So%y6
933 50376
,L:\»“ 1873

27=1

UNIVERSITE DES SCIENCES ET TECHNIQUES DE LILLE
LABORATOIRE DE BIOLOGIE ANIMALE

THESE DE TROISIEME CYCLE
(Biologie Cellulaire)

Martine BOCQUET

CONTRIBUTION A L'ETUDE DE LA STRUCTURE FINE DE
L'ORGANE PHOTORECEPTEUR DES SYLLIDAE (ANNELIDES POLYCHETES)

Présentée le 20 février 1973

devant la Commission d'examen

Jury d'examen M. DURCHON Président
Mme DHAINAUT Rapporteur
M. VIVIER Examinateur

M, BASSOT Membre invité




Avant d'entreprendre 1'exposé des résultats obtenus sur les photo-

récepteurs des Syllidiens, je tiens & remercier particuliérement :

Monsieur le Professeur DURCHON qui eut l'obligeance de m'acccepter
dans son laboratoire et m'a permis de réaliser ce travail., Je lui suis égale-
ment reconnaissante d'avoir bien voulu pratiquer les ablations proventriculai-

res afin d'obtenir exprimentalement des stolons,

Madame DHATINAUT, Docteur &s Sciences, facilita mes recherches aussi
largement que possible, m'aida de ses précieux conseils et me témoigna sans

cesse sa bienveillance ce qui me permit de mener ce travail & bonne fin,

Monsieur le Professeur VIVIER, ainsi que Monsieur BASSOT, Maltre

de Recherche au C.N.R.S. ont bien voulu accepter de participer a mon Jury de

Thése,

Monsieur le Professeur EAKIN, par 1l'envoi de tirés 2 part, m'a fa-
cilité les recherches bibliographiques.

Monsieur SAUSSEY, Maltre de Conférences, m'a fourni le matériel

nécessaire pour ces recherches.

Le personnel technique a contribué plus ou moins directement a la

réalisation de ce travail.




IMODUCI‘ION L . . . . L ] . L « & . L ] . . . L [ L)

HISTORI QIIE . & @ . . L] . . . . . » . . . L] L) . ¢ . L] . L] .

MATEB.IE{A ET TECI'INI Q:UE S ® e & » s ¢ ¢ & e B 8 & B s 8 & b+
I -~ MATEF{IEL e o & & e & s & & o s e o6 & 0 8 » s s @
I I - TECHNI Q,IIES e & & ¢ ® & e o s » 4 & = e e e v.* »

A - Microscopie optiQUe o « o « o o ¢ o o o o o »

B - Microscopie électroniqUe .« o« o o « s « o o «

RESULTATS

CHAPITRE I - ETUDE DE L'OEIL DE SOUCHE :

e e s o o s ® e » 8 9 e . e & o * B o » @ .

I - EI‘IIDE EN MICROSCOPIE OPTIQUE - - . ) » [ . - . [

A“‘Localisationooqu.Qto-uoucco

B‘StNCture‘ooobpon-oc-o.--oo

II - ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE ¢ o « o o o »
A"Localisation.o-coc-oocovono-

D
E

1 ~ Relation avec 1'épiderme . o« v v o o o« »
2 - Relation avec le systéme nerveux central
Description gnérale .+ .« o« « « o o s s o o @
Structure fine des divers types cellulaires .,
1l - Les cellules pigmentalres « o« « o o o o @
2 - Les cellules sensorielles + ¢« o « s o o »
Cavité oculaire 4. e.e.s eve.a.0s0c0ee o o o @

La(m‘hleule.........o.......

III-DISC[JSSION!.'0‘0'0000.00.0'.0
A - Constitution de 1'oeil de la souche « + o o
B - Cellule pigmentaire et lentille « ¢« o o« o o

C ~ Cellule photoréceptrice v o o « o o o o o o

L -Corps cellulalre . 4 o o« ¢« ¢ o o ¢ » o o
2 - Formation Ciliaire * 6 6 5 6 * & s v e o
3 - Structures d'allure myélinique . « o o o

P.

Pe.
P.
P.

P.
P.
D.
P.
P.
P.
De

Pe-

P.
Pe

P.
P.
P.
p.
.
Pe
p.

n

~N U U U\

O O O 00 0 o 0 N 3

o
o O

GGLGEREE




CHAPITRE II - ETUDE DE L'OEIL DU STOLON PARVENU A MATURITE SEXUELLE

(STADE 7). COMPARAISON AVEC L'OEIL DE SOUCHE

I - OBTENTION DES STOLONS ET DEFINITION DES
DIVERS STADES DZE LA STOLONISATION ¢ ¢ o 9. 0.9 s-0-8 8-+
A - Obtention des Stolons « ¢ o ¢ o o o s o-6 o0 018104

B - Définition des divers stades de la stolonisation ,

II - ETUDE DE L'OEIL AU STADE 7 '+ & s s o o o s s s o o o »
A -~ Microscopie optique -~ Localisation et structure , .

1 -Iocalisation <« ¢ ¢ 4 o o ¢ o o o o o v o ¢ o s

2 -3tructure .+ v ¢ 4 s 6 e e e 4 e v v e e 8 s e

B - Microscopie €lectronique .« o o o« o o o o « s o s @

1 - Description g2énérale .+ « v s « o s o« s o o o »

2 - Etude des divers types cellulaires . ¢« « o « &

a) Les cellules pigmentaires . « « o ¢ o o o o

b) Les cellules sensorielles . « o « o o o o o

3 - Cavitd 0culaiTle o o « o o o s o o s s 8 o o o ®

4—Lacu‘ticule...;......-...-...

TIT - DISCUSSION : COMPARAISON DE L'OEIL DE SOUCHE
ET DE STOLON & ¢ « 4 o ¢ s o s o o o o o o
A - Structure ¢« o ¢« o 4 o ¢ o s o o ¢ o 2 e o s 8 s s
B-Taille « ¢« 4 o ¢ ¢ o o o ¢ o s s 25 o 3 o 8 & s

C - Form~tion "paracristalline” . v v ¢ « o o s ¢ o o o

CHAPITRE TII - DTVI™OPPEMENT DE L'OEIL DE STOLON

I ~ ETUDE EN MICROSCOPIE OPTTIQUE ¢ 4 « o s o o o ¢« o s 3
A - Structure de 1'oeil de stolon aux différents

stades du développement « « o » o o o » ¢ 8 o s v o

1 -~ St ade 3 ¢ & % & & * 8 & 4 & 8 @ ® & o & 6 o ¥ o
2 - Stade )4‘ ¢« ¢ 8 8 8 s o & 8 8 8 + e & e s & & o
3 had St ade 5 - [ . ] - . . 3 . L » . L L . . [ ] [ ) * ]

A_St”‘-ﬂ(}6c"..l'000'l.......'
B - Phénoménes de polycéphalle .+ ¢ 4 ¢ ¢ ¢ o o o ¢ » o

C - Phénoménes de régénération . « « « o o o o o o o o

P.
Pe.

Pe
b,
D.
D.
P.
P.

Pe

P.
P

P.
P.
P
Ps

Pe.

P

P.

Pe.
p-

15
15
15

16
16
16
16
17
17
17
17
18
12

19

8888

23

23
23
2>

24
24
25




1
2

3
L

1

2

3
N

II ~ ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE . . .+ « &
A - Etude de 1'oeil au stade 3 ¢ ¢« o « o &
1 - ASpeC‘t général ') » . . . . 1] . . .

2 - Description des différentes parties

1'oeil en début de stade 3 . . . .
a) Types cellulairesS .+ . « o o« o o
b) Cavité sous-cuticulaire . . . «

) CULICULE 4 & o o ¢ o o o o o o o

% - Description des différentes parties

1'oeil au stade 3 proprement dit .
a) Types cellulaires . « « o o o o
oK) Cellule pigmentaire . . . .
/3) Cellule sensorielle . . . .
b) Cavité sous-cuticulaire . . . .

) Cuticule v o o o o o o o o o o @

4 - Résumé ® 5 8 & & ® 8 e & e s o 0+

B -~ Etude de 1l'oeil au stade & . o « & o &

Aspect g€néral .+ v ¢ 4 o o o o o
Types cellulaires o o« ¢« ¢« o o o o o
a) Cellule pigmentaire . « « o o «
b) Cellule sensorielle . ¢« &« o & &
Cavité sous-cuticulaire . + « « o &

Cu.t icule * L4 L] L] L] . . L . * . L *

C - Etude de 1l'oeil au stade 5 o+ o o o o

Aspect g€néral . v ¢ ¢ ¢ o o s o o
Types cellulaires o« o « o o ¢ o o o
a) Cellule pigmentaire . . « o o o
b) Cellule sensorielle .+ « o o o »
Cavité sous-cuticulaire « « « o o »

Cuticule o o ¢ ¢ ¢ o o ¢ o ¢ o o &

D - Etude de 1'cell au stade 6 ¢« « « « o
l - ASpeCt génél"al [] » . . . . . . . .

2 - Types cellulaires o o o o o s o o o

a) Cellule pigmentaire . « o « o «

b) Cellule sensorielle . « « « o &

3 ~ Cavité oculaire ¢ o« « o o s o o o o
E - Etude de 1'oeil au stade 7 « o « o « «

25
26
26

26
26
27
27

28
28
28

29

2888

30
30
31
31
31
31
31
31
31
32
32
32
32
32
32
22
2>
34




III - DIS C[]SSION * ® & & ® e » o & o o s

A - Développement de la lentille,
Présence de microtubules . . .

B - Formation des granules pigmentaires , . . .

CHAPITRE IV - ETUDE DE L'OEIL D'INDIVIDUS

I - ETUDE EN MICROSCOPIE OPTIQUE . . .

IT - ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE .

A - Description générale . . ¢ . .

-

.

.

B - Etude ultrastructurale des divers
de l'oeil et de la cuticule . . .

1
2
3 -
4 -
C - Les

La cellule pigmentaire , .
La cellule sensorielle . ,
La cavité oculaire . . . .
La cuticule ¢« « « &« ¢« + + &

cellules & "grains" situées

périphérie de 1'oeil .+ & o o &

IIT ~ DISCUSSION v ¢ o o o ¢ o o« o » o o

DISCUSSION GENERALE . . v o ¢ & o & o o o

CONCLUSION GENERALE ', & & ¢ 4 ¢ o « o o+ &

L)

*

MATNTENUS

L) L I 3 p.
. . . . po
L'OBSCURITE

. [ ] . . pc
s * & p.
. s e p-

e o o @ P.
o« s 8 o P.
. & 5 o Pe

a ¢ & e P.
s & e o P.
. L] * » p.

