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RESUME

Le dimorphisme sexuel des Nereidae apparait au moment de la maturité
génitale au niveau des cirres parapodiaux et du pygidium. Il se manifeste sous
la forme d’excroissances sur les cirres parapodiaux (renflement chez les & et les ¢,
crénelures chez les &) et de papilles pygidiales (chez les o).

La signification et le déterminisme de ce dimorphisme ont été étudiés par
des techniques appropriées et en particulier par I’expérimentation.

Nous avons montré que :

— les excroissances (crénelures, renflement) des cirres parapodiaux repré-
sentent des complexes chémorécepteurs assurant la réception de stimuli de nature
chimique (substance excitatrice) émanant du sexe opposé au moment de Iessai-
mage et déclenchant la danse nuptiale et 1’émission des produits génitaux;

— la substance excitatrice est thermolabile, dialysable et probablement de
nature polypeptidique;

— les excroissances tubulaires du pygidium (papilles), assurent 1’évacuation du
sperme;

(1) Cet article est le résumé d’une Thése de Doctorat d’Etat és Sciences,
mention Sciences Naturelles, soutenue devant la Commission d’Examen de 1’Uni-
versité des Sciences et des Techniques de Lille, le 21 octobre 1971, numéro
d’enregistrement au C.N.R.S. A.0. 6 493. Composition du Jury : Professeurs R. DEFRE-
TIN (Président), M. DurcHON (Rapporteur), F. ScHALLER et E. ViviEr (Examinateurs),
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-— La différenciation des caractéres sexuels somatiques peut étre réalisée quel-
que soit I’age de la Nereis, son état génital et les conditions externes, pourvu que
I’inhibition cérébrale soit levée;

— la nature (& ou ¢) du caractére sexuel apparaissant sur les cirres para-
podiaux (renflement, crénelures) est déterminée de fagon particuliérement stable
et précoce en fonction du sexe génital correspondant; elle échappe donc trés tot
a tout contrdole physiologique;

-— le caractére papilles pygidiales présente une labilité dans sa différenciation
suggérant qu’il serait déterminé a la fois chez les males et les femelles.

SUMMARY

The sexual dimorphism of Nereidae appears at the time of genital maturity
on parapodial cirri and pygidium. It is evident in the form of outgrowths on
the parapodial cirri (swelling by males and females; crenellations by males) and
pygidial papillas (by males).

The significance of this dimorphism and the determinism have been studied
by appropriate techniques and in particular by experimentation.

We have shown that :

— the outgrowths (crenellations, swelling) of the parapodial cirri represent
chemoreceptor complexes which assure the reception of chemical stimuli (exciting
substance) emanating from the opposite sex, thereby causing the spawning, the
nuptial dance and the release of genital products;

— the exciting substance is thermolable, dialysable, and probably of a
polypeptidic nature;

— the tubular outgrowths of pygidium (papillas) insure sperm evacuation;

— the differentiation of somatic sexual characters can be observed whatever
the age of the Nereis, its genital state and the external conditions whenever the
cerebral inhibition is removed;

— the nature of the sexual character (male or female) appearing on the
parapodial cirri (swelling, crenellations) is determined in a particularly stable
and precocious way by the function of the corresponding genetic sex; therefore it
is released very early from all physiological control;

— the pygidial papillas character presents a lability in its differentiation,
suggesting that it may be determined in both at the males and the females.

INTRODUCTION

De nombreux auteurs (Acassiz, 1862; Eisic, 1887; MALAQUIN,
1893; Racovirza, 1893; pE SAINT JOSEPH, 1898 et 1906; FAUVEL, 1911,
1915, 1916, 1923 et 1959; FaGE, 1924 ; GRAVIER et DANTAN, 1925 et 1928;
HerriN, 1925-26; FAGE et LEGENDRE, 1927; Oxkapba, 1937; RULLIER,
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1954) ont signalé un dimorphisme sexuel chez certaines Annélides
Polychétes. Ce dimorphisme sexuel apparait plus particulierement chez
celles qui présentent des transformations somatiques importantes au
moment de la maturité génitale (épitoquie de certains Nereidae, stolo-
nisation de certains Syllidae), mais aussi chez des espéces ne présentant
pas de modification particuliére an cours de la sexualisation (Capi-
tellidae).

Dans tous les cas, les caractéres sexuels se manifestent au moment
de la maturité sexuelle et sont localisés a4 des niveaux bien précis du
corps de Panimal.

Le dimorphisme peut apparaitre au niveau de la téte (antennes
de certains Autolytinae males, machoires chez Micronereis variegata),
au niveau de l'orifice servant & I’évacuation des produits génitaux
(crochets copulatoires de M. variegata, soies copulatoires de certains
Capitellidae, papilles, urites, poches génitales du pygidium de certains
Nereidae), ou au niveau des parapodes (cirres parapodiaux renflés
ou crénelés de certains Nereidae). Il peut se manifester aussi par une
différence de couleur (souvent due simplement aux produits génitaux
vus par transparence), de taille des individus males et femelles, ou sur
la transformation d’un nombre plus ou moins important de métaméres

au moment de la maturité sexuelle (Heteronereis) (tableau I).

TaBrLEaU 1

Dimorphisme sexuel chez les Néréidiens (Annélides Polychétes)
(d’aprés GRAVIER et DANTAN, 1928; FAuVEL, 1923; FaGe et LEGENDRE, 1927).

