pour un sexe donné, spécifique.
C'est ainsi que chez les miles, les crénelures apparaissent sur les cirres

~

dorsaux A partir du 17eme (N. pelagica, P. cultrifera) ou lbéme segment

Pl. dumerilii) dans la région correspondant & la partie postérieure hétéroné-
g

réidienne, alors que les renflements sont localisés sur les cirres parapodiaux
dorsaux et ventraux des 7 premiers segments de la région antérieure \N pelagica,

Pl. dumerilii, P: cultrifera). Chez les femelles, seuls les cirres parapodiaux

dorsaux et ventraux des 5 (N. pelagica, Pl. dumerilii) ou 7 (P. cultrifera)

premiers segments de cette région présentent des modifications (renflement).
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L'étude morphologique et histologique de 1'évolution de cirres para-
podiaux au cours de 1l'hétéronéréidation montre, d'autre part, que la zone du
cirre sur laquelle apparaissent le renflement ou les crénelures est toujours

z \

strictement localisée & la face interne de la zone moyemne du cirre, caractéri-

sée par la présence de cils dont la longueur et la répartition la distingue
nettement des autres parties du cirre. Toutes les formations ciliaires du cirre
sont assocides & des cellules nerveuses bipolaires reliant le tégument au nerf
axial du cirre et dont l'aspect rappelle beaucoup celui des cellules présumées
sensorielles décrites chez d'autres Annélides Polychdtes (JOURDAN, 1887 et 182 ;
RETZIUS, 1892 ; IANGDON, 1900 ; STOLTE, 1932 ; SMITH, 1957 ; HORRIDGE, 1963 ;
DORSETT, 1964 ; GIDHOLM, 1965 ; IAWRY, 1967). Aucune différence particuliére
n'apparaft cependant entre les neurones bipolaires innervant la face interne de
la zone moyerne des cirres parapodiaux ol se développe le renflement ou les cré-
nelures et ceux en relation avec les autres partles du cirre. la différenciation
des renflements et des crénelures apparalt néanmoins liée a la présence de ces
é1éments nerveux : en particulier, on constate que les neurones bipolaires sont
toujours présents dans les crénelures mais absents dans les zones situ€es entre
celles-ci. En effet, au niveau ol ces éléments nerveux pénétrent dans le tégu-
ment, l'épiderme prolifére activement par divisions mitotiques peu aprés le dé-
clenchement de 1'hétéronéréidation par décérébration (3 Jours aprés décérébra-
tion chez les miles, 5 jours chez les femelles) ; par contre, 1a ou 1l y a
absence des cellules nerveuses bipolaires, les cellules épidermiques restent en
interphase ; un certaln nombre de crénelures (une dizaine) se trouvent donc
édifiées le long de la face interne de la zone moyenne des cirres parapodiaux
dorsaux postérieurs des miles a raison d'une crénelure par zone de prolifération.
Au niveau de la face interne des cirres dorsaux et ventraux des pre-
miers segments de la région antérieure des miles et des femelles il n'existe
qu'une seule zone de prolifération allongée sur toute la face interne de la zone
moyenne de ces cirres. Il semble que, dans cette région, la faible distance
existant dans le tégument entre les différents faisceaux de cellules nerveuses
bipolaires rendent compte de 1'absence de zones de non prolifération. En effet,
le nombre de failsceaux nerveux, bien que difficile & évaluer en raison de
1'épaisseur des renflements, apparaft du méme ordre de grandeur que dans 1'ensem-
ble des zones crénelées si 1l'on tient compte en particulier, comme HORRIDGE (1963) pour
d'autres structures (nerf parapodial chez HarmothoZ), du type d'axones et du
diamétre du nerf auquel sont rattachés les falsceaux. Etant donné la différence

de longueur importante existant entre les zones moyennes des cirres parapediaux
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dorsaux de la région antérieure (350 p) et de ceux de la région postérieure du
corps (450 p), on congoit facilement que la densité en falsceaux solt plus im-
portante dans les cirres parapodiaux de la région antérieure que dans ceux de la
région postérieure. Ceci se traduirait, pour ces deux formations, par un type de
prolifération différent dans leur zone moyenne, aboutissant & la mise en place
de crénelures sur les cirres dorsaux postérieurs et de renflement sur les cirres
dorsaux et ventraux antérieurs.

On peut néanmoins assimiler les renflements antérieurs & de grosses
crénelures puisque ces deux formations résultent de l'activité mitotique de
1'épiderme de la face interne des zones moyennes des cirres parapodiaux. D'autre
part, dans les deux cas, la prolifération épidermique, maximum & 4 (cirres para-
podiaux antérieurs) ou 8 Jours (cirres parapodiaux dorsaux postérieurs) se ré-
dult progressivement sans que pour autant la croissance de crénelures et renfle-
ment en soit affectée. En effet, elle se trouvera en quelque sorte relayée par
l'augmentation de volume des cellules épidermiques concernées par la morphogenése
et une expansion de la masse névroglique sous-Jjacente qui tend & repousser le
nerf axial du cirre du cbté opposé. Corrélativement les cellules épidermiques
manifestent une intense activité sécrétrice se traduisant, en particulier, par
1'accumulation dans leur zone apicale d'un important matériel vacuolaire dont le
volume atteint,lors de 1'épitoquie, la moitié de celui de la cellule épidermi-

que (soit une couche de 9 p d'épaisseur).

V - CONCIUSION

Chez les Nereis, 1'hétéronéréidation se traduit pas 1'édification,
sur la face interne de la zone moyenne, de certains cirres parapodiaux dorsaux
et ventraux, de renflements dont la morphologie et la position sur 1'axe antéro-
postérieur du corps sont caractéristiques du sexe. Les miles présentent a la
fois des crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux de la réglon postérieure
(hétéronéréidienne ) du corps et des renflements sur les cirres parapodiaux dor-
saux et ventraux des premiers segments de la région antérieure du corps. Les
femelles ne posseédent que des renflements, identiques & ceux des mAles bien que
généralement moins importants, sur les cirres parapodiaux dersaux et ventraux
des premiers segments de la région antérieure dent le nombre peut &tre diffé-
rent de celui observé chez le mfle.

Le dimorphisme sexuel s'exprime donc chez les Nerels & épitoquie et
au niveau parapodial par

- la présence (miles) ou 1l'absence (femelles) de crénelures sur les
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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 a la présence de certaines cellules nerveuses bipolaires pénétrant
dans le tégument ; elle résulte de la prolifération de 1'épiderme par mitoses
et de 1l'augmentation de volume des cellules épidermiques (corrélative d'une

activité sécrétolire intense) et de la masse névroglique sous-jacente.
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CHAPITRE II

ETUDE ULTRASTRUCTURAIE DES CIRRES PARAPCDIAUX

L'ultrastructure des cirres parapodiaux d'Annélides Polychétes est
peu connue., Depuis notre premier travail (BOILLY-MARER, 1966 b) seul LAWRY
(1967) s'est penché sur 1'étude de ces formations. L'intérét présenté par les
cirres parapodiaux en tant que récepteur sensoriel hautement différencié d'une
part et par le fait qu'ils subissent, chez les Néréidiens au moins, d'importan-
tes modifications lors de 1'épitoquie d'autre part, nous a conduit a étudier

1'ultrastructure des cirres atoques de quelques Néréidiens et & suivre 1'évolu-

tion cytologique de leurs éléments au cours de 1'hétéronéréidation.

I - OBSERVATIONS

Nous examinerons successivement les cirres parapodiaux de Nereils

atoques puis ceux de Nereis & différents stades de 1'hétéronéréidation.

A - CIRRES PARAPODIAUX DE NEREIS ATOQUES

L'ultrastructure des cirres parapodiaux est semblable & tous les ni-

veaux du corps pour les trois especes étudiées (N. pelagica, P. cultrifera,

P1. dumerilii). Nous considérerons successivement la cuticule, 1l'épiderme, le

nerf axial, la névroglie et les neurones bipolaires reliant le nerf au tégument.

1 - Ia cuticule

Ia cuticule des cirres parapodiaux présente une ultrastructure
analogue & celle qui a déja été signalée pour d'autres niveaux du corps d'An-
nélides Polychétes (EAKIN et WESTFALL, 1964 ; PILATO, 1964 ; BROKELMANN et
FISCHER, 1966 ; BOILLY, 1966 et 1967 ; STORCH et WELSCH, 1970).

Elle appara®t constituée de deux zones traversées par des microvillo-
sités épidermiques, une zone externe (apicale) d'aspect granuleux, une zone
interne (basale) contenant notamment de grosses fibres disposées parallélement

4 la surface de la cuticule (Pl. IV).
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a) Zone apicale

Elle apparait trés plissée superficiellement (Pl. V, fig.a)
et formée essentiellement d'un matériel d'aspect fibro-granulaire, peu dense
aux électrons, dans lequel s'insinuent quelques fibres provenant vraisemblable-
ment de la zone sous-Jjacente. Elle est limitée extérieurement par un revétement
mince, représenté par une couche de substance trés dense aux €lectrons de
180 A environ d'épaisseur, surmontée d'une membrane de type unitaire (90 A
d'épaisseur) dont la présence i ce niveau reste inexplicable (Pl. V, fig. b).
Au niveau des plis, nous avons pu mettre en évidence de nombreuses formations
tubulaires (150 A de diamétre) disposées réguliérement suivant des strates pa-

ralléles & la surface du pli (Pl. V, fig. c).

b) Zone basale

Cette zone constitue pratiquement les deux tiers de 1 Yé-
palsseur de la cuticule. Elle est caractérisée par la présence de fibres opagques
aux électrons, noyées dans un matériel granuleux de densité électronique rela-
tivement faible. Ces formations sont disposées réguliérement en 1lits superpo-
sés (10 a 15 lits dans la zone moyenne du cirre), paralléles & la surface de
la cuticule (Pl. IV et Pl1. V, fig. a) ; la direction des fibres alterne d'un
angle voisin de 90° d'un 1it & l'autre de sorte que les fibres de deux lits
consécutifs décrivent un réseau 3 mailles quadrangulaires dont le centre est
occupé par une microvillosité épidermique. L'ensemble des fibres et des micro-
villosités baigne dans une substance granulaire. Dans la partie la plus interne
de la zone basale la structure de la cuticule présente quelques modifications.
A ce niveau, les fibres, plus fines, sont disposées irréguliérement ; elles ap-
paraissent séparées de 1'épiderme par une zone trés mince contenant des vési-
cules claires et des grains allongés se présentant sur certaines préparations

sous l'aspect de tubules trés courts.

2 - L'épiderme
L'épiderme est constitué d'une couche unique de cellules dont
1'aspect est relativement uniforme sur toute la superficie du cirre.

Ies cellules épidermiques sont solidement fixées entre elles par
engrénement de leur paroi latérale et grice & la présence de nombreux desmoss-
mes de deux types différents : des desmosomes du type "Macula adherens"
(FARGHAR et PAIADE, 196%) mais dépourvus de densifications longitudinales

intercellulaires, des desmosomes septés (Pl. VI et VIL). Elles se caractérisent



Figure 7

Cellule épidermigue de :cirre parapodial de N. pelagiqa.

Remarquer la disposition du cytosguelette tonofilamentaire (t), et les
structures superficielles de type myofilamentaire (fléche). 4, desmo-

some ; N, noyau.
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en outre par la présence dans leur cytoplasme d'un important cytosquelette cons-
titué de faisceaux de tonofilaments dont certains sont tendus parallélement &
la surface de 1'épiderme entre les desmosomes non septés et d'autres disposés
perpendiculairement a celle-ci ; ces derniers pénétrent, dans leur partie api-
cale, & 1'intérieur de la base des microvillosités (Fig. 7).

La répartition des organites cytoplasmiques & 1'intérieur des cellules
épidermiques permet de distinguer deux parties dans celles-ci : une partie ba-
sale, une partile apicale.

Ia partie basale des cellules épidermiques est occupée par un noyau,
trés lobé, et les organites classiques de la cellule, réticulum endoplasmique,
mitochondries, ribosomes et dictyosomes (principalement dans la région supra-
nucléaire) (Pl. VI).

Ia partie apicale présente certaines particularités. Elle se carac-
térise essentiellement par la présence de corps multivésiculaires, de nombreuses
vacuoles et des formations filamenteuses évoquant des myofilaments. Les vacuoles,
dont certaines semblent manifestement dériver des saccules golgiens (Pl. VI)
sous-jacents, ont des tailles (0,07 p a 0,25 pu) et une densité électronique va-
riables ; certaines d'entre elles, les plus superficielles, contiennent de nom-
breuses sphérules claires noyées dans une matrice dense aux électrons (P1. VI
et IX b). Les formations filamenteuses allongées perpendiculairement, semble-t-il,
aux faisceaux de tonofilaments transversaux présentent une structure particu-
liérement insolite pour un épiderme d'Annélide ; elles apparaissent constituées
de deux types de filaments disposés suivant un schéma précis rappelant celui
des myofilaments et forment un ensemble relativement compact : des filaments
épais de nature tubulaire (200 i 250 R de diamétre), des filaments fins (60-

70 & de diamétre) disposés en cercle (diamétre du cercle 500 &) autour du fila-

ment épais (Pl. VI).

3 - Le systeéme nerveux

Nous décrirons successivement le nerf, la névroglie, les cellu-

les nerveuses bipolaires.

I1 est constitué de gquelques prolongements névrogliques
et d'un grand nombre de fibres nerveuses contenant, en particulier, des tubules
o]
de 200 A environ de diamétre, des vésicules claires éparses et des mitochondries

(Pl. VIIT et IX). De nombreuses synapses ont pu &tre observées au niveau des



Figure 8 ' : .

Bourgeon dendritique cilié de cellules neurosensoriélles groupées;

Ie cil (c) de chaque extrémité dendritique est entouré d'une couronne
a |
de microvillosités qui 1'accompagnent jusgu'l'extérieur de la cuticule

(Cu). de, dendrite ; Ep, épiderme ; mep, microvillosité épidermique{
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fibres nerveuses constituant le nerf axial du cirre ; la zone présynaptique se
distingue généralement de la partiec post-synaptique par 1'augmentation du dia-
métre de la fibre et la présence de mitochondries, de nombreuses petites vésicu-
les claires (350 A environ de diamétre) et quelquefois de grains sonmbres & mar-
ge claire (1000 & 1300 E de diamétre) rappelant beaucoup ceux observés au ni-
veau de la chafne nerveuse (DHAINAUT-COURTOIS et WAREMBOURG, 1969) et du neuro-
pile du cerveau de N. pelagica (DHAINAUT-COURTOIS, 1970) (Pl. VIII, fig. b).

b) La névroglie

Les cellules névrogliques se présentent sous la forme de
trés nombreux prolongements occupant avec les cellules bipolaires tout 1'espace
compris entre le nerf et 1'épiderme. Elles se caractérisent par un cytoplasme
clair contenant, en particulier, un matériel filamenteux et des sphérules rela-

tivement denses aux électrons (1 u environ de diamétre) (Pl. VIII, fig. a).

¢) Les cellules nerveuses bipolaires

- - - o ] " o o -

Ces cellules, dont le corps cellulaire est situé dans la
masse névroglique, s'étendent entre le nerf axial du cirre et 1'épiderme au
niveau duquel elles se terminent en un bourgeon cilié ; clles peuvent €tre grou-
pées (de 5 & 12 cellules) ou non.

Les cellules nerveuses bipolaires se distinguent facilement des €16-
ments névrogliques qui les entourent par la présence de nombreux neurotubules
(200-250 E de dlamétre) orientés parallélement & 1'axe longitudinal du neurone,
par 1'abondance en hétérochromatine de leur noyau et particuliérement par la
densité électronique relativement élevée de leur péricaryon qui apparaft tou-
jours riche en ribosomes libres ou associés au réticulum endoplasmique
(P1L. VIITI et IX, fig. a). La zone périnucléaire de ces neurones contient aussi
des mitochondries de petite taille et le plus souvent arrondies, des corps
multivésiculaires et plusieurs dictyosomes situés prés de la racine de la den-
drite et dont les saccules différencient de nombreuses petites vésicules clai-
res (360 ﬁ de diamétre). Parmi les prolongements de ces neurones, la dendrite
se distingue facilement de 1l'axone par 1'abondance relative des mitochondries
et des vésicules claires dans la partie dendritique et surtout par la présence
3 1l'extrémité de celle-ci d'un bourgeon cilié situé au niveau de la zone basale
de la cuticule (Pl. IX et X).

Les bourgeons ciliés des cellules nerveuses bipolaires portent des

microvillosités et des cils dont le nombre varie en fonction de la densité en



Figure 9 -

Bourgeon dendritique cilié de cellule neurosensorielle isolée.

Le bourgeon se prolonge par plusieurs cils (c) entourés chacun par une
couronne de microvillosités (mv) traversant la cuticule (Cu). de, den-

drite ; Ep, épiderme ; m ep, microvillosité épidermique.
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cellules bipolaires (Pl. IX et X). Lorsque les cellules bipolaires sont grou-
pées, chacune d'entre elles porte un seul cil, alors qu'il existe Jusque quatre
cils par cellule isolée (Fig. 8 et 9). Néanmoins, dans tous les cas, l'aspect
des cils est conforme & la structure classique (présence d'une racine ciliaire
4 structure périodique et d'un cinétosome se prolongeant dans le cil en 9 dou-
blets périphériques munis de 2 bras auxquels s'ajoute un doublet axial dépour-
vu de bras) a 1'exception toutefois de la partie apicale du cil ol 1l'arrange-
ment microtubulaire devient irrégulier et ol 1'on remarque la présence de peti-
tes vésicules (Pl. XI). Les cils traversent complétement la cuticule et péné-
trent dans le milieu ambiant dont ils restent séparés cependant, sur la plus
grande partie de leur longueur, gréce & la présence d'une gaine plus ou moins
épaisse constituée par le prolongement de la partie superficielle de la zone
apicale de la cuticule de sorte que seul 1l'apex du cil est en contact direct
avec le milieu ambiant (Pl. V, fig. a). En outre, chaque cil est accompagné, au
moins dans son trajet cuticulaire, par une couronne de 8 4 10 microvillosités
issues de 1l'apex dendritique (Pl. X et Pl. XI, fig. b). Ces microvillosités,
dans lesquelles d'ailleurs pénétre généralement un neurotubule, semblent re-
liées au cil par des tractus trés ténus, tendus dans des plans perpendiculaires
a 1l'axe du cil ; elles se prolongent rarement au deld de la cuticule ; dans
quelques cas seulement nous avons pu suivre les microvillosités au-deld de la
surface cuticulaire, elles sont alors situées entre la gaine cuticulaire et

le cil.

B - CIRRES PARAPODIAUX D'HETERONEREIS

Nous étudierons successivement,pour chacun des deux sexes, 1'évolu-
tion des cirres de la région antérieure de N. pelagica puis celle des cirres
de la région postérieure de la méme espéce au cours de l'hétéronéréidation
expérimentale (aprés décérébration) ou naturelle ; comme 1'évolution est sem-
blable dans les deux cas, nous la décrirons en prenant comme repere le temps
écoulé depuis la décérébration. Chez les deux autres espéces étudiées (P1l.

dumerilii et P. cultrifera) nous ne décrirons que le terme ultime de cette

évolution correspondant a 1‘épitoquie.
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1 - Les cirres parapodiaux de la région antérieure

a) Nerels pelagica miles

« 2 &% Jours apres la décérébration

Les premieres modifications consécutives & la décé-
rébration peuvent &tre observées dés le deuxieme Jour suivant l'ablation du cer-
veau au niveau des cellules épidermiques de la zone médiane des cirres (face
interne) ol se formera le renflement. Elles se traduisent par 1'apparition d'un
certain nombre de vacuoles i contenu plus ou moins dense aux électrons (0,2 a
1 pde diamétre) dans la zone apicale des cellules et résultant probablement de
1'activité des dictyosomes situés dans la partie suprranucléaire de la cellule
(Pl. XII, fig. a) ; parmi les vacuoles, on peut observer dans certains cas des
figures de type myélinique dont la signification reste délicate & établir
(P1. XII, fig. b). L'ergastoplasme des cellules épidermiques est dilaté(Pl. ¥IT,
fig. a) et les corps multivésiculaires apparalssent le plus souvent de plus
grande taille qu'a 1'état atoque (Pl. XII, fig. a). Les autres structures du
cirre (cuticule, nerf, névroglie) ne présentent pas de modification morphologi-
que particuliére ; les neurones bipolaires semblent toutefois s'étre enrichis

en ribosomes.

« 4 jours aprés la décérébration

Les modifications consécutives aux premiéres phases
de 1l'hétéronéréidation se manifestent maintenant nettement non seulement au
niveau des cellules épidermiques mals aussi au niveau de la cuticule et des
neurones bipolaires.

Une zone claire apparaft a la base de la cuticule sous la forme
d'une couche anhiste traversée par les microvillosités épidermiques (Pl. XIII,
fig. a et P1., XXII,fig. a). L'apparition de cette formation, que 1'on pouvait
déja soupgonner deux & trois Jjours apreés la décérébration résulte vraisembla-
blement d'une liquéfaction des structures de la zone basale de la cuticule
plutdt que d'un soulévement de celle-ci : en effet, a4 ce stade, la distance
séparant la surface de la cuticule de celle de 1'épiderme reste pratiquement
inchangée par rapport a 1'état atoque.

Dans les cellules épidermiques,les dictyosomes manifestent toujours
une intense activité séerétrice. les vacuoles issues des saccules golgiens et
contenant un matériel de densité électronique élevée s'accumulent dans la par-

tie apicale des cellules sans pour autant altérer la distribution des organites
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cytoplasmiques décrits précédemment au stade atoque ; les vacuoles les plus vo-
lumineuses sont toujours beaucoup moins denses aux €lectrons et leur contenu
apparaft granuleux (Pl. XII, fig. a et Pl. XIII, fig. a).

Les cellules nerveuses bipolaires présentent 4 ce stade une densité
ribosomale élevée, par contre, leur reticulum endoplasmique est relativement
peu développé. les mitochondries subissent une évolution particulidre se tra-
duisant essentiellement par une augmentation de volume et l'apparition dans leur

matrice de figures enroulées de type myélinique (P1l. XIII, fig. b).

. 5 & 14 jours aprés la décérébration

Ay cours de cette période, la zone basale de la
cuticule va continuer a s'atrophier jusqu'a disparaftre complétement environ
14 jours apreés la décérébration. L'épiderme est alors recouvert d'une formation
de 1,2 p d'épaisseur constitude d'une couche de matériel peu dense aux élec-
trons (0,7 u d'épaisseur) contenant de nombreuses microvillosités épidermiques
(dont le nombre semble s'&tre multiplié) et de grandes vacuoles claires qui
pourraient représenter des dilatations microvillaires (Pl. XIV) et de la zone
apicale de la cuticule (0,5 p d'épaisseur) qui semble avoir peu changé.

Ies cellules épidermiques sous-Jjacentes présentent toujours une

activité synthétique intense ; leur réticulum endoplasmique granulaire est par-

ticulierement abondant et le nombre de vacuoles 4 contenu granuleux ne cesse

d'augmenter (Pl. XIV).

. 15 & 30 jours aprés la décérébration

Ia cutilcule conserve l'aspect décrit précédemment
Jjusqu'a 1'épitoquie.

Par contre, les cellules épidermiques évoluent toujours vers une
concentration de plus en plus grande de matériel de sécrétion dans leur ré-
gion apicale. Les vacuoles, de grande taille (1 p environ de diamétre), occu-
pent vers la fin de cette période toute la zone supranucléaire des cellules
épidermigues (Jusqu'a 9 p de hauteur) en refoulant les organites cyteplasmiques
dans la région basale. Vers le 20-25&me jour, elles apparaissent serrées les
unes contré les autres et leur contenu tend & présenter pour toutes les vacuo-
les une densité électronique faible et homogéne (Pl. XV, fig. a). Finalement,
lors de 1'épitoquie, la paroi de la plupart des vacuoles se rompt et libére
le matériel granuleux qu'ellecontenait dans la cellule et les microvillosités
cuticulaires, a proximité immédiate donc du milieu extérieur.

Ay cours de cette période, les cellules nerveuses bipolaires dont
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la densité en ribosomes est toujours trés importante s'enrichissent considéra-
blement en particules analogues 4 celles du glycogeéne qui s'accumulent sous
la forme de grandes plages {Pl. XVI, fig. a) ; il est i remarquer, d'ailleurs,
que l'enrichissement en ribosomes et particules analogues & celles du glycogéne
concerne essentiellement le péricaryon. Les mitochondries, trés nombreuses au
moment de 1'épitoquie et généralement de grande tallle, semblent s'&tre multi-
pliées au cours des derniéres phases de 1'évolution (Pl. XVI, fig. c) ; la
plupart contiennent d'ailleurs des particules analogues a celles du glycogéne
et parfois un corps opaque aux électrons (Pl. XVI, fig. c). Le noyau apparaft
toujours trés dense au terme de 1'évolution et contient des granules de densité

plus élevée (Pl. XVI, fig. c).

L'étude ultrastructurale des zones du cirre non concernées par le
renflement a permis de constater que les cellules épidermiques ne subissent
aucune des modifications décrites ci-dessus ; par contre, les cellules senso-

rielles et la névroglie subissent la méme évolution gue dans le renflement.

. Aprés 1'essaimage

Peu de modifications ont été observées au niveau
des renflements de Nereis fixées aprés l'essaimage ; la couche de vacuoles
apicales de certaines cellules épidermiques est apparue plus réduite et la né-

vroglie relativement pauvre en glycogene.

b) Nereis pelaglca femelles

L'évolution des cirres parapodiaux, qui deviemnent ren-
flés au cours de 1'hétéronéréidation, est semblable dans ses grandes lignes a
celle décrite chez les miles, Ia séerétion des cellules épidermiques est
toutefois moins importante (%-4 p de hauteur) ; l'aspect de celle-ci est cepen-

dant analogue & celui décrit précédemment.

2 - Cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure

a) Nereis pelagica miles

L'évolution de 1'épiderme, de la cuticule et du tissu
nerveux au niveau d'une crénelure est identique et synchrone de celle observée
au niveau du renflement des cirres parapodiaux antérieurs ; lors de 1'épitoquie,
une crénelure se présente donc comme un renflement de trés petite taille

(P1. XVII, fig. a). Par contre, les tissus situés au niveau des zones séparant
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deux crénelures successives conservent 1l'aspect atoque au cours de 1'hétéroné-
réidation ; seule la cuticule semble évoluer comme au niveau des crénelures et
renflement ; par contre, 1'épiderme reste inchangé. D'autre part, ces zones

apparaissent totalement dépourvues de terminaisons nerveuses (Pl. XVII, fig. b).

b) Nereis pelagica femelles

Bien que les cirres parapodiaux dorsaux de la région
postérieure des Nereis femelles ne subissent aucune modification morphologique
apparente au cours de 1'hétéronéréidation, il est possible d'observer, au mi-
croscope électronique, des formations vacuolaires & contenu granuleux situées
4 l'apex de certaines cellules épidermiques, analogues & celles observées chez
les mAles (Pl. XVIII, fig. a). D'autre part, la zone basale de la cuticule
coiffant ces cellules apparalt atrophiée ou inexistante. ILes cellules nerveuses
bipolaires associées ont subi une évolution paralléle 3 celle des cirres para-
podiaux crénelés des miles. Il s'avére donc que des cirres non transformés
subissent une évolution cytologique paralléle a celle des cirres renflés ou
crénelés bien que beaucoup moins prononcée. la mlme observation a été effectuée
au nlveau des cirres parapodiaux dorsaux et ventraux non transformés de la ré-

gion antérieure de miles et de femelles épitoques.

L'examen, au microscope électronique, de cirres parapodiaux transfor-

més miles et femelles de P. cultrifera et P. dumerilii a permis de eonstater

que 1l'évolution des tissus décrite chez N, pelagica s'effectue de la méme
maniére chez ces deux espéces. Nous avons cependant pu observer chez Pl. dume-
rilii des formations énigmatiques en forme de bAtonnet & striation périodique
(280 A de période) situées sous la zone apicale de la cuticule (PL. XVIII,

fig. b).

IT - DISCUSSION

Au microscope électronique, le cirre apparalt comme un organe com-
plexe dont les éléments subissent une évolution particuliére au niveau de cer-
taines zones privilégiées lors de 1'hétéronéréidation. Nous discuterons d'abord
de la structure du cirre atogue puis de celle du cirre épitoque transformé
(renflé ou crénelé) avant d'aborder le probléme du r&le de cet organe, et en
particulier de la signification de l'apparition des renflements et des créne-

lures sur les cirres transformés au cours de 1'hétéronéréidation.
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A - IES CIRRES PARAPCDTAUX ATOQUES

I1 s'agit de formations de nature ectodermique comprenant deux types

de tissus : 1l'un épidermique, l'autre nerveux.