34

34
25

37
7
37

37
37
38
38
29

29

4o

51




INTRODUCTION

I1 est bien connu que 1l'organe visuel des Métazoaires est géndrale-
ment formé par la juxtaposition de cellules sensorielles (photoréceptrices) et
de cellules de soutien (pigmentaires). Les cellules pigmentaires renferment de
nombreux granules pigmentaires et peuvent intervenir dans la formation de la
lentille, Les cellules sensorielles sont bipolaires ; 1'extrémité basale du
corps cellulaire se prolonge par un axone tandis que 1'extrémité apicale peut
posséder un cil bien développé ou de nombreuses microvillosités., Nous rappel-
lerons, pour mémoire, les résultats de travaux désormais classiques (EAKIN, .
1963, 1965a, 1968, 1972) relatifs & ces différenciations cellulaires et & leur
valeur phylogénétique. La distinction entre les deux lignées, ciliaire et
rhabdomérique, est hasée sur des critéres embryologiques. Le photorécepfeur de
type ciliaire se développe A partir d'une évagination ciliaire de la cellule
photoréceptrice ; celui de type rhabdomérique se forme, par contre, directement
4 partir de la membrane cellulaire. Selon 1'hypothese d'EAKIN, la lignée ci-
liaire est représentée par les Coelentérés, Cténophores, Chaetognathes, Echi-
nodermes, Céphalocordds, Vertébrés, tandis que la lignée rhabdomérique corres-
pond aux Plathelminthes, Rotiferes, Mollusques, Annélides, Onychophores, Arthro-
podes (Fig, 1). La distinction n'a toutefois pas de caractére absolu. Une struc-
ture ciliaire peut en effet &tre observée parmi les microvillosités. C'est ainsi
que chez les Annélides Polychdtes, en particulier, une gradation dans le déve-
loppement du cil a été décrite., Ce probl2me particulier sera envisagé dans

1'historique.
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HISTORIQUE

La structure de 1'organe photorécepteur des Annélides a fait 1'objet
de nombreuses études depuis les travaux en microscopie optique de HESSE (1899)
et d'ANDREWS (1891) chez les Annélides Polychtes, de QUATREFAGES (1850) et
MEYER (1882) chez les Opheliidae, de GREEF (1875) chez les Alciopidae, de
MALAQUIN (1893) chez les Syllidae, et de PFLUGFELDER (1932) chez les Nereidae.
Certains auteurs ont également abordé 1'examen au microscope électronique de
quelques représentants des différentes classes : les Achétes (HANSEN, 1962) et
plus particulidrement Helobdella stagnalis (CLARK, 1967), Hirudo médicinalis
(RUHLICH et TOROK, 1964 ; YANASE, FUGIMOTO et NISHMIRA, 1964), Piscicola geo-
metra (JUNG, 1963), les Oligochdtes avec Lumbricus terrestris (ROHLICH et %

1970) et les Polychetes. Pour cette demnidpe classe, les travaux portent aussi
bien sur les yeux prostomiaux des Nereidae (Nereis vexillosa (EAKIN, 1963),
Platynereis dumerilii (FISCHER et BROKELMANN, 1966), Nereis virens (DORSEIT et
HYDE, 1968)), des Syllidae (Syllis amica (BOCQUET, 1971 ; BOCQUET et DHAINAUT-
COURTOIS, 1972 ; DHAYNAUT-COURTOIS et BOCQUET, 1972)) et des Opheliidae
(Armandia .. brevis (HERMANS et CLONEY, 1966)) que sur les ocelles tentaculaires
des Sabellidae (Branchiomma vesiculosum (KRASNE et LAWRENCE, 1966), Dasychone
bombyx et Pokamilla reniformis (KERNEIS, 1966, 1968b, 1971)), ou segmentaires des
Opheliidae : Armandia brevis (HERMANS, 1969) et des Sabellidae :Dasychone
(KERNEIS, 1968a). Il semble important de mentionner que des cellules photoré-

ceptrices ont pu étre mises en évidence dans le ganglion cérébral des Nereidae

(DHAINAUT-COURTOIS, 1965, 1968, 1970) et des Glyceridae (MANARANCHE, 1968,
1971). Comme nous 1'avons mentionné précédemment, une gradation dans le déve-
loppement du cil peut €tre observée chez les Annélides Polychdtes. Les photoré-
cepteurs passent insensiblement du type rhabdomérique au type ciliaire. Dans

ce dernier cas, ils constituent des exceptions & la théorie d'EAKIN. De plus,
il est a remarquer que les deux types, ciliaire et rhabdomérique, peuvent
exister chez le méme animal. Cependant, les ocelles prostomiaux semblent appar-
tenir souvent au type rhabdomérique tandis que le type ciliaire se rencontre
plutdt danslles ocelles tentaculaires ou dans les formations présumées photo-
réceptrices, localisées & 1'intérieur du ganglion cérébral de certains- poly-

chétes,




Si la structure de 1'oeil des Annélides a été largement étudiéde, le
développement de cet organe semble, par contre, avoir peu retenu 1l'attention
des auteurs, Il est possible de signaler & nouveau les travaux de microscopie
optique néalisés par MALAQUIN (1893) et relatifs & la formation des yeux chez

1'embryon et le stolon des especes schizogames Myrianida, Autolytus edwarsi et

Syllis Hyalina, en particulier. En ce qui concerne les observations recueillies
en microscopie électronique, il convient de citer les études d'EAKIN et WESTFALL

(1964) entreprises sur la larve trochophore et les jeunes stades de Nereis
(Neanthes succinea et de Nereis limnicola, ainsi que celles de FISCHER et
BROKELMANN (1966) réalisées sur la larve trochophore de Platynereid dumerilii

et sur 1'adulte atoque et épitoque.

A notre connaissance, peu de travaux expérimentaux ont, jusqu'i pré-
sent, été réalisés sur les organes photorécepteurs des Annélides. Les études
sur les modifications éventuelles qu'entraine le maintien & 1'obscurité ont
€té effectudes dans diverses directions, Certains auteurs recherchent les va-
riations physiologiques de 1'oeil durant 1'adaptation & la lumiére ou & 1'obs-
curité (BURTT et CATTON, 1964) ; d'autres étudient la migration des granules
pigmentaires (POST et GOLDSMITH, 1965}, d'autres encore s'intéressent & la
différenciation des photorécepteurs en 1'absence de lumidre (EAKIN, 1965b ;
ROHLICH et al., 1966), Certains travaum enfin, portent sur les modifications
ultrastructurales., Les résultats des études entreprises dans cette derniére
direction qui est aussi celle que nous aborderons par la suite chez Syllis,
paraissent assez contradictoires : certains auteurs notent une différence dans
la structure fine des photcrécepteurs (EGUCHI et WATERMAN, 1966 ; WHITE, 1967 ;
BAHR, 1972) tandis que d'autres n'observent aucune modification par rapport
au témoin, lorsque 1l'animal est maintenu % 1'obscurité (BAKIN, 1965b ; KABUTA,
TOMINAGA et KUWABARA, 1968). Chez les Annélides, la seule étude méalisée dans
ce domaine est celle de FISCHER (1963, 1964) et de FISCHER et BROKELMANN (1965,

1966) chez Platynereis dumerilii. Ces auteurs notent une adaptation de 1'ouver-

ture pupillaire de 1'oeil ainsi que certaines modifications ultrastructurales
de la cellule photoréceptrice corrélatives des changements d'intensité lumineu-
se,

Pour les raisons évoquées ci-dessus, il nous a paru intéressant de
poursuivre en microscopie électronique les travaux entrepris antérieurement par
MALAQUIN (1893) relatifs & la morphologie des organes photorécepteurs, localisés

sur la souche et sur le stolon parvenu & maturité sexuelle, Ces observations




devraient permettre de savoir si les structures issues du développement larvaire
(souche) ou de la néoformation d'une t&te au moment de la reproduction {stolon)
sont comparables,

Une partie de notre travail sera également consacrée & 1'examen de
1'oeil d'individus maintenus 2 1'obscurité pendant une période déterminde.

Avant d'entreprendre 1'exposé de nos résultats, nous ferons une des-

cription rapide du matériel et des techniques que nous avons utilisés,




MATERTEL ET TECHNIQUES

I - MATERIEL

Le matériel est représenté par une espéce d'Anhélide Polychéte appar-
tenant & la famille des Syllidae : Syllis amica Quatrefages. Rappelons que,
chez les Syllidiens, la reproduction peut s'effectuer sott directemert {fpitoquic),

soit par scissiparité et bourgeonnement (stolonisation ou schizogamie), Dans

ce dernier cas, les segments postérieurs de 1'individu donnent naissance & un
stolon qui renferme les produits génitaux, A maturité sexuelle, ce dernier se
détache et permet la dispersion des gamétes. Différentes modalités peuvent se
distinguer selon que le stolon individualise ou non une t8te et que les seg-

ments de la souche régéngrent plus ou moins vite. Chez Syllis amica, la stolo-

nisation est de type paratcnique, c'est-i-dire que le stolon différencie une
t8te avant son détachement ; les segments postérieurs de la souche ne sont
régénérds qu'apras détachement du stolon. Notre étude a porté sur les yeux de

la souche et sur ceux du stoilon.

IT - TECHNIQUES

A - Microscopie optique

La partie antérieure de la souche ou du stolon, prélevée sous la
loupe binoculaire, est fixée par le liquide de Bouin-Hollande dépourvu d'acide
acétique. Les pitces sont ensuite déshydratées, incluses dans la paraffine et
coupées & une épaisseur de 5 /Y, Les coupes sont colordes par 1'hématoxyline
de Groat et le picroindigocarmin,

La méme technique a été employée sur des animaux maintenus &
1'obscurité durant cing jours ; dans ce cas, le préldvement des pidces et la
fixation ont été effectués en l'absence de lumidre. Une telle méthode permet
d'observer la migration du pigment,

La technique de MAILLET (1968), plus spécifique du tissu nerveux,
a également été rdalisée. Les pidces sont fixées et colordes par le mélange
(acide osmique 2 2 % dans le tampon Michaelis, iodure de zinc), durant une
période qui n'excdde pas 20 heures, & la température du laboratoire et & 1'obs-
curité, Une rapide déhydratation (éthanol ——3alcool butylique) fait suite & un

lavage d'une heure par 1'eau distillée. Les pidces sont ensuite incluses et




coupées A une épaisseur de 8 /M. Le déparaffinage au xylene est suivi immédia-
tement du montage, la coloration de fond ne s'imposant pas.

La technique de fluorescence a ¢té rdalisde sur des animaux mainte-
nus quelques jours & 1'obscurité, La partie antérieure de 1l'animal est surge-
1ée quelques secondes dans un mélange maintenu & la température de 1'azote
liguide de propane et de propyléne dans les proportions 9/1, plongé dans
1'azote liquide puils lyophilisée pendant 20 heures & une température de -20°C.
La pi2ce est ensuite remise & la température ambiante et soumise aux vapeurs
de formaldéhyde & 80°C durant 1 & 3 heures. L'inclusion a lieu sous vide dans
de la paraffine préalablement dégazée. Les coupes sont montées dans 1'Entellan
(Merck) et 1'examen a lieu au microscope Leitz équipé pour 1'étude en fluores-
cence. Le protocole général de la technique a été réalisé d'aprés celui qui fut

décrit par FALCK et al. (1962).
B - Microscopie électronique

La téte est fixée au glutaraldéhyde & 3 % an tampon phosphate de
Sérensen (0,2 M) avec addition d'eau salde & 25 grammes de NaCl pour 1000. Cette
fixation dure deux heures & 4°C. Les pitces, rincées avec un liquide de lavage
(tampon phosphate : 1 volume, surrose : 3 volumes) pendant une. nuit & 4°C, sont
ensuite soumises & une postfixation (solution & 1 % de tétroxyde d'osmium dans
le tampon 0,2 M) durant 1 heure & la température du laboratoire. La déshydra-
tation par l'acétone est suivie de 1l'inelusion dans 1'araldite, Les coupes
réalisées & 1'ultramicrotome PORTER-BLUM MT 1 sont contrastées par 1'acétate
d'urangle et le citrate de plomb préparé selon REYNOLDS (1963) et observées au
microscope SIEMENS ELMISKOP 1.




RESULTATS

Certains résultats relatifs aux yeux de soueche et de stolon parvenu
a maturité sexuelle ont déja fait 1l'objet de communications antérieures
(BOCQUET, 1971 ; BOCQUET et DHATNAUT -COURTOIS, 1972 ; DHAINAUT-COURTOIS et
BOCQUET, 1972). Pour permettre une meilleure compréhension, nous préférons né-

anmoins reprendre 1'ensemble des descriptions en v ajoutant les données obte-
nues récemment.

CHAPITRE I - ETUDE DE L'OEIL DE SOQUCHE : LOCALISATION ET STRUCTURE

Neus envisagerons successivement les résultats obtenus en microscopie

optique et électronique.

I - ETUDE EN MICROSCOPIE OPTIQUE

A - Localisation

Les deux paires d'yeux se situent sur la face dorsale du prosto-
mium, de part et d'autre du cerveau. La position de la paire antérieure est
plus latérale que celle de la paire postérieure, tras dorsale (Pl. I, fig. a) ;

cependant, 1l'oeil n'est jamais situé au voisinage immédiat de la cuticule.

B - Structure

L'oeil comprend trois parties distinctes (Pl. I, fig. a).

La couche profonde, assez peu visible, est constituée par les
corps cellulaires des cellules rétiniennes.

La couche pigmentaire est facilement repérable grfce au regroupe-
ment de nombreux granules pigmentaires. Certains d'entre eux s'observent toute-
fois isolément dans la couche rétinienne.

La troisid®me partie, la cavité oculaire, se situe entre le couche
pigmentaire et 1'épiderme. Elle semble dépourvue de noyau et formée de fibres

disposées plus ou moins en réseau.