Région transformée Cirres parapodiaux s
E
spéces (hétéronéréidienne) transformés Pygidium
Micronereis variegata* 3
Claparéde ?
3| M (16° au 45°8) cd foliacés (2€ au 4°S) urites
Leptonereis glauca
Claparéde Q o (lé.ger allongement des 0 0
soies en arétes)
Nereis icosiensis 3| M (8% au 28°9) od et cv crénelés (8% au 28°S) [poches génitales
Gravier et Dantan Q — — -
. . N . e cd et cv renflés (1€ au 7°S) .
JI\‘"ereS pelagica 3| P @ partir 17°5) cd crénelés (3 partir 17¢8) papilles
inn
2 { P (& partir 185-20¢ S) cd et cv renflés (1€ au 5°S) 0

* Crochets copulatoires; machoires bifurquées.
cd, cirre parapodial dorsal; cv, cirre parapodial ventral; M, transformation hétéronéréi-
dienne au niveau de la région moyenne; P, transformation hétéronéréidienne au niveaun de
la région moyenne et postérieure; S, segment; O, pas de transformation; —, non décrit.
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Région transformée Cirres parapodiaux 4
Espéces (hétéronéréidienne) transformés Pygidium
. cd et cv renflés (1° au 7° 8) .
. N e
Nereis zonata §|P G partir 1575) cd crénelés (3 partir 156 8) papilles
Malmgren -
2| P (2 partir 17°8) - 0
. . . ice cd et v renflés (1€ au 7°S) .
Nereis rava 3| P (a partir 15*8S) od crénelés (& partir 158S) papilles
Ehlers
Q[P (2 partir 18°8S) 0
Nereis irrorata 3|P — cd et cv renflés papilles
Malmgren Q[P (a partir 34°8) - 0
. . e cd et cv renflés (2° au 7°S) .
Nereis fucata S|P (2 partir 23°5) od crénelés (a partic 23¢ S) papilles
Savigny ~
9| P (2 partir 21¢8) - 0
N. (Eunereis) longissima S | P (& partir 35%-38°S) - papilles
Jonhston 9 IP (a partir 46%-47¢ S) - 0
o . R . 17eyge od et cv renflés (1€ au 7°S) .
Perinereis cultrifera I P (@ partir 17187 8) 1y eetes (3 partir 176-18€ §) papilles
Grube
Q | P (a partir 19%20¢ S) cd et cv renflés (1€ au 7° S) 0
. cd et cv renflés (1678 S) .
o R e
Perinereis oliveirae & | P (& partir 20°S) od crénelés (2 partir 20°S) papilles
Horst
Q{P (2 partir 20°S) — 0
R . cd renflés (1° au 7°8) .
Perinereis macropus 3|M (2 partir 20°8) cd crénelés (0) poches génitales
Claparéde - - S s
¢ |M (4 partir 20°8) cd renflés (1° au 7°S) 0
Perinereis Marionii 3|M (20° au 70°S) cd crénelés (20° au 70° S) urites
Audouin et Edwards ¢ 1M (20° au 70°5S) — 0
cd renflés (1€ au 7 S) .
P. (Arete) tenuisetis &M (28° au 104°8) ov renflés (1€ au 5¢S) papilles
Fauvel
? | M (épitoquie incompléte) 0 0
. " \ e cd renflés (1€ au 7 S) "
Platynereis dumerilii 4 (P (a partir 16 3) od crénelés (4 partir 16° ) papilles
Audouin et Edwards - 3 s
Q| P (a partir 21522°S) cd renflés (1° au 5°8S) 0
Platynereis coccinea S|P cd falciformes (1° au 7° §) -
Delle Chiaje 1P — —
. cd renflés (1° an 7°8S)
. 5 e _
Nereis falsa 8| P (a partir 20°8) cd crénelés (3 partir 20° S)
Quatrefages - -
Q[P (a partir 28°8) 0 -
) ) i e cd foliacés (15-2°8)
N. (Neanthes) funchalensis S | P (& partir 20-25% S) od crénelés (2 partir 25€ S) tubes anaux
Langerhans -
¢ | P (& partir 20-25°8) - tubes anaux
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Les problémes de la nature, du role et du déterminisme des trans-
formations somatiques liées au sexe ont été abordés chez certaines
espéces par quelques auteurs.

1) Nature des formations sexuelles secondaires.

Le probléme de la nature des formations sexuelles a été abordé
dans un certain nombre de cas par I’étude histologique de celles-ci.
Les résultats obtenus soulignent leur diversité. Certaines sont des
éléments chitineux (machoires, crochets copulatoires de M. variegata,
RULLIER, 1954; soies copulatoires de Capitellidae, Ersig, 1887), tandis
que d’autres sont des expansions épidermiques soit creuses et souvent
remplies de spermatozoides (papilles pygidiales, poches génitales de
Nereidae, GRAVIER et DANTAN, 1928; DEFRETIN, 1949), soit enveloppant
un nerf axial et contenant de nombreuses cellules sensorielles (antennes
bifides d’Autolytinae males; GipHOLM, 19635).

L’édification de ces formations a été suivie dans quelques cas
seulement (M. variegata, RULLIER, 1954 ; Capitellidae, E1s1c, 1887). Par
contre, les cirres parapodiaux transformés des Néréidiens n’ont
jamais fait 'objet de recherches histologiques; de méme le mode de
formation des antennes bifides, des papilles pygidiales et des poches
génitales est ignoré.

2) Role des formations sexuelles secondaires.

L’intervention des soies copulatoires (Capitellidae), crochets copu-
latoires et méachoires (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), FAGeE et
LEGeENDRE (1927), DEFRETIN (1949), HoFrMANN (1964) ont montré que
les papilles pygidiales, les urites et les poches génitales des Néréidiens
servent 4 I’émission des spermatozoides.