1 - Ie tissu épidermique

I1 constitue un épiderme unistratifié dont les cellules présen-
tent une ultrastructure relativement homogéne sur toute la surface du cirre.
Elles sont caractérisées, en particulier, par des dispositifs de fixation in-
tercellulaires variés (engrénements 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 1'édification de la
cuticule. A ce titre, elles sont comparables aux cellules épithéliales d'origine
ectodermique décrites chez d'autres Annélides Polychétes (BOILLY, 1967, 1970).
Toutefois, elles s'en différencient par la présence dans leur réglon apicale
de faisceaux de filaments épais (200-250 K de diamétre) et fins (60-70 K de
diamétre) disposés suivant un arrangement particulier ; les filaments épais
apparaissent en effet toujours placés au centre d'une orbite de 500 K de diamé-
tre constituée par les filaments fins, & raison de 9 & 10 filaments fins pour
un filament épais, et évogquent les faisceaux de myofilaments des fibres muscu-
laires ; décrits par DEFRETIN et WISSOCQ (1969) chez N. irrorata. Chez cette
espece, les myofibrilles sont constituées de deux types de filaments.

- des myofilaments épais, vraisemblablement myosinique, effilés a
leurs extrémités, de 300 & 320 E de diametre dans la musculature atoque, de
200 a 250 E de diamétre dans la musculature épitoque,

- des myofilaments fins probablement composés d'actine de 60 K de
diamétre environ dans les deux types de musculatures et disposés autour des
myofilaments épais & raison de 10 myofilaments fins pour un myofilament épais.
Ia présence,dans les cellules épidermiques, de filaments épais et fins rappe-
lant les myofilaments des fibres musculaires est intéressant a considérer. Il
est vraisemblable que ces formations représentent le support de la rigidité
voire de 1la contractibilité caractéristique des cirres et facilement obser-
vable sur le vivant. En effet, la rigidité de ces formations ne peut &tre
imputée comme pour les autres parties du corps & 1l'existence d'un squelette
hydrostatique puisque ce sont des structures pleines et sans relation avec le
coelome. D'autre part, 1l'absence de mésoderme et de formations musculaires a

1'intérieur des cirres fait que la contractimilité de ces organes ne peut-&tre
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due qu'aux formations filamenteuses de type myofilamentaire ; il est toutefois
curieux de constater que ces éléments correspondent au type épitoque décrit

par DEFRETIN et WISSOCG (1969) et WISSOCQ (1970) caractérisant la fibre "rapi-
de" (WISSWCQ, 1970). Bien que la nature contractile des structures filamentaires
épidermiques reste & démontrer, on peut considérer i titre d'hypothése la cel-

lule épidermique des cirres parapodiaux comme une celldle de type myoépithélial

2N

analogue 4 celles constituant les revétements de la paroi du corps des Spon-
giaires et des Cnidaires bien que chez ces derniers il semble n'exister qu'un
seul type de filaments. Il convient d'ailleurs de signaler Que nous avons re-
trouvé, en quantité plus importante, ces deux types de filaments dans les cel-
lules épidermiques des cirres tentaculaires qui,on le sait,sont particuliérement
mobiles (P1. XIX, Pl. XX).

L'épiderme est séparé du milieu ambiant par une cuticule hautement
différenciée dont l'ultrastructure est & quelaues détaills prés semblable a
celle déerite au niveau du corps de diverses Annélides Polychétes, Néréidiens
en particulier (EAKIN et WESTFALL, 1964 ; PIIATO, 1964 ; BROKELMANN et FISCHER,
1966 ; BOILLY, 1968 : STORCH et WELSCH, 1970). Elle apparaft toujours consti-
tuée de deux zones, une zone basale contenant de nombreuses fibres disposées
en réseaux superposés, une zone apicale homogéne d'aspect granuleux limitée
extérieurement par une formation plus dense aux électrons. Seule l‘épaisseur
de chaque couche et corrélativement le nombre de strates de fibres varient sui-
vant l'endroit recouvert par la cuticule. En particulier, la cuticule des
cirres apparaft toujours plus mince qu'au niveau du corps, bien que compléte
et le nombre de couches de fibres est généralement plus réduit (une douzaine
au maximum). D'autre part, la zone apicale de la cuticule des cirres présente
certaines particularités non encore décrites jusqu'a présent ; il s'agit de la
présence d'une membrane de type plasmique & trois feuillets revétant la surface
externe de la cuticule et de formations tulmlaires disposées réguliérement en
lits paralléles & la surface des plis superficiels de la cuticule ; la signi-

fication de ces structures reste encore obscure.

2 -~ Ie tissu nerveux

Il se compose d'un nerf axial, de cellules nerveuses bipolaires
reliant le nerf & 1'épiderme et d'une masse névroglique importante. Seules les
cellules nerveuses bipolaires retiendront notre attention dans cette discussion.
Ces éléments parviennent jusqu'au niveau de la cuticule ol ils se terminent

en un bourgeon pourvu de microvillosités et de cils qui traversent la cuticule
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et pénétrent méme dans le milieu ambiant (cils). Des cellules de ce type ont
déja été décrites dans d'autres expansions cirriformes telles que les cirres
tentaculaires (DORSETT et HYDE, 1969) et les palpes (DHAINAUT-COURTOIS, 1970)
et représentent selon toute évidence des cellules neurosensorielles ;5 toutefois,
dans ces deux cas, il s'agit toujours de cellules pourvues d'un seul cil im-
planté sur un bourgeon apical étroit et donc analogues aux cellules bipolaires
groupées que nous avons décrites dans les cirres parapodiaux. A ce niveau, il
existe un autre type de cellules bipolaires non décrit dans les formations
précédentes et caractérisé par un bourgeon apical large portant plusieurs cils
(généralement quatre). Ce type cellulaire, toujours isolé au milieu de cellules
épidermiques, se rencontre au niveau de la face interne de la zone moyenne du
cirre, c'est-a~dire 4 1l'endroit ol s'édifie le renflement ou les crénelures

au cours de 1'hétéronéréidation.

B - IE8 CIRRES PARAPODIAUX EPITOQUES ET LEUR EVOLUTION AU COURS
DE L'HETERONEREIDATION

Au cours de 1'hétéronéréidatien, les cirres parapodiaux dorsaux et
ventraux des premiers segments de la réglen antérieure des mlles et des femel-
les d'une part et des cirres parapodiaux dorsaux de la région postérieure des
miles d'autre part subissent des modifications importantes se manifestant mor-
phologiquement par l'apparition de renflement (région antérieure) ou de créne-
lures (région postérieure) sur la face interne de la zone moyenne. L'étude au
microscope €lectronique de ces modifications a montré que cette morphogenése
est toujours liéde, pour les cirres concernés, a la présence de cellules sen-
sorielles bipolaires au niveau de la zone en transformation et qu'elle se tra-
duit au niveau cellulaire par une évolution particulidre du tissu épidermique

et dans une certalne mesure des cellules sensorielles.

1 - lLe tissu épidermique

Ies cellules épidermiques de la face interne de la région
moyenne des cirres sublssant des transformations au cours de 1l'hétéronéréida-
tion réagissent rapidement 3 la décérébration. Dés la 488me heure suivant
celle-ci, on observe une augmentation du nombre de ribosomes et un dévelop-
pement important de 1l'ergastoplasme qui, le plus souvent, apparaft dilaté.
Corrélativement, l'appareil de Golgi semble orienter son activité sécrétoire

dans une direction différente de celle caractérisant les cellules épidermiques
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atoques ; chez celles-ci, en effet, llactivité golgienne se traduit par la sé-
crétion de vacuoles de petite taille dont la destinée, non encore établie,
semble liée & 1'édification de la cuticule (BOILLY, 1967, 1968 ).Par contre,
au cours de 1l'hétéronéréidation, les dictyosomes manifestent une intense acti-
vité qui aboutit 4 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 wvacuole au fur et 3 mesure que la Nereils se
rapproche du stade épitoque. A ce stade, c'est-a-dire trente jours environ apris
la décérébration, les vacuoles d'origine golgienne occupent tout 1l'apex de la
cellule ; on assiste alors a une lyse de la membrane des vacuoles et a une
libération concomittante du matériel vacuolaire dans la partle apicale des cel-
lules épidermiques et notamment dans leurs microvillosités.

En méme temps que les cellules épidermiques des futurs renflements
et crénelures se chargent de vacuoles, la cuticule les recouvrant s'amincit
considérablement au cours de 1'hétéronéréidation par disparition progressive
de sa partie basale fibreuse de 1'intérieur vers 1'extérieur. Chez 1'Hetero-
nereis, la cuticule des renflements et crénelures se réduit donc & sa partie
apicale qui apparafit séparée de la surface épldermique par une couche anhiste
de densité électronique trés faible dans laquelle se développent de nombreuses
microvillosités épidermiques. La disparition de la partie basale de la cuticule
montre que l'amincissement de celle-cinerésulte pas de 1'élongation de 1l'épi-
derme par multiplication au cours de 1'hétéronéréidation. Le mécanisme prési-
dant 4 1'élimination de cette zone reste cependant difficile & établir. Deux
hypothéses peuvent &tre retenues ; ou bien 1'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 1l'hétéronéréida-
tion. Aucun indice morphologique ne permet d'étayer la premigére hypothése ;
toutefois, une étude des activités enzymatiques des cirres en transformation
s'avére 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 synthése de composants cuticulaires
par l'appareil de Golgl ; la séerétion des vacuoles apicales au cours de 1'hé-
téronéréidation détournerait donc pendant cette période les dictyosomes de
leur activité normale et se +tradulrait en conséquence par un non renouvelle-
ment de la cuticule. Seule 1l'étude ultrastructurale du tégﬁment dont les syn-
théses protéiques seraient bloguées par une drogue adéquate telle que la puro-

mycine permettralt de vérifier cette hypothése.
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2 - les cellules sensorielles

L'évolution de ces formations a déji fait 1'objet de deux
courtes notes (BOILLY-MARER, 1966 a et b). Elle se traduit essentiellement par
une augmentation du nombre de ribosomes et le dépdt de nombreuses particules

vraisenblablement de glycogéne .Chez 1'Heteronereis, les cellules sensorielles

sont donc particuliérement denses aux électrons et se reconnaissent facilement.
A ce stade d'ailleurs, toutes les cellules sensorielles situdes au niveau des
renflements et des crénelures apparaissent séparées les unes des autres par

une cellule épidermique au moins. Il semble, que cette disposition résulte de

la multiplication des cellules épidermiques des zones en transformation au
début de 1'épitoquie ; cette prolifération cellulaire peut avoir provoqué en
effet la désagrégation des amas de cellules sensorielles groupées de sorte qu'au
terme de 1'évolution chacune d'entre-elles se trouve placée au milieu d'un

groupe de cellules épidermiques contenant une sécrétion apicale importante.

C - SIGNIFICATION DE IA TRANSFORMATION DES CIRRES AU COURS DE
L'HETERONERE IDATION

Ie renflement des cirres parapodiaux se traduit 4 1'échelle ultra-
structurale par la mise en place d'un complexe cellulaire hautement différencié
comprenant deux types d'é1éments : des cellules épidermiques caractérisées par
une substance de sécrétion abondante dans leur partie située & proximité
immédiate du milieu externe, des cellules sensorielles riches en ribosomes et
glycogene et entourées par les cellules épidermiques.

Ces cellules sensorielles rappellent beaucoup les cellules présumées
chimioréceptrices de Polychétes (LAWRY, 1967 ; DORSETT et HYDE, 1969) ou d'au-
tres Invertébrés et notamment de Mollusques (GRAZIADEI, 1964 ; STORCH et
WELSCH, 1969 a et b ; BARBER et WRIGHT, 1969). D'autre part, leur ressemblance
avec les cellules olfactives de différents groupes de Vertébrés est frappante.
En effet, comme chez ces derniers, leur extrémité dendritique ciliée se prolon-
ge par des microvillosités (Oiseaux : BROWN et BEIDLER, 1906 ; GRAZIADEI et
BANNISTER, 1967 ; Reptiles : BRONSHTEIN et PYATKINA, 1968 ; Poissons : WILSON
et WESTERMAN, 1967). Par ailleurs, si 1'on considére l'ultrastructure des cel-
lules épidermiques entourant la dendrite de la cellule sensorielle, on peut
rapprocher les cirres atoques de Nereis de 1'épithélium olfactif dépourvu de
séerétion déerit chez le canard (GRAZIADEI et BANNISTER, 1967) ou la taupe
(GRAZIADEI, 1966 b) alors que les renflements et les crénelures des cirres
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transformés rappellent beaucoup les épithéliums olfactifs & cellules riches en
séerdtion de la plupart des Vertébrés observés jusqu'sa présent (Amphibiens :
BLOOM, 1954 ; REESE, 1965 ; GRAZIADEI, 1966a; BRONSHTEIN et PYATKINA, 1969 ;
Poissons : TRUJILLO-CENCZ, 1961 ; BANNISTER, 1965 ; WILSON et WESTERMAN

1967 ; Reptiles : BRONSHIEIN et PYATKINA, 1968 et Mammiféres, GASSER, 1956 ;
DE LORENZG, 1957 ; PORTER et BONNEVILIE, 1964 ; FRISCH, 1964 et 1967 ;
GRAZIADEI, 1965 ; ANDRES, 1966).

Si 1'on admet, & la sulte de certains auteurs (PORTER et BONNEVILIE,
1964 ), que la séerdtion épidermique pourrait intervenir dans la chémoréception
en captant la substance chimique stimulatrice, on doit considérer la cellule
sensorielle des cirres comme susceptible de réagir 4 des stimuli de nature dif-
férente,dont 1'un au moins est 1ié 4 1'hétéronéréidation et vraisemblablement
4 l'essaimage et nécessite la présence d'une séerétion épidermique a proximité.
Dans cette hypothése, l'amincissement considérable de la cuticule au niveau
des zones renfléegntrénelées permettrait a cette substance d'€tre pratiquement
en contact avec le milieu extérieur.

Ia transformation de certains cirres parapodiaux au cours de 1'hété-
ronéréidation chez certains Néréidiens correspondrait donc & 1'édification
d'un complexe chémorécepteur particulier comprenant deux types d'éléments :
la cellule neurosensorielle et les cellules épidermiques voisines caractérisées
par la présence dans leur partie en contact avec l'extérieur d'un matériel
granuleux abondant. la sécrétion de cette substance semble induite par les
cellules neurosensorielles puisqu'elle n'apparaft pas 13 oll ces cellules sont
absentes (zones situées entre les crénelures par exemple ). Toutefois, il semble
que toutes les cellules épidermiques des cirres ne soient pas capables de
réagir 3 cette induction. En effet, seules les cellules épidermiques de la face
interne de la zone moyenne des cirres sont compétentes ; toutefois la réac-
tivité de ces cellules apparaft comme étant fonction de la position du cirre
sur 1'axe antéro-postérieur du corps ou sur le parapode (dorsal ou ventral) ;
dans ce cas, nous ne savons pas si c'est le degré de compétence ou d'induction

qui rend compte des variations observées.

IIT - CONCILUSION

L'étude, au microscope électronique, des cirres parapodiaux atoques
et de leur évolution au cours de 1'hétéronéréidation montre que 1l'édification

de crénelures et de renflement sur certains cirres parapodiaux de Nereis
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correspond & la mise en place d'un complexe sensoriel de type chémorécepteur

caractéristique de 1'Heteronereis comprenant deux types d'éléments les cellu-

les neurosensorielles qui se chargent en ribosomes et glycogéne au cours de
1'évolution, les cellules épidermiques voisines dont 1'intense activité gol-
gienne au cours de 1'hétéronéréidation aboutit au dép8t d'une quantité de sub-
stance importante dans leur partie apicale en contact avec le milieu externe.
L'apparition de ces formations semble liée aux cellules neurosensorielles qui
joueraient le rdle d'un inducteur et & la compétence des cellules épidermiques

qui semble limitée & la face interne de la zone moyenne des cirres parapodiaux.



CHAPITRE III

ETUDE HISTOCHIMIQUE ET CYTOCHIMIQUE DE L'EVOLUTION DES
CIRRES PARAPODIAUX AU COURS DE L'HETERONEREIDATION

Nous avons vu que, au cours de 1l'hétéronéréidation, les cirres para-
podiaux de certains segments du corps des Nereils subissent des transformations
importantes, caractéristiques du sexe, se traduisant par l'apparition de créne-
lures ou de renflement sur la face interne de la zone moyenne de ces cirres.
L'édification de ces formations résulte d'une prolifération épidermique impor-
tante par mitoses et d'une activité métabolique particulidre des tissus cons-
tituant 1le cirre, notamment des cellules épidermiques et des cellules neuro-
sensorielles.

En effet, nous avons pu constater que les cellules épidermiques des
futurs renflements et crénelures présentent au cours de 1'hétéronéréidation
une intense activité sécrétoire aboutissant au dépdt d'une couche de vacuoles
de grande taille (1 p de diamétre) et contenant un matériel granuleux dans la
zone apicale de la cellule c'est-a-dire & proximité immédiate du milieu externe
(jusqu'a 9 p de hauteur). D'autre part, pendant le méme temps, les cellules
neurosensorielles accumulent de nombreux riboscmes dans le cytoplasme de leur
péricaryon et se chargent en granules analogues aux particules ﬁ3 de glycogeéne ;
corrélativement, le nombre de mitochondries augmente.

Afin de saisir la signification profonde des modifications affectant
les cirres parapodiaux au cours de 1l'hétéronéréidation nous avons recherché la
nature des substances élaborées tant par les cellules épidermiques que par les

cellules sensorielles par les techniques de l'histochimie et de la cytochimie.

I - OBSERVATIONS

les observations relatives a la nature chimique des matériaux appa-
raissant, au cours de 1'hétéronéréidation, dans les cellules épidermiques et
les cellules nerveuses ont été effectudes sur coupes en microscopies photonique
et électronique aprés traitement des préparations par les techniques spécifi-
ques des protides, glucides et lipides.
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A - TECHNIQUES

1 - Microscopie photonique

Sulvant le type de substances recherchées, nous avons fixé les
piéces par 1l'un des mélanges fixateurs énumérés ci-aprés : formol 10 %, formol

salé, Bouin aqueux, Bouin Allen, Bensley, Carnoy, Lewitzky (tableaux 3 et 4).

a) Protides

Nous avons recherché

- les protéines totales par la technique de BONHAg (1955)
au bleu de bromophénol mercurigque

- les protéines non histones par le Millon sulfurique
(MIRSKY, POLLISTER et RIS, 1946)

- les protéines a radicaux Nﬁé libres par la teéhnique
de YASUMA et ITCHIKAWA (1953) & la ninhydrine-Schiff avec contrdle de la spéci-

ficité de la réaction par désamination par l'acide nitreux.

- les protéines i groupements -SH et -8-S- par la méthode
de CHEVREMONT et FREDERIC (1943), celle d'ADAMS et SLOPER (1955-56) & l'acide

performique-bleu alcian et la Fuchsine paraldéhyde avec préoxydation perman-

ganique
- le tryptophane par la réaction au Naphtyléthyléne
diamine selon BRUMMER, CARVER et THOMAS, 1957

~

- les protéines i radicarix indols par la technique de
LILLIE, 1957 (Xanthydrol)

- les protéines & radicaux guanidyls par la méthode de
MAC IEISH, BELL, IACOUR et CHAYEN, 1957

- les protéines & radicaux phénols par la technique de
BENSIEY et GERSCH, 1933

- l'arginine par la réaction de SAKAGUCHI (BAKER'S,

1947).

b) Glucides

Nous avons recherché les glucides par :

- la technique de HOTCHKISS-MAC MANUS (1948) & l'acide
périodique-Schiff (APS)

- le tétraacétate de plomb en milieu anhydre et non
anhydre
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Nous avons, en outre, recherché plus spécifiquement :
- le glycogéne par la technique de BAUER (1933), 1le
Carmin de Best, 1'APS-amylase salivalre et 1'APS-dimédon
- les mucopolysaccharides par le mucicarmin et le bleu
alcian
- les mucoprotéines et les glycoprotéines acides par le

bleu de toluidine-métachromasie

¢) Les lipides

Ils ont été recherchés aprés fixation au formol 10 %,
formol salé ou au formol calcium sur coupes & congélation par la coloration

au Noir Soudan B ou au Rouge Soudan III.

2 - Microscopie électronique

Nous avons recherché les protéines, le glycogéne et les poly-
saccharides neutres au microscope électronique sur coupea ultrafines de piéces
fixées au glutaraldéhyde (2 a 3 %), post-fixées au tétroxyde d'osmium et in-

cluses dans l'araldite.

a) Protides

les digestions enzymatiques des protides ont été pratiquées

suivant la technique de MONNERON et BERNHARD (1966 ). Deux enzymes ont été uti-
lisés, la pepsine et la pronase. Pour chacune des extractions enzymatiques,
1'oxydation a été pratiquée de deux maniéres différentes :

- Bau oxygénée i 11 volumes pendant 20 i 30 minutes

- Acide périodique a 8 % pendant 20 & 30 minutes.

Puis les coupes sont lavées dans de l'eau pure et transportées sur
1'une ou 1l'autre des deux solutions d'enzyme suivantes

- Solution de pepsine & 0,2 % dans de l'acide chlcehydrique 0,1 M 3
38°

- Solution de pronase & 0,5 % dans de 1l'eau dont le pH est ajusté
a 7,4 par de la soude 0,01 M, & 40° C.

Ies coupes ont été laissées au contact de 1l'enzyme pendant 1 h, 2 h,
4 h, 5 h et 16 heures, puis lavées soigneusement et placées sur des grilles
recouvertes d'une membrane de parlodion.

Des coupes témoins ont subi uniquement 1'oxydation,ou ont été mises



TABLEAU >

Propriétés histochimiques de la sécrétion épidermique des cirres parapodiaux

transformés (renflés et crénelés) d'Heteronereis -Recherche des protides-

Techniques

Fixations

Résultats

Bleu de bromophénol mercurique
Millon sulfurique
Ninhydrine-Schiff

: 1°) désamination par

1'acide nitreux
2°) coloration

Contrdle

Réaction de Chevremont-Frédéricq
Bleu Alcian-Acide performique
Fuchsine paraldéhyde avec pré-
oxydation permanganique
Naphtyléthylénddiamine

Xanthydrol
Macleish, Bell, Lacour et Chayen

Sakaguchi

Bensley et Gersch

C

B-F

Fe

(++) beaucoup de protéines
(+) protéines non histones

(+) protéines & -NH, libres
(—) plus de —NH2 libres

(-) pas de protéines a -SH

Granulations (+) contre la paroi des
vacuoles = protéines a -S-S-

Granulations (+) contre la paroi des
vacuoles =

(-) pas de tryptophane

(-) pas de protéines a radicaux
indols

Qs

(+) petite quantité de protéines
radicaux guanidyls ?

(-) pas d'arginine

(+) petite quantité de protéines a
radicaux phénols?

(++), grande affinité tinctoriale ; (+), affinité tinctoriale moyenne ;

(+), af-

finité tinctoriale faible ; (-), affinité tinctoriale nulle ; B, Bouin agqueux ;

C, Carnoy ; F, formol salé; Fe, formol calcium ; Le, Lewitzky.

protéines riches en cystine
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a flotter, aprés oxydation ou non, sur de l'acide chlorhydrique 0,1 M ou de
1l'eau & pH 7,4 pendant les différents temps utilisés pour chacune des extrac-
tions enzymatiques.

Toutes les coupes sont finalement colorées par 1l'acétate d'uranyle
alcoolique puils par le citrate de plomb selon REYNOIDS (196%) et examinées

au microscope €lectronique.

b) Glycogéne et polysaccharides neutres

Le glycogene a été recherché par la technique de Selig-
man modifiée par THIERY (1967). Les coupes ultrafines, montées sur des grilles
en or, ont subi une oxydation par l'acide périodique 1 % pendant 30 minutes,
puis soigneusement lavées et mises au contact du thiocarbohydrazide (= TCH)
(0,2 % dans de 1l'acide acétique 20 %) pendant 2 ou 72 heures. Aprés lavage 3
1l'acide acétique et 4 1'eau distillée, les coupes sont mises & flotter sur du

protéinate d'argent 1 % pendant 30 minutes puis lavées & 1l'eau distillée.

B - ETUDE CYTOCHIMIQUE DES CELIUIES EPIDERMIQUES AU COURS DE
L'HETERONEREIDATION

Seules les cellules des zones des cirres au niveau desquelles s'édi-
fient le renflement ou les crénelures présentent une évolution cytochimique
caractéristique. Aucune différence particuliére n'ayant été mise en évidence
sur ce plan entre les crénelures et en dehors des renflements nous exposerons

nos résultats de fagon globale.

1 - Protides (tableau 3?)

Aprés coloration au bleu de bromophénol mercurique la zone
apicale vacuolaire des cellules épidermiques apparaft intensément colorée en
bleu, indiquant la présence, & ce niveau, d'une quantité appréciable de pro-
tides qui augmente d'ailleurs au cours de 1l'hétéronéréidation Jusqu'a un maxi-
mum lors de 1'épitoquie (Pl. XXI, fig. a et b) ; il s'agit essentiellement de
protéines non histones (réaction nettement positive avec le Millon sulfurique).

L'utilisation de techniques plus raffinées a permis de rechercher

divers composés et radicaux dans cette zone apicale.
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a) Recherche des radicaux NH2 libres

Ia zone apicale des cellules épidermiques présente une
réaction nettement positive (coloration rouge ) aprés coloration a laAninhydrine-
Schiff suivant la technique de YASUMA et ITCHIKAWA (1953%) ; par contre, la

coloration rouge n'apparaft pas aprés désamination par 1l'acide nitreux.

b) Recherche des radicaux -SH et -S-S-

ek P ——

Ia partie apicale des cellules épidermiques présente une
réaction négative apres traitement suivant la méthode de CHEVREMONT et FREDERICQ
(1943). Par contre, la technique d'ADAMS et SLOPER (1955-56) a l'acide perfor-
mique - bleu alcian permet de mettre en évidence des granules colorés en bleu

foncé (riches en cystine), accolés & la paroi des vacuoles.

¢) Recherche du_tryptophane et des radicaux indol,

- - - - - v A -y - -

guanidyl et phénol

Les vacuoles épidermiques réagissent négativement aux
techniques de mise en évidence du tryptophane (réaction au naphtyléthyléne dia-
mine, BRUMMER, CARVER et THOMAS, 1957) et des radicaux indols (Xanthydrol,
LILLIE, 1957). Par contre, elles se colorent légérement en rose par la méthode
de MAC LEISH, BELL%, IACOUR et CHAYEN (1957) (spécifique des radicaux guanidyls)
mais ne se colorent pas aprés la réaction de SAKAGUCHI (BAKER'S, 1947) destinée
4 la mise en évidence de 1l'arginine. Enfin, une réaction légérement positive
a également été obtenue avec la méthode de BENSIEY et GERSCH (1933) spécifique

des radicaux phénols.

Ia localisation précise des protéines mises en évidence dans la zone
apicale des cellules épidermiques des renflements et crénelures a été recher-
chée au microscope électronique sur coupes traitées par la pepsine et la pro-
nase. Les résultats obtenus ont été les suivants :

~

- Pepsine - Aprss traitement a la pepsine, le contenu des vacuoles
apicales présente un début de digestion aprés une heure de contact avec
1'enzyme : 1'élimination du matériel contenu dans la vacuole débute & proximité
de la paroi ou sur toute la surface de la section de la vacuole qui apparait
alors parsemée de petites alvéoles claires. Puis les vacuoles apparaissent
parfaitement vides ou contenant encore une trés petite quantité de substance

adhérant a la paroi (Pl. XXI, fig. c). L'état d'avancement de la digestion du



TABLEAU 4

Propriétés histochimiques de la sécrétion épidermique des cirres parapodiaux

transformés (renflés et crénelés) d'Heteronereis -Recherche des glucides-

Techniques Fixations Résultats

Hotchkiss-MaclManus B~-F-Be Quelques granulations (+) sur la pa-
roi des vacuoles

Tétraacétate de plomb (milieu

anhydre ou non anhydre )

PAS-dimédon B-F-Be Quelques granulations (+) sur la
paroi des vacuoles (= glycogéne ?)

Tétraacétate de plomb-dimédon

PAS-amylase salivaire B-F-Be (-) les grains ne sont pas colorés

Tétraacétate de plomb - amylase (= glycogéne)

salivaire

Bauer B-F-Be Quelques granulations (+) (= glycogée-

ne )

Carmin de Best sur la paroi des vacuoles

Mucicarmin Be (-) Pas de

Bleu Alcian Ba-Be mucopolysaccharides

Bleu de toluidine - Métachroma- Be (~) Pas de mucoprotéines ou de glyco-

sie protéines acidliques PAS (-) mais

métachromatiques (+) et Bleu
Alcian (+)

(+) affinité tinctoriale ; (-) affinité tinctoriale nulle ; B, Bouin aqueux ;

BA, Bouin Allen ; Be, Bensley ; F, formol salé.
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contenu vacuolaire varie d'ailleurs entre les vacuoles d'une méme cellule.
Toutefois, la rapidité de la digestion ne semble pas liée & la localisation de
la vacuole par rapport & l'apex de la cellule, ni & la densité électronique de
son contenu.