Fig. 2 - Représentation schématique d'une cellule sensorielle ; les cellules pigmen-

taires ne sont pas situdes dans le méme plan. Remarquer les 3 parties essen-
tielles : la fibre basale dont 1'aspect est encore imparfaitement connu, le
corps cellulaire avec col au niveau de la couronne pigmentaire, et le pro-
lon gement apical>situé dans la cavité oculaire,

CC : corps cellulaire ; ci : cil rudimentaire ; CO : col de la cellule sen-
sorielle ; cmv : corps multivésiculaire ; CP : cellule pigmentaire ; ds
desmosome septé ; er : ergastoplasme ; FB : fibre hasale ; G : appareil de
Golgi ; gp : granule pigmentaire ; m : mitochondrie @ mv 3 microvillosité ;

N : noyau ; PA : prolongement apical ; rc : racine ciliaire ; v : vésicule,



IT - ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE

A ~ Localisation

1 - Relation avec 1'épiderme

Comme il le fut déja signalé en microscopie optique, 1'oeil se
situe assez profondément sous les cellules épidermigues (Pl, III). Il est, de
plus, assez fréquent de trouver quelques cellules s'intercalant entre la couche
épidermique et la cavité oculaire (P1, III, P1l, IV,et Pl. X, fig. a). Elles se
localisent & la limite de la cavité oculaire, & 1l'endroit ol la ceinture pigmen-
taire est interrompue, parmi les nombreux filaments qui se dirigent vers la
cuticule.Aucun granule pigmentaire ne s'observe parmi les inclusions cytoplasmi
ques, aucune relation ne semble s'établir avec la couche pigmentaire contigué.
I1 est difficile de décider si ces cellules appartiennent & la méme catégorie
que les cellules pigmentaires, Si la morphologle de leurs noyaux ainsi que la
présence des nombreuses véstcules -possédant fréguemment une double paroi
peuvent plaider en faveur de leur appartenance au type pigmentalre, 11 convient
toutefois de remarquer que les noyaux de ces cellules et des cellules épidermi-
ques ont une morphologie sensiblement identique, Il faut également ajouter que

certaines cellules émettent de petits prolongements vers la cavité oculaire,

2 - Relation avec le systime merveux central

Sur presque toute la périphérie de 1'oeil, immédiatement aprds
les corps cellulaires des cellules rétiniennes, et parfois parmi les prolonge-
ments basaux de ces derniéres, se rencontrent des cellules’baractérisées par la
présence de nombreuses vésicules & contenu dense aux électrdﬂs (P1, ITI, P1l. IV,
Pl. V et P1, VI, fig. a). La tallle et 1'aspect de ces "grains" sont assez va-
riables d'une cellule & l'autre mais constants pour une méme cellule., Certaines
d'entre elles, bien que situdes trés prés des corps cellulaires des eellules
rétiniennes semblent entrer en contact avec le cerveau (Pl, V). Des sections du
nerf optique se rencontrent souvent entre le cerveau et la couche rétinienne
(P1, IV et V) mais les relations entre ce nerf, les cellules rétiniennes et les

cellules & vésicules denses n'ont pas été observées.




B - Description générale

Les couches précédemment décrites en microscopie optique ont été
retrouvées en microscopie électronique (P1, III, Pl, IV et Pl. V)., La couche
rétinienne, profonde et périphérique, renferme les corps cellulalres des cellu-
les pigmentaires et photoréceptrices. La couche pigmentaire, en forme de cou-
ronne ou de cupule, délimite la cavité oculaire. Cette dernidre ne posséde au-
cun noyau mais renferme de nombreuses microvillosités plus ou moins enchevétrées

ainsi que les prolongements apicaux des cellules pigmentaires.

C 5 Structure fine des divers types cellulaires

1l - Les cellules pigmentaires

Elles sont bipolaires. Du corps cellulaire émanent deux
prolongements ; 1'un, apical, s'étend dans la cavité oculaire et 1'autre, basal,
se dirige vers la région nerveuse sous-jacente., Les cellules pigmentaires se
caractérisent par la présence de nombreux granules pigmentaires., Généralement
absents da-la’'cavité oculaire, ces granules se concentrent dans la partie api-
cale du corps cellulaire et donnent ainsi naissance & la couche pigmentaire.
Certains se rencontrent isolément dans la région nucléaire tandis que d'autres
s'échelonnent dans le prolongement basal. Leur dimension est d'environ 0,5 m..
Parmi eux, il est fréquent d'observer des amas de particules de glycogéne
(P1. VIII, fig. a). Le cytoplasme renferme en outre des mitochondries, un appa-
reil de Golgl et des vésicules. Celles-ci se situent de préférence dans la ré-
gion ol s'élévent des prolongements apicaux (Pl. VII, fig. ¢). Il n'est pas
rare de rencontrer le noyau 3 la périphérie de la couche pigmentaire (P1l. VI,
fig. a). Ce dernier, plus ou moins lobé, possdde d'importants amas de chroma-
tine situés surtout pres de 1'enveloppe nucléaire. De la région distale du
corps cellulaire, caractérisée par l'accumulation des granules pigmentaires,
émene le prolongement apical (P1. VII, fig. b et c¢). Ce dernier s'éldve de la
partie centrale tandis qu'a 1la périphérie peuvent prendre naissance quelques
petites microvillosités (Pl. VII, fig. b). Dans la cavité oculaire, le prolon-
gement apical émet latéralement de petites microvillosités tandis qu'il se di-
chotomise dans sa partie distale (Pl, VII, fig. e), Il renferme des microtubu-
les orientés longitudinalement (Pl. VII, fig. a), quelques amas de glycogene
et de petites vésicules au contenu plus ou moins dense aux électrons (Pl. VII,
fig. c)., Les microtubules se groupent parfois donnant ainsi naissance & des

figures qui rappellent des fibrilles.
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Fig, 3 - Cuticule de Syllis amica,

a - Cuticule recouvrant 1'oeil de la souche. Elle est identique 2 la
: cuticule épidermique qﬁi recouvre tout le corps de l'animal
~ (d'apr®s BOILLY, 1967).

b - Cuticule*recouvrant'l'oeil du stolon. Noter les modifications qui
interviennent au niveau de la zone externe et de 1l'assise interne

de la zone interne.

AEZI : assise externe de ia zone interne ; AIZI : assise interne de la
zone interne ; Ep : épiderme ; mvt : microvillosité de la cuticule ;
tu ¢ expansions filiformes ou tubulaires ; ZE : zone externe ; ZI : zone

interne,
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D - Cavité oculaire

Elle renferme les prolongements apicaux des cellules pigmentaires
et des cellules sensorielles (P1, ITII, P1, IV, Pl., X, fig. a et Fig. 4). Ceux
des cellules sensorielles se rencontrent 4 la périphérie de la cavité, dans la
partie basale, tandis que ceux des cellules pigmentaires s'éldvent jusque dans
la partie supérieure, Cette cavité qui ne semble pas 8tre en relation directe

avec la cuticule ne renferme que des structures cellulaires.

E -~ La cuticule

Elle ne semble subir aucune modification au niveau de 1l'oeil de
souche, Nous avons retrouvé les divers éléments déerits par BOILLY(1967) lors
de 1l'observation de la cuticule périphérique de la zone médiane du corps (Fig.
3a). Les microvillosités qui proviennent de la région superficielle de 1'épi-
derme traversent la cuticule puis émergent & 1'extérieur. Dans la cuticule se
disfinguent deux zonés externe et interne (Pl. X, fig. b). La zone externe
(O,ls/u)’sﬁimitée‘superficiellement par une éouche de matériel trés dense,

Cette couche supporte des expansions filiformes ou tubulaires, La zone interne
(2,8 a 3,3/u) a4 matrice claire est parcourue par de nombreuses fibres., Tandis
que ces derniéres sont, dans 1'assise externe, disposées suivant deux axes or- -
thogonaux, danﬁ 1l'assise interne, elles sont moins nombreuses et réparties T

plus irrégulidrement.

IIT - DISCUSSION

A - Constitution de 1'oeil de la souche

Cette étude réalisée sur 1'oeil de la souche de 3, amica nous a
permis de définir différentes structures, L'oeil de souche est constitué par la
Juxtaposition de cellules photoréceptrices et de cellules pigmentaires (Fig, 4). Css
dernisres forment la couche pigmentaire puis se poursuivent par un prolongement
apical ; celui-ci, d'abord logé parmi les m;crovillosités des cellules senso-
rielles, se dichotomise ensuite parmi lés prolongements des cellules pigmentai-
res adjacentes. Les cellules photoréceptrices dont le corps cellulaire est situé
4 1'extérieur de la cupule pigmentaire traversent cette derniére et se termi-
nent dans la cavité oculaire par un prolongement apical muni de nombreuses mi-

crovillosités, L'dtude en microscopie électronique permet donc d'entrevoir les
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relations qui existent entre les différentes parties de 1'oeil. MALAQUIN (1893)

avait décrit 1'oeil comme étant "

+s» formé de bitonnets sécrétant par leur ex-
trémité distale un corps réfringent, le cristallin, Les portions antérieures
réfringentes de ces bAtonnets forment le corps vitré, les portions moyennes pig-
mentaires forment la couche rétinienne pigmentée et leurs bases effildes renfer-
mant le noyau se mettent en relation avec les cellules nerveuses de la couche
ganglionnaire de 1l'oeil," Si une telle description s'avire valable dans son
ensemble, il faut remarquer que le "cristallin" n'est pas un produit de séecré-
tion. I1 est formé par les prolongements apicaux des cellules pigmentaires qui
se dichotomisent vers 1'intérieur de 1la cavité oculaire. De plus, la couche ré-
tinienne est constituée par la juxtaposition de deux types cellulaires distincts
les cellules sensorielles et les cellules pigmentaires. Quant au "corps vitré",
il est peut-&tre possible de 1'assimiler aux prolongements photorécepteurs des
cellules sensorielles. Encore faut-il €tre prudent avant de faire une telle
comparaison car certains auteurs ont identifié le "corps vitré" au "eristallin"

(cf. in HERMANS et CLONEY, 1966 ot Fig. 5).

B - Cellule pigmentaire et lentille

Chez les Invertébrés, la morphologie de la lentille est trés va-

riable, En effet, chez Pecten maximus, elle est formée par la coalescence de.

nombreuses cellules dont la forme varie suivant 1'emplacement (BARBER, EVANS et
LAND, 1967) ; elle peut également &tre constituée par des prolongements cellu-
laires qui émanent des cellules pigmentaires (Nereis vexillosa : EAKIN et
WESTFALL, 1964) ou encore &tre le résultat d'une séecrétion comme chez Helix
aspersa (EAKIN et BRANDENBURGER, 1967) ou chez Hermissenda crassicornis (EAKIN,
WESTFALL et DENNIS, 1967).

Chez 8yllis, la lentille est relativement comparable a celle des
Polychates Nereidae ; elle est formée par les prolongements apicaux des cellules
pigmentaires. Il convient toutefois de noter quelques différences. Vers le cen-
tre de la cavité oculaire, les prolongements s'enchev@trent parmi ceux des cel-
lules adjacentes chez les Nereidae (Fig.5) tandis que,‘chez Syllis, les prolon-
gements sont abondamment dichotomisés (Fig. 4).

Chez Syllis, la lentille ne renferme pas de granules analogues &
ceux qui ont €té décrits par EAKIN (1964), FISCHER et BROKELMANN (1966) chez

Nereis vexillosa et Platynereis dumerilii., Seuls, quelgues microtubules péna-

trent parfois dans les différentes digitations du prolongement.




Fig. 5 - Schéma d'une partie de 1'oeil prostomiml d'une Nereis adulte (d'aprds

HESSE (1899) modifié par EAKIN (1963)).