Par contre, le role que pourraient jouer les antennes bifides
d’Autolytinae males dans l'attraction sexuelle (réception de stimuli
chimiques), bien que pressenti récemment par GipaorLm (1965), n’a pas
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encore été démontré expérimentalement. D’autre part, la fonction des
cirres parapodiaux transformés des Néréidiens est inconnue.

3) Déterminisme des caractéres sexuels secondaires.

Le probléme du déterminisme des caractéres sexuels secondaires
n’a été abordé que chez quelques Autolytinae (OxaApa, 1937; DURCHON
et Wissocq, 1964) et chez Micronereis variegata (RULLIER, 1954).
Cependant, aucune des hypothéses avancées par les auteurs n’a pu
étre démontrée indubitablement.

L’étude bibliographique des travaux relatifs aux caractéres sexuels
secondaires chez les Annélides Polychétes montre qu’il existe un dimor-
phisme sexuel dans au moins trois familles (Nereidae, Syllidae, Capitel-
lidae). L’analyse des résultats obtenus permet d’établir notre ignorance
en ce qui concerne le déterminisme précis des caractéres décrits, la
nature et le role de la plupart des formations somatiques liées au sexe
et notamment de celles n’intervenant pas dans I’émission des produits
génitaux telles que les antennes bifides d’Autolytlinae maéles, les créne-
lures et les renflements des cirres parapodiaux de Nereidae. Les exi-
gences de la méthode expérimentale (abondance de matériel, facilités
opératoires) nous ont conduite 4 aborder les problémes posés par les
caractéres sexuels somatiques chez les Nereidae, groupe chez lequel
d’ailleurs le role de certaines transformations somatiques liées au sexe
restait encore énigmatique (cirres parapodiaux transformés).

La plupart des Néréidiens subissent au moment de la maturation
génitale d’importantes modifications somatiques se traduisant par
lacquisition d’un état nouveau : I'épitoquie .

Le passage de I'état atoque a I'état épitoque se caractérise en
particulier par I'acquisition, dans une partie du corps seulement, d’'un
équipement locomoteur parapodial hautement perfectionné (lamelles
parapodiales et soies hétéronéréidiennes) et dont le role est capital au
moment de l’essaimage. En outre, au cours de cette évolution, un
dimorphisme sexuel apparait 4 la fois au niveau de certains cirres para-
podiaux et sur le pygidium. Les Nereis épitoques ou Heteronereis
males développent des crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux
de la région transformée, des renflements sur les cirres parapodiaux
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dorsaux et ventraux des premiers segments du corps et des papilles
sur le pygidium. Les Heteronereis femelles ne différencient que des
renflements sur les cirres parapodiaux dorsaux et ventraux des pre-
miers segments du corps et le plus souvent sur un nombre de segments
différent de celui du male.

La description de ce dimorphisme sexuel a fait 'objet de nombreuses
observations (tableau I) mais, par contre, sa signification et son déter-
minisme n’ont pratiquement pas été étudiés. Nous avons abordé ces
deux problémes en particulier par ’expérimentation chez plusieurs
espéces de Néréidiens, Nereis pelagica Linné, Perinereis cultrifera
Griibe, Platynereis dumerilii Audouin et Milne Edwards.

I. — RESULTATS

A. — La signification du dimorphisme sexuel.

Nous avons recherché la signification du dimorphisme sexuel
d’abord par l'exploration structurale et cytochimique des formations
sur lesquelles apparaissent les caractéres sexuels somatiques au cours
de I'hétéronéréidation, puis par I’étude expérimentale de leur role au
cours de l'essaimage. Nous rapporterons successivement les résultats
obtenus a4 propos des caractéres des cirres parapodiaux puis de ceux
du pygidium.

1) Les caractéres des cirres parapodiaux.
a) Etude histologique, ultrastructurale et cytochimique.

Les caractéres des cirres parapodiaux sont représentés par des
excroissances apparaissant sur la face interne de la zone médiane de
certains ecirres. Il s’agit soit d’'un renflement unique (au niveau des
cirres parapodiaux dorsaux et ventraux des premiers segments de la
région non transformée du corps, des males et des femelles), soit d’une
série de renflements (crénelures) donnant au cirre un aspect carac-
téristique (au niveau des cirres parapodiaux dorsaux des segments de
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la région transformée du corps des méles uniquement). Le dimor-
phisme sexuel des cirres parapodiaux se traduit par la présence ou non
de crénelures sur les cirres parapodiaux dorsaux de la région hété-
ronéréidienne et aussi, chez certaines espéces au moins, par le nombre
de segments antérieurs dont les cirres parapodiaux dorsaux et ven-
traux sont renflés (par exemple chez N. pelagica, les males ont des ren-
flements sur les cirres parapodiaux des sept premiers segments, alors
que chez les femelles ils n’apparaissent que sur les cinq premiers
segments).

Dans les conditions naturelles, les excroissances des cirres para-
podiaux commencent a apparaitre au début du stade 2 (terminologie
de DuRrcHON, 1952) de I’hétéronéréidation. Elles résultent de la proli-
fération mitotique de I’épiderme de la face interne du cirre et de
Paugmentation de volume & la fois des cellules épidermiques en voie
de prolifération et de la masse névroglique sous-jacente. Corrélative-
ment ,les cellules épidermiques des zones de prolifération sécrétent un
matériel de nature protidique d’origine golgienne et contenu dans de
grandes vacuoles qui s’accumulent dans la zone apicale des cellules
a proximité immédiate du milieu extérieur. L’activité particuliére de
ces cellules au cours de ’hétéronéréidation semble liée a la présence de
neurones bipolaires issus du nerf axial du cirre et pénétrant dans le
tégument; en effet, ces éléments sont toujours absents des zones
situées entre les crénelures. Pendant la méme période, le tissu nerveux
de tous les cirres (cellules neurosensorielles, névroglie, nerf axial)
accumule du glycogéne, des ribosomes, en méme temps que le chon-
driome de ses cellules se développe de facon notable. L’hétéronéréida-
tion se traduit done au niveau des cirres par une évolution métabolique
particuliére, caractérisée d’une part par la prolifération des cellules
épidermiques doublée d’une activité sécrétoire intense au niveau des
excroissances, et d’autre part, par I'accumulation de réserves éner-
gétiques importantes dans le tissu nerveux correspondant (BorLLy-
MARER, 1966 a et b, 1971).