L'augmentation du temps de contact des coupes avec 1'enzyme se tra-
duit pas une croissance du nombre de vacuoles vides ; néanmoins, il est diffi-
clle de rendre compte de fagon rigoureuse de la progression de la digestion
car le temps nécessaire a la digestion de la substance vacuolaire dépend de
1'épaisseur de la coupe.

I1 convient aussi de signaler que le contenu des saccules golgilens

est digéré dans les mémes conditions que le matériel des vacuoles apicales.

- Pronase - Les résultats obtenus apreés digestion par la pronase
sont identiques & ceux décrits pour la pepsine. En particulier, 1l'aspect des
vacuoles en voie de digestion est semblable. L'élimination du matériel contenu

dans les vacuoles apparaft dés la premiére heure de contact avec la pronase.

2 - Glucides (tableau 4)

Une réaction positive est obtenue aprés coloration par 1'APS
ou le tétraacétate de plomb au niveau de grains dispersés dans le cytoplasme
ou fixés a la paroi de vacuoles ; la coloration rouge caractéristique de ces
techniques n'apparaft plus aprés traitement préalable des coupes par 1'amylase
salivaire (30 minutes & 37° C) mais persiste aprés action du dimédon pendant
% & 6 heures.

Les préparations réagissent aussi,et de la méme maniére qu'avee
1'APS et le tétraacétate de plomb,aprés utilisation de la technique de Bauer
ou du Carmin de Best qui sont des techniques relativement.spécifiques du
glycogene.

Ia présence de glycogéne a d'ailleurs pu &tre démontrée de fagon
précise au microscope électronique sur des ultra-coupes traitées par la tech-
nique de SELIGMAN modifiée par THIERY apreés wn traitement de deux heures au
TCH. Le glycogéne se présente sous la forme de particules /3 généralement
associées en chafnettes de 3-U4 particules dispersées dans toute lacellule et
notamment dans la région apicale ol elles sont accolées & la paroi des vacuo-
les ou mélangées & la sécrétion libérée par celles-ci (Pl. XXII, a et b).

Un traitement prolongé au TCH (72 heures) ne fait pas apparaftre
d'é1léments autres que ceux mis en évidence aprés un traitement de deux heures

et indique donc 1l'absence d'autres polysaccharides neutres.



5 - Lipides

Aucun dépdt lipidique important n'a pu &tre mis en évidence
apres coloration au Noir Soudan B ou au Rouge Soudan III. Plusieurs globules

(de un & trois par coupe) réagissent cependant positivement & la coloration au

niveau de quelques cellules épidermiques.

C - ETUDE CYTOCHIMIQUE DES CELIUIES NEUROSENSORIELIES AU COURS DE
L' HETERONERE IDATION

Nous avons constaté que les cellules neurosensorielles se chargent,
au cours de 1l'hétéronéréidation (Chapitre II), de ribosomes et de particules
associées souvent en chafnettes de 4 & 10 éléments, analogues A celles du gly-
cogene . L'identité morphologique existant entre ces deux types de particules
(VAN GANSEN et SCHRAM, 1969) nous a conduit & les discriminer par des techni-
ques cytochimiques notamment par celle au TCH de SELIGMAN modifiée par THIERY
(1967), spécifique du glycogene. Aprds utilisation de cette technique sur des
coupes provenant de cirres fixés a différents moments de 1'hétéronéréidation,
nous avons pu constater la présence de particules ﬁ3de glycogéne et de quel-
ques particules @ notamment dans le péricaryon des cellules neurosensorielles ;
il apparaft, d'autre part, que la quantité de glycogéne présent dans ces cellu-
les, trés réduite & 1'état atoque, augmente progressivement & partir du Téme-
8eme jour suivant la décérébration jusqu'ad devenir maximum lors de 1'épitoquie
(Pl. XXITI, XXIV, XXV). Le glycogéne est alors présent A tous les niveaux de
la cellule neurosensorielle et plus particuliérement au niveau du péricaryon
ol il constitue de grandes plages (Pl. XXV). Cette caractéristique rend
d'ailleurs ces cellules facilement repérables en microscopie photonique apreés
coloration par la technique de MAC MANUS ou au tétraacétate de plomb (Pl. ITI,
fig. b).

A ce stade, nous avons pu aussi remarquer la présence de particules
de glycogéne dans les mitochondries dont le nombre s'est d'ailleurs accru de
fagon notable en fin d'épitoquie (Chapitre II) (Pl. XXV , fig. b).

Les cellules neurosensorielles ne sont pas les seuls éléments ner-
veux s'enrichissant en glycogéne au cours de 1l'hétéronéréidation ; en effet,
nous avons constaté le méme phénoméne au niveau du nerf axial du cirre et de
la névroglie (Pl. XXTIITI etXXIV).

I1 est intéressant, a ce propos, de signaler que 1'enrichissement
en glycogeéne des éléments nerveux du cirre et notamment des cellules neuro-

sensorielles au cours de 1l'hétéronéréidation ne concerne pas seulement les
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cirres en cours de transformation : en effet, nous avons pu observer le méme

phénoméne dans tous les cirres non transformés des Heteronereis.

Par contre, contrairement i ce qui a été constaté au niveau des cel-
lules épidermiques des zones en voie de transformation, aucun dépdt protidique

n'apparaft dans les cellules neurosensorielles au cours de 1'hétéronéréidation.

IT - DISCUSSION

Nous discuterons successivement de la nature chimique de la sécrétion
épidermique des cirres parapodiaux transformés, de sa signification et de 1'é-
volution cytochimique des cellules neurosensorielles au cours de 1'hétéroné-

réidation.

A - NATURE CHIMIQUE DE IA SECRETION EPIDERMIQUE DES CIRRES PARAPO-
DIAUX TRANSFCRMES

La recherche systématique des protides, glucides et lipides dans les
cellules épidermiques des zones de cirres en voie de transformation, montre
clairement que le matériel de sécrétion qui s'accumule dans la zone apicale de
celles-ci, au cours de 1'hétéronéréidation, est constitué essentiellement de
protides (réaction au bleu de bromophénol mercurique) non histones (réaction
au Millon sulfurique). L'étude, au microscope électronique, de ces cellules
apres traitement par la pepsine ou la pronase a d'autre part permis de démon-
trer que ce matériel protéique est contenu dans les vacuoles d'origine gol-

gienne occupant tout l'apex des cellules épidermiques, des crénelures et renfle-
ment ; en effet, apres traitement des préparations par ces enzymes, le contenu
de ces vacuoles disparaft.

Quelques indications complémentaires relatives & la nature des pro-
tides contenus dans ces vacuoles ont pu &tre apportées par 1'utilisation de
techniques histochimiques appropriées. Le matériel des vacuoles apparaft riche
en radicaux amines libres (réaction positive apres traitement par la ninhy-
drine-Schiff) et contient une petite quantité d'une protéine riche en cystine
localisée a proximité de la paroi de la vacuole (réaction positive a 1l'acide
performique - bleu alcian). En outre, il ne semble pas contenir d'arginine
(réaction négative a la technique de SAKAGUCHI),ni de protéine a radicaux
phénols (méthode de BENSIEY et GERSCH).
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B - SIGNIFICATION DE L'APPARITION D'UNE SECRETION DE NATURE PROTIDIQUE
DANS L'APEX DES CELLULES EPIDERMIQUES DES RENFLEMENT ET CRENELURES

Ia présence d'un matériel de sécrétion & proximité de cellules
chémoréceptrices est, a quelques exceptions preés, épithélium olfactif de la
taupe (GRAZIADEI, 1966 b) et du canard (GRAZIADEI et BANNISTER, 1967), un fait
relativement courant. Ce matériel est €laboré soit par les cellules de soutien
elles-mémes, soit par des cellules glandulaires de type muqueux . Dans le pre-
mier cas, le matériel de sécrétion occupe la partie apicale des cellules de
soutien, contigues aux cellules sensorielles, comme dans les renflements et
crénelures des cirres parapodiaux des Heteronereis (Chapitre II), les tentacu-

les céphaliques des Mollusques Prosobranches (STORCH et WELSCH, 1969) et 1'épi-

thélium olfactif de la grande majorité des Vertébrés étudiés a ce jour (Amphi-
biens : BLOOM, 1954 ; REESE, 1965 ; GRAZIADEI, 1966 ; BRONSHTEIN et PYATKINA,
1969 ; Poissons : TRUJILLO-CENCGZ, 1961 ; BANNISTER, 1965 ; WILSON et WESTERMAN,
1967 ; Reptiles :BRCNSETEIN et PYATKINA, 1968 ; Oiseaux : BROWN et BEIDIER,
1966 et Mammiferes : GASSER, 1956 ; DE LORENZO, 1957 ; FRISCH, 1964 et 1967 ;
GRAZIADEI, 1965 ; ANDRES, 19G6). Dans le second cas, le matériel de sécrétion
représente le produit de 1l'activité de cellules muqueuses typiques situées a
proximité des cellules sensorielles ; ces éléments se rencontrent dans le
rhinophore du Nautile (BARBER et WRIGHT, 1969), dans les cirres parapodiaux
ventraux d'Harmothoe (ILAWRY, 1967) et dans 1'épithélium gustatif de Vertébrés.
la nature chimique de ce matériel de sécrétion différe beaucoup suivant les
types d'épithéliums chémorécepteurs et ceci indépendamment semble-t-il de son
origine (cellules de soutien ou cellules muqueuses). Le matériel muqueux des
cirres d'Harmothoe (IAWRY, 1967) serait un glucide (APS positif) ; la sécrétion
contenue dans les cellules de soutien des épithéliums olfactifs de Vertébrés
(PORTER et BONNEVILIE, 1964) est de nature mucopolysaccharidique. Par contre,
on a mis en évidenc? des protides au niveau des épithéliums gustatifs de Ver-
tébrés (DASTOLI Z‘EPPRG?)E 1968 ; DASTOLI, LOPIEKES et DOIG, 1968), des anten-
nes de certains Insectes (RIDDIFORD, 1970). Il apparaft donc que les complexes
chémorécepteurs des renflements et crénelures des cirres parapodiaux_d'gggg:
ronereis sont morphologiquement semblables & 1'épithélium olfactif des Ver-
tébrés, mais chimiquement analogues 421'épithélium gustatif de ces derniers par
la présence de protides dans le matériel de sécrétion associé aux cellules
sensorielles.

Un attribue une fonctlion importante dans la chimioréception aux

substances sécrétées par les épithéliums sensoriels et dont le rdle serait
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d'adsorber les substances chimiques représentant les flaveurs. D'autre part,
on accorde généralement 3 ces substances (protéiques notamment) une certaine
spécificité permettant a 1'épithélium chémorécepteur d'étre sensible i certai-
nes saveurs (sucrée, amére par exemple) et résultant d'une complémentarité
structurale entre molécule excitante et protéine réceptrice. Comme chez la
Nereis, le matériel de sécrétion protéique n'apparaft dans les zones chémoré-
ceptrices (renflement et crénelures) de cirres particuliers que lorsque 1'ani-
mal se prépare i essalmer pour se reproduire, on peut penser que ce matériel
permettrait la fixation d'une substance spécifique intervenant dans le compor-

tement des Heteronereis vraisemblablement lors de la danse nuptiale puisque

elle représente le terme de 1'évolution hétéronéréidienne ., Dans cette concep-
tion, il y aurait donc adaptation des zones chimioréceptrices de certains
cirres parapodiaux a 1'état épitoque de la Nereis par sécrétion d'une protéine

réceptrice au niveau des cellules de soutien du complexe chémorécepteur.

C - SIGNIFICATION DE L'EVOLUTION CYTOCHIMIQUE DES CELIUIES
NEUROSENSCRIELLES

Les cellules épidermiques des zones chémoréceptrices des Nereis en

voie d'hétéronéréidation ne sont pas les seules & subir des modifications au
cours de cette période. En effet, les cellules sensorielles correspondantes
présentent aussi une évolution particuliére caractérisée par l'apparition de
nombreux ribosomes, par une accumulation de glycogene sous la forme/} essen-
tiellement et par une augmentation de la masse mitochondriale. Toutefois,
alors que les transformations affectant 1'épiderme ne concerment que les cel-
lules des faces internes des zones moyennes de certains cirres seulement,
celles apparaissant dans les cellules sensorielles se manifestent dans tous
les cirres parapodiaux du corps. Une évolution semblable des réserves glyco-
géniques a déja été signalée dans les fibres musculaires longitudinales des
stolons de S. amica et de la zone postérieure de N. irrorata au cours de
1'nétéronéréidation (DEFRETIN, 1949 ; DEFRETIN et WISS(CQ, 1969 ; WISS(CQ,
1971). Selon ces derniers auteurs, l'accumulation de glycogéne dans les fibres
musculaires en voie d'hétéronéréidation serait liée aux processus de dédiffé-
renciation et de redifférenciation de la fibre d'une part et & son activité
contractile intense lors de la danse nuptiale d'autre part. D'ailleurs, comme
dans les fibres musculaires hétéronéréidiennes, l'apparition de nombreuses
particules de glycogeéne dans les cellules neurosensorielles est corrélative

d'un développement important du chondriome et d'une augmentation appréciable
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des ribosomes libres. Il est possible que ces derniers soient directement con-
cernés par la synthése de glycogéne comme cela semble &tre le cas dans les
cellules hépathiques des rats embryonnaires (STADHOUDERS, 1965) ou adultes
(VRENSEN et KUYPER, 1969), dans les myoblastes d'embryons de rat (HEUSON-
STIENNON et DROCHMANS, 1967 ) et dans les fibres musculaires de stolons de
S, amica (WISSCCQ, 1971) ; en effet, dans les cellules neurosensorielles, le
réticulum endoplasmique reste toujours assez peu développé et ne permet pas
semble-t-il de rendre compte d'une intervention de ce systéme membranaire dans
la synthése du glycogeéne comme de nombreux auteurs 1l'ont envisagé par ailleurs
(PORTER et BRUNI, 1959 ; MILLONIG et PORTER, 1960 ; CCIMBRA et IEBLOND, 1966 ;
DE MAN et BLOCK, 1966 ; JONES et FAWCETT, 1966 ; KUGIER, 1967). Cependant,
1'abondance corrélative du glycogeéne et des mitochondries semble un facteur
beaucoup plus général (MELLGREN et MATHISEN, 1966 ; GAUTHIER et PADYKUIA, 1966 ;
HENNEMAN et OLSON, 1965). lLa synthése par les mitochondries de substances a
liaisons riches en énergie telles que 1'ATP & partir du glycogéne est un fait
suffisamment connu pour saisir le sens de l'évolution paralléle de ces deux
composants cellulaires. D'ailleurs, dans les cellules sensorielles, nous avons
pu mettre en évidence des particules de glycogéne a 1l'intérieur méme degh%% Qs
(PL. XXV, fig. b). Un probléme important subsiste cependant : dans quel but la
cellule neurosensorielle accumule-t-elle du glycogéne ou en d'autres termes de
1l'energie ? Le fait que cette accumulation soit directement 1liée & 1'hétéro-
néréidation nous conduit & considérer son réle dans le comportement de l'gggg:
ronereis.

Deux hypothéses peuvent rendre compte de cette évolution particuliére

(1) - 1'accumulation d'énergie potentielle serait liée directement
au fonctionnement des zones chémoréceptrices des renflements et crénelures lors
de 1'essaimage ; aucun argument ne peut cependant &tre apporté i cette hypo-
thése étant donné le peu de renseignements que nous possédons relatifs au
processus assurant la création d'un influx nerveux donc d'une dépolarisation
membranaire a partir d'un contact de la cellule sensorielle avec une substance
chimique particulidre ; dans ce cas, l'accumulation d'énergie dans la cellule
sensorielle des cirres non transformés ne servirait a rien puisque a ce niveau
les cellules épidermiques voisines de ces cellules, dépourvues de sécrétion
apicale, ne pourralent pas fixer la substance chimique comme au niveau des ren-
flements et crénelures et assurer ainsi la stimulation des cellules neuro-
sensorielles.

(2) - 1'accumulation d'énergie ne serait pas liée au fonctionnement

des zones chémoréceptrices et se présenterait comme un épiphénomene. Il
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s'agirait d'une manifestation "gratuite" provoquée par 1'épitogquie. En effet,
il semble que de nombreux tissus subissent une telle évolution au cours de
1'hétéronéréidation sans que 1'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 1'état actuel de nos connaissances, on peut néanmoins imaginer
que la décérébration provoque une stimulation aveugle des mécanismes respira-
toires des mitochondries aboutissant a 1l'accumulation d'énergie dont une partie
seulement s'avérera indispensable lors de 1'épitoquie (pour la dédifférencia-
tion et la redifférenciation de certaines fibres musculaires par exemple) et
de l'essaimage (fonctionnement des fibres musculaires hétéronéréidiennes). Une
connaissance trés approfondie du mécanisme intime du fonctionnement des cellules
chémoréceptrices d'une part, du métabolisme des tissus des Nereis au cours de
1'nétéronéréidation et de leur rBle pendant l'egsgggggepgg;ﬁettrait vraisem-
blablement d'apprécier la signification profonde de 1'évolution cytochimique

des cellules neurosensorielles qui, pour 1l'instant, reste encore hypothétique.

JIT - CONCIUSION
e

Au cours de 1'hétéronéréidation, les cellules épidermiques des zones
des cirres parapodiaux ol 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 a proximité immédiate du milieu externe. Les analo-
gies présentées avec d'autres épithéliums chémorécepteurs, notamment celui
concerné par la gustation chez les Vertébrés, suggéren%uge protide pourrait
Jouer le rBle de récepteur de molécules excitantes. Comme ce matériel n'appa-
raft qu'au cours de 1'hétéronéréidation, il est permis de penser que la (ou

les) molécules excitantes interviendraient chez 1'Heteronereis et plus vrai-

semblablement au cours de la danse nuptiale,puisque celle-ci représente le but
et le terme ultime de 1'hétéronéréidation.

Pendant la méme périocde, le tissu nerveux de tous les cirres (cel-
lules neurosensorielles, névroglie, nerf axial) subit une évolution caractéris-
tique se manifestant, en particulier, par la synthése de glycogéne ; une étude
plus détaillée de 1l'évolution des cellules neurosensorielles a permis d'ail-
leurs de montrer que l'accumulation de glycogéne est corrélative du développe-

ment du chondriome et de 1'augmentation du nombre de ribosomes. Il semble donc
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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 IV

ETUDE HISTOLOGIQUE ET ULTRASTRUCTURALE
DU PYGIDIUM

Chez les trois espéces 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 miles de nombreuses espéces

(tabl%%ugl) tandis que le pygidium des femelles ne se modifie pas au cours de
1'hétéronéréidation.

Le pygidium d'Heteronereis mfles a déja fait 1'objet de recherches
histologiques (GRAVIER et DANTAN, 1928 ; DEFRETIN, 1949 ; HOFMANN, 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 problémes relatifs a 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 & tenter
d'apporter une réponse & chacune de ces questions et d'apprécier les diffé-

rences existant entre le pygidium des Heteronereis mAles et celui des femelles.

Nous examinerons successivement la morphologie externe, la structure et 1'ul-

trastructure du pygidium de Nereis atoques et épitoques.

I - MORPHOILOGIE EXTERNE

A - PYGIDIUM DE NEREIS ATOQUES

Chez les Nereis atoques, aucune différence n'apparaft entre le py-
gidium des mles et des femelles ; d'autre part, le pygidium présente les
mémes caractéristiques chez les différentes especes étudiées (N. pelagica,

P. cultrifera, Pl. dumerilii).

Chez tous ces individus, la région postéricure comprend une zone

~

cylindrique dépourvue de parapodes correspondant a la zone de prolifération



- 53 -

et une zone terminale circulaire et bombée, encore appelée disque pygidial,
constitue le pygidium proprement dit. Un léger bourrelet annulaire marque la
limite entre la zone de prolifération et le pygidium.

Le disque pygidial est percé par 1l'anus et porte ventralement deux

longs cirres anaux (Pl. XXVI, fig. a).

B - PYGIDIUM D'HETERONEREIS

¢ chez
Nous considérerons successivement chez les méles,puis les femelles,

1'aspect du pygidium au cours de 1'hétéronéréidation pour chacune des trois

espéces étudiées.

1 - Heteronereis miles

a) Mewels pelagica

Le pygidium des N. pelagica mhAles différencie, lors de
1'épitoquie, une couronne de papilles (rosette pygidiale). Ces papilles sont
discernables en méme temps que les premiéres lamelles parapodiales, a partir
du début de la deuxiéme semaine suivant la décérébration. Elles se présentent
alors sous la forme de petits mamelons disposés réguliérement dans un plan
transversal sur le bord postéricur du bourrelet annulaire. Puis les papilles
s'allongent rapidement et prennent 1'aspect digitiforme qu'elles auront Jjusqu'a
la fin de 1'hétéronéréidation. Elles sont disposées suivant un cercle interrom-
pu ventralement au niveau d'insertion des cirres anaux. En outre, deux
papilles de plus grande taille sont implantées immédiatement au-dessus des
cirres anaux et dirigées parallélement & ces derniers (fig. 10 et Pl. XXVI,

fige b

b) Perinereis cultrifera

-

Chez cette espece, les papilles, plus nombreuses que chez

Nereis pelagica, se développent non seulement le long du bourrelet annulaire

mais aussi sur pratiquement toute la surface du disque pygidial (Pl, XXVI, fig.

2 ta

¢) Platynereis dumerilii

. 1 o 2

Comme chez P. cultrifera, les papilles apparaissent

également sur presgue toute la surface du disque pygidial. Il existe cependant
chez cette espéce de ncombreuses papilles ramifiées -en plus dcos papllles

digitiformcs simples (Pl, XXVI, fig. d).



ca
pa
pe
ca
Figure 10
Pygidium de N. pelagica mfle épitoque. &, anus ; ca, cirres ansux ; pa, papilles

pygidiales.
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2 - Heteronereis femelles

Aucune modification morphologique appréciable du pygidium
n'apparaft pendant 1'hétéronéréidation chez les femelles des trois especes
étudiées.

IT - STRUCTURE ET ULTRASTRUCTURE DU PYGIDIUM
e e e e

Aucune différence importante n'a été observée chez les trois espéces

étudiées, nous rendrons donc compte de nos observations de fagon globale.

A - PYGIDIUM DE NEREIS ATOQUES

Nous décrirons successivement 1'épiderme, la chafne nerveuse, le tube

digestif, la musculature et le systeéeme vasculaire.

1 - L'épiderme

L'épiderme (7 p environ de hauteur) limité extérieurement par
une cuticule ne présente pas de particularités. Son ultrastructure rappelle
étroitement celle décrite au niveau des cirres parapodiaux.

Les cellules épidermiques restent en contact avec le milieu extérieur
par de nombreuses microvillosités hérissant sa surface apicale et traversant
la cuticule. Des vacuoles dont le contenu présente une densité électronique
variable sont groupées dans leur région apicale. Le noyau occupe la région
basale. Outre les organites cytoplasmiques classiques, les cellules épidermi-
ques contiennent des inclusions de densité électronique élevée comparables &
celles observées par BOILLY (1967) chez S. amica et représentant probablement
du pigment ; nous n'avons jamais observé ces formatlions au niveau des cirres
parapodiaux qui, d'ailleurs, ne sont pas (ou peu) pigmentés. De nombreux tono-
filaments groupés en faisceaux orientés parallélement et perpendiculairement
a la surface complétent 1'équipement de ces cellules. Au niveau du bourrelet
clrculaire limitant le disque pygidial, les cellules épidermiques sont beau-
coup plus hautes (11 u de hauteur) et contiennent beaucoup plus de tonofila-
ments. L'épiderme du pygidium est séparé du milieu externe par une cuticule
(3-4 p) dont la structure est identique & celle recouvrant les autres segments

du corps.
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2 - Ia chafne nerveuse

les deux connectifs constituant la
cha®ne nerveuse, normalement associés entre eux dans tous les autres segments
du corps, s'écartent 1'un de 1l'autre dans le pygidium. Chacun d'eux se dirige

vers le cirre anal correspondant dans lequel il se prolonge en y constituant

le nerf axial.

3 - le tube digestif

Le tube digestif, 1égérement déporté vers la face ventrale,
figure approximativement 1'axe antéro-postérieur de la région pygidiale. Sa
paroi a une structure classique ; elle est composée d'un épithélium intestinal,
d'une gaine musculaire. Un peu en arriére du bourrclet €pidermique limitant le
pygidium existe une valvule importante, au niveau de laquelle la paroi intes-

tinale se souleve dans le coelome (créte intestinale) (Pl. XXVIII, fig. b).

4 _ Musculature

Dans la région pygidiale, la musculature apparaft beaucoup
plus réduite et moins variée que dans les autres segments du corps. En particu-
lier, les muscles parapodiaux n'existent pas dans cette région dépourvue de
parapodes ; en outre, les muscles longitudinaux dorsaux et ventraux ne se pro-
longent pas au dela du bourrelet épidermique. Le pygidium comprend trois types
seulement de musculatures :

- une musculature sous-é€pidermique constituée uniquement par des
faisceaux de fibres circulaires séparées de 1'épiderme par une basale ;

- une musculature péri-intestinale isolée de 1'épithélium intestinal
par une basale et comprenant des fibres longitudinales internes et des fibres
circulaires externes constituant un réseau ;

- une musculature radiaire constituée de petits faisceaux musculaires

~

4 disposition trés llche s'étirant entre la créte intestinale et le bourralet

épidermique au niveau desquels les fibres sont fixées (Pl. XXVII, fig. a).

Les fibres musculaires constituant ces faisceaux ont une structure
néréidierme typique conforme au schéma élaboré par WISSOCQ (1971) ; il s'agit
de fibres & double striation hélicoldale dont les myofilaments, occupent la
ma jeure partie du sarcoplasme ; suivant leur calibre, on distingue des myofi-

] °
laments épais de 300 A environ de diamétre et des myofilaments fins de 60 A de



diamétre entourant les précédents.

5 - Systéme vasculaire

Dans la région pygidiale, les vaisseaux sanguins longitudinaux,
dorsaux et ventraux cheminent & la surface du tube digestif Jjusqu'au niveau de
la créte intestinale ol ils sont reliés entre eux par une anse péri-intestinale.

Le pygidium apparalt totalement dépourvu de vaisseaux sanguins.

B - PYGIDIUM D'HETERONERETIS

L'étude de 1'évolution du pygidium a été effectuée chez des N. pela-
gica miles et femelles fixées toutes les 24 heures depuis la décérébration
jusqu'a 1'hétéronéréidation compléte (environ 30 jours aprés la décérébration).
L'évolution du pygidium de Nereis décérébrées s'est révélée conforme & celle d'ir
dividus subissant une hétéronéréidation naturelle.

Chez P. cultrifera et Pl. dumerilii, nous avons seulement étudié le

stade ultime de 1'évolution du pygidium chez les Heteronereis.

Nous considérerons pour chacun des sexes l'évolution de 1'épiderme

et de la musculature pygidiale.

1 - Heteronereis miles

a) L'épiderme

Aucune modification importante ne se manifeste pendant
la premiére semaine suivant la décérébration. Vers le 7e Jjour de petits mame-
lons apparaissent 4 proximité du bourrelet épidermique au niveau de zones de
1'épiderme caractérisées par des cellules activées (cellules basophiles & gros
nucléole) ; leur édification résulte de divisions mitotiques des cellules épi-
dermiques (nous avons pu en dénombrer Jjusqu'ad 6 au niveau de 1l'un de ces
mamelons)(Pl. XXVII, fig. b). La prolifération épidermique se poursuit active-
ment 2u niveau des mamelons Jjusqu'au 10&me jour environ aprés la décérébration ;
le rythme mitotique va ensuite diminuer mals se maintient a4 un niveau relati-
vement bas (nous avons trouvé de 1 & 3 cellules seulement en division pour
1l'ensemble d'un pygidium 19 jours aprés la décérébration) Jjusqu'a trois semai-
nes environ aprés la décérébration. Les mamelons épidermiques vont donc s'al-
longer considérablement. Ils se présentent sous la forme d'évaginations tenta-

culiformes du tégument : ils sont creux et communiquent directement avec la
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cavité pygidiale ; leur paroi est constituée uniquement d'épiderme et de cuti-
cule. Ces formations, en doigt de gant, constituent les papilles pygidiales.
Chez la Nereis sub-épitoque des prolongements filiformes de la partie basale
des cellules épidermiques s'insinuent dans la cavité de la papille ol ils for-

ment une sorte de feutrage. Chez 1'Heteronereis, les cellules épidermiques des

papilles présentent un aspect clair ; certaines d'entre elles (surtout dans la
partie apicale de la papille) ont un noyau pycnotique. Ces aspects anormaux des
cellules épidermiques traduisent une évolution particuliére que nous avons pu
sulvre au microscope électronique.