Remarquer les cellules pigmentaires (pe) 3 les extensions (ex) de ces
cellules qui s'enchev@trent pour former le corps vitré (vb) (appelé
lentille par EAKIN, 1963) : les cellules photoréceptrices (re) dont les
extrémités distales passent entre les cellules pigmentaires et se ter-
minent en segments photosensibles (r) rempliSSant‘les espaces entre la
cupule pigmentaire et le corps vitré (le prolongement axonal des cel-

lules. photoréceptrices n'est pas représenté). (in HERMANS et CLONEY,
1966) .
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I1 semble possible d'effectuer un rapprochement entre les groupes
de microtubules ayant quelquefois 1l'aspect de filaments et logés dans la partie
basale du prolongement et les filaments longs de 15,u (diamdtre 0,1 & O,Q/u)
qui s'étendent dans la région correspondante chez Nereis virens (DORSETT et
HYDE, 1968)., FISCHFR et BROKELMANN (1966) observent de méme, chez Platynereis

dumerilii, un long filement qui traverse 1la cellule pigmentaire et se poursuit

dans le prolongement apical Jjusqu'au niveau de la lentille. Selon ces derniers
autews, un tel filament pourrait avoir une propriété contractile que DORSEIT

et HYDE (1968) réfutent pour les filaments rencontrés chez Nereis virens. Chez

Syllis, cette propriété n'est pas & rejeter systématiquement si 1'on attribue
aux microtubules la possibilité de se contracter ou tout au moins d'entrer en

turgescence,

C - Cellule photoréceptrice

1 - Corps cellulaire

. o s

Chez Syllis, comme chez Nereis virens, la cellule photorécep-‘

trice ne semble posséder aucun granule pigmentaire., Ceci n'est pourtant pas
une régle générale. Chez les Annélides Polychdtes Nereidae en particulier, lés
cellules photoréceptrices peuvent renfermer des granules pigmentaires, C'est

ainsi gque, chez Platynereis dumerilii, elles sont riches en pigment de teinte

orangée et situé dans la partie apicale du corps cellulaire (FISCHER et BROKEL-
MANN, 1966). Des observations similaires ont été réalisées chez Nereis vexillosa
(EAKIN et WESTFALL (in EAKIN, 1972)).

2 - Formation ciliaire

La signification de la présence d'une formation ciliaire fera

1'objet d'une étude détaillée dans la discussion générale de ce travail,

3 - Structures d'allure myélinique

Le prolongement apical de la cellule photoréceptrice de Syllis
amica est garni latéralement d'un grand nombre de microvillosités plus ou moins
enchevétrées. Dans certains cas, celles-ci semblent s'enrouler pour donner nais-
sance a des structures d'allure myélinigue., De tels enroulements ont été déerits
dans la rétine distale de Pecten maximus (BARBER, 1967), dans 1l'ocelle de
Lithobius forficatus (BAHR, 1971) et dans les yeux de Peripatus (EAKIN et WEST-
FALL, 1965) et de Nereis virens (DORSEIT et HYDE, 1968). Pour ces derniers
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auteurs, les figures observées rappellent les corps lamellaires des photorécep-
teurs des Cténophores. Il faut toutefois remarquer que les structures d'allure
myélinique ne sont pas 1'apanage exclusif des organes visuels et qu'elles ont
€té observées, par exemple, dans des régions sous-cuticulaires, banales dans

le cas de Syllis amica (BOILLY, 1967), au niveau de 1'organe nucal chez Nereis

pelagica (DHAINAUT-COURTOIS, 1970). On peut dds lors se demander s'il ne s'agit
pas d'un simple phénomine de dégénérescence ou bien encore, comme EAKIN et
WESTFALL (1965) le pensent, d'un artefact de fixation. Il est intéressant en
effet de noter gque, dans tous les cas envisagés, le tétroxyde d'osmium inter-
vient dans le procédé de fixation. Si 1'on s'en référe aux travaux de KABUTA,
TOMINAGA et KUWABARA (1968), réalisés sur des Arthropodes maintenus & 1'obscu-
rité, la fixation par le tétroxyde d'osmium seul, entratne des modifications
dans 1'agencement des microvillosités rhabdomériques. Ces dernidres présentent
des membranes spiralées et des vésicules. Ainsi, 1'hypothése des artefacts de
fixation émise pour expliguer 1l'origine de telles formations ne doit en aucun
cas 8tre rejetée méme si, comme 1'ont également montré KABUTA et al. (1968),
une double fixation : glutaraldéhyde-tétroxyde d'osmium n'entraine théorique-

ment pas d'artefact,.
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Représentation schématique d'une t&te de souche (S) et d'une té&te de

stolon (ST). Noter 1'augmentation du volume oculaire chez le stolon

1 { 1 F
et 1 absence d antenne médiane.

A : antenne ; AL : antenne latérale : AM : antenne médiane ; cid :

cirre parapodial dorsal :; cit : cirre tentaculaire ; civ cirre

parapodial ventral : OA : oeil antérieur ; OP oeil postérieur ;

P : palpe ; sop : scoies natatoires.
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CHAPITRE II - ETUDE DE L'OEIL DU STOLON PARVENU A MATURITE SEXUELLE
(STADE 7). COMPARATSON AVEC L'OEIL DE SOUCHE

I - OBTENTION DES STOLONS ET DEFINITION DES DIVERS STADES DE LA STOLONISATION

A - Obtention des stolons

La stolonisation naturelle a lieu en été mais en 1950, ABELOOS
et DURCHON ont montré simultanément que la résection de la région pharyngienne

de Syllis prolifera et de Syllis amica entrafnait une maturation génitale et

une stolonisation précoces. Ultérieurement, DURCHON (1959) a démontré que 1'a-

blation élective du proventricule de Syllis amica est capable dans lQO»%-des
'cas d'induire une stolonisation permanente. Des ablations proventriculaires
pratiquées sur des animaux en repos sexuel ou des sections en deux trongons

~ ont permis d'obtenir expérimentalement des stolons.

B - Définition des divers stades de la stolonisation

Corrélativement & la maturation des gamétes, le stolon différencie
une téte. Celle-ci se distingue de la téte de la souche par 1'absence d'antenne
impaire et par une trds rapide hypertrophie des organes oculaires (Fig. 6). Une
étude chronologique du développement a été réalisée par WISSOCQ (1970) ; nous
rappellerons ici les principaux stades (Fig. 7) : ‘ ; iia
st. 0 : (pour la stolonisation expérimentale uniquement). Période qui s'étend

de la date de l'opération au stade 1.

st, 1 : Hypertrophie des néphridies dans la partie la plus caudale~du ver. Ap-

parition des spermatocytes chez les males et des ovocytes chez les

femelles,

st., 2 : Extension vers 1l'avant de 1'hypertrophie des néphridies. Chez les miles
les spermatocytes et spermatides remplissent tout le coelome des méta-
méres postérieurs ; chez les femelles, les ovocytes ont augmenté de
taille.

st. 3 ¢ Sur la face antéro-dorsale du segment céphalique, apparalt un bourrelet
tégumentaire. Néoformation de 2 antennes.

st, 4 : Formation des yeux (une paire antérieure et une paire postérieure).

Allongement des antennes.
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st. 5 : Apparition des palpes. Accroissement du diametre oculaire.
st. 6 : Apparition des soies natatoires.
st. 7 ¢ Le stolon se détache de la souche.

Pour 1'étude du développement de 1'oeil, nous reprendrons cette table

chronologique & partir du stade 3 ; c'est-a-dire & partir du moment ol 1'on peut

distinguer le segment céphalique des autres métaméres.

IT - ETUDE DE L'OEIL AU STADE 7

Une bréve description de 1'oeil observé en microscopie optique sera
suivie par 1'étude infrastructurale des divers types cellulaires entrant dans

sa constitution.,

A - Microscopie optigue - Localisation et structure

1 - Localisation

Comme chez la souche, les yeux sont situés de part et d'autre
du cerveau., Toutefois, l'acecroissement du volume oculaire entratne une disposi-
tion trés dersale de 1'oeil postériaur. Ce dernier recouvre fortement 1'oeil

antérieur dont la position est donc plus ventrale,

2 - Structure

Bien que 1'oeil de stolon corresponde & une différenciation
secondaire survenant apr2s la métamcrphose, sa structure est analogue & celle
de 1l'oeil de souche, & l'exception de 1'accroissement important du volume ocu-
laire déja visible macroscopiquement. L'augmentation du volume oculaire permet
une distinction plus nette des trois couches caractéristiques de 1'organe visuel
(Fiu T, $38, wl.

Dans la couche rétinienne, il est possible d'observer deux ran-
gées concentriques de noyaux allongés qui correspondent, comme nous le verrons
en microscopie électronique, aux noyaux des cellules pigmentaires et des cellu-
les sensorielles.

L'épaisseur de la couche pigmentaire demeure inchangée, sa
circonférence s'est, par contre, largement acerue.

Corrélativement, la cavité oculaire toujours dépourvue de no-
yaux s'agrandit. Ainsi, il est possible de distinguer deux parties : 1'une, si-

tuée dans la région interne est formée par la Jjuxtaposition de formations cylin-
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driques, l'autr%’plus externe, est composée de filaments fins. La cavité ocu-
laire parait 8tre en relation directe avec la cuticule qui s'épaissit et s'in-

vagine & ce niveau.

B - Microscopie électronigue

1 - Description générale

La disposition des divers types cellulaires et & fortiori de
leurs différentes parties (prolongement apical, corps cellulaire, prolongement
basal) s'avere identique 2 celle de 1'oeil de souche (Pl, XI). Il faut néanmoins
remarquer que la couche pigmentaire ne s'est nullement accrue en épaisseur, mais
que sa circonférence s'est fortement développée. Parmi les prolongements apicaux
des cellules pigmentaires existent des espaces, sans forme définie, et remplis

d'un matériel finement granulaire (P1l. XI et P1l, XII, fig. a et b).

2 - Etudes des divers types cellulaires

—— " = i . o . S

a) Les cellules pigmentaires

R I I A R NI B

Cette cellule bipolaire posséde les mémes caractéristiques
que la cellule pigmentaire présente dans 1'oeil de souche. La partie apicale du
corps cellulaire est munie de nombreux granules pigmentaires et donne naissance
a la cupule pigmentaire. De cette zone émanent les prolongements apicaux dans
lesquels deux parties peuvent €tre distinguées (P1. XII, fig. a). La premiére
qui chemine entre les microvillosités des cellules sensorielles s'éldéve de la
cupule pigmentaire ; quelques petites microvillosités s'observent latéralement.
Cette partie du prolongement apical, assez mince, renferme des microtubules
orientés longitudinalement ; certains d'entre eux se regroupent parfois sans se
fusionner. Quelques vésicules, un peu de glycogeéne, ainsi qu'une ou deux mito-
chondries, peuvent &tre observés dans ce prolongement. La seconde partie, logée
entre les prolongements apicaux des cellules pigmentaires, est fortement évasée
dans sa région basale, lieu de contact avec la premiére partie tandis qu'elle
présente quelques digitations vers le sommet (Pl, XII, fig. b). Certains micro-
tubules observés dans la premid®re partie se poursuivent ici, parmi les nombreux
canalicules & paroi 1lisse s (P1l, XII, fig. c). Ces derniers sont absents de la
région apicale dichotomisée ; dans celle-ci des microtubules épars et des vési-

cules sont toutefois encore présents (Pl. XIT, fig. b).



Fig. 8 - Disposition des microtubules dans les formations "paracristallines". Les
trajets de cing microtubules seulement sont représentés, en tout ou par-
tie, pour réndre plus. intelligible leur disposition relative. Les micro-
tubules situés dans un méme plan décrivent des courbes qul sont en phase
les unes par rapport aux autres. Les courbes des microtubules situés dans

les pians immédiatement voisins sont décalées en période et en amplitude
(d'apres BASSOT, 1966).
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Au niveau de la cupule pigmentaire, il est assez fréquent
d'observer un centriole et un cil rudimentaire. Ce dernier, logé dans une peti-
te microvillosité, s'étend dans la cavité oculaire,

Dans la partie apicale du corps cellulaire, parmi les nom-
breux granules pigmentaires, se rencontrent encore quelques-uns de leurs pré-
curseurs (Pl., XXII, fig. a). Une description de ces derniers sera envisagée dans

le chapitre suivant,

b) Les cellules sensorielles
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Dans 1l'oeil de souche, cette cellule ne renferme pas de
granule pigmentaire ; dans le cas présent, il est pessible d'en observer un ou
deux, disséminés parmi les incdusions cytoplasmiques du corps cellulaire (P1,
XIII et P1, XXVI, fig. b ).