Au terme de leur évolution, les excroissances des cirres trans-
formés (renflement et crénelures) se présentent comme un soulévement
du tégument reposant sur une masse névroglique et neuronale hyper-
trophiée. Leur tégument comprend des cellules épidermiques et les
extrémités des cellules neurosensorielles. Le tiers apical des cellules
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épidermiques est occupé par de nombreuses vacuoles d’origine gol-
gienne dont le contenu, de nature protidique, tend a remplir cette partie
de la cellule et notamment les microvillosités épidermiques aprés rup-
ture des membranes des vacuoles. La séerétion épidermique se trouve
donc & proximité immédiate du milieu extérieur et ceci d’autant plus
que, 4 ce niveau, la cuticule, par un processus dont nous ignorons
encore le mécanisme (arrét de la synthése de ses précurseurs par
détournement de Pactivité métabolique des cellules épidermiques, ou
lyse) tend a se réduire & une formation trés mince et anhiste. La den-
drite des cellules neurosensorielles pénetre dans I’épiderme jusque sous
la cuticule oi1 elle se termine en un bourgeon cilié dont les cils, aprés
avoir traversé la cuticule, baignent dans le milieu ambiant. Ces cellules
neurosensorielles apparaissent toujours isolées au niveau de la zone
transformée du cirre et sont entourées par les cellules épidermiques
ayant sécrété le matériel protidique apical.

Les caractéristiques ultrastructurales du complexe cellnles épi-
dermiques - cellules neurosensorielles des renflements et des créne-
lures et les analogies cytologiques présentées par cette formation avec
des épithéliums chémo-récepteurs de diverses espéces, et notamment
de Vertébrés, nous ont conduite & considérer les excroissances des
cirres parapodiaux transformés comme des formations chémorécep-
trices.

b) Etude expérimentale.

La fonction chémoréceptrice et lintervention de celle-ci lors de
la danse nuptiale ont pu étre démontrées expérimentalement sur des
Heteronereis de Pl. dumerilii récoltées en essaimage au cours de péches
de nuit (BoiLLY-MARER, 1967, 1968). Il s’avere, en effet, que les cirres
parapodiaux percoivent un stimulus de nature chimique provenant
d’un partenaire de sexe opposé. Nous avons démontré, par ailleurs,
que l'information chimique pergue au niveau des renflements et des
crénelures est fransmise par le systéme nerveux central suivant le
trajet chaine nerveuse — cerveau — chaine nerveuse jusqu’aux effec-
teurs représentés par les muscles intervenant dans la locomotion. La
stimulation chimique des chémorécepteurs parapodiaux (au niveau des
renflements et des crénelures) entraine donc le déclenchement de
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Pactivité motrice de la musculature pariétale et parapodiale qui,
grice aux propriétés particulitres acquises au cours de ’hétéronéréida-
tion (DEFRETIN et Wissocq, 1969; Wissocq, 1971), provoquera la
danse nuptiale, nage caractéristique particuliérement rapide dont la
conséquence ultime est représentée par ’émission des produits géni-
taux. Les modalités d’action, l'origine et la nature chimique de la
substance excitatrice ont pu étre explorées par des techniques expéri-
mentales et biochimiques appropriées (BoILLY-MARER, 1969 a et b).

La substance excitatrice déclenchant la danse nuptiale se présente
comme une phéromone (KARLsON et LUSCHER, 1959; KARLsoN, 1960);
elle est émise par chacun des partenaires d’un couple d’Heleronereis;
elle agit & faible dose et a distance; une certaine concentration de subs-
tance et une durée d’excitation suffisante sont cependant nécessaires
pour que la danse nuptiale se termine par I’émission des produits
génitaux. Des recherches relatives &4 I'origine de cette substance nous
ont permis de montrer qu’elle est présente & la surface du corps, dans
le liquide ccelomique, mais absente des produits génitaux mirs lavés.
La danse nuptiale et 1’émission des produits génitaux peuvent, par
contre, étre provoquées par d’autres espéces de Polychétes, voisines ou
non, récoltées en période de reproduction, ou par leur contenu
ceelomique; la substance excitatrice ne serait donc pas spécifique mais
dans tous les cas elle est caractéristique du sexe. Chez PIl. dumerilii,
elle a pu étre isolée sous la forme de fraction « neutre» active par
chromatographie sur résines échangeuses d’ions et gel de Sephadex
G 25 « fine »; les résultats obtenus jusqu’a présent permettent d’affir-
mer que la substance excitatrice est de faible poids moléculaire (de
Pordre de 2 500 a 5 000), thermolabile et probablement de nature pro-
tidique.

¢) Discussion.