Les premiéres manifestations de celle-ci apparaissent dés la deuxiéme
semaine suivant la décérébration et concernent uniquement le cytoplasme ; elles
se caractérisent essentiellement & ce stade par 1l'apparition de grandes plages
claires limitées par une membrane ou non et contenant parfois des aggrégats
tres denses aux électrons (Pl. XXX). Les mitochondries semblent vacuolisées
et 1'ergastoplasme apparaft souvent enroulé ; par contre, le noyau présente un
aspect homogéne qu'il conservera, & quelques exceptions preés, jusque la fin de
1'nétéronéréidation (Pl. XXX).

Chez 1l'Heteronereis, 1'altération des constituants de la papille

est trés prononcée et ceci d'autant plus que 1l'on se rapproche de son extrémité
apicale ; elle intércsse §la fois les cellules épidermiques et la cuticule.

(1) Les cellules épidermiques - Seul le cytoplasme de ces cellules

présente des modifications importantes.

Dans la région basale de la papille, les constituants cytoplasmiques
des cellules épidermiques sont répartis de fagon quasi-uniformes mais présen-
tent un aspect de type dégénérescent (disparition des crétes des mitochondries,
enroulement ou dilatation extréme du réticulum endoplasmique, apparition de
nombreuses vésicules) (Pl. XXXI).

Dans la région moycnne et apicale des papilles, les organites cyto-
plasmiques peu nombreux et trés altérés, sont regroupés dans la région péri-
nucléaire (Pl. XXXII, fig. a et Pl. XXXIII) ; en outre, dans la partie apicale
des papilles, la paroi des cellules épidermiques présente de nombreux points

de rupture (Pl. XXXIII).

(2) La cuticule - la partie basale fibrillaire de la cuticule 2
disparu. Seule subsiste la partie apicale dont la densité électronique a consi-
dérablement diminué & un point tel que le matériel fibro-granulaire qu'elle
renferme normalement n'est plus discernable ; en outre, son épaisseur diminue,

particuliérement dans la partie apicale de la papille. A ce niveau d'ailleurs,
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la cuticule apparaft rompue par endroits, vraisemblablement seus la poussée

des microvillosités généralement groupées en faisceaux et hypertrophiées

(P1, XXXII). Chez les individus ayant libéré du sperme au cours d'une danse
nuptiale, les cellules épidermiques et la cuticule situdes & l'apex des papilles
sont rompues de sorte que la cavité axiale des mapilles communique librement

avec le milieu ambiant (Pl. XXVIII, fig. d et P1. XXVI, fig. e et f).

b) Ia musculature

- o

Aucune modification appréciable n'apparaft en microscopie
photonigue au niveau de la musculature du pygidium pendant la premiére semaine
suivant la décérébration. Par contre, vers le fin de la deuxiéme semaine
(correspondant au stade d'apparition des lamelles parapodiales), la musculature
circulaire sous-épidermique et péri-intestinale, situde immédiatement en avant
du bourrelet épidermique, ainsi que la musculature radiaire prennent un aspect
particulier d{ essentiellement au fait que leurs noyaux, devenus volumineux,
et présentant un nucléole trés apparent (1 & 2 p de diamétre) font légdrement
hernie sur la fibre musculaire du c6té de la cavité pygidiale. En conséquence,
les noyaux des faisceaux circulaires se trouvent d'un seul cBté de cette mus-
culature, alors que ceux de la musculature radiaire se situent sur les deux
faces (antérieure et postérieure) regardant respectivement la cavité de la
partie antérieure du pygidium et celle de la partie postérieure correspondant
au pygidium proprement dit.

Ie déplacement du noyau s'accuse nettement pendant la troisiéme
semaine (période correspondant au développement des lamelles parapodiales).
Néanmoins, en fin d'hétéronéréidation, la partie contractile de ces fibres mus-
culaires reste prépondérante malgré 1'accroissement important de 1l'hernie
nucléaire (P1, XXVII, fig. ¢). En outre, les faisceaux musculaires s'hypertro-
phient principalement au niveau de la musculature radiaire (Pl. XXVIII, fig. a
et b). A ce stade, les faisceaux musculaifes radiaires constituent une sorte
de cloison ayant l'aspéct d'une rosace (Pl. XXIX) dont chaque élément a la forme
d'une coquille de noix s'ouvrant largement vers la partie antérieure de 1'An-
nélide, le fond étant en vis-a-vis de 1l'extrémité caudale du pygidium ; chacun
de ces éléments en logettes est situé dans 1l'axe d'une papille et fixé d'une
part sur la créte intestinale et d'autre part sur la partie basale antérieure
de la papille,d un niveau correspondant donc au bourrelet épidermique. Le fond
de ces logettes. peut, en outre, s'ouvrir en certains points sous la poussée

du contenu coelomique (spermatozoides) qui peut ainsi gagner la cavité
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pygidiale et donc les papilles (Pl. XXVIII, fig. c et d).

Au microscope électronique, les fibres musculaires circulaires et
radiaires pygidiales présentent un aspect particulier : elles comprennent deux
zones bien distinctes, une zone contenant un important matériel contractile,
une zone dilatée renfermant le noyau et des organites cytoplasmigues divers.

Ia zone contractile rappelle l'aspect des fibres observées a 1'état
atoque bien que dans certains cas nous ayons remarqué un matériel homogéne com-
parable & celui décrit par WISSOCQ (1971) au niveau des fibres néréidiemnes en
dégénérescence chez N. irrorata.

Dans la zone contenant le noyau existent, a c6té des organites clas-
siques plus ou moins altérés, de nombreuses vésicules, des figures de type
myélinique (Pl. XXXIV, fig. b) et des amas de myofibrilles désorganisées
(PL. XXX1V, fig. a).

2 - Heteronereis femelles

Chez les individus femelles, 1'épiderme ne subit aucune modifi-
cation au niveau du pygidium. Par contre, la musculature circulaire situde immé-
diatement en avant du bourrelet épidermique ou de la créte intestinale et la
musculature radiaire présentent des modifications rappelant celles observées
chez le mBle ; en particulier, le noyau fait hernie & la surface de la fibre
(a4 partir de la troisiéme semaine suivant la décérébration) tcutefois la taille
des hernies sarcoplasmiques est beaucoup plus réduite que chez les midles
(P1l. XXVII, fig. d).

11T - DISCUSSION

Au cours de 1'hétéronéréidation, le pygidium subit certaines modifi-
cations en relation avec le sexe. Nous discuterons successivement des transfor-
mations pygidiales puis du dimorphisme sexuel relatif au pygidium des Hetero-

nereis.

1 ~ Les transformations pygidiales

Elles se traduisent par la mise en place de papilles pygidiales

et par une modification de la musculature pygidilale.
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a) Les papilles pygldiales

Elles n'apparaissent que chez .le mf8le. Il s'agit d'expan-

sions épidermiques implantées sur le bord postérieur du bourrelet épidermique

limitant le pygidium. Elles se présentent sous la forme de tubes aveugles dont
la lumiere est en relation avec la cavité pygidiale. Nous avons pu montrer que
ces formations sont édifiées par prolifération mitotique de certaines zones de
1'épiderme et non par division amitotique de ces cellules comme l'avait suggéré
DEFRETIN (1949). D'autre part, nous avons pu constater, en particulier gréce

4 1'utilisation du microscope €électronique, que ces papilles ne sont constituées
que de cellules épidermiques banales recouvertes extérieurement d'une cuticule
et dont la partie basale est en contact direct avec le contenu de la cavité
pygidiale. I1 convient en effet de signaler que les papilles sont dépourvues
de cellules mésodermiques et de fibres nerveuses ce qui, sur le plan morphogé-
nétique, pose un probléme intéressant.

Aprés division, les cellules épidermiques censtituant la paroi de la
papille et la cuticule sus-jacente vont évoluer de fagon remarquable. Les cel-
lules épidermiques vont subir, principalement au niveau de l'apex de la papille,
un processus de dégénérescence particulier caractérisé par la disparition pro-
gressive de leurs organites cytoplasmiques et 1'hypertrophie de leur systéme
microvillositaire traversant la cuticule. Au terme de leur évolution, les
cellules apparaissent pratiquement vides et parfois rompues.

Corrélativement, la couche fibrillaire basale de la cuticule corres-
pondante disparaft, alors que la couche apicale normalement de nature fibro-
granulaire s'éclaircit considérablement. En fin d'évolution, la cuticule se
présente donc comme une formation sans consistance, mince et apparemment fra-
gile : elle apparaft d'ailleurs souvent brisée par endroits.

Ia signification de cette évolution reste pour 1'instant obscure
mais intéressante a considérer. En effet, bien que nous ne sachions pas si
1'évolution des cellules épidermiques résulte d'une autolyse ou de 1'intefven-
tion de facteurs lytiques exogénes, on peut se demander quel est le déterminisme
de ces modifications. Deux hypothéses peuvent €tre envisagées :

- 11 s'agit de 1l'accomplissement d'un programme inscrit dans le
génome : des phénoménes analogues sont connus (SAUNDERS et FALLON, 1966) ; dans
cette hypothése ce serait l'absence d'hormone cérébrale qui déclencherait le
processus et révélerait ainsi la détermination particulidre de ces cellules.

- 1'involution des cellules épidermiques résulterait d'un isolement
morphologique et physiologique de ces élémenté par rapport au mésoderme et au

tissu nerveux normalement sous-jacents.
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En ce qui concerne la cuticule, nous avons 4¢éji observé un phénoméne
analogue bien que moins prononcé (disparition seulement de la zone basale fi-
brillaire) au niveau des renflements et crénelures des cirres parapodiaux
transformés (chapitre II). Il est possible que les modifications observées
soient une conséquence du comportement des cellules épidermigues sous-jacentes
comme nous 1l'avons dé ja suggéré pour les cirres parapodiaux mais 1'intervention
d'une substance lytique & la fois sur 1'épiderme et sa cuticule ne peut &tre

exclue.

b) la musculature pygidiale

o W s S - A - o S i e

La musculature pygildiale est caractérisée essentiellement
par la présence de fibres radiaires disposées en rosace autour du tube digestif
au niveau du plan séparant le pygidium de la zone de prolifération ; ce dia-
phragme musculaire (DEFRETIN, 1949) existe a la fois chez les individus épito-
ques miles et femelles mais aussi chez les individus atoques. Au cours de 1'hé-
téronéréidation, les fibres musculaires radiaires vont s'hypertrophier ainsi
d'ailleurs que les fibres circulaires pariétales et intestinales et leur noyau
se déplace vers la périphérie de la fibre ol il fera saillie. la fibre présen-
te donc deux parties : une partie contenant le matériel contractile et une autre
n'en contenant pas mais possédant le noyau. DEFRETIN (1949) avait déja observé
cette évolution particuliére des fibres musculaires et en avait déduit qu'elles
étaient & la fois de type néréidien et hétéronéréidien. L'observation de cette
musculature au microscope électronique nous a permis de lever toute ambiguité ;
les fibres musculaires pygidiales sont de type néréidien bien qu'il y ait eu
migration du noyau a la périphérie. En effet, le matériel contractile et notam-
ment les myofilaments épais conservent les mémes caractéristiques que dans les
fibres néréidiennes et la zone axiale de la fibre n'est Jjamais envahie de mito-
chondries comme dans la fibre hétéronéréidiemme (WISSOCQ, 1971) ; d'autre part,

la zone périnucléaire de la fibre musculaire de pygidium d'Heteronereis différe

nettement de celle des fibres hétéronéréidienmes en particulier par la présence
a ce niveau de nombreuses fibrilles en voie de désorganisation. Il apparaft
donc que les fibres musculaires pygidiales subissent un début d'hétéronéréida-
tion (migration du noyau) allant jusqu'au stade 2 a (ou au maximum 2 b), décrit
par WISSCCQ (1971) chez N. irrorata, correspondant & l'apparition des lamelles

parapodiales et au-deld duguel elles n'évoluent plus ou dégéneérent.
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les transformations pygidiales permettent donc la mise en place d'un
systéme assurant l'évacuation du sperme lors de la danse nuptiale. En effet,
on sait depuis longtemps (GRAVIER et DANTAN, 1928 ; DEFRETIN, 1949) qu'au cours
de celle~ci, 1l'évacuation du sperme se fait au niveau de 1l'extrémité des pa-
pilles. Nos observations ultrastructurales nous permettent de comprendre com-
ment 1'évolution particuliére des cellules épidermiques et de la cuticule
assurent 1'émission des spermatozoides aprés rupture de la paroi de l'apex de
la papille. Le développement important des fibres musculaires radiaires abou-
tissant & la mise en place d'un dispositif, de type diaphragme, explique
d'autre part comment l'animal contrdle 1'évacuation du sperme ; nous verrons

en effet (2&me partie) qu'une Heteronereis mfle est capable de participer acti-

0N

vement A plusieurs fécondations en n'expulsant qu'une partie seulement de son

sperme lors de chaque danse nuptiale.

2 - Le dimorphisme sexuel

les modifications pygidiales, au cours de 1'hétérondréidation,
sont intéressantes & considérer du point de vue dimorphisme sexuel. L'évolu-
tion musculaire et particulierement celle des fibres radiaires constituant le
diaphragme concerne les deux sexes mais & des degrés variés. Certains auteurs
(HOFMANN, 1964) affirment méme que le diaphragme n'existe pas chez les femelles

de Pl. dumerilii ; il semble toutefois gque ce ne soit pas le cas : le diaphrag-

me existe aussi chez les femelles, il peut toutefois &tre détruit sous la pous-
sée des ovocytes. Nous avons pu, en effet, constater la présence de ce diaphrag-
me chez les femelles étudiées mails la transformation de ses fibres apparaft
toujours moins proncncée que chez le mile.

Le caractére sexuel le plus intéressant car facilement accessible
et particuliérement démonstratif est représenté au niveau du pygidium par la
présence de papilles constituant la rosette pygidiale et assurant 1'évacua-
tion du sperme. Ce caractére apparait 1ié 3 la prolifération épidermique de
certaines zones du pygidium ; il rappelle donc ceux mis en évidence au niveau
de cirres parapodiaux,notamment les cirres parapodiaux dorsaux de la zone
postérieure du corps quil développent des crénelures chez le mile au cours de

1'hétéronéréidation alors qu'ils restent lisses chez la femelle.



- 63 -

IV - CONCIUSICN

Au cours de 1'hétéronéréidation, le pygidium des Nereis mfles subit
des modifications importantes qui permettent 1'édification d'un systéme assu-
rant 1'évacuation du sperme au cours de la danse nuptiale. Elles se traduisent
essentiellement par le développement a4 la surface du pygidium de tubes épider-
miques aveugles A leur extrémité (papilles) en relation avec la cavité pygidiale,
par prolifération mitotique de 1'épiderme au niveau de zones particuliéres du
pygidium. Aprés édification de la papille, les cellules épidermiques la campo;
sant et la cuticule sus-jacente subilssent une involution spectaculaire parti-
culiérement au niveau de l'anex de la papille ; aboutissant & la mise en place
de zones de rupture. Pendant le méme temps, la musculature subit une hypertro-=
phie, notamment au niveau des fibres musculaires radiaires constituant le dia-
phragme pygidial, correspondant & un début d'hétéronéréidation ; toutefois,
le matériel contractile de ces fibres reste du type néréidien. Ce diaphragme
musculaire permettra de contrBler 1'émission du sperme au cours de 1'essaimage.

Chez les Heteronereis femelles, les papilles pygldiales n'apparais-

sent pas ; par contre, la musculature pygidiale subit aussi une hypertrophie

analogue A celle des mAles bien que moins prononcég.
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CONCIUSION DE IA PREMIERE PARTTIE

L'étude morphologique des cirres parapodiaux et du pygidium de Nereis
au cours de 1'hétéronéréidation montre que ces formations évoluent de fagon
particulicre en fonction du sexe de 1l'animal.

Chez le mAle, les cirres parapodiaux dorsaux et ventraux des premiers
segments de la région antérieure non transformée du corps se renflent sur leur
face interne et dans leur partie médiane ; par contre, la zone cerrespondante
des cirres parapodiaux dorsaux de la région postériecure transformée du corps
développe des crénelures. En outre, des papilles tubulaires apparaissent sur
le pygidium.

Chez la femelle, les modifications ne se manifestent qu'au niveau
des cirres parapodiaux dorsaux et ventraux des premiers segments de la région
antérieure (renflement).

L'étude histologique et ultrastructurale de ces transformations ont
permis de constater - que les nouvelles formations pouvant apparaftre sur cer-
tains cirres parapodiaux et le pygidium au cours de 1'hétéronéréidation résul-
tent d'une activité mitotique et sécrétoire (au niveau des cirres) importante de
1'épiderme des zones concernées ;

- que les structures édifiées au niveau de certains cirres
parapodiaux (renflement et crénelures) représentent des complexes cellulaires
dont la nature chémoréceptrice semble probable mais reste a démontrer (voir
deuxiéme partie) ;

- gque les modifications apparaissant au niveau du pygidium
des mdles (papilles pygidiales en particulier) sont vraisemblablement liées &

1'émission du sperme (deuxiéme partie).
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DEUXIEME PARTIE

ETUDE PHYSIOLOGIQUE DES CIRRES PARAPODIAUX
AU COURS DE L'ESSAIMAGE.
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Au cours de 1'hétéronéréidation, les Néréidiens subissent d'impor-
tantes modifications somatiques. Les plus connues sont relatives & 1'appari-
tion dans une région donnée du corps de formations parapodiales spéciales
telles que les lamelles et les soies hétéronéréidiennes dont la fonction est
de permettre la nage particuli&rement rapide (= danse nuptiale) que les Hete-
ronereis adoptent lors de 1'essaimage. Nous avons vu dans la premiére partie
que d'autres transformations affectent aussi les parapodes ; celles-cl,beaucoup
plus discrétes, sont spécifiques du sexe. Chez le mlle, les cirres dorsaux
des parapodes portant des lamelles e%egoies natatoires (= région postérieure
du corps chez les Néréidiens étudiés) deviennent crénelés dans leur partie
médlane ; les cirres parapodlaux dorsaux et ventraux des premiers segments de
la région du corps non transformée subissent par contre un renflement caracté-
ristique ; toutefois, le nombre de segments affectés par cette transformation
peut différer suivant le sexe. Cependant, contrairement aux formations parapo-
diales natatolires, la fonction des renflements et des crénelures n'est pas
connue ; au plus pouvons-nous leur attribuer une fonction sensorielle d'aprés
Jeur structure mais sans pour autant le prouver. Nous nous attacherons donc
dans cette partie a étudier leur r8le par 1'expérimentation. Celle-ci sera
conduite uniquement sur des Nereis complétement épitoques (récoltées en
essaimage) puisque c'est au terme de 1'hétéronéréidation que ces formations
atteignent leur maximum de développement. Un deuxiéme caractére sexuel impor-
tant apparaft au cours de 1'hétéronéréidation : les papilles pygidiales carac-
téristiques du sexe mfle ; nous envisagerons aussi leur fonction au cours de

1'essaimage.
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CHAPITRE V

ROIE DES FORMATIONS SEXUELIES SOMATIQUES (RENFLEMENT, CRENELURES
DES CIRRES PARAPODIAUX, PAPILIES PYGIDIALES)
CHEZ IES HETERONEREIS EN ESSAIMAGE.

L'essaimage des Heteronereis est un phénoméne particuliérement spec-

taculaire qui a retenu depuis longtemps 1l'attention des naturalistes. En parti-
culier, l'essaimage des Platynereis dumerilii a été décrit par divers auteurs
(HEMPELMANN, 1911 ; HERPIN, 1928 ; FAGE et IEGENDRE, 197 ; GRAVIER et DANTAN,
1928 ; RANZI, 1931 a et b ; GEORGEVITCH, 1938 ; KISSEIEVA, 1957) 3 par contre,

étant donné la fragilité du matériel,l'étude expérimentale de ce phénoméne n'a

pratiquement Jjamails été abordée.
Nous rappellerons donc bri&vement dans ce chapitre les modalités
de la danse nuptiale avant d'exposer les résultats de 1'étude expérimentale

que nous avons pu mener sur des Heteronereis capturées en essaimage.

I - MATERTIEL ET TECHNIQUES

Toutes les observations et expériences ont été effectudes sur Platy-

nereis dumerilii. Cette Annélide essaime massivement en Jjuin, Jjuillet et ao(t

4 certaines périodes du cycle lunaire et présente donc 1l'avantage de pouvoir
8tre récoltée abondamment 4 une €poque ol les conditions atmosphérigues ne

risquent pas d'entraver les sorties en mer. Les captures des Heteronereis

ont été réalisées dans le bassin d'Arcachon (aot 1965) et & proximité des
cbtes de Luc~sur-Mer (aofit 1966, Juillet et aofit 1967, 1968 et 1969) au cours
de péches nocturnes (de 22 heures & 1 heure) & la lumidre et au moment du
premier et du dernier quartier lunaire (la veille, le jour méme et le lende-

main du quartier). Les Platynereis sont isolées aussit8t aprés leur capture

dans un réciplent contenant un peu d'eau de mer et du papier filtre ; elles
sont ensuite ramenées au laboratoire et expérimentées la nuit méme et le len-
demain (en cas d'attente prolongée avant 1'expérimentation, les Platynereis
sont placées au réfrigérateur & 10° C. Seuls les individus intacts et n'ayant

pas émis leurs produits génitaux ont été retenus dans notre travail.
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Ie protocole expérimental est le suivant : chaque couple d'Annélides,
témoins ou opérées, est placé dans un cristallisoir de petite taille (environ
15 centimetres de diamétre) contenant 100 ml d'eau de mer filtrée et & la tem-
pérature de 18-20° C. Le comportement des deux partenaires est observé et le
temps séparant le rapprochement des sexes de 1'émission des produits génitaux
chronométré,

Un grand nombre d'opérations variées ont été effectuées ; pour plus
de commodité le détail de chacune d'entre elles sera décrit au moment opportun
au cours de l'exposé. Elles ont toutes été pratiquées au microscope stéroscopique
binoculaire aprés anesthésie dans une solutién de chlorure de magnésium 3
77,7 g par litre dans de 1l'eau distillée. L'influence de l'anesthésie et de
1'exposition prolongée des animaux 4 la lumidre de 1'épilampe a été éprouvée ;
elle s'est révélée comme étant sans effet. Dans tous les cas, les individus
opérés n'ont été mis en présence d'un partenaire qu'aprés disparition compléte

des effets de 1l'anesthésie.

IT - OBSERVATIONS - RESULTATS

Nous décrirons successivement la danse nuptiale, le mécanisme de
1'émission des produits génitaux puis nous aborderons les problémes relatifs
& la fonction des cirres parapodiaux transformés et & la nature de la stimu-

lation déclenchant la danse nuptiale.

A . IA DANSE NUPTIAIE

Chez un certain nonmbre d'Annélides Polychétes, la reproduction
s'effectue 4 1'occasion d'essaimages, le plus souvent nocturnes, et dont la
périodicité colncide avec les phases lunaires. Généralement, 1'émission des
produits génitaux a lieu au terme d'une danse nuptiale caractéristique. Ce
mode de reproduction a été observé chez les espéces les plus diverses (HERPIN,
1925-1926 ; FAGE et LEGENDRE, 1927 ; GRAVIER et DANTAN, 1928) et +tout parti-

culiérement chez les Néréidiens. Pour Pl. dumerilii, dans la Manche et

1'Atlantigue, 1'époque la plus favorable de 1'essaimage se situe lors du pre-
mier et du dernier quartier lunaire (DURCHON, inédit) des mois de Jjuin,
Juillet et aofit et au début de la nuit (& partir de 22 heures). L'intemsité
de l'essaimage varie d'ailleurs beaucoup pour un lieu dormé et,en dépit du
grand nombre de péches nocturnes effectuées dans le cadre de ce travail (une

quarantaine environ),nous n'avons pas pu apprécier 1'importance des facteurs
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physiques et météorologiques intervenant sur 1l'essaimage qui se présente donc
comme un phénoméne obéissant 3 certaines régles mais néanmoins relativement
capricieux. Quant & la danse nuptiale, elle est bien connue et a déja fait
1'objet d'observations (HEMPELMANN, 1911 ; HERPIN, 1923 a ; FAGE et IEGENDRE,
1927). Nous relaterons donc nos observations brigvement d'autant plus qu'il

est particuliérement difficile de "visualiser" a 1l'aide de mots les figures aussi
rapides que complexes accomplies par les deux partenaires d'un couple au cours
d'une danse nuptiale .

Lorsque la péche est favorable, la remontée des Heteronereis s'amorce

aprés un temps plus .ou moins long (en général de 30 minutes & 1 heure apreés la
mise en service du phare éclairant la zone de péche). D'abord on apergoit quel-
ques Platynereis reconnaissables & leur blancheur sillonnant la surface de la

mer & grande vitesse ; puls les Heteronereils 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. 1a densité en Heteronereis a 1la

surface de la mer atteint vite son maximum (environ 30 4 45 minutes aprés la

remontée des premidres Heteronereis); les plus fortes densités ont été observées

dans le bassin d'Arcachon oll au cours de certaines péches, nous avons pu dénom-

brer jusqu'a environ 12 & 15 Heteronereis par décimétre carré de la surface

éclairée (de 5 & 10 mz). Malheureusement de telles péches sont inexploitables,
car dans ces conditions, il est pratiquement impossible de prélever des Hetero-
nereis mfles ou femelles n'ayant pas eu de contact avec un partenaire de sexe
opposé ; d'autre part comme la température extérieure, relativement élevée dans

cette région, ne permet pas une bonne survie des Heteronereis, nous avons dil

renoncer & cette station pourtant particuliérement propice sur le plan quanti-
tatif. A Luc-sur-Mer par contre, les conditlions de nos récoltes se sont avérées
plus favorables ; en effet, nous n'avons jamais été génés par la densité en

Heteronereis qui est toujours moins importante qu'a 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 Beterinereis

ne se soient rencontrées ou rapprochées suffisamment, elles se déplacent en

% Nous illustrerons ce comportement par la projection de séquences ciné-
matographiques prises a4 vitesse normale et au ralenti (200 images/seconde).
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pratiquant une nage par ondulation du corps comme les individus atoques ;
toutefois, le déplacement est plus rapide ¢ue chez ces derniers, 1'amplitude
des ondulations plus petite et leur fréquence plus grande., A partir du moment

ol chacune des Heteronereis s'est rendue compte de la présence du partenaire

de sexe opposé les événements vont se précipiter : la danse nuptiale commence.

Le comportement nuptial de Pl. dumerilii est caractéristique et se répéte tou-

Jours identique & lui-méme pour tous les couples d'Heteronereis étudiés. Il

comprend trois phases successives de courte durée : (1) accélération brutale

de la nage, (2) nage trés rapide en cercles étroits, (3) émission de produits
génitaux. Le temps qui sépare le rapprochement des sexes de 1l'émission des
produits génitaux est toujours trés court (au maximum deux minutes, en moyenne),
dans le cas d'individus ayant subi une anesthésie le temps est compris entre

2 et 8 minutes au maximum. Nous décrirons rapidement chacune de ces trois

phases.

1 - Premiére phase (accélération brutale de la nage)

Les Heteronereis accélérent brutalement leur nage dés qu'elles

se sont pergues ; le type de nage pratiqué reste cependant le méme que précé-
demment, seule la fréquence des mouvements est augmentée. A ce stade, il s'agit

encore de déplacements désordonnés ne suivant pas un plan déterminé & les Hete-
ronereis sillonnent 1'eau des cristallisoirs en tous sens.