Cette cellule offre le méme aspect général que la cellule
sensorielle de 1'oeil de souche; Le corps cellulaire présente urinoyau basal et
se poursuit par un prolongement qui se dirige vers les couches nerveuses sous-
Jacentes. En plus des inclusions cytoplasmiques habituelles, 11 faut noter le
présence de gouttelettes lipidiques et parfois de formations paracristallines'
(P1. XITII et P1l. XIV). BASSOT (1966) caractérisa ainsi des structures d'aspect
assez variable olu se répéte uniformément un motif dans lequel dominent des 1li-
gnes courbes (Fig. 8). Ces formations "paracristallines" localisées souvent dans
le corps cellulaire (P1l, XIV, fig. a), se rencontrent aussi dans le col (Pl. XIV,
fig. f) ou dans le prolongement apical de la cellule sensorielle, De forme ovale
ou arrondie, elle est en relation étroite avec le réticulum endoplasmique gra-
nulaire (Pl, XIV, fig. a, b et ¢). La période des courbes qui forment le motif
géométrique est comprise entre 1000 K et 1300 K. L'amplitude varie pour des
formations différentes de 550 AR 850 A.

Au niveau de la cupule pigmentaire, le corps cellulaire se
rétrécit et forme le col qui se poursuit dans la cavité oculaire par le prolon-
gement apical. Celui-ci émet latéralement de nombreuses microvillosités rius ou
moins enchevétrées. La partie centrale de ce prolongement contient de trés nom-
breuses mitochondries avec des inclusions, des vésicules, un empilement de sac-
cules lamellaires situé plut®t vers la région du col, une racine ciliaire ainsi
qu'un cil rudimentaire (Pl. XXX, fig. g). Ce dernier est situé dans une des
microvillosités apicales ou latérales placées toutefois dans le tiers distal du

prolongement photorécepteur.
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3 - Cavité oculaire

.

Elle est délimitée par la cupule ou couronne pigmentaire (P1l.
XI). Elle renferme les prolongements apicaux des cellules sensorielles et des
cellules pigmentaires qui ont été décrites précédemment, Des espaces remplis
d'un matériel finement granulaire s'observent parfois entre les prolongements
(P1, XTI et P1, XITI, fig. a et b). La cavité oculaire est en relation directe
avec la cuticule (Pl. XV).

b < La cuticule

31 la cuticule n'est pas modifiée au niveau de lioeil de la
souche, chez le stolon, elle subit par contre un profond remaniement., Chez le
stolon, 1'oeil est beaucoup plus proche de la cuticule ; lorsque celle-ci com-
munique avec la cavité oculaire, il y a disparition des cellules épidermiques.

A ce niveau, la cuticule dont 1'épaisseur s'est fortement accrue s'invagine
vers la cavité oculaire (P1l., XV). Encore présentes, les microvillosités provien-
nent de projections remifides de la zone superficielle de 1'épiderme. Ces der-
ridres traversent la cuticule et dmergent & 1'extérieur. La zone externe de la
cuticule est modifiée (Pl., XV et Pl, XVI, fig. a). Sa limite externe n'est plus
régulidre ; ce n'est plus qu'une suite de bombements et de creux, les expansions
filiformes ou tubulaires, situdes A sa surface, ont de plus énormément regressé.
I1 est encore possible d'en apercevoir mais elles sont trdés éloignées les unes
des autres. Dans la zone interne, on distingue toujours deux parties : 1'assis®
externe et 1l'assise interne., La premidre renferme des fibres disposées plus ou
moins parallélement & la surface de la cuticule ; dans la région ou celle-ci
entre en contact avec la cavité oculaire, les fibres sont par contre disposées
plut8t perpendiculairement & cette cuticule. De plus, i cet endroit, 1'assise
externe s'épaissit beaucoup en s'enfongant vers 1'oeil, L'assise interne, zone
des expansions de 1'épiderme, ne semble posséder aucune fibre, Les cavités pré-
sentes dans les cellules épidermiques superficielles s'ouvrent fréquemment dans

cette assise dont 1'épaisseur varie par conséquent beaucoup.




- 20 -

IIT - DISCUSSION : COMPARAISCN DE L'OEIL DE SOUCHE ET DE STOLON

A - Structure

Lorsque l'animal est arrivé & maturité sexuelle, 1l'oeil de stolon
a une structure semblable & celle de 1'oeil de souche qui s'est différencié &
partir de l'ectoderme de 1'épisphere (antérieur & la prototroche), Dans les deux
cas, une formation ciliaire existe parmi les microvillosités rhabdomériques du
prolongement photorécepteur, Il est intéressant de remarquer que les yeux qui
se développent chez un ~dulte peuvent ne pas avoir la méme structure que ceux
qui apparaissent lors de 1'ontogen®se. Un tel exemple se rencontre chez Armandia
brevis ou l'ocelle segmentaire est de type ciliaire tandis que 1l'ocelle prosto-

mial est de type rhabdomérique (HERMANS, 1969).

B - Taille

Corrélative d'un grand développement de la cavité ocuiaire, 1'aug-
mentation de la taille de cet orgene chez le stolon est un autre point gqui mérite
d'étre signalé, Le phénoméne rappelle les différences de volume observées entre
les yeux des Nereidae atoques et épitoques. Selon PELUGFELDER (193%2) et FISCHER
(1963), 1'nypertrophie oculaire des Nereldae est provoguée par une augmentation
du volume cellulaire des prolongements apicaux des cellules rétiniennes en par-
ticulier. Un accroissement du nombre des cellules pour un organe néoformé est
possible, Il faut cependant insister sur le fait que 1l'oeil de stolon de Syllis
amica posséde, comme 1'oeil des Nereidae épitoques, des cellules rétiniennes
dont les prolongements apicaux sont fortement développés par rapport & ceux de
1'ceil de souche (Fig. 4). Le nombre des microvillosités latérales du segment
photorécepteur a augmenté. De plus, sa partie centrale renferme de trés nombreu-
ses mitochondries. Un tel regroupement de mitochondries a été signalé par DORSEIT

et HYDE (1968) dans les cellules photoréceptrices de Nereis virens, Il ne sem-

blerait toutefols pas que cette observation ait été réalisée chez des animaux

épitoques.,

C - Formation "paracristalline"

Cette formation se rencontre aussi bien dans 1'oeil de stolon que
dans 1'oeil de souche si, toutefois, ce dernier est adapté & 1'obscurité. Des
structures analogues ont été observées dans des types cellulaires trés divers.

Elles ont été décrites dans les cellules germinales d'un hémiptére (FOLLIOT et
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MATILIET, 1965), dans les ccllules photoréceptrices de Limax maximus (CLARK,

1965), dans les photocytes des Polynoinae (BASSOT, 1966), dans les cellules
naurosécrétrices de 1'hypothalamus de lézard (D'UVA, 1968), dans les cellules
photoréceptrices de Nereis virens (DORSETT et HYDE, 1968), dans les cellules
intestinales de batracien (HOURDRY, 1969), dans diverses cellules végétales
(ESAU et GILL, 1971), dans 1'organe de Bellonci d'un Isopode (CHAIGNEAU, 1971),
dans les cellules Hela cultivées in vitro (FRANKE et SCHEER, 1971) et dans les
cellules épithéliales de la paroi rectale d'un Insecte aptérygote (FAIN-MAUREL
et CASSIER, 1972).

Comme 1'a démontré BASSOT, ces formations résultent d'un agence-

ment particulier du réticulum endoplasmique ; ce dernier étant constitué de
microtubules de forme ondulée qui se disposent trés régulidrement. Les courbes
formées par les microtubules d'un méme plan sont en phase les unes par rapport
aux autres tandis que celles du plan voisin sont décalées d'une demi-période
(Fig. 8). Cette origine n'est peut-8tre par unique car, pour FAIN-MAUREL et
CASSIER, l'espace intermembranaire qui comstitue le motif géométrique sinusol-
dal ne correspond plus & du réticulum endoplasmique tubulaire mais représente
plutdt des lames hyaloplasmigues,

I1 parait par ailleurs trds difficile de donner une signification
& ces formations, Certains auteurs se contertent d las dderire, d'autres essaient
d'entrevoir une fonction plus ou moins lide au type cellulaire ou se rencontrent
ces formations "paracristallines", C'est ainsi que, pour D'UVA, les formations
"paracristallines" situdes dans les cellules neurosécrétrices de 1'hypothalamus
de 1lézard pourraient intervenir dans des fonctions hypothalamiques, Pour BASSOT,
qui fut un des premiers auteurs a les décrire et A& proposer un modele, elles
prendraient part aux phénoménes de bioluminescence se produisant dans les pho-
tocytes des Polynoinae. La réaction lumineuse ferait intervenir deux substances,
1'une étant contenua & l'intérieur des microtubules (produit ™), 1l'autre i
1lextérieur (produit/g). Le déclenchement de la réaction lumineuse implique-
rait un changement de perméabilité des membranes des microtubules permettant
la mise en contact des deux substances. Il est bien difficile d'envisager la
fonction éventuelle de ces formations dans les cellules photoréceptrices des
Syllidae. Il faut remarquer cependant que ces formations "paracristallines" se
rencontrent assez fréquemment dans les cellules photoréceptirices. Elles furent
ainsi décrites dans les photorécepteurs des Nereidae : Nereis virens (DORSEIT
et HYDE, 1968), des Gastéropodes : Limax maximus (CLARK, 1965) et dans 1'organe
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de Bellonci d'un Isopode : Sphaeroma serratum (CHAIGNEAU, 1971) qui, selon

certains auteurs, serait de nature photoréceptrice. Nous pouvons donec nous de-
mander si une telle formation n'interviendrait pas dans la photoréception. Une
méme structure, se comporterait donc différemment vis-i-vis de la lumidre. Elle
serait soit émettrice, soit réceptrice de lumidre. L'hypothése qui envisagerait
une éventuelle émission de lumidre & partir d'un photorécepteur n'est toutefois
peut-€tre pas a rejeter. Si l'on se refére & ce que l'on trouve chez Syllis,

il faut noter que ces structures n'ont pas, Jjusqu'ad présent, été observées

dans 1'oeil de souche soumis & une photopériode normale mais qu'elles se ren-
contrent dans 1'oeil de stolon ou dans celui de souche adapté & 1'obscurité.
Nous savons par ailleurs que le stolon devient lumineux lors de l'essaimage

et 1'on peut imaginer que 1l'oeil maintenu 3 1'obscurité, s'il me peut capter

la lumidre, est néanmoins capable d'en émettre. Il convient cependant d'8tre
prudent car, jusqu'a présent, le phénomine de luminescence des Syllidiens

était considéré comme étant provoqué par le fonctionnement de glandes épider-
miques. De plus, chez Syllis, ces structures "paracristallines"” n'existent
agu'en un trés faible nombre par rapport & celui qu'a observé BASSOT dans les
photocytes des Polynoinae.

Etant donné ces considérations, il est possible de se demander si
la similitude entre les descriptions réalisées sur les Polynoinae et les Sylli-
dae existent réellement. Puisque chez Syllis des formations "paracristallines"
ont été déceléespgéggi 2§e@§§§nes en voie de développement important, il est
tentant d'opérer un rapprochement avec des observations similaires effectuédes
par d'autres auteurs. Citons en particulier le cas des cellules Hela cultivées
in vitro-dans lesquelles FRANKE et SCHEER (1971) ont observé de telles forma-
tions ; il s'agit ici encore d'éléments cellulaires dont la croissance est
exacerbée,

I1 est dommage que DORSETT et HYDE (1968) qui ont aussi déerit

des formations "paracristallines" dans 1'oeil de Nereis virens n'aient pas

spécifié 1'état (atoque ou épitoque) des Vers utilisés. Leurs résultats au-

raient peut-&tre permis d'infirmer ou au contraire d'étayer notre hypothdse.
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CHAPITRE IIT - DEVELOPPEMENT DE L'OEIL DE STOLON

I -~ ETUDE EN MICROSCOPIE OPTIQUE

A - Structure de 1l'oeil de stolon aux différents stades du

développement

1 - Stade 3

L'examen & la loupe binoculaire ne permet pas encore de re-
pérer 1'oeil en formation: seul, un bourrelet tégumentaire se distingue sur la
face antéro-dorsale du segment en cours de cévhalisation., L'étude en microsco-
pie optique révile cependant 1l'existence d'une structure nerveuse, d'un massif
cellulaire et d'une cavité sous-cuticulaire. Située dans la région interne, la
structure nerveuse s'appuie sur une couche musculaire et peut &tre identifiée
au cerveau en formation. Les cellules du massif cellulaire s'agencent en ran-
gées plus ou moins paralldles entre elles et perpendiculaires & la cuticule.
Cet aspect permet de penser qu'une série de cellules dérive d'une méme cellule
épidermique ; les figures mitotiques observées dans cette zone (Pl.,XVITI, fig.b
etd) pléident aussi en faveur de‘oette hypoth&se, Certaines cellules entourent
presque enti®rement une cavité de 12 /u environ, logée juste en-dessous de la
cuticule (Pl, XVII, fig. a et Fig.9a) qui subit un léger décollement, Celles
qui sont adjacentes & la région basale de la cavité renferment quelques granu-
les pigmentaires plus ou moins épars ; leur faible nombre ne permet pas la for-
mation d'une couche pigmentaire régulidre et continue. Dans la cavité, aucun

noyau n'est visible ; seul apparatt un réseau de fibres assez lAches.