L’édification de renflement et de crénelures sur les cirres para-
podiaux au cours de I’hétéronéréidation correspond donec 4 la mise en
place de complexes chémorécepteurs destinés a percevoir une subs-
tance de type phéromone émise par le partenaire de sexe opposé et
déclenchant la danse nuptiale, Il est intéressant de constater que les
cellules neurosensorielles des cirres n’acquiérent la propriété d’éire
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sensibles a la phéromone sexuelle qu’au niveau des renflements et des
crénelures ef, en particulier, lorsque ceux-ci sont complétement diffé-
renciés, c’est-a-dire chez I’Heteronereis. Or, a ce stade, les cellules
neurosensorielles de ces formations présentent la particularité d’étre
entourées de cellules épidermiques ayant séerété abondamment un
matériel protidique d’origine golgienne qui occupe toute leur moitié
apicale. Il est vraisemblable que la présence de cette substance épider-
mique conditionne la chémosensibilité des cellules neurosensorielles
4 la phéromone sexuelle en assurant en particulier sa fixation comme
dans le cas des épithéliums gustatifs de Vertébrés (DasToLi, LOPIEKES
et Price, 1968; DastoLi, LoPIERES et Doig, 1968).

Le renflement des cirres parapodiaux au cours de I’hétéronéréida-
tion représente donc une forme de différenciation physiologique haute-
ment élaborée et essentiellement orientée vers la reproduction.

2) Le caractére du pygidium.

Le caractére sexuel du pygidium se manifeste, dans les conditions
normales, uniquement chez le méle. Il se présente sous la forme
d’excroissances tubulaires (= papilles pygidiales) implantées sur tout
ou une partie seulement du pygidium et suivant une disposition propre
a chaque espéce.

Ces formations résultent d’un soulévement du tégument provoqué
par la prolifération mitotique localisée de I'épiderme; ce processus
aboutit & la mise en place d’un tube aveugle dressé sur la surface du
corps et dont la lumiére est en relation avec la cavité pygidiale. L’évo-
lution particuliére des cellules épidermiques (disparition progressive
des organites cellulaires, hypertrophie des microvillosités cuticulaires,
rupture des parois cellulaires) et de la cuticule (disparition de la couche
interne puis rupture) notamment au niveau de leur apex, aboutit aun
percement d’un pore apical qui servira a l'évacuation des produits
génitaux au cours de la danse nuptliale. Toutefois, 1’évacuation du
sperme au niveau de ces formations est confrélée par un diaphragme
prépygidial (correspondant au dissépiment pygidial hypertrophié)
nulaire; ce dispositif permet 4 I’Heleronereis male de n’évacuer qu’une
partie seulement du sperme au cours d’une danse nuptiale et donc de
participer activement & plusieurs danses. Par contre, les Heferonereis
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femelles expulsent tous leurs ovocytes en une seule fois par déchire-
ment de la paroi du corps de la zone caudale.

3) Discussion sur la signification du dimorphisme sexuel.

Toutes les transformations somatiques de I’hétéronéréidation,
qu’elles déterminent un dimorphisme sexuel (crénelures, renflement
de certains cirres parapodiaux, papilles pygidiales) ou non (muscu-
lature hétéronéréidienne, lamelles parapodiales et soies hétéroné-
réidiennes) apparaissent donc essentiellement, voire uniquement, orien-
tées vers la fonction de reproduction. Le renflement et les crénelures
des cirres parapodiaux permettent de percevoir le stimulus chimique
émanant d’un partenaire de sexe opposé et provoquant le déclenche-
ment de la danse nuptiale. Celle-ci comprend un certain nombre de
figures particuliéres qui se déroulent suivant un scénario immuable
rappelant les parades nuptiales de nombreux autres animaux. Elle se
manifeste sous la forme d’une nage particuliérement rapide dont la
réalisation est assurée par le développement au cours de I'hétéroné-
réidation d’un systtme moteur (musculature hétéronéréidienne) et
locomoteur (lamelles et soies hétéronéréidiennes) trés perfectionné.
Cette nage améne I’Heferonereis a un maximum d’excitation et entraine
I’expulsion des produits génitaux soit par les papilles pygidiales
(sperme), soit par une déchirure de la paroi du corps (ovocytes) en
particulier sous la pression provoquée par le mouvement de piston de

[y

la trompe a Vintérieur du corps et les contractions musculaires.

Il est intéressant de signaler que ce processus de la reproduction
chez les Néréidiens fait intervenir comme dans certains autres groupes
(Insectes en particulier) des substances de type phéromone. Toutefois,
chez les Néréidiens, le role de la phéromone dans la reproduction est
différent de ce que I'on connait dans la plupart des autres cas. En effet,
alors que le plus souvent la phéromone joue le role d’'une substance
attractive et permet ainsi le rapprochement des sexes indispensable
a la reproduction, chez les Néréidiens elle ne fait que déclencher un
processus qui provoque P’expulsion des produits génitaux. Chez ces
Polychétes, la phéromone ne semble pas avoir de role attractif, les
rencontres enire partenaires de sexe opposé étant fortuites. Il convient
cependant de remarquer que les Néréidiens présentent des densités de
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population importantes de sorte que chez ces animaux le probléme
du rapprochement des sexes est relativement limité.

La signification du dimorphisme sexuel des Néréidiens apparait
donc clairement lorsque 'on considére le caractére papilles pygidiales,
mais pose cependant un probléme en ce qui concerne les caractéres
des cirres parapodiaux. En effet, le dimorphisme sexuel des cirres para-
podiaux s’oppose a une identité de fonction des formations respon-
sables de ce dimorphisme : les crénelures et les renflements repré-
sentent tous des formations chémoréceptirices chargées de percevoir
la phéromone émise par le partenaire de sexe opposé. Certes, on pour-
rait arguer que le dimorphisme sexuel des cirres parapodiaux est a
Pimage de la non-identité des phéromones percues par les créne-
lures et les renflements. Cependant, il est probable aussi que le dimor-
phisme sexuel des cirres parapodiaux exprime plus simplement une
différence de chémosensibilité liée au comportement méme des Hele-
ronereis au cours de l'essaimage : en effet, il apparait que le plus sou-
vent les méles émettent leurs produits génitaux avant les femelles au
cours de la danse nuptiale (HErpiN, 1925-26). Une chémosensibilité
différentielle analogue existe chez certains Insectes dont les organes
assurant la perception de la phéromone (antennes) sont plus déve-
loppés et beaucoup plus sensibles chez les méiles que chez les femelles
(WiLson, 1963). L’hypersensibilité méile aux phéromones femelles
serait donc un fait ayant une certaine géndralité.