2 - Deuxiéme phase (nage en cercles étroits)

Quelaques instants aprés avoir accéléré leur nage, les Hetero-
nerels se mettent subitement a arquer leur corps (face dorsale concave, face
ventrale convexe) et & déerire dans un seul plan,d'orientation variée, des
cercles étroits (diamétre moyen de deux centimétres environ) a trés grande
vitesse face dorsale i 1l'intérieur du cercle. En général, les mouvements des

deux Heteronereis sent synchronisés, mais il arrive qu'un décalage plus ou

moins important se produise entre les différentes phases de la danse nuptiale
des deux partenaires du couple. le plus souvent le mfle nage autour de la
femelle en décrivant des cercles étroits dans un plan perpendiculaire & 1'axe

de celle-ci. Il arrive cependant que chaque Heteronereis évolue pour son propre

compte bien qu's proximité immédiate 1l'une de l'autre ; il ne semble donc pas

exister de coordination précise des figures de danse des deux partenaires.
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3 - Troisiéme phase (émission des produits génitaux)

Au cours de cette nage effrénée en cercles étroits qui repré-
sente la phase d'excitation maximum les Heteronereis émettent leurs produits

génitaux. Il n'y a pas d'ordre déterminé, il semble que ce soit 1'Heteronereis

la plus excitée qui expulse ses prodults génitaux la premiére ; cette premiére
émission entrafne automatiquement le partenaire a en faire autant dans un délai
trés bref. La femelle se libere de tous ses ovocytes et au fur et a mesure
que ceux-ci quittent le corps sa vitesse se ralentit Jjusqu'a devenir pratique-
ment nulle : elle tombe alors sur le fond ou elle conserve le plus souvent sa
position arquée et continue & décrire des cercles, couchée sur le flanc. Il est
vraisembable que la diminution progressive de 1l'intensité des mouvements de la
femelle résulte de la baisse graduelle de la pression hydrostatique interne par
évacuation du contenu coelomique. Le mile n'expulse qu'une partie seulement de
ses produits génitaux au cours d'une danse nuptiale et peut donc participer,
contrairement 4 la femelle, a un nombre important de fécondations:; corrélative-
ment la vitesse de son déplacement n'apparaft pas altérée par 1l'émission de
sperme. Néanmoins au bout d'un certain temps aprés le déclenchement de la danse
nuptiale le m8le peut cesser tout mouvement et rester immobile sur le fond ;
dans tous les cas cependant il cesse de nager en cercles étroits, mais peut
maintenir parfois pendant un temps relativement long ou reprendre a plusieurs

N

reprises une nage rapide analogue & celle pratiquée avant la danse nuptiale.

B - MECANISME DE L'EMISSION DES PRODUITS GENITAUX

1 - Ovocytes

Comme nous venons de le dire les ovocytes sont évacués en une
seule fois ; une observation attentive a permis de constater que 1'émission
de ces éléments se fait presque toujours par des déchirures de la paroi du corps

de la zone pré-pygidiale de 1'Heteronereis.

2 - Spermatozoldes

Le contenu coelomique des miles est évacué au niveau de 1'extré-

mité des papilles pygidlales ; le pygldium des Hetercnereis mfles se présente

donc comme une pomme d'arrosoir dont chaque trou est représenté par 1l'apex de

chacune des papilles.
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5 = Origine de la force provoquant 1'expulsion des produits

génitaux

Au cours de la nage en cercles étroits les Heteronereis appa-

raissent fortement contractées et réduites pratiquement i leur dimension mini-
mum par tassement des segments les uns contre les autres. Au moment de 1'expul-
sion des produits génitaux nous avons remarqué un mouvement de va-et-vient de
la trompe a 1l'intérieur du corps dans le sens antéro-postérieur, analogue a
celui d'un pistons Afin de vérifier le rble de cet organe dans 1l'expulsion des
produits génitaux nous avons étudié le comportement d'Heteronereis dont la
trompe avait été préalablement extirpée chirurgicalement en prenant soin de ne
pas briser les connexions nerveuses entre la chafne nerveuse et le cerveau

(collier périocesophagien). Les Hetercnereils opérées restent capables de nager

-~

en cercles étroits A vitesse rapide comme les témoins mais n'ont pu dans aucun
cas expulser leurs produits génitaux. L'émission peut néanmoins se faire chez
les individus opérés a condition que 1'on pratique une incision au niveau du
corps ou du pygidium. Il semble donc qQue le mouvement de piston de la trompe

4 1'intérieur du corps soit nécessaire pour créer sur le contenu coelomique
une pression suffisante pour provoquer les déchirures de la paroi pygidiale
des femelles et 1'ouverture des papilles pygidiales des mfles, et par 1la méme
1'émission des produits génitaux.

C - FONCTION DES CIRRES PARAPODIAUX TRANSFORVMES

1l - Techniques

Le protocole expérimental de cette étude a consisté a étudier
le comportement des deux partenaires d'un couple dont 1'un (mldle ou femelle)
a été privé

- soit des cirres parapodiaux transformés,
- soit des cirres parapodiaux non transformés,
- so0it des appendices tentaculiformes ou non, tels que les cirres
tentaculaires, les antennes, les palpes,
- soit de comnexions nerveuses entre cirres parapodiaux - cerveau -
organe effecteur par : - décapitation
- décérébration’
- section du corps en deux trongons

section de la chafne nerveuse

+ immédiatement aprés le péristomium



TABILFAU 5

Comportement des couples de Pl. dumerilii

(femelle opérée x mile normal)

: Emission des
Types d'expériences :  produits génitaux
:  mAles femelles
——————————————— T ot 00 B U e o P S o S e g e B R G S P A S S RS 00 S S n S o i G e b e + $ - + F 4 -

( )
| |
( )
( )
( s )
( s 2 : )
( Aplation des cirres parapodiaux antérieurs renflés (15) : 6 : 9 1 : 14 )
( : : : )
( Ablation des cirres parapodiaux dorsaux renflés ) + 4 : 0 : 4 : O )
( : : : : )
( Ablation des cirres parapodiaux non transformés 6) : 6 : 0 : 6 : 0 )
( : : : : )
( Avlation des cirres tentaculaires, des antermes : : )
( et des palpes (7) + 7 «+ C + 7 : 0O )
( : : : : )
( Décapitation (6) + 6 + O 0 : 6 )
( : s : : )
( Décérébration 8): 8 : ¢ : 0 : 8 )
( : : : : )
( Section du corps en deux trongons : : : : )
( - trongon antérieur (9) : 9 ¢+ O : 9 : G )
( - trongon postérieur (9) ¢+ 5 ¢ 4 : 0 : 9 ;
( : : : :

( Section de la chafne nerveuse : : : : )
( . Immédiatement aprés le péristomium (5) : 5 3+ 0 : O : 5 )
E . 4 différents niveaux de la zone non transformée f f f f 3
( - troncon antérieur ) 4 : 0 T4 o0 )
( - trongon postérieur (&) : 0 4 )
( . entre la partie antérieure non transformée et : : : : )
( la partie postérieure transformée : : : : )
( - trongon antérieur (5) : 5 oo ¢ 5 : 0 )
( - trongon postérieur (5) : : : 0 : 5 )
g . au milieu de la zone transformée f f f f g
( - trongon antérieur (3) ; 3 X G 3 00 )
( - trongon postérieur (3) : ; ; 0 ; 3 )
( Section du vaisseau dorsal 6) : 6 3 C 6 :+ 0 )
( : : : )
( : : )

Ies chiffres entre parenthéses correspondent au nombre de couples soumis a
1'expérience.

Nous avons indiqué le nombre de Platynereis ayant émis leurs produits génitaux
dans les colonnes désignées par le signe + ; celles n'ayant pas émis leurs produits
génitaux sont groupées dans les colonnes -.
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. & différents niveaux de la partie non trans-
formée du corps

. entre la partie antérieure non transformée et
la partie postérieure transformée

. au milieu de la partie transformée.

2 - Résultats

Ils sont groupés dans les tableaux 5 et 6 et ont déja fait
1'objet d'une publication (BOILLY-MARER, 1967).

Toutes les Platynereis opérées ont une nage rapide semblable i celle
des témoins mais présentent ou non les différentes phases de la danse nuptiale
suivant le type d'opération effectude. Pour plus de commodité, nous prendrons
comme critére de réaction 1'émission des produits génitaux puisqu'elle repré-
sente le terme ultime et logique de la danse nuptiale.

Nous décrirons successivement»le comportement de 1'individu opéré
(mAle ou femelle) en présence d'un partenaire normal, puis celui d'une Platy-
nereis normale en présence d'un partenaire opéré aprés (a) ablation des cirres
parapodiaux transformés, (b) ablation des cirres parapodiaux non transformés
ou d'organes tentaculiformes ou non, (c) rupture des connexions nerveuses entre

cirres parapodiaux - cerveau - organe effecteur.

a) Ablation des cirres parapodiaux transformés

o —— = - 1

o) Comportement de 1'individu opéré en présence

d'un partenaire normal

. Femelle opérée

- Ablation des cirres parapodiaux antérieurs
renflés dorsaux et ventraux : sur 15 femelles éprouvées une seule a émis les
ovocytes et encore 35 minutes seulement aprés le début de 1l'expérience.

- Ablation des cirres parapodiaux antérieurs
renflés dorsaux seulement (les cirres parapodiaux ventraux renflés restant en
place) : toutes les femelles éppouvées ont émis les ovocytes dans un déla%

normal.



TABIEAU 6

Comportement des couples de Pl. dumerilii

(femelle normale x mlle operé)

s e

Emission des

Types d'expériences :  produits génitaux
¢ méles : femelles
---------------------------------------------------------- s C R - : +  F -
Ablation des cirres parapodiaux transformés $ 2 ? :
(renflés et crénelés) (1) : O 14 :14% : O
Aplation des cirres parapodiaux antériecurs renflés 6) : 1 : 5 + 6 : 0
Ablation des cirres parapodiaux crénelés (5) :+ 5 U : 5 0

Ablation des cirres tentaculaires, des antennes et

des palpes (7) 7 :+ O : 7 : O
Décapitation (7) : 0 ¢+ 7 + 7 : O
Décérébration (5) : 0 : 5 : 5 : O
Section du corps en deux trongons ' : : : 2
- trongon antérieur 3) ¢+ 3 +: 0 : 3 ¢« O
- trongon postérieur 3): 0 ¢+ 3 + 3 : 0
Section de la chafne nerveuse : : : :
. immédiatement aprés le péristomium 6)* o f € * 6 e
. entre la partie antérieure non transformée et la : : s
partie postérieure transformée $ : $
- trongon antérieur 4) « 4 : o0 TR
~ trongon postérieur ) «+ 0 ¢« 4 :
Section du vaisseau dorsal (5) : 5 : O 5 ¢ O

TN TN AN SN TN NPT AN TN NSNS OTNIN LN LTNATN TN OIN N TN TN PN NN TN N PN NN ST AN PN N AN

Les chiffres entre parenthéses correspondent au nombre de couples soumis &
1'expérience.

Neus avons indiqué le nombre de Platynereis ayant émis leurs produits génitaux
dans les colonnes désignées par le signe + ; celles n'ayant pas émis leurs produits

génitaux sont groupées dans les colonnes ~-.
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« VMBle opéré

- Aplation de tous les cirres parapodiaux trans-
formés (renflés et crénelés) : aucune émission de sperme.

- Ablation des cirres parapodiaux antérieurs
renflés (restent les cirres parapodiaux crénelés) : sur 6 mlles éprouvés, un
seulement a émis ses produits génitaux.

- Ablation des cirres parapodiaux crénelés
(restent les cirres parapodiaux renflés) : tous les miles (5) ont libéré du

sperme .

/3) Comportement d'une Platynereis normale en

présence d'un partenaire opéré

. Femelle normale

Toutes les femelles ont émis leurs ovocytes en
présence d'un mile privé de tout ou d'une partie seulement de ses cirres

transformés.

« MAle normal

Ia plupart des mlles (9 sur 15) mis en présence
d'une femelle privée de tous ses cirres parapodiaux renflés n'ont pas émis leurs
produits génitaux ; ils se sont néanmoins comportés normalement en présence
d'une femelle pourvue d'une partie de ses cirres parapodiaux transformés

(cirres ventraux).

b) Ablation des cirres parapodiaux non transformés,ou de

- ou ) ;
formations tentaculiformes non (cirres tentaculaires,

antennes, palpes)

oL) Comportement de 1'individu opéré en présence

d'un partenaire normal

I1 y 2 émission de produits génitaux dans tous

les cas qu'il s'agisse d'un individu mile ou femelle.
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{3) Comportement d'wne Platynereis normale en

prrésence d'un partenalre opéré

Les individus nermaux mfles ou femelles mis en
présence d'un partenaire dépourvu de cirres parapodiaux non transformés ou de

cirres tentaculaires, d'antennes et de palpes se comportent comme les témoins.

Nous considérerons le comportement de 1l'individu opéré
puis de 1l'individu normal aprés section des connectifs nerveux tout & fait anté-

rieurement puis sur le trajet de la chafne nerveuse.

# ) Comportement de 1'individu opéré en présence

d'un partenaire normal

- Rupture des cennexions nerveuses a un niveau
trés antérieur par décapitation, décérébratien ou section de la chatne nerveuse
immédiatement en arridére du péristomium. Dans ces conditions 1'individu opéré,
qu'il soit mfle ou femelle, n'émet jamais ses produits génitaux.

- Rupture des connexions nerveuses sur le teajet
de la chafne nerveuse par section de celle~ci dans la région non transformée
(antérieure),ou dans la région transformée (postérieure),ou encore entre ces
deux régions.

Dans ce cas, les deux parties de 1'Annélide situées de part et d'au-
tre de la section de la chafne nerveuse se comportent différemment. En effet,
la partie de la Platynereis située antérieurement i la section réagit toujours
comme un individu intact : elle prend une position arquée et entrafne 1'§§§§:
ronereis dans une nage en cercles étroits ; d'autre part, elle évacue ses pro-
duits génitaux (en totalité pour la femelle, partiellement pour le mfle) comme
au cours d'une danse nuptiale normale, 1'émission des produits génitaux se
faisant dans ce cas par la plaie pratiquée au niveau de la chathe nerveuse.

Par contre, la partie postérieure ne se libére pas de ses produits génitaux et
ne semble pas participer activement a la danse nuptiale : elle n'est pas arquée
et se laisse seulement entrafner par la partie antérieure dans la nage en

cercles étroits. Nous avons pu nous assurer que 1'imcision des téguments n'in-
tervient pas dans ce comportement et que c'est la section de la chatne nerveuse

seule qui peut rendre compte de celui-ci ; en effet une Heteronereis dont le
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vaisseau dorsal a été sectionné par une incision dorsale se comporte comme des

Heteronereis normales.

/3) Comportement d'une Platynereis normale en

présence d'un partenaire opéré

Dans toutes les expériences de section des con-
nectifs nerveux entre cirres parapodiaux, cerveau et organe effecteur, les
individus normaux (mlles ou femelles) placés en présence d'un partenaire opéré

se comportent comme en présence d'une Platzgereis normale.

5 - Discussion

Nous considérerons d'abord le comportement des individus opérés

en présence d'un partenaire non opéré de sexe opposé puls celui d'Heteronereis

normale placée dans un cristallisoir contenant une Platynereis opérée.

a) Comportement des individus opérés

I1 y a danse nuptiale et en particulier émission des pro-

duits génitaux dans la mesure ou 1'Heteronereis opérée posséde une partie au
g

moins de ses cirres parapodiaux transformés. Il semble cependant que chez les
miles les cirres crénelés soient beaucoup moins indispensables dans le déclen-
chement de la danse nuptiale gque les cilrres renflés. Privés de tous leurs cirres

parapodiaux transformés les Heteronereis ne présentent Jjamais les signes de la

danse nuptiale et n'émettent donc pas leurs produits génitaux en présence d'un
et méme plusieurs (nous en avons placé jusqu'a 5) partenaires normaux de sexe

opposé : ils se comportent comme si ces derniers n'existaient pas. Par contre,

1l'ablation des cirres parapodiaux non transformés (ou d'une partie seulement
des cirres transformés) ou des cirres tentaculaires, des antennes et des palpes

ne perturbe pas le comportement des Heteronereis qui entrent en danse nuptiale

dans un délai normal.
I1 apparaft donc que les cirres parapodiaux transformés permettent A

une Heteronereis de percevoir son partenaire ; ce seraient les informations re-

latives a la présence de celui-ci et percues auniveau des cirres parapodiaux
transformés qui déclencheraient la danse nuptiale. A ce propos, il est intéres-
sant de signaler ici que le non déclenchement de la danse nuptiale et donc
1l'absence d'émission de produits génitaux peut 8tre obtenu non seulement par

ablation des cilrres parapodiaux transformés,mais aussi en rompant les connexions
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existant entre le cerveau et la chafne nerveuse (par décapitation, décérébration
ou section de la chafne nerveuse immédiatement en arriére du péristomium.
D'autre part, le fait qu'une section plus postérieure de la chafne
nerveuse permette la nage nuptiale et 1'émission des produits génitaux unique-
ment dans la partie du corps située antérieurement a la section de la chafne
nerveuse suggere que les informations, recueillies au niveau des cirres parapo-
diaux transformés, sont transmises sous la forme d'impulsions motrices a la mus-
culature intervenant dans la nage nuptiale et 1'émission des produits génitaux
via le cerveau et la chafne nerveuse. Il n'existerait donc pas un arc reflexe

mn

a "voie courte""cirres parapodiaux transformés —> chafne nerveuse — muscu-

lature”, mais un circuit nerveux beaucoup plus élaboré passant par le cerveau

et qui pourrait €tre schématisé de la maniére suivante :

’ Partenaire Danse nuptiale

\ A

\,
’ Cerveau

Chaftne

Chafne
> > musculature
nerveuse

nerveuse

Cirres parapodiaux
transformés

Récepteurs des informations
provenant du partenaire de
sexe opposé.

Intégration des
informations.
Départ des
impulsions
motrices.

Stimulation des
fibres muscu-
Iaires dont les
contractions dé-
clenchent et
entretiennent la
nage nuptiale.

b) Comportement de Platynerels normales mises en présence

d'Heteronereis opérées

T o SO W T T (o " 004 o S 3~ o

Toutes les Heteronereis normales évoluant en présence d'un

partenaire opéré de sexe opposé se comportent comme en présence d'une Heteronee

reis normale a 1l'exception toutefois des miles placés en présence de femelles

dépourvues de cirres parapodiaux renflés ;

en effet dans ce cas la plupart

(9 sur 15) des Heteronereis miles n'ont pas émis leurs produits génitaux ce qui

laisse suggérer qu'une partie au moins des informations déclenchant la danse

nuptiale du mile pourrait provenir des cirres parapodiaux renflés de la femelle.

I1 convient cependant de signaler que les mAles présentent parfois, contraire-

ment aux femelles, un comportement particuliérement capricieux au laboratoire ;
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il y a donc lieu de tenir compte de ce facteur dans 1'interprétation de ce com-
portement dont 1'étude sera abordée au chapitre suivant relatif A 1'origine des

stimulations provenant du partenaire.

D - NATURE DE IA STIMUIATION DECLENCHANT IA DANSE NUPTIALE

Nous venons de voir que les cirres parapodiaux transformés des Hete-
ronereis recueillent des informations provenant du partenaire de sexe opposé
et & 1l'origine des impulsions motrices provoquant la danse nuptiale. Nous nous

proposons de rechercher maintenant la nature de cette stimulation.

1 - Technigues

Trois types de stimulus (mécanique , photique, chimique) ont
été envisagés comme pouvant €tre i l'origine du déclenchement du mécanisme
conduisant & 1'émission des produits génitaux.

Les stimulus mécaniques sont produits en bousculant 1l'animal a 1'aide

d'un instrument ou & 1'occasion de heurts entre 1'Heteronereis et un objet fixe

(baguette en verre, grillage, bofte de Pétri), ou contre un individu du méme
sexe ou d'une autre espéce.

Ies stimulus photiques sont appréciés en aveuglant 1'Heterenereis

étudiée par ablation €lective des yeux.

Les stimulus chimiques sont recherchés & partir de substances prove-

nant du sexe opposé et obtenues par homogénéisation d'Heteronereis par ponction

du contenu coelomique. L’homogénat d'Heteronereis ou le produit de ponction

coelomique, le surnageant de centrifugation (9000 t/m ou 5000 t/m pendant
15m & 4° C) de 1'homogénat ou du contenu coelomigue sont éprouvés respective-
ment par addition & 1'eau de mer. Ces produits ont aussi été utilisés apres
chauffage & 6G° C pendant 15 minutes.

ILes tests sont pratiqués sur des individus intacts, de sexe opposé a

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 miles).



Tableau 7

Pourcentage d'émissions des produits génitaux chez des Pl. dumerilii

mises en présence de substances provenant du sexe opposé.
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2 - Résultats

a) Heteronereis n'ayant pas subi l'ablation des cirres

- — ] -~ - -1t " g -

B e e

ol ) Stimulus mécaniques

Les stimulus mécaniques (choes) provoquent une
accélération momentanée de la nage ; cette réaction n'est qu'assez rarement
suivie d'une émission de produits génitaux (10 & 25 % d'émissions observées

surtout chez les femelles).

/6) Stimulus photiques

ILes Heteronereis aveugles mises en présence d'un

partenaire normal se déplacent pour la plupart de fagon un peu plus saccadée
et moins coordonnée que normalement mais entrent en danse nuptiale presque
dans les mémes délais que les témoins, 1'émission des produits génitaux ayant
lieu dans les deux minutes suivant le rapprochement des sexes.

Dans quelques cas, cependant, 1'Heteronereis aveugle apparaft incapa-

ble de soutenir une nage continue et prolongée avec son partenaire ; elle est
rapidement distancée, s'arréte et se laisse tomber sur le fond du cristallisoir ;
le partenaire normal revient alors vers elle passe & proximité et parfois fr8le
avec sa face ventrale la partie dorsale antérieure de 1'individu aveugle ;
celui-ci manifeste a chaque passage une agitatien momentanée, puis 1'excitation
augmentant le comportement des deux Platzgereis s'inscrit bientdt dans le

schéma normal de la danse nuptiale et 1'émission des gamdtes se

produit (10 minutes environ aprés le début de 1l'expérience).

¥ ) Stimulus chimiques (tableau 7)

Les résultats obtenus montrent que les substances

utilisées, sans chauffage préalable, déterminent chez une Pl. dumerilii le com-

portement typique qu'elle aurait en présence d'un partenaire du sexe opposé.
Toutefois les €missions de produits génitaux chez les mfles sont moins fréquen-
tes que dans les conditlons naturelles.

Chaque substance ajoutée en petite quantité & 1'eau de mer (3 & 10
gouttes) reste localisée pendant les 2 4 3 mn que dure 1'expérience dans une
zone relativement restreinte (environ 4 cm de diamdtre). (énéralement les
individus observés réagissent de fagon spectaculaire dés qu'ils entrent dans

cette zone (bref temps d'arrét , danse nuptiale qui s'interrompt si 1'individu
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quitte accidentellement la zone, et dans ce cas, retour en arriére pour y péné-
trer & nouveau , émission des produits génitaux). Les différents milieux (conte-

nu coelomique, homogénat d'Heteronereis, liquides surnageants) perdent tout

pouvoir excitant sur l'autre sexe s'ils sont maintenus & 60° C pendant 15 m.

b) Heteronereis ayant subil 1'aplation des cirres parapo-

— . 7~ " o 1o T " 2" S~

) Stimulus mécaniques

Les réactions des Heteronereis opérées i des

~

stimulus de nature mécanique est identique & celle des individus intacts.

/3) Stimulus photiques

Les Heteronereis aveugles et dépourvues de cirres

parapodiaux transformés n'entrent jamails en danse nuptiale.

¥) Stimulus chimiques (tableau 7)

Ies substances excitatrices utilisées sont sans

effet sur les individus dépourvus de leurs cirres parapodiaux transformés.

35 - Discussion

Les résultats obtenus permettent de penser que chez Pl. dumeri-
1ii les stimulus déclenchent le mécanisme de 1'émission des produits génitaux
sont de nature chimique. Ils seraient provoqués par une substance thermolabile
(elle est détruite aprés chauffage a 60° C pendant 15 minutes) émanant du parte-
naire de sexe opposé et vraisemblablement d'origine coelomique. Le mécanisme
(excitation chimique) présidant & 1'émission des produits génitaux chez cette
espéce est donc analogue a celui observé chez d'autres Néréidiens (LILLIE et

JUST, 191% ; HERPIN, 193 a et b et 1995-1926 ; DEFRETIN, 1949) ¥,

x LILLIE et JUST avaient en effet émis 1'hypoth&se relative & 1'influence de la

fertilisine sur le comportement du mAle chez N. limbata Fhlers (= N. succinea
Leuckart ). Cette hypothése a été reprise par HERPEN (P. cultrifera, P. marionii,
N. irrorata et DEFRETIN (N. pelagica, N. irrorata) ; en outre, HERPIN suggére
1Texistence d'une substance excitatrice émanant des miles de P. marionii.
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I1 s'aveére en effet que les stimulations méecaniques ne sont pas a
1'origine du déclenchement de la danse nuptiale. Nous avons pu d'ailleurs nous
rendre compte & 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 paraft d'ailleurs évident étant donné que les
yeux des Néréidiens,relativement peu différenciés, ne sont pas capables de for-
mer des images mais permettent seulement de distinguer les ombres des lumigres.

L'hypertrophie des yeux des Heteronereis n'est donc pas liée & la danse nuptiale

elle-méme ; il est vraisemblable qu'elle conditionne plutBt 1'essaimage puisque
dans certaines conditions il est possible de provoquer celui-ci & 1'aide d'une

source de lumiére.

ITTI - DISCUSSION GENERAILE

Chez les Heteronereis de Platynereis dumerilii recueillies en essai-

mage, les cirres parapodiaux transformés représentent des formations senso-
rielles (premiére partie) dont la présence est indispensable au déclenchement
de la danse nuptiale. Elles pergoivent des stimulus provenant du partenaire de
sexe opposé et a l'origine de 1l'excitation particuliére (danse nuptiale) con-
duisant & 1'émission des produits génitaux. Ces informations recueillies au
niveau des cirres parapodiaux transformés sont acheminées par la chafne ner-
veuse jusqu'au cerveau et sont a4 1l'origine des impulsions motrices déclenchant
la nage nuptiale qui se termine par 1'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 rdle chémorécepteur des cirres parapodiaux de Polychétes a déja

été soupgonné par HORRIDGE (1963) qui a constaté une réaction au niveau des

cirres d'Harmotho€ imbricata soumis a 1'influence d'une solution acide. Mais

1'intervention de ces formations dans le comportement nuptial n'avait pas encore
été démontré. TUWNSEND (1939 b) ayant étudié le comportement de N. limbata
Ehlers épitoques a attribué un rble mécanorécepteur (récepteur de vibrations)
aux cirres parapodiaux transformés. Seul HERPIN (1925-1926) avait soupconné
1l'existence, chez les Néréidiens mfles, d'un "organe sensitif récepteur" i
1'origine du "réflexe éjaculatoire” mais sans préciser la nature de cet organe

ainsi que son mode de stimulation. Chez Pl. dumerilii, il est intéressant de




remarquer que la réception des stimulus chimiques provenant du sexe opposé et
déclenchant la danse nuptiale est assurée par une certaine catégorie de cirres
parapodiaux, ceux qui précisément subissent des transformations au cours de
1'nétéronéréidation (renflement, crénelures). Or nous avons vu précédemment que
1'édification des renflements ou des crénelures correspond 4 la mise en place

d'un complexe sensoriel particulier de type chémorécepteur leur fonction se

trouve donc vérifiée par 1l'expérimentation. ILa spécificité des cellules chémo-
réceptrices vis-a-vis d'une (de) substance (s) caractéristique (s) d'un sexe
pourrait &tre assurée par la sécrétion protéique des cellules épidermiques
contigues eux cellules neurosensorielles de sorte que seuls les cirres contenant

ce matériel pourraient percevoir le sexe opposé.

IV - CONCIUSION

Chez les Heteronereis de Pl. dumerilii recueillies en essaimage la

danse nuptiale et 1'émission des produits génitaux sont déclenchées par des
stimilations de nature chimique provenant du partenaire de sexe opposé. Les
informations chimiques relatives 4 la présence de ce dernier sont pergues au
niveau des seuls cirres parapodiaux transformés,puis transmisesaucerveau par
la cha®he nerveuse ; elles sont & 1l'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 1l'activité ne se manifeste
que lors de l'essaimage et dont la spécificité,vis-a-vis d'une substance émanant
du sexe opposé,est vraisemblablement liée a la présence du matériel protéique
séerété par les cellules épidermiques voisinant les cellules chémoréceptrices.

Les papilles pygidiales caractérisant le mlle servent & 1l'émission du
sperme. Chez la femelle, 1l'évacuation des ovocytes se fait par déchirure de
la paroi du corps de la région pré-pygidiale. Dans les deux sexes, 1l'émission
des produits génitaux est provoguée par la surpression coelomique dfile, en par-

ticulier, au mouvement de piston de la trompe & 1'intérieur du corps.
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CHAPITRE VI

ORIGINE ET MODALITES D'ACTION DE IA SUBSTANCE
EXCITATRICE DECILENCHANT IA DANSE NUPTIAILE,

Nous avons vu dans le précédent chapitre que la danse nuptiale et

1'émission des produits génitaux sont déclenchées chez les Heteronereis de

Platynerels dumerilii par une substance (= substance excitatrice) provenant du

partenaire de sexe opposé.
Nous nous attacherons dans le présent chapitre & rechercher 1'origine

et les modalités d'action de cette substance.