2 - Stade 4

L'oeil se distingue A la loupe binoculaire ; il a 1'aspect
d'une toute petite tache rouge. Au microscope optique, s'observe un rétrécis-
sement du diamdtre de 1'intestin au niveau du métamdre en cours de céphalisa-
tion. La couche musculaire suit le mouvement de 1l'intestin, Sur cette dernidre
s'appuie le cerveau (P1l. XVIIT, 8g. aetc). Le volume de 1'oeil s'est aceru par
rapport au stade 3, et 1l'on peut remarquer, entre les couches cellulaires et
la eavité oculaire, une augmentation importante du nombre des granules pigmen-
taires., Ces derniers donnent naissance, par leur accumulation, & une couche

pigmentaire dense et continue ; elle n'entoure néanmoins pas compldtement la
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cavité ; elle se localise uniquement dans la région basale (Pl. XVII, fig. b
et Fig. 99. Etant donné la densité de la couche pigmentaire, la distinction
d'une éventuelle relation entre la cavité sous-cuticulaire qui s'identifie 2
la cavité oculaire et les cellules sous-jacentess'avire impossible. De plus,
4 ce stade, ces cellules tendent & s'ordonner autour de la cavité, Les noyaux
des cellules rétiniennes sont fréguemment disposés en deux rangées plus ou

moins concentriques.

5 - Stade 5

La cavité oculaire et la couche pigmentaire s'accroissent
encore (Pl, XVII, fig. ¢ et Fig.9c). Cette dernidre qui entoure maintenant la

cavité s'épaissit dans sa région basale.

4 - Stade 6

Le volume de 1l'oeil a encore augmenté par rapport au stade
précédent, La cavité oculaire est formée de nombreuses fibres plus ou moins
paralléles entre elles mais perpendiculaires & la cuticule. La couche pigmen-
taire s'est fortement développée ; les granules pigmentaires qui la constituent
se rencontrent jusque dans la région nucléaire des corps cellulaires des cel-

lules rétiniennes (Pl. XVII, fig. d et Fig.9d).

B - Phénoménes de polycéphalie

Déja observés par DURCHON (1952, 1959) lors des stolonisations
expérimentales, ces phénomines de polycéphalie interviennent aussi bien sur
les segments sétigdres de la souche que sur ceux du stolon. Le plus fréquem-
ment, les t8tes apparaissent d'une manidre synchrone mais il arrive que cer-
taines se forment lorsque les premiéres ont presque terminé leur évolution.
Chaque segment céphalique ainsi formé posside, comme le segment céphalique du
stolon, deux paires d'yeux volumineux situés de part et d'autre du eerveau
(P1., XIX, fig. a). Ces t8tes, treés souvent situées sur des métaméres succes-
sifs, ne se détacheront pas de 1'individu. Les organes photorécepteurs semblent
comparables & ceux d'une t8te de stolon normal, Il faut cependant signaler que
la cupule pigmentaire n'est pas aussi réguliére que celle des yeux de souche
ou de stolon, Elle forme parfois des digitations qui donnent 1'impression de
1'existence, du méme c6té de 1'animal, de trois ou quatre yeux (Pl, XIX,
fig. b et a).
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Dans certains cas de polycéphalie, s'observent indifféremment 2
droite ou & gauche de 1'individu des demi-t8tes. Il faut cependant remarquer
que dans un tel cas, la demi-t€te ainsi formée renferme 1 paire d'yeux et vrai-
semblablement un demi-cerveau, le tout n'étant localisé que d'un seul c6té de

1'ndividu (Pl, XIX,. fig.c et d).

C - Phénoméne de régénération

Les Vers ont été coupés en deux dans la région moyenne. La partie
postérieure privée de proventricule entre en stolonisation et régénére simul-
tanément une t€te et quelques métaméres., Les observations ont été réalisées
apras traitement du matériel par la technique de MAILLET (1968), Cette dernié-
re permet de mieux visualiser le tissu nerveux.

Tl est intéressant de noter 1'énorme développement des organes
oculaires qui rappellent de ce fait ceux d'un stolon (Pl. II, fig. a, b et c).
I1 faut cependant remarquer que, si la section est pratiguée non plug en arrié-
re du proventricule mais en avant de celui-ci, la partie postérieure n'entre
plus en stolonisation et la téte qui est régénérée ne semble pas présenter
d'hypertrophie oculaire,

Dans la partie de 1l'individu entrée en stolonisation, 1'innerva-
tion des soies natatoires a pu &tre observée (Pl. II, fig. d). Dans la partie
régénérée, la technique de MATLLET souligne la présence du cerveau et de ses
principaux nerfs : antemnaires, palpaires et optiques, de la chaine nerveuse et
des nerfs collatéraux (Pl, II, fig, a et b).

L'observation des phénoménes de polycéphalie pouvait déji laisser
envisager des relations d'une part entre la chatne ganglionnaire et le cerveau
et d'autre part, entre le plexus sous épidermique, les yeux, les nerfs optiques
et le cerveau. Les images obtenues avec la technique de MATLIET dans 1'étude du
processus de régénération plaident également en faveur de rapports étroits

existant entre ces divers éléments.

IT - ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE

Lors de cette étude, nous envisagerons successivement les différents

stades de la formation de 1l'oeil de stolon,
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A - Etude de 1'oeil au stade 3

1 - Aspect général

En début de stade 3, une cavité sous-cuticulaire correspon-
dant a la future cavité oculaire est formée ; elle renferme quelques petites
microvillosités. A sa périphérie s'ordonnent des cellules non encore différen-
ciées en cellules sensorielles ou pigmentaires, Aucun granule pigmentaire n'est
présent. Quelques centrioles situés trds prés de la cavité peuvent cependant
8tre observés, Les cellules plus internes s'appuient sur une couche musculaire
et nerveuse (Pl. XX ). Au stade 3 proprement dit, cette cavité renferme des
microvillosités qui appartiennent principalement aux cellules pigmentaires. A
ce stade, la différenciation cellulaire a débuté. La distinction entre cellules

sensorielles et pigmentaires est donc possible.

2 - Description des différentes parties de 1l'oeil

- " —— - —_— = —— - " = . A . W A "

- - —— - - o i, n

a) Types cellulaires

S0a s GO sabRISIBTIGS

Les amas de chromatine sont répartis dans tout le noyau.
Ce dernier, avec son nucléole excentré ou central, est en général peu découpé.
Parmi les inclusions cytoplasmiques, il faut noter la présence de corps denses
situés préférentiellement prés de la cuticule (Pl, XX et Pl, XXIV, fig. a) et
des filaments de soutien (Pl. XXVI, fig. a). Ces derniers, trds peu fréquents,
sont identiques & ceux qui se localisent dans les cellules pigmentaires, Les
ribosomes s'associent parfois avec le réticulum endoplasmigue pour former des
"coated vesicles" (Pl, XXVI, fig. d). Une telle configuration des ribosomes
se rencontre dans diverses cellules sécerétrices. Des vacuoles qui, dans cer-
tains cas, semblent donner naissance & de petites cavités existent & la jonc-
tion avec la cuticule, & la périphérie de la cavité sous-cuticulaire ou encore
parmi les cellules plus basales (P1l. XX.). Elles renferment toutes une substance
dont il conviendra dans un avenir proche de vérifier la nature glucidique que
laisse envisager 1'aspect morphologique (P1l, XXIT, fig., a ; PL.XXII], fig. b et
Pl. XXIv , fig. a et b). L'origine de ces vacuoles est encore inconnue ; il
apparaft cependant que certaines d'entre elles peuvent se développer & partir
d'espaces intercellulaires tandis que celles qui sont situdes & la périphérie
de la cavitésous-cuticulaire, semblent plutdt se former dans la cellule. De
toute fagon, leur contour est plus ou moins nettement défini et elles parais-

sent en constant agrandissement, Les vacuoles situées i la périphérie de la
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future cavité oculaire, s'ouvrent en effet dans cette dernidre ; elles libérent
leur contenu dans la cavité et augmentent son volume (Pl. XXII, fig. a et b).
Plusieurs de ces vacuoles se rencontrent parmi les cellules basales (Pl.XX).
Dans certains cas extrémes, une vacuole est entourde par plusieurs cellules et
figure une cavité (Pl.XX ). Il est probable qu'elle se mette secondairement en
relation avec la cavité sous-cuticulaire. A la périphérie de cette seconde ca-
vité peuvent &tre observées guelques microvillosités tandis gue 1'intérieur
renferme des filaments (Pl. XXIIL fig. b). Ces derniers rappellent ceux qui

occupent la cavité dans les stades ultérieurs.

b) Cavité sous-cuticulaire

8 0880868000000 P Pe s

Elle correspond & la future cavité oculaire, Comme les
cellules ne possédent que de trés petites microvillosités, la cavité contient
une substance comparable & celle que renferment les wvacuoles décrites précédem-
ment. A ce stade, il est difficile de conclure si les quelques microvillosités
présentes appartiennent aux cellules sensorielles ou aux cellules pigmentaires.
Dans certaines d'entre elles s'observent cependant quelques centrioles (Pl. XX,
P1, XXIV, fig. b). Nous pouvons donc nous demander si la cellule sensorielle
n'a pas subi un début de différenciation. Une telle hypothdse ne peut &tre
confirmée car au stade 3 proprement dit, une formation ciliaire se rencontre
dans les cellules pigmentaires. De telles formations ciliaires, souvent repré-
sentées par deux centrioles orientés perpendiculairement, s'observent aussi
dans la partie apicale degscellules faisant la jonction avec la cuticule (cellu-
les épidermiques) et qui se transformeront vraisemblablement par la suite en

cellules sensorielles ou pigmentaires (P1l. XXIV, fig. a).

¢) Cuticule

LICSC I B Y A

Elle semble comparable & celle de 1'oeil de souche, L'é-
paisseur des couches ainsi que leur agencement n'ont pas varié. Il semble
néanmoins que le nombre et la taille des microvillosités externes solent en
régression. De plus, 1l'assise interne de la zone interne qui dans certains cas
est dépourvue de fibres, s'accroft grfce A 1l'ouverture de vacuoles appartenant
aux cellules épidermiques. Cet accroissement de 1'assise interne semble également

dd & un début de décollement cuticulaire (Pl, XXIIT fig. a).
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a) Types cellulaires
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&) Cellule pigmentaire

A ce stade la présence de quelques granules pigmentai-
res permet de distinguer cette cellule des autres types cellulaires, Deux par-
ties commencent & 8'individualiser : le corps cellulaire et le prolongement
apical., Ce dernier s'étend dans la cavité sous-cuticulaire. Le noyau, logé
dans la partie basale du corps cellulaire, est tr3s peu découpé, Le cytoplasme
renferme, au voisinage de celui-ci : un appareil de Golgi hien développé avec
de nombreuses vésicules, un réseau ergastoplasmique réduit, et, vers la partie
apicale : des mitochondries allongées avec parfois des inclusions, des filaments
de soutien orientés longitudinalement, de nombreuses vésicules polymorphes.
Fréquemment ces dernidres possédent une double paroi et se présentent sous la
forme d'une demi-circonférence. Certaines peuvent s'observer & proximité de
1'appareil de Golgi. Il faut signaler égalemant la présence de microtubules
orientés selon 1l'axe longitudinal de la cellule ainsi que les touk premiers
granules pigmentaires et leurs précurseurs. Ils apparaissent sous forme de
fines granulations entourées par une membrane unitaire (P1l, XXVII, fig. a)
de petits granules de pigment libres ou situds dans une vacuole au contmnu
plus ou moins dense aux électrons (Pl, XXVII, fig. a2 et b), de corps multivé-
siculaires (Pl. XXV, fig. a), de corps denses aux électrons, renfermant quelques
grains plus denses (Pl. XXVI, fig. a). Certains d'entre eux semblent provenir
de sécrétion golgienne (Pl. XXVI, fig. c¢). Dans tous les cas, leur taille est
inférieure & celle des granules pigmentaires bien différenciés.