B. — DETERMINISME DU DIMORPHISME SEXUEL

Nous avons mené I'étude du déterminisme du dimorphisme sexuel
chez les Néréidiens dans le cadre de recherches expérimentales rela-
tives aux modalités de la différenciation et de la détermination des
caractéres sexuels somatiques.

1) Modalités de la différenciation des caractéres sexuels somatiques.

Nous avons précisé les modalités de la différenciation des carac-
téres sexuels somatiques en recherchant en particulier I'influence sur
celle-ci de I’Age, du jetfine et de la température,
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a) Age.

La vie des Néréidiens est relativement longue puisqu’elle s’étale
sur deux (N. pelagica) ou trois ans (P. cultrifera). Cependant, la dif-
férenciation sexuelle s’effectue, dans les conditions naturelles, au plus
tot vers la fin de la premiére année (N. pelagica), ou au cours de la
deuxiéme (femelles de P. cultrifera) et méme de la troisiéme année
(males de P. cultrifera). La maturité sexuelle est réalisée au stade final
de la vie de ’animal 4 un moment ou, chez les Nereis a épitoquie, des
transformations somatiques importantes bouleversent la morphologie
de l'individu et le préparent a la reproduction. C’est @ ce dernier stade
que s’exprime le dimorphisme sexuel. La forme adulte pubére n’est
donc atteinte que peu de temps avant la reproduction, elle marque
d’ailleurs le terme ultime de la vie de I’Annélide. L’Hétéronereis repré-
senterait ainsi la forme adulte des Néréidiens a phase épitoquie, la
forme atoque n’en serait que le stade juvénile impubere.

Les caractéres sexuels somatiques des Néréidiens se différen-
cient dans les conditions naturelles au moment du passage de la forme
juvénile (néréidienne ou atoque) & la forme adulte (hétéronéréidienne
ou épitoque). Ce moment est déterminé par Plintervention de divers
facteurs externes tels que la température (DurchHoNn, 1970; DURCHON
et PorcHET, 1971) et la lumiére (HAUENScCHILD, 1955 et 1960), ou
interne tel que le mécanisme « feed-back » exercé par les produits
génitaux (DURcHON, 1952; PORCHET, 1967 et 1969), mais correspondant
dans tous les cas a la levée de P'inhibition cérébrale.

Cependant, la possibilité de déclencher les transformations hété-
ronéréidiennes par décérébration (DURCHON, 1949 et 1952) a permis
de constater que les individus de tout 4ge sont capables de différencier
les caractéres sexuels somatiques méme lorsque la maturité génitale
n’est pas atteinte au moment de I’épitoquie expérimentale (cas des
Nereis indifférenciées, ou des femelles dont le diamétre ovocytaire est
inférieur 4 80 p - N. pelagica - ou 4 140 p - P. cultrifera - au moment de
Ia décérébration). Seul le laps de temps nécessaire a I'acquisition de
cette pseudoforme adulte hétéronéréidienne est d’autant plus long que
Pindividu est jeune (deux mois pour une Nereis indifférenciée sexuel-
lement au moment de la décérébration, 20-30 jours pour une N. pela-
gica d’'un an et demi, ou une P. culirifera de deux ans et demi).
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b) Jeiine et température.

Chez les Néréidiens, les perturbations externes telles que le jetine
ou les températures anormales n’altérent pas ’expression des carac-
téres sexuels somatiques. Les températures élevées (20 °C) provoquent
cependant Papparition prématurée de I’hétéronéréidation et des carac-
téres sexuels somatiques, tandis que les températures basses (10 °C au
plus) les retardent.

L’intervention des températures sur le moment de la différencia-
tion des caractéres sexuels somatiques résulte en fait d’une incidence
de ce facteur externe sur le mécanisme endocrine cérébral. En effet,
DurcHoN et PorcHET (1970, 1971), DurcHON (1970) ont constaté que
l’activité endocrine des ganglions cérébroides de Nereis mdles placées a
20 °C diminue de moitié en 15 jours et se trouve réduite 4 zéro un
mois aprés le début de I'expérience.

¢) Conclusion.

La différenciation des caractéres sexuels somatiques peut donc
étre réalisée quel que soit 'dge de la Nereis, son état génital, et les
conditions externes, pourvu que l’inhibition endocrine cérébrale soit
levée.

2) Modalités de la déterminalion des caractéres sexuels somatiques.

Nous avons recherché la nature des facteurs controlant la déter-
mination des caractéres sexuels somatiques et le moment de leur déter-
mination en éprouvant par des techniques expérimentales variées
(décérébration, injection de produits génitaux et de milieu coelomique,
castration aux rayons X, greffes) l'influence sur ce mécanisme, du
cerveau, des produits génitaux, du milieu coelomique et de ’ensemble
d’un individu sur des Nereis d’dges variés. Les différences de compor-
tement des caractéres sexuels affectant d’une part les cirres parapo-
diaux et d’autre part le pygidium nous ont conduite &4 considérer leur
déterminisme comme étant distinct.

a) Caractéres des cirres parapodiauz.