I - MATERIEL ET TECHNIQUES

Ie travail a été conduit sur Pl. dumerilii. Les Heteronereis sont

récoltées et conditionnées comme précédemment (chapitre V).
L'origine et les modalités d'action de la substance excitatrice
déclenchant la danse nuptiale et 1'émission des gamétes ont été recherchées par

1'observation du comportement d'Heteronereis soumises 3 différentes conditions

expérimentales dont le détail sera rapporté au cours de 1l'exposé. Toutes les
expériences sont réalisées dans des cristallisoirs de petite taille (environ
15 cm de diamétre) 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 trés rapide en cercles étroits ;

5 - émission des produits génitaux.

IT - RESULTATS

A - ORIQGINE DE IA SUBSTANCE EXCITATRICE

Nous avons recherché 1l'origine de la substance excitatrice & diffé-

rents niveaux du corps et dans le contenu coelomique des Platzgereis.
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TABLEAU 8

Pourcentage d'émission de produilts génitaux chez des Pl. dumerilii

placées en présence d'homogénats provenant d'individus du sexe opposé.

Emission 4

Types d'expériences produits genl

e e o e e ot o e e o o e o e e o o S e e S G S R B b L e e e ot § e e o

a) Heteronereis avec prodults génitaux

Homogénat d'individus complets 66 % (12) F 13
Surnageant de 1'homogénat de Vers complets ; % (15) : 88
Homogénat de tétes f 0% (5) ¢
Homogénat de parties antérieures ; 87 % (8) : 43
Homogénat de parties postérieures f 85 % (7Y f 62
Homogénat de cirres parapodiaux transformés ; 0% (6) ; 0
b) Heteronereis "vidées" de leurs produits : ;
génitaux : :
Homogénat d'individus complets f 16 % (6) :
Homogénat de té&tes ; 0% (3)
Homogénat de parties antérieures : 12 % (8) :
Homogénat de parties postérieures : 28 % (7)

e
taux

)

)

)

)

)

)

)

)

% (54 )
% (17) )
% (5)
% (7))
%(8) )
% (7))
)

)

)

)

) )
)

- )
] )
>

)

)

)

Ies chiffres entre parenthéses indiquent le nombre d'individus

Les tirets correspondent & des expériences non effectuées.

observés.



1l - Le corps

a) Techniques opératoires
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Différentes parties du corps ont été utilisédes : la
partie non transformée (correspondant aux 20-23 premiers segments sétigéres
chez la femelle, et aux 15 premiers segments sétigéres pour le mile) ; la par-
tie transformée ; les prostomiums (au nombre de cing) ; les cirres parapo-

diaux renflés et crénelés (provenant de cing Heteronereis).

Chacune de ces parties a été broyée, soit i l'aide d'un appareil de

a

Potter et Elvejhem, soit avec un petit homogénéiseur & main, puis mélangée 2
1'eau de mer d'un cristallisoir contenant une Platynereis de sexe opposé a celui
dont provient le broyat ; llexpérience témoin est réalisée avec des broyats

d'individus entiers. Les broyats sent effectués i partir d'Heteronereis conte-

nant ou non leurs produits génitaux ; dans le dernier cas, il s'aglt d'indivi-
dus ayant déja participé & une (femelle) ou plusieurs (mlles) danses nuptiales.
Nous avons utilisé soit 1'homogénat lui-méme, soit le surnageant obtenu par
centrifugation du broyat (5000 t/m pendant 15 m & 4° C), L'activité de ces
produits est évaluée en pourcentages d'émission de gamétes qu'ils provoquent.

Chaque type d'expérience a été répété plusieurs fois.

b) Résultats (Tableau 8)

- - o s

Les homogénats de parties antérieures ou postérieures
(de méme que ceux provenant d'individus entiers), utilisés en trop grande gquan-

tité (la moitié de 1'homogénat d'une Heteronereis par exemple), perturbent le

comportement des individus expérimentés ; en particulier, la Platynereis

soumise & de telles conditions n'entre pas en danse nuptiale au contact de cette
substance qu‘elle a d'ailleurs tendance i fuir,ni méme en présence d'un parte-
naire du sexe opposé introduit ultérieurement dans ce récipient ; 1'inhibi-
tion n'est levée que si la Platxgereis est replacée dans une eau de mer pure.
Ajoutés en petite quantité (2 & 10 gouttes soit 10 & 50 pl) & l'eau
du cristallisoir, ces homogénats déclenchent le plus souvent une nage nuptilale
caractéristique qui s'achdve par 1'émission des produits génitaux ; toute fois,
il convient de signaler que le pourcentage d'émisslons est toujours plus Faible

pour des homogénats provenant d'Heteronereis "vidées" (dépourvues de prodaiits

génitaux). Par contre, les broyats de tétes ou de cirres transformés ne provo-

quent jamais d'émission ; seule, une excitation momentanée des Heteranere is




TABLEAU 9O

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des Pl. dumerilii placées

en présence de contenu coelomigue d'Heteronereis de

sexe opposé.

(

( Emission de

g | proasts genaa
( méles femelles
{--___-____-___-__________________"___-________-___ ————————————————————————
( : :

( Contenu coelomique complet : 54 % (24) : 100 % (15)
( 3 :

(  Surnageant du contenu coelomique (= liquide : :

(  coelomique) : 53 % (15) :+ 100 % (18)
( : :

( Contenu coelomique homogénéisé : 66 % (6) + 30 % (5)
( : :

E Aprés "lavage" et centrifugation (d) ou f

( cantation () ; .

( Surnageant 1 133 % (6) 100 % (10)
( Culot 1 : 0% (5) + 8 % (6)
( : :

( Surnageant 2 : 0% (6) s+ 60% (5)
( Culot 2 : 0% (6) : 80% (5)
( : :

( Surnageant 3 : 0% (6) ¢+ 0% (&)
( Culot 3 : 0% (6) : 5% (4)
( : :

( Surnageant 4 : - : 0% (5)
( Culot 4 : - : 10 % (5)
( : :

( Surnageant 5 ‘ : - : 0% (W)
( Culot 5 : - : 0% (W)
( : :

( Culots 2 et 3 femelles homogénéisés : 0% (6) -

( : :

( Culot 5 mile homogénéisé : - i 0% (5)
( : :

( :

Les chiffres entre parenthéses indiquent le nombre de Platzgereis

observées. Les tirets correspondent a des expériences non effectuées.
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est observée aprés addition de ces broyats a 1l'eau de mer.

2 - Le contenu coelomique

a) Techniques opératoires

—— - - -

Le contenu coelomique est prelevé par ponction & 1l'aide
d'une pipette et utilisé pour les essais biologiques, soit tel quel, soit
apres homogénéisation, soit aprés séparation des éléments figurés du coelome
(coelomocytes, cellules génitales) par décantation et filtration (dans le cas
des femelles) ou par centrifugatiun & 5000/9000 t/m pendant 15 4 30 mn a 4° C
(dans le cas des miles) ; dans tous les cas, les fractions obtenues (dépdt et
liquide surnageant) sont éprouvées séparément. En wutre, les culots sont "lavés"
dans de 1l'eau de mer pure (en quantité égale a deux ou trois fois le volume du
culot) et séparés a nouveau de la phase liquide comme précédemment, soit immé-
diatement aprés le "lavage", soit 30 mn 4 1 h plus tard ; aprés chaque "lava-
ge", le liquide surnageant (ou de "lavage") et le culot sont éprouvés. Enfin,
4 1'issue du dernier lavage (troisidme ou cinquiéme), 1l'activité du culot est
évaluée aprés homogénéisation.

L’intégrité morphologique et physiologique des ovocytes et des sper-
matozo¥des prélevés dans les différents culots a été apprécide par un examen
microscopique de ces éléments et par des essais de fécondation ; ces derniers
ont été réalisés de la maniére suivante : deux gouttes d'eau de mer contenant
respectivement des ovocytes et des spermatozoides provenant des culots sont
placées sur une lame de verre & proximité 1'une de 1l'autre, puis les deux
gouttes sont réunies entre elles par un mince filet d'eau et le comportement

des cellules génitales est suivi au microscope.

b) Résultats (Tableau 9)

-

Ajouté a 1l'eau de mer, soit directement, soit aprés
homogénéisation, le contenu coelomigue provoque chez une Platynereis de sexe
opposé la danse nuptiale et 1'émission des produits génitaux. Un effet identique
est obtenu aprés décantation ou centrifugation, soit avec le liquide surna-
geant, soilt avec le culot. Toutefois, cette activité s'annule ou décroft
apres lavage du culot ; en particulier, les liquides de lavage de second ordre
pour les femelles et de troisiéme ordre pour les midles ne sont plus actifs ;

de méme, l'effet excitant produit par les culots s'annule aprés un seul lavage
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pour le contenu femelle et aprés quatre ou cing lavages pour le contenu mile.
D'autre part, l'activité du liquide de lavage ou celle des dépdts apparatt
indépendante du temps de contact entre liquide de lavage et dépdt. Enfin,
1'homogénat des culots ayant subi deux(femelles) ou cing (mfles) lavages s'avere
inactif,

L'étude microscopique des culots a montré qu'ils sont constitués
essentiellement par des cellules génitales et que celles-ci ne sont pas ou peu
altérées par le trailtement utilisé (décantation, filtration, centrifugation,
lavage) ; en particulier, la plupart des spermatozoldes sont mobiles (chez
quelques-uns seulement le flagelle est endommagé) ; les ovocytes lavés restent

fécondables et manifestent une réaction corticale typique lors de la fécondation.,

3 - Ia surface du corps

a) Techniques opératoires

- . ——— -

Pour les essais de l'activité de la surface du corps
d'une Platzgereis, 11 est nécessaire que celle-ci ne participe pas & la danse
nuptiale et, en particulier, n'émette a aucun moment de produits génitaux ; il
a donc fallu immobiliser les individus dont la surface du corps est éprouvée

ou utiliser des Heteronereis dépourvues de produits génitaux.

oK) Immobilisation des Platynereis

Différents artifices expérimentaux ont permis de
répondre & cet impératif :
- 1'Annélide est introduite dans un tube de verre étroit, effilé a
1'une des extrémités et de diamdtre équivalent & celui du corps de 1l'animal ;

1l'effilement du tube est tel que, seule, la partie antérieure de 1l'Heteronereis

(téte et 2 4 3 segments) peut émerger du tube ; 1'Annélide est maintenue dans
cette position en plagant un bouchon i 1'intérieur du tube immddiatement
derriére l'animal ;

- la Platynereis est placée dans une bofte de Pétri en plastique
dont le fond est percé d'un trou calibré de telle sorte que seule la partie
antérieure de 1l'animal, plus fine que la partie postérieure épitoque, puisse
passer ;

- une partie de 1'Annélide (antérieure ou postérieure) est enveloppée

dans un morceau de papier filtre.



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 1l'autre sexe ayant déja libéré ses produits

Pemelle utilisée 30 mn a 1 h apres
la ponte

100 % (10);

génitaux.
( : )
( : Emission de )
( Types d'expériences :  produits génitaux )
( et —mmm - )
( : mlles ¢ femelles )
(= e e e e e —————— femmm tmm )
( : : )
( a) Heteronereis immobilisées : : )
( : : )
( Téte + 2 ou 3 segments : 40 % (5) 2 100 % (6) )
( : : )
( Partie antérieure : 60 % (7) : 100 % (12))
( : : )
( Partie postérieure : 70 % (10) : B0 % (10))
( B H )
( ‘ : : )
( Db) Heteronereis dépourvues de produits : : )
( génitaux : : )
( : : )
( Femelles utilisée immédiatement aprés : : )
( la ponte : 0% (6) - )
( )
( )
( )
( )
( )

o8 9e 00 ge so

Les chiffres entre parenthéses indiquent le nombre de Platzgereis

observées. Les tirets correspondent i des expériences non effectuées.



Dans chacun de ces trois cas, il est possible de rechercher 1l'acti-
vité de la surface d'une partie du corps de Platynereis en plagant celle-ci

dans 1'eau de mer d'un cristallisoir contenant une Heteronereis intacte de sexe

opposé et sans que 1'individu immobilisé libére de gamétes ; 1'autre partie est
isolée de 1l'eau de mer, soit parce qu'elle est emprisonnée a 1'intérieur du
tube de verre étanche (ler cas), soit parce qu'elle est maintenue en dehors de
1l'eau (2e et 3%e cas). En outre, 11 est possible d'éprouver simultanément (2e
cas) ou alternativement (2e et e cas) 1l'activité de la surface du corps de la

partie antérieure ou postérieure d'une méme Heteronereis.

L'expérience témoin a été réalisée en introduisant un leurre (tube

de verre) dans l'eau de mer contenant une Heteronereis libre.

/>) Utilisation de Platynereis dépourvues de pro-

duits génitaux

I1 s'agit, dans ce cas, d'individus ayant déja
participé & une (femelle) ou plusieurs (mfles) danses nuptiales. la surface du
corps de ces Platynereis est éprouvée, solt immédiatement aprés 1'émission des
produits génitaux (aprés lavage rapide) soit une & deux heures plus tard (dans

ce cas, les Heteronereis sont gardées & 10> C dans de 1l'eau de mer pure).

b) Résultats (Tableau 10)

o{) Immobilisation de Platynereis

Dans tous les cas, les individus immobilisés
n'ont pas émis leurs produits génitaux en présence d'un partenaire de sexe
opposé. Par contre, ce dernier se comporte de la méme manidre qu'en présence

d'une Heteronereis libre ; en particulier, 1'émission des gamétes se produit

au terme d'une danse nuptiale normale et dans les mémes délais que pour un
couple de Platynereis évoluant dans les conditions habituelles ; en outre, un
rapprochement suffisant des sexes (4 em au maximum) prolongé ou répété est indis-
pensable, comme pour les couples normaux, pour que la danse nuptiale pulsse &tre
déclenchée, le contact entre les deux partenaires n'étant pas nécessaire.

Ia présence d'un leurre dans l'eau de mer contenant une Heteronereis

ne déclenche pas chez celle-ci de comportement nuptial.
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/3) Platynereis dépourvues de produits génitaux

- Femelles "vidées". Au cours de la danse nup-
tiale, la femelle émet la totalité de ses ovocytes ; aprés la ponte, elle reste
contractée et continue & nager en cercles étroits pendant 0 mn 4 1 h ; puls
elle se pose sur le fond du récipient, oll elle reprend une forme normale. Deux
cas sont i considérer suivant le moment auquel la femelle dépourvue de produits
génltaux est expérimentée @

- mis en présence d'une femelle "vidée" peu apres la ponte, le mile,
peu excité, libére rarement du sperme ;

- mis en présence d'une femelle "vidée" au repos, environ une heure
aprés la ponte, le mlle, excité de la méme maniére qu'en présence d'une femelle
vierge, émet abondamment ses gametes ; dans le méme temps, la femelle nage en
cercles étroits et se contracte violemment quelques secondes avant ou aprés le

déout de 1'émission du sperme.

- MBles "vidés". Contrairement & la femelle, le
m&le n'é jecte qu'une partie de ses produits génitaux lors d'une danse nuptiale
et peut partlciper efficacement i plusieurs fécondations. D'autre part, 11 est
difficile d'obtenir des mfles dépourvus de produits génitaux ; en effet, les
miles les mieux vidés (ayant participé i une dizaine de fécondations et présen-
tent un aspect transparent) ont toujours 1libéré un peu de sperme en présence
d'une femelle ; le comportement de ces derniéres ne peut donc €tre pris en

considération.

4 - Discussion

Les résultats obtenus montrent que, chez Pl. dumerilii

épitoque, la substance responsable de la danse nuptiale et de 1l'émission des
produits génitaux n'est pas localisée préférentiellement dans une partie du
corps ; cependant, le prostomium et les cirres parapodisux transformés ne la
contiennent pas. D'autre prart, cette substance ée rencontre constamment dans
le liquide coelomique et & la surface du corps.

L'ensemble de ces résultats permet de penser que la substance exci-
tatrice est localisée dans le liquide coelomique ; cela pourrait d'ailleurs
expliquer la faible activité des broyats de prostemiums et de cirres parapo-
diaux transformés, erganes dépourvus de cavité coelomique ; en effet, l'activi-
té réduite de ces broyats ne peut &tre imputée au faible volume des tissus mis

en jeu dans cette expérience, étant donné qu'un volume inférieur ou égal de
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liquide coelomique déclenche toujours la danse nuptiale et 1'émission des pro-
duits génitaux. Ce résultat nous autorise donc a exclure 1l'hypothése relative
3 1'origine cérébrale du facteur excitant ; d'autre part, nous pouvons assurer
que 1l'élaboration de matériel protéique que nous avons mis en évidence au ni-
veau des cirres parapodiaux transformés (premiére partie) n'intervient pas
dans le processus excitateur. Il est vraisemblable, d'autre part, que 1l'excita-
tion momentanée provoquée par les broyats de prostomiums ou de cirres trans-
formés est occasionnée par la substance excitatrice se trouvant & la surface de
ces organes ; la gquantité de substance présente & ce niveau serait néanmoins
insuffisante pour déclencher 1'émission des produits génitaux. .
d origine
I1 apparaft donc que la substance excitatrice est essentiellement
coelomique. Un certain nombre d'auteurs ont déja abouti & cette conclusion
chez les Néréidiens (LILLIE et JUST, 1913 ; FAGE et IEGENDRE, 1923 ; HERPIN,
1926 ; JUST, 1929 ; TOWNSEND, 1939 a et b ; JOHNSON, 1943 ; DEFRETIN, 1949 ;

ALIEN, 1957). Toutefols, le probléme de la locallsation de cette substance n'a

pas été abordé de fagon rigoureuse. En effet, les rbfles respectifs des cellu-
les génitales, des coelcmocytes et du liquide coelomique n'ont pas été analysés
systématiquement ; le plus souvent d'ailleurs, les conclusions apportées par
les auteurs ayant abordé ce probléme, ne correspondent qu'as des présomptions.
C'est ailnsi que LILLIE et JUST (1913) supposent que la substance femelle qui

déclenche 1'émission du "sperme" chez les mfles de Nereis limbata Ehlers

(= N._succinea Ieuckart) serait la méme que celle qui provoque l'agglutination
des spermatozoides ("fertilisine" de ces auteurs) ; elle serait donc produite
par les ovocytes. D'aprés ces mémes auteurs, contrairement aux femelles, 1les

miles de Nereis limbata Ehlers ne libéreraient pas de substance excitatrice

dans l1'eau avant ou pendant la phase d'excitation mutuelle du couple ; seul
"le sperme" ou, plus précisément les spermatozoldes, déclencheraient la ponte
chez la femelle. Les suggestions de LILLIE et JUST ont été adoptées par la

plupart des auteurs ayant étudié le comportement des Heteronereis en essaimage

sans que des précilsions ou preuves supplémentaires aient été apportées.
Néanmoins, les résultats de nos expériences et, tout particulidrement celleS
relatives au lavage des produits génitaux, semblent montrer que chez Pl. dume-
rilii mires, le facteur excitant n'existe que dans le liquide coelomique. En
effet, 1'élimination, chez ces Néréidiens, de tout pouvoir excitant des pro-
duits génitaux par lavage, méme trés court, avec ou sans homogénéisation aprés
lavage, montre que le facteur recherché n'est vraisemblablement pas contenu

dans les cellules génitales ; toutefois, il convient de signaler que le lavage
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pourrait extraire la substance excitatrice A partir des produits génitaux.
Cependant, dans les conditions de nos expériences, la faible durée du lavage

et 1'inactivité des broyats de produits génitaux lavés nous autorisent 3
écarter une telle hypothése. 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 Platzgereis pénétre dans
le cortex des ovocytes suivant un processus d'imbibition analogue & celui

évoqué par BARBIERI et VILIACO (1966) i propos de la substance "fertilizin like"

sécrétée par les oviductes de Bufo arenarum.

-~

Néanmoins, si nos résultats nous autorisent a supposer gue la sub-

stance excitatrice mfle ou femelle de Pl. dumerilii n'est pas contenue dans les

cellules génitales ou coelomigues au moment de 1'essaimage, nous ignorons cepen-
dant son origine exacte et si, en particulier, elle ne serait pas produlte par
les cellules génitales en cours de maturation ; d'ailleurs, dans cette perspec-
tive, un certain nombre de structures pourraient &tre considérées comme étant

4 1l'origine de cette substance. Nous envisageons donc de reprendre 1'étude du
probléme de 1l'origine de la substance excitatrice par d'autres méthodes et, en
particulier, par vole cytochimique, en utilisant les résultats d'une étude
relative 4 sa nature chimique (Chapitre VII).

Bien que l'origine de la substance excitatrice ne puisse &tre précisée
dans 1'état actuel de nos recherches, nos résultats nous permettent de penser
que la substance libérée par la femelle est, contrairement & 1'opinion de
LILLIE et JUST, différente de 1a "fertilisine" de ces auteurs, pulsque des ovo-
’cytes lavés ‘ayant perdu tout pouvoir excitant sur les mfles maintiennent leur
aetivité sur-les spermatozoldes au-cours de 14 féedhdatidén et sont, en outre,
.fecondables ; nous avons, a' autre part, aboutl au méme resultat tout récemment
, dans un travail relatlf 1'isolement de la substance ex01tatr1ce milé ou

femelle chez Pl. dumerilii (BOILLY-MARER, 1962)(Chapitre VII).

Enfin, 11 s'avére particuliérement intéressant de considérer la pré-

sence de substances excitatrices & la surface d'Heteronereis mfles et femelles.

Bien que l'origine de celles-ci reste indémontrable par la méthode expérimen-
tale, certaines observations apportent quelques précisions sur ce point. Elles
semblent montrer, en particulier, que cette substance proviendrait du coelome
apres passage par le pore néphridien. L'ebservation la plus démonstrative de
cette hypothése concerne la période de la danse nuptiale située Juste avant
1'émission des produits génitaux ; & ce moment et au terme d'une nage effrénée,

1'un des partenaires senmble s'arréter et se contracte violemment & 1'instant
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TABLEAU 11

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez des Pl. dumerilii mises en

présence d'eau de mer ayant contenu ou contenant des Heteronereis de sexe

opposé .

: )

: Emission de )

Types d'expériences :  produits génitaux )

lmm e ——e ———————— )

: mlles : femelles )

---------- e e e e e e e e e i o  m mm  m  § i om )
: : )

Eau de mer ayant contenu des Heteronereis : : )
de sexe opposé : 0% (15) : O% (20) )
: : )

: : )

Eau de mer contenant des Heteronereils de : g )
sexe opposé (isolées par une cloison : : )
perforée ) 11 % (9) 122 % (9) )
: : )

: : )

les chiffres entre parenthéses indiquent le nombre d'individus éprouvés.
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précédant 1l'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 4 proximité, comme si ce dernier recevait une

stimulation brutale.

B - MODALITES D'ACTION DE 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 i apprécier le r&le du
rapprochement entre les individus d'un couple au cours de l'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

" . " n o . ot o Bt . a8 A -

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 llactivité de 1'eau de mer dans laquelle elles
ont séjourné, sur des Platynereis de sexe opposé. la quantité d'eau ayant

contenu les Heteronereis varie selon le cas entre 20 ml (une Heteronereis)

et 150 ml (trente Heteronereis d'un sexe donné) ; la durée de leur séjour dans

1l'eau de mer est comprise entre 2 et 24 heures (& 4° C ou & 20° C). Seule, 1l'eau
de mer de Platynereis n'ayant pas émis leurs produits génitaux au cours de

1'expérience a été retenue dans notre travail.

b) Résultats (Tableau 11)

o o " ot s o o

Les résultats obtenus ne dépendent ni de la durée du séjour de
Platynereis dans 1l'eau de mer, ni de la température & laguelle 1'expérience a
été réalisée. L'eau de mer dans laquelle ont séjourné des mfles ou des femelles
de Platynereis s'est toujours avérée incapable de provoquer la danse nuptiale
et 1'émission des produilts génitaux chez un partenaire de sexe opposé ; dans
quelques cas seulement, elle détermine, chez ces derniers, une légére excita-
tion.
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2 - Importance du rapprochement

a) Techniques opératoires

-— - . 2t g D P o -

Nous avons apprécié 1'importance du rapprochement entre
les individus d'un méme couple au cours de l'essaimage, en les séparant 1'un de
1'autre 4 1l'aide de dispositifs n'arr8tant pas les mouvements d'eau (fin grilla-
ge, bofte de Pétril en plustique perforée). Nous avons placé au milieu d'un cpis-
tallisoir contenant de 1l'eau de mer (100 ml) et en position verticale, un double
manchon de 7 & 10 cm de diametre de grillage & fines mailles (1a distance entre
les manchons est de 1l'ordre de 3 & 5 mm) ; le mAle ou la femelle de Platynereis
est placé i 1'intérieur du manchon central et le partenaire de sexe opposé i
1'extérieur.

Nous avons réalisé la méme expérience avec une botte de Pétri perforée,
retournée sur le fond du cristallisolir et sous laquelle estemprisonnéelme Hetero-
nereis., Dans chacun de ces deux cas, nous avons agité réguliérement 1l'eau du
cristallisoir. Le comportement des deux partenaires du couple est observé jusqu's

deux heures aprés le début de 1l'expérience.

b) Résultats (Tableau 11)

o -

Dans la plupart des cas, les Platxgereis évoluent dans
1'eau, indépendamment de leur partenaire et n'émettent pas leurs produits géni-
taux, méme aprés un séjour prolongé. Dans un cas seulement, une femelle a 1libéré
ses ovocytes dans les deux minutes suivant le début de l'expérience ; par contre,
le partenaire mile n'a pas participé i la danse nuptiale. D'autre part, il con-
vient de signaler un cas particuliérement démonstratif, relstif au comportement
d'un couple de Platynereis séparées l'une de l'autre par la parol perforée d'une
bofts de Pétri ; un concours de circonstances heureux a fait que les deux par-
tenaires ont nagé dés le début de 1'expérience cOte & cbte, de part et d'autre
de la paroi latérale ; aprés avoir nagé de conserve pendant une minute, les
deux individus ont émis leurs produits génitaux comme dans les conditions

normales.

3 - Spécificité de la substance excitatrice

a) Techniques opératoires

- - g - - o> _

Nous avons abordé le probléme de la spéecificité de la su-

stance excitatrice sexuelle, en observant le comportement de Platzggreis placées



TABIEAU 12

Pourcentage d'émission de produits génitaux chez quelques Néréidiens placés

en présence d'un partenaire d'espéce différente et de sexe opposé ou du

contenu coelomique de ce dernier.

o ee

Contenu coelomigque J de Pl. dumerilii +
o de P, cultrifera : - : 100 % (3)

.8
-

°

© Pl. dumerilii + contenu coelomique J de
Glycera convoluta : - : 100 % (4)

20

( )
( Emission de )
( Types d'expériences :  produits génitaux g
¢ iemeecemeesee e

( miles : femelles )
et b )
( : : )
( @ Pl. dumerilii + J& P. cultrifera : 100 % (13): 100 % (13))
( : : )
( : : )
( d Pl. dumerilii + @ P. cultrifera : 106 % (3) : WG % (3) )
( : : )
( : )
( @ Pl. dumerilli + contenu coelomique G de : : )
( P. cultrifera : - : 100 % (5) )
( : : )
( : : )
( d P1. dumerilii + contenu coelomigue @ de : : )
( P, cultrifera : 100 & (3) - )
( . : : )
( : : )
( Contenu coelomique @ de Pl. dumerilii + : : )
( & de N. succinea : 87 % (8) : - )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )
( )

Iles chiffres entre parentheéses indiquent le nombre de cas observés.

les tirets correspondent i des expériences non effectuées.
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en présence d'un partenaire d'espéce différente et de sexe opposé ou d'une

petite quantité (environ 20 pl) de contenu coelomigque de celui-ci ; corrélati-
vement nous avons suivl les réactions de ces derniers en présence des Platyne-
reis ou du contenu coelomique de cellecs~oi. les expériences ont été réali-
sées avec trois espéces de Polychdtes récoltées en essaimage a la méme période

que Pl. dumerilii ; il s'agit de Perinereis cultrifera G. et de Glycera convo-

luta K. capturées en méme temps que les Platzgereis, ainsi que de Nereis
succinea Leuckart péchées de nuit dans le canal de Caen a la mer au niveau du

" "Pegasus bridge" (Bénouville).

b) Résultats (Tableau 12)

—— s cx " —

Les Platynereis miles ou femelles se comportent en pré-
sence d'un Néréidien d'espéce différente et de sexe opposé pratiquement de la
méme maniére qu'en présence d'une Platynerels de l'autre sexe. L'excitation
mutuelle des deux partenaires se manifeste souvent sans qu'il y ait eu de con-
tact mécanique entre eux ; elle se traduit par une accélération de la nage, puis
par une nage individuelle, en cercles étrolts, entrecoupée de quelques bréves
séquences de nage nuptiale effectuée de conserve ; enfin, l'émission des gamd-
tes se produit dans les deux minutes qui suivent le début de 1'expérience. De

méme, du contenu coelomique prélevé chez un individu d'espéce (Perinereis cultri-

fera G.) ou de famille (Glycera convoluta K.) différente et de sexe opposé,

introduit dans 1'eau d'élevage d'une Platynereis, déclenche chez cette dernidre,
presque instantanément, une courte danse nuptiale suivie de 1'émission des

gamdtes. Inversement, le contenu coelomique de Pl. dumerilii provoque 1'émission

des produits génitaux chez N. succinea ou P. cultrifera.