Un prolongement apical fait suite au corps cellulaire
(P1. XXI), Ce prolongement se dichotomise dans sa région terminale tandis que
la partie basale émet latéralement des microvillosités assez rectilignes. Il
renferme de nombreuses vésicules polymorphes comparables & celles du corps cel-
lulaire, des microtubules toujours orientés longitudinalement et qui parfois
se réunissent entre eux en prenant 1'aspect de filaments. A la limite entre
prolongement apical et corps cellulaire, il est fréquent d'observer un cil ru-

dimentaire ou deux centrioles orientés perpendiculairement (Pl. XXV, fig. a).
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{3) Cellule sensorielle
Ce type cellulaire commence également & se différen-
cier. Nous n'avons pu observer qu'une seule fois une petite racine ciliaire et
le cil en coupe transversale. Ce sont généralement 1'emplacement et les petites
microvillosités du prolongement apical gqui nous laissent supposer qu'il s'agit
d'une cellule wensorielle, Dans le cytoplasme de cette cellule se distinguent

souvent un centriole, quelques vésicules et corps multivésiculaires.

b) Cavité sous-cuticulaire

LR R I I I I W WY

Cette cavité renferme plus de structures cellulaires qu'en
début de stade 3. Les prolongements apicaux des cellules pigmentaires péneétrent
dans cette derniére et la remplissent peu & peu (P1. XXI). La cavité continue
toutefois & s'agrandir. Certaines vacuoles contenues dans les cellules pigmen-

taires s'ouvrent dans celle-ci.

c) Cuticule

s s 0000

Elle est en tous points comparable & celle que 1'on obser-

ve en début de stade 3,

La cavité oculaire est déja formée en début de stade 3 mais
la cuticule n'a pas subi de modification profonde. La différenciation des cel-

lules pigmentaires paraft plus rapide que celle des cellules sensorielles.

B - Etude de 1'oeil au stade U

A ce stade, la pigmentation s'étant accrue, il est possible de
distinguer 1'oeil & la loupe binoculaire. Celui-ci est tres peu développé ; il

a 1l'aspect d'une toute petite tache rouge.

1 - Aspect général

Les cellules rétiniennes sont disposées de telle sorte que
1'oeil apparaft sous la forme d'une cupule dont la région apicale s'oriente
vers la cuticule. Dans cette région se situe la cavité sous-cuticulaire qui au
stade 4, renferme beaucoup plus de structures cellulaires qu'au stade 3
(P1. XXVIII).




2 - Types cellulaires

a) Cellule pigmentaire

Seules les cellules pigmentaires situées vers la base de
la cupule possédent déji de nombreux granules pigmentaires. Ces derniers re-
groupés dans la région apicale des corps cellulaires tendent a4 donner nalissan-
ce & un début de couche pigmentaire (P1.XXVIII), La cellule pigmentaire est
bipolaire, Le corps cellulaire se poursuit en effet dans 1la cavité sous-cuti-
culaire par le prolongement apical et, vers la couche nerveuse, par le prolon-
gement basal, Comme au stade 3, ce corps cellulaire renferme vers la base un
noyau, un peu plus irrégulier mais allongé ; la chromatine est répartie a la
périphérie et en petits amas centraux. Le reste du corps cellulaire possé&de
toujours les mémes inclusions cytoplasmiques : appareil de Golgi avec vésicu-
les, vacuoles avec parfois gquelques microvillosités... Mais, il faut surtout
noter la présence, dans la région apicale de ce corps cellulaire, de granules
pigmentaires et de quelques-uns de leurs précurseurs (P1, XXVII , fig. c). Cer-
tains granules se rencontrent aussi dans la région nucléaire. Les formations
ciliaires (centriole, cil rudimentaire) sont toujours présentes. Le cil rudi-
mentaire est logé dans une petite microvillosité s'étendant dans la cavité
oculaire. Dans cette derni®re, se situe également le prolongement apical. Plus
développé qu'au stade 3, ce prolongement a lagfime forme, Des parois latérales
émanent des microvillosités tandis qie 1'extrémité apicale se dichotomise., Le
prolongement apical renferme toujours des vésicules dont le nombre déeroit vers
le sommet, des grains de glycogéne et des microtubules longitudinaux, plus ou
moins coalescents (Pl. XXIX , fig. a). Certains se poursuivent méme dans les

digitations apicales.

b) Cellule sensorielle

e s s ese 8 sp s e e

Les cellules sensorielles ont commencé leur différencia-
tion. Tl faut signaler en particulier que la partie apicale du corps cellulaire
donne naissance & des microvillosités qui s'étendent dans la cavité sous-cuti-
culaire, Le corps cellulaire posséde un noyau dans sa moitié basale tandis que
sa partie apicale renferme diverses inclusions cytoplasmiques telles que :
1'appareil de Golgi, 1l'ergastoplasme, les mitochondries, ainsi que des petites
vésicules comparables & celles des cellules pigmentaires. Vers la cavité sous-
cuticulaire, les jonctions entre cellules sensorielles et pigmentaires sont

renforcées par la présence de desmosomes., A ce niveau, le corps cellulaire
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Fig. 10 - Développement du prolongement apical de la cellule photoréceptrice.

Prolongement formé par quelques microvillosités dont 1'une des

st
plus aximles renferme un cil rudimentaire.

st. 5 : Augmentation du nombre des microvillosités, Le col et le prolnpnge-
ment apical de la cellule sont différenciés. Le cil'rudimentaire

est .localisé€ dans une des microvillosités apicales et se poursuit

par une racine ciliaire,
La différenciation est pour ainsi dire achevée. Le prolongement

st G-T 2
posséde de nombreuses microvillosités latérales, des mitochondries,

un cil rudimentaire et une racine ciliaire gui se prolonge jusqu'au

niveau du col.
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émet vers la cavité sous-cuticulaire quelques microvillosités aplicales dont
1'une des plus axiales renferme un cil rudimentaire (Pl. XXX , fig. a et Fig.
0Y, Ce dernier posséde une racine ciliaire & la base de laquelle un second

centriole peut parfois &tre observé,

3 - Cavité sous~cuticulaire

Cette cavitd dont la taille s'est accrue paralt néanmoins
beaucoup moins vide qu'au stade %, par suite du développement des prolongements
apicaux des cellules pigmentaires et des cellules sensorielles., Ces derniers
se situent plutdt & la périphérie de la cavité. Seuls, les prolongements des

cellules pigmentaires atteignent la région centrale et méme la cuticule,

4 - Cuticule

Elle ne semble avoir subi aucune modification par rapport au
stade 3 décrit précédemment. A la base de celle-ci, dans la région médiane de
la cavité s'observent de fins filaments parmi les quelques microvillosités des

prolongements apicaux des cellules sensorielles (Pl. XVI, fig. b et c).

C - Etude de 1'oeil au stade 5

1 - Aspect général

ORI G P —

Bien que la forme générale de 1'oeil reste inchangée, la
cupule pigmentaire se développe et s'intercale entre la couche rétinienne et

la cavité oculaire PL XX fig ~).Te plus, la taille de 1'oeil s'accroft toujours.

2 - Types cellulaires

- s —

a) Cellule pigmentaire

La morphologie de la cellule n'a pas‘chaﬂgé par rapport
au stade 4, Situé dans la cavité oculaire, le prolongement apical pourvu de
petites microvillosités latérales poursuit son développement. Seule une augmen-
tation dans le nombre des granules pigmentaires semble intervenir dans le corps
cellulaire, Dans la partie apicale de celui-ci on peut toujours noter la pré-
sence des vacuoles qui s'ouvriront dans la cavité oculaire, de petites wésicu-

les polymorphes et d'une formation ciliaire.

b) Cellule sensorielle

LI BCEE B AR B B SR B AT A B I Y 3

Si la morphologie générale de la cellule pigmentaire sem-

ble inchangée, celle de la cellule sensorielle se modifie. Au niveau de la
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cellule pigmentaire, le corps cellulaire se reserre et forme ainsi le col de
cette cellule. Le prolongement apical s'est considérablement accru. Il faut
maintenant signaler la présence d'un prolongement bien différencié, différent
des microvillosités apicales qui s'dlevaient dans la cavité sous-cuticulaire
au stade précédent (Fig.10), Le prolongement fait suite au col et émet latéra-
lement des microvillosités. Celles-ci,dont le nombre a augmenté, s'ordonnent
beaucoup plus régulitrement., Le cil rudimentaire est toujours présent dans une

des microvillosités apicales et se¢ poursuit par une racine ciliaire.

3 - Cavité sous-cuticulaire

A ce stade, les espaces non occupés par les prolongements
apicaux des cellules rétiniennes deviennent de plus en plus rares. La cavité

sous-cuticulaire s'est transformée en cavité oculaire.

i Cheuticule

Cette dernigdre subit quelques modifications par rapport aux
stades précédents. La zone externe qui, normalement, est assez rectiligne,
présente des ondulations plus ou moins fortes., De plus, comme cela a été dé-
crit dans le chapitre précédent pour le stade 7, la zone interne s'épaissit
énormément lorsque la cuticule entre en contact avec la cavité oculaire et

plus particuliérement avec les prolongements apicaux des cellules pigmentaires.

D - Etude de 1'oeil au stade 6

1 - Aspect général

A ce stade le développement de 1l'oeil est pour ainsi dire
achevé, Les granules pigmentaires ne sont plus uniquement localisés dans la
région basale de la cupule. Les prolongements apicaux des cellules rétiniennes
se sont considérablement accrus, ne laissant subsister dans la cavité oculaire
que gquelques espaces libres situés surtout & 1'apex des cellules sensorielles(PL
XXXII, fig.a); le cil rudimentaire de ces dernidres s'éléve souvent dans ces
espaces., Le corps cellulaire des cellules rétiniennes se poursuit par un pro-
longement basal qui se dirige vers les couches nerveuses sous-jacentes et en

particulier vers le nerf optique (Pl.XXXII, .fig. a’.

2 - Types cellulaires

-

a) Cellule pigmentaire

®0 200 00000000000

Suivant le degré de différenciation atteint par 1'oeil au

moment de la fixation, la morphologie des prolongements apicaux des cellules
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pigmentaires s'avire différente. Les prolongements sont comparables soit & ceux
d'un stade 3, soit & ceux d'un stade 7. Dans lezpremier cas, muni de microvil-
losités latérales, le prolongement assez fin renferme des microtubules sur tou-
te sa longueur (Pl., XXIX , fig, b) et se dichotomise vers son sommet. Ce der-

nier posséde également des vésicules, Cer?aines d'entre elles s'observent preés
fig,b

s

de la surface membranaire (Pl., XXXT, ; 11/est toutefois impossible de conclure
s'il s'agit de vésicules d'endocytose ou d'exocytose. Dans le second cas, deux
régions se distinguent : une région basale et mince gul contient des microtu-
bules ; une région apicale, hypertrophiée et dichotomisée vers son sommet ol
s'observe un abondant réseau de "canalicules %".

Au niveau de la cupule pigmentaire, existent toujours une
formation ciliaire (P1. XXV, fig, b) et des précurseurs de granules pigmen-
taires.

b) Cellule sensorielle

S ete P ettt e

Le développement du prolongement apical de la cellule
sensorielle se poursuit au-deld du stade 5, La cellule sensorielle est alors
relativement semblable & celle d'un stade 7 (Fig., 10). Peut-8tre un peu moins
développé qu'au stade 7, ce prolongement apical émet latéralement de nombreu-
ses microvillosités disposées régulidrement. Sa partie centrale contient un
grand nombre de mitochondries, des empilements de saccules lamellaires dont le
nombre dépasse rarement la dizaine, des vésicules polymorphes, du glycogeéne,

"coated vesicles". Une racine ciliaire se

et parfols des microtubules et des
prolonge par un cil rudimentaire qui se situe souvent dans les espaces restés
libres de la cavité oculaire (P1, XXX, fig. b et Pi. XXXIII, fig. a). Ce cil
comme celui de la cellule photoréceptrice de 1'oeil de souche ne semble pas

posséder de doublets centraux (Pl, XXXIII, fig. b), Il n'est pas rare d'obser-
ver dans le corps cellulalre, parmi les nomhreux corps multivésiculaires (P1.
XXVI, fig. b), des gouttelettes lipidiques, un ou deux granules pigmentaires

et des "formations paracristallines".