Les expériences effectuées sur des Nereis indifférenciées sexuel-
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lement ou non ont moniré que ni la levée brutale de I'inhibition
endocrine cérébrale, ni le systéme nerveux, ni les produits génitaux,
ni le milieu coelomique, ni I’environnement de sexe opposé ne pertur-
bent la différenciation des caractéres sexuels somatiques des cirres
parapodiaux (BoiLLY-MARER, 1969 c, d et e, 1970, 1971).

Ces caractéres apparaissent donc déja déterminés au moment de
nos interventions expérimentales, c’est-a-dire deux mois environ aprés
la naissance, époque a laquelle la différenciation sexuelle n’est pas
encore réalisée. A la précocité de la détermination des caractéres des
cirres parapodiaux s’ajoutent, en outre, la stabilité de celle-ci, puisque
en aucun cas on ne peut altérer la nature de ces caractéres, méme
lorsque les cirres parapodiaux sont amenés a régénérer en présence
d’'un environnement de sexe opposé dans le cas de greffes hétéro-
sexuées ou aprés injection de produits génitaux de sexe opposé.

b) Caractéres du pygidium.

o) Résultats.

Contrairement aux caractéres des cirres parapodiaux, le caractére
sexuel du pygidium apparait labile au moins dans certaines conditions.
Ce caractére se manifeste par I'apparition de papilles tubulaires desti-
nées A évacuer le sperme et ne se différencie dans les conditions
normales que chez le male. Il peut d’ailleurs se développer chez ces
derniers méme en 'absence de produits génitaux mailes, quel que soit
Page de la Nereis et méme si le pygidium est amené a régénérer en
présence d’un environnement femelle, pourvu que l'inhibition cérébrale
soit levée (BoiLLY-MARER, 1969 d et e).

Le blocage de la différenciation des papilles pygidiales peut
cependant étre réalisé dans certains cas, en particulier dans un milieu
femelle Agé. Inversement, le caractére papilles pygidiales peut appa-
raitre chez des individus femelles a condition que I'hétéronéréidation
soit provoquée (par décérébration) précocement (diamétre ovocytaire
< 50 W) ou qu’elle concerne un individu dont le pygidium vient d’étre
régénéré et ceci quel que soit I'dge de la Nereis. Les papilles pygidiales
se différenciant dans ces conditions sur des individus femelles sont
cependant plus petites que celles des males et dépourvues de pore
apical,
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Par contre, il est possible comme chez les Crustacés (CHARNIAUX-
CotToN, 1954, 1957, 1970; LEGRAND, 1955, 1958; BALESDENT-MARQUET,
1964 ; LEGRAND et JUCHAULT, 1960 et 1970; JucHAULT, 1966) de mascu-
liniser méme tardivement les Nereis femelles en les plagant dans un
environnement male soit par injection de contenu coelomique méale ou
greffe sur un maéle.

B) Discussion.

Le caractére papilles pygidiales semble donc déterminé précoce-
ment 4 la fois chez les individus maéles et femelles. Dans les conditions
normales ce sont les modalités de sa différenciation qui en feront un
caractére sexuel méle puisque dans ce cas les individus femelles ne
différencient pas de papilles pygidiales. En effet, il semble que I’inhi-
bition de l'expression du caractére rosette pygidiale s’installe dés le
début de la maturation génitale puisque la différenciation de papilles
chez les femelles ne s’effectue que si leurs ovocytes présentent un dia-
meétre inférieur 4 50 p. Néanmoins linhibition femelle n’est plus capa-
ble de s’exercer sur des pygidiums fraichement régénérés; il est vrai-
semblable qu'une imprégnation suffisante des tissus du pygidium par
Penvironnement femelle soit nécessaire pour assurer l'inhibition de
Pexpression de la rosette pygidiale. En outre, le milieu male permet de
lever I'inhibition femelle de la différenciation des papilles pygidiales
vraisemblablement en faisant intervenir un facteur « androgéne » dont
la nature et lorigine restent 4 déterminer. Toutefois, il convient de
remarquer (ue contrairement aux Crustacés chez lesquels I'hormone
androgéne est indispensable a la différenciation des caractéres méles
primaires et secondaires, chez les Néreidiens le facteur « androgéne »
n’interviendrait dans la différenciation des papilles pygidiales que pour
s’opposer a l'inhibition exercée par le sexe femelle (a partir d’un
diameétre ovocytaire de 50 p) sur ce processus. En effet, chez les jeunes
femelles (diameétre ovocytaire inférieur & 50 y) le caractére papilles
pygidiales apparait en ’absence de facteur « androgéne »; on peut donc
penser que dans ce cas particulier et, a fortiori, chez les individus
miles, il y a autodifférenciation des papilles pygidiales.

Il apparait done que le milieu femelle exerce une action inhibitrice
sur le mécanisme d’autodifférenciation des papilles pygidiales et que
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cette inhibition peut étre annihilée par un facteur « androgéne »
existant dans le milien male.

Des recherches complémentaires s’avérent nécessaires pour préci-
ser les modalités de cette action inhibitrice, notamment la durée
d’imprégnation du pygidinm par le milieu femelle nécessaire pour
assurer I'inhibition et le role du facteur « androgéne », et pour déter-
miner la nature et Porigine a la fois du facteur inhibiteur et du facteur
« androgéne ».

II. — DISCUSSION — CONCLUSION

En conclusion, I’étude expérimentale du déterminisme du dimor-
phisme sexuel des Néréidiens nous conduit i séparer les caractéres
des cirres parapodiaux de ceux du pygidium bien que tous deux
soient déterminés précocement.