4 - Discussion

Nos résultats laissent supposer que la substance excitatrice
n'est que relativement peu diffusée par les Platynereis et qu'elle ne semble
efficace qu'a partir d'une certaine concentration et d'un certain temps d'exci-
tation. D'autre part, elle apparaft comme n'étant pas spécifique. Nous envisa-

gerons chacun de ces trois points.

a) Diffusion de la substance excitatrice

L'eau de mer dans laquelle ont séjourné des Platynereis

contient relativement peu de substance excitatrice puisqu'elle s'aveére incapable



de déclencher la danse nuptiale de partenaires de sexe opposé. Comme la sub-
stance excitatrice n'est pas détruite en présence d'eau de mer (BOILLY-MARER,
1969 ),1i1 nous semble logique de supposer qu'elle est trés peu diffusée par
les Platynereis au cours de la période précédant la danse nuptiale.

I1 apparaft donc que les Platynereis femelles se distinguent des
femelles des autres Néréidiens étudiés Jusqu'a présent (Nereis succinea Leu-
ckart = N. limbata Ehlers, LILLIE et JUST, 1913 ; Nereis irrorata M.et Nereis
pelagica L., HERPIN, 1926 et DEFRETIN, 1949 ; P. marionii Aud. et M. Edw. et
P. cultrifera G., HERPIN, 1926) ou des Syllidiens (Grukea clavata Clap.,
HAUENSCHIID A, et C., 1951). En effet, chez ces especes les mAles placés dans

une eau ayant contenu des femelles ("eau chargée") se comportent de la méme
maniére qu'en présence de celles-ci ; en particulier, "l'eau chargée" détermine
toujours 1'émission des produits génitaux miles.

Par contre, en ce qui concerne les mlAles, nos observations sont iden-
tiques & celles effectudes précédemment chez d'autres Néréidiens ; en effet,
chez toutes les espéces étudiées (N. succinea, LILLIE et JUST, 1913 ; N. irro-
rata et N. pelagica, DEFRETIN, 1949), 1l'eau ayant contenu des Hetercnereis

mAles n'excite pas les individus femelles. Nos interprétations différent tou-
tefois de celles de LILLIE et JUST (1913) qui admettent que le comportement
des femelles de N. succinea, en présence d'eau de mer ayant contenu des mfles
de la méme espeéce, est 1ié & 1l'absence de libdération de substance excitatrice
par ces derniers ; selon ces auteurs, seul le sperme déclencherait la ponte.
Or, en ce qui concerne l'espéce que nous avons étudiée, il est certain que les
miles produisent une substance excitatrice (BOILLY-MARER, 19692); 11 en serait
d'ailleurs de méme chez P, marionii chez laquelle (HERPIN, 1926) une substance
"émanant du mAle" avant 1'émission des spermatozoides, déclencherait la ponte
chez les femelles. |

I1 est donc vraisemblable qu'une substance excita—
trice est libérée 4 la fois par les femelles et les miles des Nérdédidiens lors
de 1'essaimage ; les comportements des Annélides placées en présence d' une
"eau chargée", variables suivant l'espéce et le sexe, devraient pouvoir s'ex-
pliquer en tenant compte de la concentration de la substance libérée dans 1l'eau
et du seuil d'excitabilité des individus, probablement différent suivant le sexe

et 1l'espéce.



- G -

b) Influence de la concentration et de la durde
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) Le comportement de Platynereis placées dans une eau de
mer dans laguelle ont séjourné des partenalres de sexe opposé permet de suppo-
ser que la concentration de la substance excitatrice présente dans l'eau de mer
est insuffisante pour déclencher la danse nuptiale, alors qu'elle est suscepti-

ble d'exciter momentanément les Heteronereis.

L'importance de la concentration de la substance excitatrice dans le
milieu sur le comportement des Platynereis est mise en valeur par les réactions
d'un couple de Platynereis séparées 1l'une de l'autre par une cloison perforée.
En effet, en s'opposant aux rencontres ou i des rapprochements de durée suffi-
sante entre les Platynereis d'un couple, on empéche le déclenchement de la danse
nuptiale. Cette expérience est, en réalité, une variante de celle qu'on effectue
avec de 1l'eau de mer ayant contenu des mfles ou des femelles de Platynereis ;
la seule différence tient au fait que, dans le premier cas, l'eau du mile et
celle de la femelle sont testées simultanément. Comme précédemment, on peut donc
penser que la quantité de substance excitatrice libérée dans ces conditions
est insuffisante pour déclencher la danse nuptiale. D'autre part, le comporte-
ment de certaines Platzgereis séparées par la cloison perforée permet de dégager
1'importance de la durée d'excitation dans le déclenchement de la danse nuptiale.
Il s'agit plus particuliérement de celles qui ont nagé cbte & cBte pendant un
certain temps ; dans ces conditions, il est vraisemblable gue la concentration
des substances excitatrices mises en Jeu dans cette zone limitée est plus im-
portante que dans les cas précédents, compte tenu du rapprochement, et que la

N

durée de ce dernier permet i l'excitation d'atteindre un certain seuil corres-
pondant au déclenchement de la danse nuptiale.

L'importance de la concentration de la substance excitatrice et de
la durée d'excitation dans le déclenchement de la danse nuptiale est d'ailleurs
souvent illustrée par des comportements caractéristiques observés chez les Pla-
tynereis dans la période précédant la danse nuptiale. Citons un cas particulié-
rement instructif.

Dans un cristallisoir contenant déja une femelle, un mlle est intro-y
duit ; ce dernier, n'étant pas venu nager au volsinage de la femelle, n'a pré-
senté de comportement nuptial qu'ad partir du moment ol il est venu fréler le
fond du cristallisoir, i l'endroit oll la femelle s'était préalablement posée
pendant quelques minutes ; il s'y est arrété et une fraction de seconde plus
tard entra en danse nuptiale et libéra du sperme & deux reprises au-dessus de

cette zone.



c) Spécificité de la substance excitatrice
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la substance excitatrice de Platynereils mAles ou femelles
n'apparatt pas comme spécifique car elle peut provoquer la danse nuptiale chez

d'autres Néréidiens de sexe opposé (P. cultrifera, N. succinea) ; réciproquement,

ces derniers ou leur contenu coelomique provoguent, de la méme maniére, la
danse nuptiale de Platymereis mfles ou femelles. Nos résultats infirment donc
ceux de LILLIE et JUST (1913) qui admettaient, chez N. limbata Ehlers, la spé-
cificité de la substance excitatrice (= fertilisine des femelles) ; les résul-
tats de TOWNSEND allaient d'ailleurs déja & l'encontre des interprétations de
LILLIE et JUST ; en effet, selon cet auteur, tout tissu, pourvu qu'il soit
riche en glutathion, serait capable de remplacer la substance excitatrice. Il
est d'ailleurs possible que cette substance ait une distribution relativement
large, comme le laissent supposer les résultats obtenus avec le contenu coelo-

mique m8le de Glycera convoluta K. ; toutefois, une étude systématique s'avére

nécessaire pour vérifier cette hypothése.

ITI - DISCUSSION GENERAIE

Chez les Heteronereis de Pl. dumerilii, la danse nuptiale et 1'émis-

sion des produits génitaux sont provoquées par une substance (= phéromone
sexuelle ) provenant du partenaire de sexe opposé et vraisemblablement d'origine
coelomique bien que absente des produits génitaux mirs lavés ; cette substance
caractéristique du sexe n'est pas spécifique. L'existence de substances provo-
quant 1'émission de produits génitaux a déJja été démontrée dans d'autres
groupes d'animaux marins et terrestres, Insectes en particulier. Chez ces der-
niers cependant, la phéromone sexuelle est une substance attractive dont le
rble est de rapprocher les sexes, permettant ainsi la reproduction (SCHNEIDER,
196> ; HODGSON, 1964 ; GECRGE, 1965 ; BUTLER, 1967 ; RIDDIFCRD, 1967 ;

ROELOFS et KUO CHING FENG, 1967 ; SEKUL et COX, 1967 ; SEKUL et SPARKS, 1967 ;
TASHIRO et CHAMBERS, 1967 ; BRADY et al, 1968 ; JACUBSON et al, 1968 a et b ;
KEYS et MILLS, 1968 ; ROLIER et al, 1968 ; GANDGLFI, 1969 ; KOVACHE, 1969 ;
REDFERN et al, 1970). Néanmoins dans certains cas, la substance ("accessory
material") introduite dans la femelle avec le sperme déclenche chez celle-ci
1'oviposition (IEAHY, 1967 ; PICKFORD et al, 1969 ; RIEMANN et THORSON, 1969).
Par contre, chez les Polssons (ROULE, 19%1 ; ARONSON, 1957), la substance émise

par 1'un des partenaires du couple est libérée dans 1l'eau et déclenche chez
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1'autre le comportement nuptial comme chez les Nereis x. I1 convient d'ailleurs
de signaler que, le plus souvent, la substance sexuelle intervenant dans ces
phénoménes n'est pas spécifique,qu'il s'agisse d'Insectes (HODGSON, 1964 ;
IEAHY, 1967) ou d'Annélides Polychetes (BOILLY-MARER, 1969 b). L'absence de
spécificité de la substance sexuelle semble méme concerner les deux sexes
d'une espéce donnée. Chez les Poissons, des frals se produisant en présence
d'un partenaire de mfme sexe ont souvent été observés (ARONSON, 1957) ; de
méme la phéromone sexuelle de certains Insectes a un effet attractif sur les
deux sexes (IEVINSON et BAR IIAN, 1967 ; TSCHINKEL et al, 1967 ; YINON et
SHULOV, 1967 a et b) ; par ailleurs chez les Echinodermes, la " gamete
shedding substance" est "not sex specific" (CHAET, 1966). D'autre part, nous

avons pu constater que dans certains cas,chez Pl. dumerilii,l'émission des

produits génitaux d'un mfle placé dans un récipient contenant d'autres mfles
déclenche 1'émission du sperme de ces derniers ; nous ne pouvons néanmoins
pas assurer que dans notre cas la substance déclenchant 1'émission des pro-
duits génitaux n'est pas sexuellement spécifique ; seule llutilisation de
phéromone sexuelle pure et de techniques électrophysiologiques pourra permet-
tre de répondre valablement & ce probléme.

L'origine des phéromones sexuelles varie considérablement suivant
les groupes volre méme les espéces envisagées. Chez les Insectes, la substance
sexuelle provient généralement d'une glande annexe située au niveau de 1'extré-
mité abdominale (BARNES et al, 1966 ; MILIER et al, 1967 ; ZETHNER et al,

1967 ; GEIGY et WALL, 1968 ; PITMAN et al, 1968 ; SANDERS, 1969). Chez les
Poissons, elle est sécrétée soit par la glande génitale elle méme (ARONSON,
1957) soit par des glandes cutanées anales (EGGERT, 1931). Cependant leur mode
d'action est semblable. En effet, chez les Insectes (SCHNEIDER, 1963 ;
HODGSON, 1964) (& 1'exception peut-&tre de ceux dont 1l'oviposition est déclen-
chée aprés que la substance sexuelle ait été introduite dans la femelle avec
le sperme), les Poissons (ARONSON, 1957) et les Annélides Polychdtes
(BOILLY-MARER, 1967 et 1968) la phéromone n'agit jamais semble-t-il directe-

ment sur la glande génitale ; par contre elle déclenche toujours, via le

% (Chez les Echinodermes (CHAET, 1966) 1'émission des produits génitaux peut

aussi, dans certaines conditions, €tre provoquée 3 distance par une substance
provenant du nerf radiaire (GSS selon CHAET) qui, normalement, intervient
directement sur la gonade (KANATANI, 1969).
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systéme nerveux, une sulte de processus dont le terme est 1'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, 1964 ; HARDEE et al, 1966 ; MANNING, 1967 ;
SCHNEIDER et UTA SEIBT, 1969), chez les Poissons sur la muqueuse olfactive
(TAVOLGA, 1956 ; ARONSON, 1957) et chez des Annélides Polycheétes, au niveau de
certains cirres parapodiaux (BOILLY-MARER, 1967 et 1968)

IV - CONCIUSION

Chez les formes épitoques de Pl. dumerilii récoltées en essaimage,

la danse nuptiale et 1'émission des produits génitaux sont provoquées,pour le
m&le ou la femelle, par une substance provenant du partenaire de sexe opposé.
Cette substance est présente & la surface du corps, dans le liquide coelomique
mais n'a pas été détectée dans les produits génitaux mlrs lavés ; le probléme

de 1l'origine exacte de cette substance reste donc posé. Les Platynereis libe&-
rent relativement peu de substance excitatrice dans la période précédant la
danse nuptiale ; il apparaft, d'autre part, qu'une certaine concentration de®
substance et qu'une durée d'excitatlon donnée sont nécessaires pour provoquer
1'émission des produits génitaux. Celle-cl peut d'ailleurs &tre déclenchée par
d'autres especes ou leur contenu coelomique : la substance excitatrice n'est

pas spécifique.
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CHAPITRE VII

ISOLEMENT ET NATURE DE IA SUBSTANCE EXCITATRICE

Nous avons vu dans les deux précédents chapitres que la danse nuptiale

et 1'émission 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, hautement spécialisés, localisés au niveau des crénelures
et des renflements de certains cirres parapodiaux. Nous nous proposons dans ce
nouveau chapitre d'aborder 1l'isolement de cette substance et 1'étude de sa na-

ture par voie biochimique.

I - MATERIEL ET METHCDES

Les Pl. dumerilii ayant fait 1l'obJjet de ce travail ont été récoltées

comme précédemment & Luc-sur-Mer pendant 1'été 1968 et 1969,
L'isolement de la fraction active a été réalisé , & partir de Nereis
broyées, par l'application des procédés suivants :
- dialyse{
- fractionnement par chromatographie sur échangeurs d'ions,

de
- fractionnement par chromatographie sur gel Sephadex x‘

Nous rapporterons les détails des techniques utilisées au cours

de 1'exposé.

®
Le fractionnement sur gel de Sephadex a été réalisé par Mp C. CARDON dans

le Laboratoire de Chimie Biologique de 1'Université de Lille I.
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TABILEAU 13

Dialyse

Comportement de Pl. dumerilii mfles mises en présence respectivement des frac-

tions dialysable et adialysable provenant d'Heteronereis femelles.

: Réaction négative : Réaction positive
Fractions f f f Emission des
= indifférence | Excitation | produits
e o o s e s S .. genitaux
1) Fraction dialysable : : :
. d'Heteronereis "intactes" : O % : 100 % : 85 %
(7) § :
. d'un homogénat : ” : :
d'Heteronereis (12) v : 100 % : 66 %
. du surnageant d'un homo-  : o : - : ot
génat d'Heteronereis (14) : 2 : 100 7% : 78 %
2) Fraction adialysable : : :
. d'un homogénat 2 i : p :
d'Heteronereis (9) i = : 0 % : 0 %
. du surnageant d'un homo- _— : o :
génat d'Heteronereis (13) : 160 » : C% : %

Les nonbres entre parenthéses indiquent le nombre de cas observés,

e e " e e’ S e e e e e N’ e e e e e N S e e e S S N S N S e S
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ITI - RESULTATS
P ey
A - DIALYSE
1 - Techniques

ILe matériel d'étude, Heteronereis intactes (a) ou homogénat

d'Heteronereis (b), ou surnageant de centrifugation de 1'homogénat, est mis

4 dialyser dans des boudins de cellophane "Nojax 16" préalablement lavés pen-

dant 24 heures avec de l'eau bidistillée.

a) Heteronereis intactes -

4 5 5 Heteronereis d'un sexe donné sont introduites dans

a ,
un boudin & dialyse contenant 50 ml d'eau de mer et mises dialyser contre 10C ml
d'eau de mer pendant 2 & 4 h 4 20° C ; dans ce cas, toutes les Platynereis
introduites dans le boudin & dialyse libérent leurs produits génitaux quelques

minutes aprés le début de 1'expérience.

b) Homogénat d'Heteronereis

s -

Dix Heteronereis mAles ou femelles sont homogénéisées

2 4 4 minutes avec 1'appareil de POTTER - ELVEJHEM dans 10 ml d'eau bidistillée,

puis 1l'homogénat est placé en dialyse durant 6 & 48 heures & 4° C contre de
1'eau bidistillée renouvelée toutes les 6 & 12 heures (70 ml d'eau bidistillée

pour 50 ml du produit mis & dialyser).

¢) Surnageant de centrifugation d'un homogénat

- 5 - o — o Wt - A" S0 -

350 femelles et 950 mAles sont homogénéisés par lots de

20 a 30 Heteronereis dans 10 ml d'eau bidistillée avec l'appareil de Potter-

Elvejhem. L'homogénat est centrifugé pendant 15 minutes a 4° C & 5000 tours/mi-
nute. Le surnageant est mis en dialyse pendant 1 a 4 jours dans les mémes con-

ditions que 1l'homogénat d'Heteronereis.

Dans tous les cas, le volume des dialysats est toujours ramené a
50 ml environ par évaporation sous pression réduite a 1l'aide de 1'évaporateur
rotatif "ROTAVAPOR 'R' BUCHI" (Bain-marie & 20-30° C). L'activité des fractions
(adialysable et dialysable) est éprouvée en les ajoutant (5 & 50 pl) & l'eau

~

d'élevage d'un individu de sexe opposé i celui dont proviennent les fractions.



TABLEAU 14

Comportement de Pl. dumerilii femelles mises en présence respectivement des

fractions dialysable et adialysable provenant d'Heteronereis miles.

PN AN N AN N SN TN PN AN SN TN AN AN NN NN SN NN NN TN S

: Réaction négative : Réaction positive
Fractions $ : H .
: = indifférence : ; PAGLERLON de%
. . Excitation . produits
s o o i S s ;..génitaux
1) Fraction dialysable : : :
. d'Heteronereis "intactes" : 0% : 100 % : 100 %
(8) : : :
. d'un homogénat : - : . : .
d'Heteronereis (16) : Lok : 106 % : 100 %
. du surnageant d'un : L : i : .
homogénat d'Heteronereis  : 0 % : 100 % : 89 %
(19) : : :
2) Fraction adialysable : : :
. d'un homogénat g o 2 . : .
d'Heteronereis (15) 106 7 : 0% : 0%
. du surnageant d'un homo- : :
génat d'Heteronereis (16) : 100 % : 0% : 0%
Les nombres entre parentheéses indiquent le nombre de cas observés.
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2 - Résultats

Dans tous les cas, l'eau distillée ajoutée seule a l'eau de mer

ne perturbe pratiquement pas le comportement des Heteronereis et ne provoque ja-

mals 1'émission des produits génitaux. I1 est dinc possible d'envisager 1'action
des différentes fractions indépendamment de celle de leur solvant.
Les résultats obtenus sont identiques que la dialyse ait été faite 2

partir d'Heteronereis entidres. d'homogénat ou du surnageant de centrifugation

d'homOgénat. Dans la plupart des cas, la fraction dialysable provoque la danse
nuptiale et 1'émission des produits génitaux (tableaux 13 et 14). Des essais
effectués avec la fraction contenue dans le boudin & dialyse a différents moments
par rapport au début de 1l'opération ont montré d'autre part que le facteur actif
dialyse compldtement dans un délai de 48 h (0 % de cas d'émissien des gamétes
miles ou femelles apres 43 h de dialyse, tandis que 63 % de cas d'émissiens miles

et 85 % de cas d'émissions femelles ont été encore obtenus aprés 6 h de dialyse).

% - Discussion

Nos résultats montrent que la substance excitatrice mile ou
femelle, responsable du déclenchement de la danse nuptiale et de 1'émission des

produits génitaux chez Pl. dumerilii, est dialysable et donc de faible masse

moléculaire.

B - FRACTIONNEMENT PAR CHROMATOGRAPHIE SUR ECHANGEURS D'IONS D'UN
SURNAGEANT ET D'UN DIALYSAT

1 - Techniques

Ce procédé réalise un fractionnement des constituants organiques
en composés "neutres", "basiques", "acides"selon le schéma de J. MUNTREUIL et
P. SCRIBAN (1952).

Le fractiemnement, soit d'un surnageant, soit d'un dialysat provenant
du surnageant, est réalisé par un passage successif sur des colonnes de résine
4 échanges de cations (Dowex 50x8 "mesh 25-50", forme acide) puils d'anicns
(Duolite A 102 D "mesh 25-50", forme formiate)(Fig. 11).

Un emploie 60 ml de résine. Ces résines sont cuntenues dans des colon-
nes en verre Pyrex de 1,9 cm de diamétre sur une hauteur de 23 cm. La forme

acide de 1'échangeur de cations (Dowex 50 x 8) est obtenue par le passage de



- fraction dialysable

- surnageant

50 ml

l

it

Dowex 5G x 8

Solution effluente
"acide"

NHuOH 5 p. 100

HCUCH 5 p. 100

Duolite A 102 D

Solution effluente
"neutre"

W
Fraction "acide"

Fraction "basique"
acides aminés
osamines

peptides et sels
minéraux

Fig. 11 - Schéma de fractionnement de la "fraction dialysable" et du

"surnageant" sur des échangeurs d'ions.
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00 ml d'acide chlorhydrique 3 N, suivi d'un lavage & l'eau distillée jusqu'a
ce que le pH du liquide effluent atteigne 5,5-6 (pH de 1l'eau distillée).

la forme formiate de 1'échangeur d'anions (Duolite A 102 D) est obte-
nue par le passage de 60G ml de Soude 3 N, suivi d'un lavage 4 1'eau distillée
Jusqu'a ce que le liquide effluent soit neutre , puis passage d'acide formique
concentré (3 fois le volume de la résine) et lavage &4 l'eau distillée jusaqu'i
ce que le pH du liquide effluent atteigne 4,5-5.

le fractionnement a été effectué,sglgartir de 50 ml d'un surnageant

de centrifugation d'homogénat d'Heteronereis correspondant i 50 miles ou 50

[N

femelles, soit & partir de 50 ml d'un dialysat provenant du surnageant d'un
homogénat de 100 femelles ou de 300 miles.

Chacune de ces deux solutions est passée sur 1'échangeur de cations,
puis sur 1l'échangeur d'anions contenus dans deux colonnes séparées,mails raccor-
dées & l'aide d'un tube en caoutchouc de maniére 4 ce que la purification
s'effectue en une seule epération. Les colonnes sont ensuite lavées avec 300
a4 500 ml d'eau distillée. Ces eaux de lavage ajoutées au premier liquide

effluent représentant la "fraction neutre" sont totalement dépourvues de sels

minéraux et renferment tous les composés organiques "neutres'.

Ce mode opératoire réalise le dessalage des solutions, mais 1l possé-
de, en outre, l'avantage de fractionner les composés organiques. En effet, les
résines échangeuses d'ions peuvent &tre traitées séparément par des solutions
qui déplacent les composés acides retenus par 1l'échangeur d'anions et les com-

posés basiques retenus par 1l'échangeur de cations : la "fraction acide" (éluat

de Duolite A 102 D) (acides organiques, acide aspartique, éthers phosphoriques,
etc...) Sera obtenue par le passage de 3GC ml d'une solution aqueuse d'acide

formique 4 5 p. 100 (V : V) et la "fraction basique" (éluat de Dowex 50 x 8)

(osamines, acides aminés) par le passage de 300 ml d'une solution aqueuse
d'ammoniaque & 5 p. 100 (V : V).

Le protocole experimental décrit est schématisé sur la fig. 11.

Les différentes fractions (acide, basique et neutre) sont concentrées
jusqu'a 20-30 ml par évaporation sous pression réduite et leur activité est

déterminée aprés avolr amené leur pH au voisinage de la neutralité ® les essais

®
- Ia fraction "acide" est amenée i pH 7 par addition d'ammoniaque.
- La fraction "basique" est amende & pH 7 par addition d'acide chlorhydrique.



TABLEAU 15

Fractionnement sur résines échangeuses d'ions.

Comportement de Pl. dumerilii mfles mises en présence des fractions "neutres",

"basiques" et "acides" provenant d'Heteronereis femelles.

NN AN NN

: : )

: Réaction négative : Réaction positive )

Fractions f : f.Emission des g

. = indifférence ' Excitation °  produits )

(e e e e e e e e . génitaux
( : : H )
( 1) Expérience témoin : : : )
( Fau distillée 8) = 100 % : O % : % )
E : : : ;
( 2) "Fraction neutre" : : : )
( : : : )
( . du surnageant (16) : G % : 10C % : 61 % )
( : : : )
( : : )
( . du dialysat (24) : 0% 3 100 % : 87 % )
E : 3 : g
( 3) "Fraction basique" : : : )
( : 2 : )
( . du surnageant (15) 80 % : 20 % : 6 % )
( g : 3 )
( ‘ : : )
( . du dialysat (13) 86 % : 14 % : 7% )
E_ : : : g
( 4) "Fraction acide" : : : )
( : : : )
( . du surnageant (9) : 100 % : 0% : 0% )
E : s : )
: : : )

( . du dialysat (12) ¢ 100 % : U % : 0% )
( : : 3 )
(f-{\

(\Aﬁ\\v

~ Y \\k\\x'

Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre de cas observés. Nt

-

10
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TABLEAU 16

Fractionnement sur résines échangeuses d'ions.

Comportement de Pl., dumerilii femelles mises en présence des fractions

"neutres, "basiques" et "acides" provenant d'Heteronereis méles.

: : )

: Réaction négative : Réaction positive )

Fractions : ‘ Emission des g

= indifférence Excitation | produits )
___________ L ) génitaux )
)

1) Expérience témoin z : )
Eau distillée (9) : 100 % 2 0% - 0% )

: : ; )

: 3 )

2) "Fraction neutre" s : g )
g s : )

. du surnageant (13) : U % s 100 % : xR % )

: 3 $ )

: : - )

. du dialysat (17) = 0% g 100 % 3 76 % )

: : : )

: )

3) "Fraction basique" 5 f 2 )
3 : g )

. du surnageant (11) 83 % : 17 % : 17 % )

s : : )

: 2 : )

. du dialysat (14) = 79 % : 21 % : 7% )

$ : : )

: )

4) "Fraction acide" )
: : - )

. du surnageant (10) : 100 % : % : 0% )

: 3 3 )

: ‘ : : )

. du dialysat (12) 100 % : 0% : 0% )

: : § )

les nombres entre parenthéses indiquent le nombre de cas observés.
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biologiques ont été réalisés comme pour les dialysats. Le rBle éventuel de

1'éluat sur le comportement des Heteronereis a été apprécié.

2 - Résultats (tableaux 15 et 16)

Dans tous les cas, l'activité de chacune des trois fractions
provenant d'un surnageant de centrifugation d'homogénat s'est révélée identique
a celle des fractions correspondantes issues de la fraction dialysable. Par
contre, le comportement des Platymereis différe suivant le type de fraction
avec laquelle elles sont mises en présence.

En particulier, la fraction "neutre" excite souvent violemment les
Platynereis de sexe opposé & celui dont provient la fraction et déclenche une
danse nuptiale caractéristique suivie, le plus seuvent, par 1'émission des pro-
duits sexuels.

Par contre, la "fraction basique" est peu active ; elle provoque,
dans quelques cas seulement, 1'émission des produits génitaux.

Enfin, la "fraction acide" se révéle comme étant sans effet sur le

comportement nuptial des Platynereis.

5 - Discussion

Les résultats obtenus montrent que la substance excitatrice
mdle ou femelle n'est pratiquement pas retenue par les résines échangeuses
d'ions utilisées dans notre travail ; il semble toutefois que le produit actif
subisse une légére rétention sur la résine échangeuse de cations, étant donné
que la fraction "basique" présente une activité légérement positive vis-id-vis
des Platynereis du sexe opposé. Il est d'ailleurs intéressant de souligner &
ce propos la simllitude de comportement des substances mfle et femelle au cours
du fractionnement que nous avons effectué ; toutes deux sont dialysables et

résentes dans 1'éluat "neutre".
P

C - FRACTIUNNEMENT DE L'EIUAT NEUTRE PAR CHROMATOGRAPHIE SUR GEL DE
SEPHADEX

Nous avons tenté de séparer les constituants de la fraction "neutre”

par chromatographie en celonne sur Séphadex G 25 "normal”, "médium” ou "fine".



TABIEAU 17

Comportement d'Heteronereis mfles (Pl. dumerilii) en présence des

fractions obtenues aprés passage de la "fraction neutre" femelle sur

gel de Sephadex G 25 "fine" (ler fractionnement).

( : )
g . : Réaction négative : Réaction positive g
Fractions * Pmission des
E (= indifférence) z Excitation i p?oduits %
T LT B O EEQ}EE'E}E---)
( : : )
g 1 (8) 100 % 0% : C % g
( ; )
B - R
( : : : )
E 3 (12) : 25 % : 75 % : 25 % g
( : : : )
E 4 (11) : 1% : 99 % : Sh % g
( Z Z Z )
g 5 (1) : U % : 100 % : 76 % ;
( : : : )
g 6 (8) : 25 % : 75 % : 0% g

les nombres entre parenthéses indiquent le nombre d'Heteronereis
éprouvées ; les tirets correspondent & des expériences non effectuées.
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1 - Techniques

Une quantité de "phase neutre" correspondant & une concentra-
tion de 5 p. 100 est dissoute dans 1l'eau bidistillée. Cette solution est chroma-
tographiée sur une colonne de Sephadex G 25 "fine" (2 x 72 cm) gonflé 24 heures
dans 1'eau bidistillée, dégazé et stabilisé a la température ambiante. Cette
chromatographie de gel filtration consiste en un "tamisage moléculaire" réalisé
par des gels réticulés de dextranes.

Les mélanges de substances de masse moléculaire différente sont
fractionnés de telle maniére que les composés se présentent a la sortie de la
colonne dans 1'ordre des masses moléculaires décroissantes.

Les composés sont déplacés par passage d'eau bidistillée préalable-
ment dégazée et dont le débit est réglé par une pompe péristaltique ; ils sont
recueilllis par fraction de 2 ml avec enregistrement automatique de l'absorbance
de chaque fraction a l'aide d'un abscrptiométre en lumidre ultraviolette &

280 nm.

2 - Résultats

a) Chromatographie de la fraction "neutre" femelle

- S e G o o - o - - - 1 o

Nous avons réalisé a des moments différents deux séries
d'expériences dont les résultats sont illustrés par les figures 12 et 13. Le
gel de Sephadex G 25 "fine" fournit dans les deux cas 4 pics d'élution. En rai-

son du chevauchement des pics successifs, nous avons procédé & une répartition

des tubes en plusieurs fractions.

ler fractionnement (fig. 12)

fraction 1 tubes 13 a4 18
fracticn 2 tubes 19 a 21
fraction 3 tubes 22 4 36
fraction 4 tubes 37 et 38
fraction 5 tubes 39 & 42

fraction 6 tubes 4% & 50



TABIEAU 18

Comportement d'Heteronereis mfles (Pl. dumerilii) en présence des frac-

tions obtenues aprés passage de la "fraction neutre" femelle sur gel de

Sephadex G 25 "fine" (2éme fractionnement).

( )
( : Réaction négative : Réaction positive )
( Fractions : : s )
( s . . . BEmission des )
( . (= indifférence) | Excitation |  produits )
| S e e e i e e ._.génitaux
( : : : )
( 1 (6) 100 % : 0% : 0% g
( ¢ : :

( : : : )
g 2 (T} = 100 % : 0% : 0 % %
( : ; : )
E ) (7) = 100 % : O % : 0% g
( Z : 2 )
( iy (10) % : 100 % : 60 % )
( : : : )
( : s : )
g 5+ 6 (8) : 75 % : 25 % : % g

e
o
eo

Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre d'Heteronereis

éprouvées.



Figure 13

Deuxiéme fractionnement de l1l'éluat neutre femelle par chromatographie sur gel de Sephadex
"fine". Trait continu, densité optique de 1'éluat ; trait discontinu (sme===ee:) pour-
centage d'Heteronereis miles présentant une excitation en présence de la fraction corres-

pondante de 1'éluat. Trait discontinu (e-sse-.) pourcentage d'Heteronereis miles émettant
leurs produits génitaux en présence de la fraction correspondante de 1'éluat.
DO, densité optique.
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2eme fractionnement (fig. 13)

fraction 1 tubes 1 a 10
fraction 2 tubes 11 & 14
fraction 3 tubes 15 & 26
fraction 4 tubes 27 a 30
e
fraction 5+ 6 tubes 31 a hO

Chacune des différentes fractions a été aussitbt lyophilisée et le
lyophilisat éprouvé ultérieurement aprés dilution dans de 1l'eau de mer sur des

Heteronereis miles.

Les résultats biologiques sont groupés dans les tableaux 17 et 18
et visualisés sur les figures 12 et 13. On constate que ce sont les fractions
4 et 5 qui se réveélent les plus efficaces en ce qui concerne l'excitation des

Hetercnereis et 1'émission des produits génitaux. Une certaine activité est

observée aussi au niveau des fractions situées de part et d'autre de ces frac-
tions,notamment dans le fractionnement correspondant a la fig. 12,mais jamais,
par contre, dans les deux premiéres fractions (1 et 2). L'étalement de la sub-
stance active sur plusieurs fractions se manifeste cependant suivant un gradient
d'activité ou de cencentration dont le maximum apparaft situé au niveau des
fractions 4 et 5. Il est vraisemblable que cette répartition de la substance
aprés chromatographie sur G 25 "fine" résulte du chevauchement des pics succes-
sifs.

b) Chromatographie de la fraction "neutre" mfle

e - - ] - - -

Aprés passage de la fraction "neutre" mldle sur gel de
Sephadex G 25 "médium" ou "fine", on obtient 4 pics d'élution (fig. 14). Comme
pour 1'éluat "neutre" femelle, nous avons réalisé un isolement arbitraire des

pics en constituant les 4 fractions suivantes :

fraction 1 tubes 39 a 44
fraction 2 tubes 45 a 48
fraction 3 tubes 49 & 55
fraction 4 tubes 56 a 65

Chacune de ces fractions est traitée comme précédemment et éprouvée

sur des Heteronerels femelles.

ILes résultats obtenus sont groupés dans le tableau 19 et schématisés



TABLEAU 19

Comportement d'Heteronereis femelles (Pl. dumerilii) en présence des

fractions recueillies aprés passage de la fraction "neutre" mfle sur

gel de Sephadex G 25 "fine'".

( s 3

( : Réaction négative : Réaction positive

E Fractions  : j * Emission des
(= indifférence) ' Excitation =  produits

( : s 2

(cmmmm e e § mmmm e e b o e et B e e LT

( : s

( 1 (22) 41 % : 59 % : 18 %

( : i

( ¢ 2 3

( 2 (8) 4o % 6U % : 10 %

( : $

( 3

( 3 3) 38 % : 62 % : v %

( : i

( : :

( i (81) 3 27 % ™ % : 7 %

( : ; :

Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre d'Heteronereis

éprouvées.
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Figure 14

Fractionnement de 1'éluat neutre mfle par chromatographie sur gel de Sephadex “fine".
Trait continu, densité optique de 1'éluat ; trait discontinu (e===e=e==s) pourcentage
d'Heteronereis miles présentant une excitation en présence de la fraction correspondante
de 1'éluat. Trait discontinu {-ss-e=:) pourcentage d'Heteronereis mfles émettant leurs
produits génitaux en présence de la fraction correspondante de 1'éluat.

DO, densité optique.
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sur la figure 14. On constate que toutes les fractions excitent les Heteronereis

pratiquement de fagon égale. Par contre, on observe deux "pics" d'émission de
produits génitaux, 1l'un correspondant aux fractions 1 et 2 (respectivement 18
et 10 % de cas d'émission) 1l'autre & la fraction 4 avec cependant un pourcentage
d'émission nettement supérieur. la présence de substance active dans les deux
premiéres fractions est surprenante si 1'on considére sa répartition dans les
fractions suivantes. Comme elle correspond & des composés de poids moléculaire
plus élevé que ceux de la fraction 4 puisque élués les premiers, on peut penser
que la masse moléculaire de la substance active résulterait d'une polymérisa-
tion de celle-ci, ou d'une combinaison chimique, ou d'une dénaturation lors des
différents traitements, ou encore d'un phénoméne d'absorption au niveau du gel
d'ol un retard lors de 1'élution. Des expériences complémentaires s'avérent

nécessaires pour élucider ce probléme.

3 - Discussion

la chromatographie de 1'éluat "neutre" de mfles et de femelles
sur gel de Séephadex G 25 permet donc de fractionner celui-ci et de localiser la
substance active dans une des sous-fractions obtenues. L'appréciation de l'acti-
vité biologique des fractions actives montre d'ailleurs toujours qu'elles inter-

viennent & la fois sur l'excitation des Heteronereis et sur 1'émission des pro-

duits génitaux. En effet, les courbes relatives au pourcentage de réponses po-
sitives vis-a-vis de ces deux comportements apparaissent toujours superposées,
la courbe du pourcentage d'émission de produits génitaux étant située sous celle
correspondant au pourcentage d'individus présentant une excitation en présence
de 1'é1luat.

Ces observations nous permettent de penser qu'il y aurait probable-
ment une seule et méme substance dont le rfle serait de déclencher une excita-
tion suffisante pour entrafner automatiquement 1'émission des produits génitaux.

Comme d'asutre part 1'excitation momentanée d'une Heteronereis peut &tre provo-

quée par divers stimulus aspécifiques (voir chapitre précédent), nous pensons
devoir considérer comme meilleur critére de l'activité d'une substance, 1'émis-

sion des produits génitaux.

IIT - DISCUSSION GENERALE

Les résultats obtenus par dialyse et fractionnement du dialysat sur
résines échangeuses d'ions et sur gel de Sephadex G 25 permettent de pens er

que la substance excitatrice mdle ou femelle de Pl. dumerilii est thermol mbile
et
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de faible masse moléculaire (de 1l'ordre de 2500 & 5000) ; des travaux actuelle-
ment en cours suggerent qu'elle serait d'autre part de nature protéinique,ce

qui rendrait compte d'ailleurs de sa thermolabilité mise en évidence dans le
chapitre précédent. En ce qui concerne les femelles, la substance excitatrice
est donc différente de la "fertilisine” ,non dialysable (TCWNSEND, 1939), que
LILLIE et JUST, 1913 considéraient comme ¢tant responsable & la fois du déeclen-
chement de la danse nuptiale et de 1'émission des produits génitaux chez le

mlle,et de 1l'agglutination des spermatozoides. D'autre part, chez Pl. dumerilii,

la substance excitatrice n'est certainement pas représentée par du glutathion

comme le pense TOWNSEND (19%9) pour Nereis succinea Leuckart (= Nereis limbata

Ehlers) ; en effet, chez 1'espéce que nous avons étudide, le glutathion pur est

inefficace sur le comportement nuptial des Heteronereis mfles ou femelles. En

outre, lors d'un fractionnement sur résines échangeuses d'ions, 11 est retenu
par 1'échangeur de cations et ne peut denc &tre présent que dans la "fraction
basique".

I1 est intéressant de constater que la substance excitatrice de
Pl. dumerilii présente certaines des caractéristiques de la"gamete ckedding

substance" isolée par CHAET (1966) (= gonad stimul%-ingsubStance de KANATANT,

1969) ; celle-ci est en effet dialysable et de nature polypeptidique. Toutefois,
i1 faut rappeler que son mode d'action est différent ; en effet la gonad sti-
muilating substance (GSS) intervient directement sur la paroi de l'ovaire en
induisant la formation d'une deuxiéme substance la "meiosis indveting substance”
(MIS) qui déclenche la maturation et 1'émission des ovocytes, yraisenmblablement
en dissolvant le ciment interfolliculaire (KANATANI, 1969). Par contre chez

Pl, dumerilii la substance excitatrice agit par 1'intermédiaire du systéme

nerveux qui provoque les contractions musculaires responsables de la nage

nuptiale et en particulier de 1'émission des prodults génitaux.

IV - CONCIUSION

Chez les Heteronereis de Pl. dumerilii en essaimage, l'excitation ct

1'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
"fine". 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 1l'excitation de

1'Heteronerels ; 1'émission des produits génitaux ne serait que la coneéquence

mécanique de 1l'excitation.
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CONCIUSION DE IA DEUXIEME PARTIE

Ies formations apparaissant sur les cirres parapodiaux des Nereis
au cours de 1l'hétéronéréidation (crénelures et renflement chez le mdle, renfle=
ment chez la femelle) et le pygidium (papilles pygidiales chez le mAle uniquew
ment ) représentent les éléments Jjouant un rdle fondamental dans la reproduction
au cours de l'essaimage.

Ies papilles pygidiales du mAle constituant les voies d'évacuation
du sperme et servent A son émission ; ce systéme permet au mfle de participer
efficacement 4 plusieurs danses nuptiales. Chez la femelle, il n'existe aucun
dispositif particulier intervenant dans 1l'expulsion des ovocytes qui sont éva-
cués en une seule fois par déchirement de la paroi du corps.

Ies crénelures et les renflements des cirres parapodiaux d'Heterone-
reis permettent a celles-ci de percevoir leur partenaire grfce & une substance
excitatrice émise par ce dernier. Cette substance intervient en qualité de
chémostimulant au niveau des complexes chémorécepteurs situés dans les créne-
lures et les renflements et déclenchse la nage nuptiale dont le terme est
représenté par l'émission des produits génitaux.

Ia substance excitatrice est présente & la surface du corps et dans

le liquide coelomique des Heteronereis ; elle n'a pas été détectée dans les

produits génitaux lavés. La substance excltatrice est caractéristique du sexe
mais non spécifique. Elle est thermolabile, dialysable et probablement de

nature protéinique.



- 111 -

TROISIEME PARTIE

DETERMINISME DES CARACTERES SEXUELS SOMATIQUES.
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Un dimorphisme sexuel apparaft chez la plupart des Nereldae au cours
de 1'nétéronéréidation. Il se manifeste au niveau des cirres parapodiaux et du
pygidium et se caractérise par 1l'apparition de renflement (mfles et femelles)
et de crénelures (miles uniquement) sur les cirres parapodiaux,et de papilles
au niveau du pygidium des m&les. Les renflements et les crénelures représentent
des organes sensoriels adaptés 4 la réception de stimuli chimiques émis par
1l'autre sexe et provoquant la danse nuptiale et 1'émission des produits géni-
taux ; les papilles pygidiales sont des tubules servant & 1'émission du sperme.
Cependant, bien que la structure et la fonction de ces deux types de caracteres
sexuels soient trés différentes, il convient de remarquer que leur différencia-
tion est synchrone et résulte de la levée de 1'inhibition endocrine cérébrale.
D'autre part, dans les deux cas, elle fait intervenir un seul et méme tissu,
1'épiderme, dont 1l'activité mitotique, déclenchée dés 1l'ablation des ganglions
cérébroides, aboutit suivant le cas, a 1'édification de renflements, de créne-
lures, ou de papilles pygidiales.

I1 apparaft donc que des caractéres sexuels somatiques sont inscrits
au niveau de certaines structures (cirres parapodiaux et pygidium) et ne s'ex-
priment, tout comme d'ailleurs les autres formations somatiques caractéristi-
ques de 1'épitoquie (lamelles parapodiales, soies hétéronéréidiemnes) que lors-
que le contrfle cérébral est aboli. Le déterminisme et les modalités de la
détermination de ces caractéres et notamment du dimorphisme sexuel sont cepen-
dant inconnus.

Nous nous proposons dans cette troisieme partie de tenter de résoudre
ce probléme par 1'expérimentation. Nous envisagerons d'abord les modalités de
la différenciation des caractéres sexuels somatiques (Chapitre VIII) avant de
considérer leur déterminisme (Chapitre IX) et le probléme de la stabilité de

leur détermination (Chapitre X).



CHAPITRE VIIT

MODALITES DE IA DIFFERENCTIATION DES CARACTERES
SEXUELS SOMATIQUES.

Le dimorphisme sexuel des Heteronereis réside d'une part dans la

nature (crénelures ou renflement) des modifications des cirres parapodiaux et
leur localisation sur l'axe antéro-postérieur du corps, d'autre part dans la
différenciation ou non de papilles pygidiales. L'apparition de crénelures est
spécifique du mfle, d'autre part elle concerne uniquement les cirres parapo-
diaux dorsaux de la zone hétéronéréidienne de 1l'animal. Les renflements appa-
raissent 4 la fois chez les mfles et les femelles sur les cirres parapodiaux
dorsaux et ventraux des premiers segments de la zone non transformée ; le nom-
bre de segments dont les cirres parapodiaux se renflent différe cependant (chez
la plupart des especes) en fonction du sexe ; les miAles possédent généralement
un plus grand nombre de segments a cirres parapodiaux renflés. Les papilles
pygidiales,par contre, n'apparaissent que chez les mlles.

Ces caracteéres se différencient normalement au cours de 1'hétéroné-
réidation, c'est-a~-dire au terme de la vie de 1l'animal. Comme il est possible
de provoquer 1l'épitoquie par une simple décérébration (DURCHON, 1949 et 1952),
nous avons recherché 1'influence de 1'Age de la Nereis sur la différenciation
de ces caracteéres ainsi que celle de facteurs exogeénes comme le Jeline et la

température d'élevage.

I - MATERIEL ET TECHNIQUES

Les expériences ont été effectudes sur N. pelagica et P. cultrifera.

Ces deux espéces présentent l'avantage d'€tre représentées abondamment pendant
toute 1l'année sur nos cHtes en des lieux d'acces relativement aisé.

L'état sexuel des Nereis est apprécié par 1'examen microscopique
d'une ponction coelomique ; lorsque aucune cellule sexuelle n'est détectée par
ce procédé, nous avons eu recours 3 1l'étude de coupes histologiques effectuées
dans la zone postérieure du corps.

L'épitoquie expérimentale est provoquée par décérébration suivant la
technique de DURCHON (1949 ; 1952).
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Les modalités de la différenciation des caractéres sexuels somatiques
ont été recherchées en utilisant différentes conditions d'élevage dont le dé-

tail sera rapporté au cours de 1'exposé.

IT - RESULTATS

Dans la nature, les caracteres sexuels somatiques des Nereis commen-

cent & apparaftre au début de 1'hétéronéréidation (P. cultrifera de 3 ans ;

N. pelagica de 2 ans) alors que les lamelles parapodiales ne sont pas ou sont

4 peine perceptibles a 1l'observation de la morphclogie externe ; 1ls sont com-

pletement différenciés une semaine environ avant 1'épitoquie de 1'Annélide.
Nous envisagerons les modalités de la différenciation des crénelures

et des renflements des cirres parapodiaux puis de celle des papilles pygldiales

chez des Nereis d'Age varié, soumises au jefine ou a différentes températures.

A - INFIUENCE DE L'AGE DES NEREIS SUR IA DIFFERENCIATION DES CARAC-
TERES SEXUELS SOMATIQUES

1 - Techniques

Les Nereis expérimentées (N. pelagica et P. cultrifera) sont

sexuellement différencides ou non. Les individus sexués sont d'Age varié ;
comme la maturation de leurs produits génitaux s'étale sur une longue période

(1 an pour N. pelagica, miles et femelles et P. cultrifera mfles ; 1 an et demi

pour P. cultrifera femelles) nous les avons classés en fonction de leur état

génital. les femelles ont été réparties en 10U catégories suivant le diamétre de
leurs ovoecytes : 20-30 p ; 40 p 3 50-60 p ; 80 p ; 90-100 p ; 120 p ; 140 p ;
150-170 p ; 180 p ; 190-200 .

Chez les mAles, nous avons distingué deux lots : le premier groupant
les individus dont les spermatocytes se présentent en amas miriformes, le
deuxiéme rassemblant les Nereis dont les spermatocytes sont en masses ovalaires.
Chez tous ces individus, 1l'épitoquie est provoquée par décérébration ; les
Nereis en expérience sont isolées dans des cristallisoirs contenant de 1'eau
de mer normale et élevées 3 une température de 15° C environ. ILes expériences

ont été conduites a différents moments de 1'année.



TABLEAU 20

Différenciation des caractéres sexuels somatiques chez des N, pelagica

et P. cultrifera,différenciées sexuellement,d'dges variés.

Produits génitaux
contenus dans le
coelome au moment de
la décérébration

Caractéres sexuels

Cirres parapodiaux Pygidium

s
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Mile : spermatocytes (95-65) type mile (95-65) : type mile (95-65)

Femelle : ovocytes 20~30 p (19-11) : type femelle (19-11) : type femelle (6-3)
. : type mile (13-8)

: ovocytes 40 p (14-9) : type femelle (14-9) ; type femelle (6-4)
: type mile (8-5)

ovocytes 50-60 p (15-10) : type femelle (15-10) : type femelle (15-10)

. oo

; ovocytes 80 p (13-7) : type femelle (13-7) ; type femelle (13-7)
: ovoeytes 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)

i ovocytes 140 p (11-9) : type femelle (11-9) : type femelle (11-9)
; ovocytes 150 u (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 u (11-9) : type femelle (11-9) : type femelle (11-9)

! ovocytes 190-200 p (12-6) : type femelle (12-6) : type femelle (12-6)
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-
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Les nombres entre parenthéses indiquent le nombre de cas observés (N. pelagica-
P. cultrifera).

Type mfle : Cirres parapodiaux des 7 premiers segments renflés, cirres parapodiaux
dorsaux de la région postérieure crénelés ; papilles pygidiales.

Type femelle : Cirres parapodiaux des 5 (N. pelagica) ou 7 (P, cultrifera) pre-
miers segments renflés, cirres parapodiaux de la région postérieure lisses ;
pas de papilles pygidiales.
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2 - Résultats

Nous rapporterons successivement les résultats obtenus avec

les Nereis sexuellement différenciées, puls avec les individus indifférenciés.

a) Evolution des Nereis sexuellement différenciées

- 70 ) (0 " - T - — - -

(Tableau 20)

Le travail a porté sur 150 miles et 220 femelles. Dans
tous les cas, les Nereis deviennent épitoques dans un délai de 3C a 35 jours
aprés la décérébration. Tous les individus mfles atteignent la maturité sexuel-
le compléte (spermatozoldes). Par contre, chez les femelles, seuls les indivi-
dus dont les ovocytes avaient initialement un diamétre supérieur ou égal a

60 p pour N. pelagica et 140 p pour P. cultrifera, évoluent Jjusqu'ad la maturité

(diamétre des ovocytes 200 p pour N. pelagica, 225-250 p pour P. cultrifera) ;

chez les femelles plus Jeunes, le diamétre des ovocytes atteint au plus une
valeur comprise entre 100 et 150 p environ.

Aucune inversion sexuelle n'a été observée. Les caractéres sexuels
se développent toujours normalement sur les cirres parapodiaux méme lorsque les

produits génitaux de 1'Heteronereis n'ont pas atteint la maturité (cas des

Jeunes femelles) ; ils sont toujours conformes au sexe de 1l'individu. En outre,
les transformations histologiques, cytologiques et histochimiques des cirres

~

parapodiaux sont toujours identiques a celles observées chez les Heteronereis

naturelles,

Par contre, les papilles pygidiales ne se développent pas seulement
chez les mfles mais aussi chez les trés jeunes femelles (ovocytes de 20-40 p
de diamétre) ; en effet, chez 60 & 70 % de ces derniéres il apparalt de petites
papilles pygidiales.

b) Evolution des Néreis indifférencides sexuellement

(Tableau 21)

Le travail a été effectué sur 100 N. pelagica et 100
P. cultrifera., Blen que de petite taille (2 & 2,5 cm sous anesthésie, 40 3

70 segments) les Nereis indifférenciées sexuellement deviemment épitoques dans
les deux mois qui suivent 1l'ablation du cerveau. Les produits génitaux peuvent

ou non se différencier. Nous considérerons chacun de ces deux cas.



TABLEAU 21

Différenciation des caractéres sexuels chez des N. pelagica et

P, cultrifera indifférenclées sexuellement au moment de la

SN SNSTN TN STN TN TN ITN TN SN TN N TN TN AN SN SN SN TN A N

décérébration.
: Caractéres sexuels
Différenciation génitale : :
Cirres parapodiaux : Pygidium
Mle (53-70) : Type m&le (53-70) : Type m&le (53-70)
: Type femelle (41-22) : Type femelle (4-2)
Femelle (41-22) : :
: : Type mdle (37-20)
0 (6-8) Type méle (2-3) : Type mdle (2-3)

¢ e es o
-

Type femelle (4-5) : Type femelle (0-1)

se o

: Type mile (6-7)

Les nombres entre parenth&ses indiquent le nombre de cas observés (N. pelagica-
P. cultrifera).

0, absence de produits génitaux.

Type mfle : Cirres parapodiaux des 7 premiers segments renflés, cirres parapo-
diaux dorsaux de la région postérieure crénelés ; papilles pygidiales.

Type femelle : cirres parapodiaux des 5 (N. pelagica) ou 7 (P. cultrifera)

premiers segments renflés, cirres parapodiaux de la région postérieure lisses.

pas de papllles pygidiales.
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- Différenciation de produits génitaux

Elle concerne le plus grand nonbre d'individus expé-
rimentés (92 % des P. cultrifera, 94 % des N. pelagica) ; la sex-ratio obtenue
est la suivante : 70 % de mAles, 22 % de femelles pour P. cultrifera, 53 % de

miles, 41 % de femelles pour N. pelagica. Les individus mfles présentent de nom-
breux spermatozoldes. Le coelome des femelles contient de petits ovocytes de
diamétre nettement inférieur (10-30 u) & celul d'ovoeytes d'individus matures
(200-240 p), leur nombre est souvent trés faible (3 & 4 ovocytes en moyenne par
coupe longitudinale intéressant 4 segments).

ILes caractéres sexuels somatiques des cirres parapodiaux se différen-
cient normalement et conformément au sexe de 1'individu. Par contre, la rosette
pygidiale, attribut normal du m&le, se développe non seulement chez les indivi-
dus ayant différencié des produits génitaux miles,mals également chez la plupart

(90 %) de ceux ayant différencié des ovocytes.

- Absence de différenciation de prodults génitaux

Elle intéresse 8 % des P. cultrifera et 6 % des

N. pelagica. Les individus non différenciés sexuellement au terme de 1'hétéroné-
réidation développent quand méme des renflements, des crénclures et des papilles

pygidiales, En ce qul concerne les cirres parapodiaux, un tiers des Heterocnereis

(soit 3/8 P, cultrifera et 2/6 N. pelagica) différenclent des caractéres sexuels

de type mAle, les deux tlers restant (soit 5/8 P. cultrifera et 4/6 N. pelagica)

présentent des caractéres sexuels de type femelle. Par contre, presque toutes

les Heteronerels ont des papilles pygidiales (7/8 P. cultrifera, 6/6 N. pelagica).

% ~ Discussion

Nos résultats montrent que les caractéres sexuels des cirres

parapodiaux et du pygidium de N. pelagica et P, cultrifera peuvent se réaliser

a n'importe quel moment de la vie de l'animal,et quel que soit 1'état génital
de celui-ci ou 1'évolution des produits génitaux su cours de l'épitoquie
expérimentale, pourvu que 1'inhibition cérébrale soit levée. Il en est d'ailleurs
de méme de tous les caractéres 1iés a 1'épitoquie (soies hétéronéréidiennes,
lamelles parapodiales).

Ia nature des caractéres sexuels des cirres parapodiaux est toujours
conforme au sexe de l'animal, tout au moins lorsque celui-ci apparaft. Quand

les produits génitaux ne se différencient pas (8 % des P, cultrifera et 6 % des
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N. pelagica indifférenciées sexuellement au moment de la décérébration) on
obtient aussi des individus a caractéres sexuels mlles (pour un tiers des cas)
et d'autres & caractéres sexuels femelles (les deux tiers restant). Toutefois,
le nombre de ces Nereis n'ayant pas différencié de produits génitaux apres

décérébration est trop faible pour comparer le rapport
individus & caractéres mlles (2-3)

individus a caracteéres femelles (4-5)
Nereis indifférenciées sexuellement lors de la décérébration mais ayant subi une

3 la sex-ratio enregistrée chez les

différenciation sexuelle au cours de l'épitoquie expérimentale.
Ia rosette pygidiale, qui. normalement. représente un caractére soma-
tique de type mAle, apparaft chez tous les individus méles,mais aussi chez la

quasi totalité des Heteronereis sexuellement indifférencides et chez des femel-

les & condition que celles-ci soient trés Jeunes (ovocytes 20 p-40 p de

diamétre ).

B - INFIUENCE DU JEUNE SUR IA DIFFERENCIATION DES RENFIEMENTS ET
DES CRENEIURES

1 - Techniques

Les expériences ont été réalisées sur des N, pelagica et

P. cultrifera de différents fAges (différencides sexuellement ou non). Les Nereis

ont été maintenues pendant une période de 10 mois au maximum & la température
de 12-15° C dans de l'eau de mer filtrée et renouvelée régulidrement. Au terme
de cette période, les Nereis non devenues épitoques naturellement sont décéré-

brées.

2 - Résultats (Tableau 22)

Les N. pelagica résistent beaucoup mieux au Jjeli