Les caractéres des cirres parapodiaux se signalent par la stabilité
de leur détermination et de leur différenciation; ils rappellent a ce
titre les caractéres sexuels d’Insectes (LAUGE, 1970 a et b; LAVENSEAU,
1970), d’Arachnides (LHEUREUX, 1971); d’Hétéronémertes (BIERNE,
1967, 1968 et 1970) et de certains Crustacés (CHARNIAUX-COTTON, 1970;
DEMEUSY, 1970); une fois déterminés ces caractéres s’expriment tou-
jours conformément & la nature de leur détermination quelles que
soient les conditions de leur différenciation. Par contre, la différen-
ciation des caractéres du pygidium est particuliérement labile. En effet,
la nature, male ou femelle, de ces caractéres apparait dépendre de
Pintervention de facteurs physiologiques pendant la quasi totalité de
la vie de ’animal. La labilité du caractére papilles pygidiales rappelle
ainsi celle observée au niveau des caractéres sexuels d’Amphipodes
(CuarNiaUux-CoTTON, 1952, 1954, 1957, 1970) et d’Isopodes (LEGRAND,
1955, 1958; LEGRAND et JucHAULT, 1960, 1970; JucHAULT, 1966; JuU-
CHAULT et LEGRAND, 1964).

Ceci nous a conduite & considérer que le caractére papilles pygi-
diales est déterminé chez tous les individus, indépendamment de leur
sexe; inversement la remarquable stabilité des caractéres des cirres



CARACTERES SEXUELS DES NEREIDAE 387

parapodiaux suggére que la nature (8 ou ?) des caractéres sexuels
portés par ces formations non seulement échappe, dans les conditions
de nos expériences, a tout contréle physiologique mais serait déter-
minée en fonction du sexe génétique correspondant. Il faut rappeler a
ce propos que le dimorphisme des cirres parapodiaux s’exprime a la
fois par la morphologie des formations concernées (crénelures, renfle-
ment) mais aussi par leur répartition sur l'axe antéro-postérieur du
corps. Chez le mile, il existe des renflements sur les cirres parapodiaux
dorsaux et ventraux des premiers segments du corps et des crénelures
sur les cirres dorsaux de la région postérieure transformée. Par contre,
chez la femelle, le nombre d’excroissances apparaissant sur les cirres
est toujours beaucoup plus limité. Les renflements concernent, par
rapport au male, un nombre égal (P. cultrifera) ou inférieur de seg-
ments antérieurs (cas de N. pelagica) et, en outre, apparaissent
toujours moins développés que chez les males. Les crénelures, par
contre, n’apparaissent jamais. Or, nous avons pu observer histolo-
giquement les premiers indices de la formation de crénelures sur les
cirres parapodiaux dorsaux postérieurs d’Heteronereis femelles; néan-

Y

moins, nous n’avons jamais réussi & induire la morphogenése de
crénelures chez ces individus, ni d’ailleurs &4 Pabolir chez les méles;
les mémes constatations s’appliquent également aux renflements des
cirres parapodiaux antérieurs. Tout se passe donc comme si la diffé-
renciation des cirres parapodiaux s’arrétait plus t6t chez les femelles
que chez les mdles. Une différence d’évolution de la différenciation se
manifeste d’ailleurs aussi au niveau des transformations hétéronéré-
idiennes; en effet, les modifications parapodiales caractéristiques de
Iépitoquie (lamelles et soies hétéronéréidiennes) sont toujours moins
prononcées chez les femelles que chez les méiles et méme absentes
chez les femelles de certaines espéces (Leptonereis glauca, Perinereis
(A.) tenuisetis).

Il est probable que cette différence entre sexes dans I’évolution des
structures parapodiales, qu’elles soient liées au sexe ou non, réside
dans leur constitution génique au méme titre que les différences
d’hétéronéréidation observées entre espéces différentes (DURCHON,
1965).

Cependant, si 'on peut considérer la détermination génique des
caractéres sexuels des cirres parapodiaux comme certaine et proba-
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blement primordiale, il nous semble prématuré de rejeter 1’éventualité
de lexistence d’un relais de nature hormonale entre la commande
génique initiale et I'effecteur; dans cette hypothése, un tel relais déter-
minerait la compétence des cellules des cirres parapodiaux (et des
segments) a répondre ultérieurement & la levée d’inhibition cérébrale.
En effet, il ne nous a pas été possible d’intervenir expérimentalement
chez les Nereis ayant moins de deux mois. Sans doute, la connaissance
du contexte sérologique de ces individus serait d’'un grand intérét
dans la recherche d’un éventuel facteur physiologique, mais non déter-
minante; en particulier, il n’est pas prouvé que l'on puisse déceler
chez ces Nereis complétement indifférenciées sexuellement des diffé-
rences enfre individus comme on a pu le montrer entre sexes différents
d’un certain nombre de groupes d’animaux tels que des Poissons
(DRILHON et col., 1962; FINE et col.,, 1964); des Amphibiens (HucHON
et col.,, 1968), Insectes (Fox, 1959; TELFER, 1953; STEPHEN et col., 1957;
LAUFER, 1960), Crustacés (MEUSY et col., 1970; LEGRAND et JUCHAULT,
1970). D’autre part, une différence sérologique enire individus pour-
rait étre sans rapport avec la détermination des caractéres sexuels des
cirres parapodiaux. Néanmoins, ce procédé représente une approche
du probléme non négligeable. La réalisation expérimentale d’inversions
sexuelles précoces plus ou moins complétes par chocs thermiques
obtenues déja dans d’autres groupes d’Invertébrés (BERGERARD, 1961 a
et b; LAuGg, 1970 a et b; RELExANS, 1970) apporterait aussi vraisem-
blablement de sérieux renseignements. Mais il est probable que nous
nous heurtions 14 aussi 4 une autre forme de la stabilité de la déter-
mination sexuelle : celle concernant le germen.
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