3 -~ Cavitéd oculaire

Elle renferme, dans la région périphérique, les prolongements
apicaux des cellules sensorielles tandis que dans la région centrale s'étendent
les prolongements des cellules pigmentaires. Entre les deux parties existent
encore quelques espaces libres qui tendent & régresser de plus en plus (P1.XXXIT,
fig. a), Dans ces derniers, au contenu finement granulaire, s'éléve fréquem-

ment un cil rudimentaire (Pl1. XXX , fig. b). Des prolongements apicaux des
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cellules pigmentaires paraissent s'élever de nombreux filaments qui se dirigent
vers la cuticule (P1l. XXXIV).

E - Etude de 1'oeil au stade 7

La description de 1'oeil au stade 7 a été donnée dans le chapitre

précédent.,

ITT ~ DISCUSSION

Au stade 3, une cavité sous-cuticulaire existe déja 3 1'emplacement
du futur organe. Le cerveau est également présent. Nous envisagerons dans la
discussion générale le point particuli®rement important existant entre le sys-
téme nerveux et les yeux, Nous ne discuterons ici que des problémes posés par

le développement de la lentille et la formation des granules pigmentaires,

A - Développement de la lentille. Présence de microtubules

Chez Syllis, la lentille est formée par une partie des prolonge-
mente apicaux des cellules pigmentaires., Ceux-ci, assez peu développés au stade
E s'allongent puis s’hypertrophient dans leur moitié supérieure & partir du
stade 6, Dans tous les cas, ils renferment des microtubules longitudinaux qui
se groupent parfois, de noumbreuses vésicules présentant fréquemment une double
paroi et des particules de glycogine. Les prolongements qui se différencient au
cours du développement de la lentille chez les Céphalopodes (ARNOLD, 1966, 1967
sont comparables & ceux qui s'observent chez Syllis. Des microvillosités en éma-
nent latéralement ; ils renferment de nombreux microtubules et des vésicules,

T1 faut toutefois remarquer que ces prolongements appartiennent aux cellules
cornéennes et qu'ils se réunissent pour former une lentille "primordiale" qui
_ élaborera un matériel dense aux €électrons.

Les cellules en cours de développement et subissant des change-
ments de forme renferment souvent des rangées ordonnées de microtubules. Ces
derniers ont été décrits dans la lentille du poussin (BYERS et PORTER, 1964),
dans les muscles du vol des Dipt®res (AUBER, 1964), dans les cellules des €cail-
les d'Ephestia (OVERTON, 1966), dans les cellules rétiniennes de la Drosophile
(PERRY, 1968) et dans bien d'autres types cellulaires (cf. bibl., in PERRY, 1968).
La fonction de ces microtubules n'est pas encore totalement élucidée. Pour cer-
tains auteurs, ils seraient responsables de la forme de la cellule en tant qu'é—
lements cytosquelettiques (BYERS et PORTER, 1964) ; pour d'autres, ils inter-

viendraient dans le contrdle des mouvements des constituants cytoplasmigues




Fig. 11 - Formation hypothétique des granules pigmentaires. De l'appareil de
Golgi émanent des vésicules chargées de pigment. Ces derniéres fusion-
nent entre elles et forment des vésicules plus grandes dont la matrice,
plus ou moins dense aux électrons, renferme des granules de pigment,
Ceux-ci fusionnent dans 1a vésicule qui s'arrondit, A ce stade, le

'granule pigmentaire est pour ainsi dire formé.
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(PORTER et TTINEY, 1965). Mais de telles fonctions sont parfois attribudes plu-
18t aux microfibrilles qu'aux microtubules (CLONEY, 1966 ; O'BRIEN et THIMANN,
1966) .

Chez Syllis, il se pourralit que les microtubules interviennent
dans le maintien de la forme de la cellule, Il faut remarquer en effet qu'au
début du développement de 1l'oeil les prolongements apicaux des cellules pigmen-
taires s'élévent dans la cavité sous-cuticulaire ol ils ne sont nullement main-
tenus., Il faut cependant noter que les prolongements apicaux des cellules pig-
mentaires de 1'oeil de souche ainsi que ceux de 1'oeil de stolon parvenu & matu-
rité sexuelle, renferment également des microtubules. Ces derniers semblent pré-
sents dans la totalité du prolongement., Ces microtubules interviendraient donc
peut-8tre dans la contraction. Une telle hypoth®se rejoindrait celle qu'émirent
FISCHER et BROKELMANN (1966) au sujet des filaments localisés dans le corps
cellulaire et le prolongement apical de la cellule pigmentaire de Platynereis

dumerilii.

B - Formation des granules pigmentaires

Pour de nombreux auteurs, 1'appareil de Golgi occupe une position
clé dans la synth&se des granules pigmentaires (cf. bibl. in SPITZNAS, 1971 et
in VERNET, 1972). L'ergastoplasme synthétise des polypeptides qui passent dans
1'appareil de Golgi. Li, ils se condensent en molécules de protyrosinase qui se
détachent des saccules golgiens et donnent naissance 4 de petites vésicule§flegs
dernidres fusionnent entre elles pour former des "prémélanosomes” qui donﬁérént}
des granules pigmentaires. Une telle formation est également décrite par EAKIN
et KUDA (1971) dans les cellules pigmentaires de 1'oeil des t&tards d'Ascidies.
MOYER (1963) a cependant constaté que 1'épithélium pigmentaire de souris peut ne
présenter aucun centre golgien apparent. SHOUP (1966) et EAKIN et BRANDENBURGER
(1967) qui envisagent respectivement la genése des granules pigmentaires dans

1'oeil de type sduvage et de type mutant de Drosgphilé melanogaster et dans

1'oeil d'Helix aspersa, concluent que le mode de formation est variable et peut

8tre différent pour un méme organe,

Chez les Syllidae, 11 semble que 1'appareil de Golgl intervienne
dans la formation des granules pigmentaires. Au voisinage de ce dernier se ren-
contrent de petites vésicules chargées de pigment. Celles-ci fusionnent et for-
ment des vésicules plus grandes dont la matrice plus ou moins dense aux électrons

présente des amas de pigment. Elles donnent par la suite naissance aux granules
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pigmentaires (Fig. 11). Ce ne serait toutefois pas la seule hypothése envisagea-
ble. En début de stade 3, alors que les granules pigmentaires ne sont pas encore
présents, se distinguent dans le cytoplasme des organites comparables aux pré-
curseurs des granules pigmentaires décrits par SHOUP (1966) ou par EAKIN et
BRANDENBURGER (1967). Il faut également remarquer que, chez Syllis, le pigment

est rouge. Ce dernier s'apparenterait plutdt aux caroténoides.
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CHAPITRE IV - ETUDE DE L'OEIL D'INDIVIDUS MAINTENUS A L'OBSCURITE

L'étude a été réalisée en microscopie optique pour les yeux de la sou-
che et du stolon. Elle a été complétée par un examen au microscope électronique

de 1'oeil de la souche.

T - ETUDE EN MICROSCOPIE OPTIQUE

Le maintien des animaux & 1'obscurité durant 5 Jjours avec fixation en
1'absence de lumi®re entratine une migration des granules pigmentaires vers le
fond de la cupule ; celle-ci apparait donc largement ouverte du c6té de la cuti-
cule. Un tel phénomdne se produit aussi bien dans 1l'oeil de la souche (Pl. I,
fig. b) que dans 1'oeil du stolon (Pl, I, fig. d). Aucune autre modification

relative & 1'agencement des diverses couches n'est visible.

I1 - ETUDE EN MICROSCOPIE ELECTRONIQUE

A - Description générale

La structure est relativement comparable & celle d'un oeil non
adapté & 1l'obscurité, Les couches rétinienne et pigmentaire de méme que la ca-
vité oculaire sont disposées de fagon analogue (Pl, XXXV ), Comme nous avions
déja pu 1l'observer en micrescopie optique, la couche pigmentaire est toutefoils

trés largement ouverte du c6té de la cuticule (Pl, XXXV et XXXVI).

B - Btude uvltrastructurale des divers éléments de 1'oeil

et de la cuticule

1 - La cellule pigmentaire

S — - -

Le maintlen des animaux & 1'obscurité pendant 5, 12 ou 21 jours
ne semble guére modifier 1'infrastructure de la cellule pigmentaire. Cette cel-
lule, bipolaire, posséde toujours un prolongement apical qui s'étend dans la ca-
vité oculaire. Ce dernier émet des microvillosités latérales et se caractérise
par les microtubules et les vésicules qu'il renferme. Le nombre des granules
pigmentaires logés dans le corps cellulaire et tout particuliérement dans la
partie apicale ne semble pas avoir régressé. Aucun d'entre eux ne présente de
figures de dégénérescence. Diverses inclusions cytoplasmiques s'observent parmi
ces granules pigmentaires. Le noyau lobé dont les amas de chromatine se répartis-
sent préférentiellement prds de 1'enveloppe nucléaire est placé, soit dans la

partie basele du corps cellulaire, soit prés de la couche pigmentaire.
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2 - La cellule sensorielle

La morphologie générale de cette cellule n'a pas varié, le pro-
longement apical, photorécepteur, s'étend toujours dans la cavité oculaire. Il
arrive toutefois que 1'agencement ou la structure des microvillosités subissent
des modifications. Ces derniéres, comme nous le verrons, paraissent assez contra-
dictoires, Ainsi, lors d'un maintien & 1'obscurité de 5 Jours, les microvillosi-
tés latérales semblent se disposer beaucoup plus réguliérement et la partie cen-
trale du prolongement apical s'élargit (P1. XXXVI) ; ce phénoméne laisse suppo-
ser une réduction dang la longueur des microvillosités, Des dégradations peuvent
également se produire ; c'est ainsi qu'aprés une privation de lumidre de 12 jours,
des altérations dans les microvillosités interviennent parfois (P1. XXXVII, fig.
a et b), Dans un cas ultime, lesmicrovillosités sont remplacées par de trés nom-
breuses vésicules et les prolongements apicaux des cellules pigmentaires dispa-
raissent pour ainsi dire complétement, laissant la partie centrale de la cavité
oculaire presque vide (Pl. XXXVII, fig. c). De telles détériorations ultrastruc-
turales ne sont toutefois pas toujours observées lors d'un maintien & 1'obscuri-
té ; dans certains cas, aucune modification ne semble se produire.

L'adaptation & 1'obscurité n'entraine nullement une régression
ou une disparition de la formation ciliaire (P1,XXXVIII, fig. a et b). Cette der-
niére, comme pour un oeil maintenu dans des conditions photopériodigues norma-
les, est représentée par un cil rudimentaire logé dans une des microvillosités
apicales; la racine cilialre située & sa base se poursuilt jusque dans le col de
cette cellule. La partie centrale du prolongement apical qui parfois paralt plus
vaste, renferme des grains de glycogéne, quelques mitochondries et de nombreuses
vésicules. Les empilements de saccules lamellaires sont plus ou moins désorgani-
sés (PL.XXXVITI, fig. a). Isolés ou regroupés en trdés petits nombres, ces saccu-
les se situent dans la totalité du prolongement. Dans le corps cellulaire se
rencontrent également des corps multivésiculaires (P1, XXXIX , fig. c et e), des
mitochondries avec des inclusions (Pl, XXXIX , fig. a et b) et parfois une struc-
ture "paracristalline" comparable 3 celle décrite dans 1'oeil du stolon (Pl.
XXXTX, fig. d).

3 - Cavité oculaire

- —— - - —

Elle renferme toujours les prolongements apicaux des cellules
pigmentaires et sensorielles. Quelques modifications ultrastructurales envisagées
précédemment lors de 1'étude des cellules rétiniennes peuvent toutefois interve-

nir (P1, XXXVII).
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4 - La cuticule

. -—— o - - —

Elle est en tout point comparable 4 celle qui recouvre 1'oeil

de la souche soumis & une photopériode normale.

C - Les cellules & "grains" situées & la périphérie de 1'oeil

C'est au niveau de 1'oeil de Syllis maintenu & 1'obscurité que
nous avons observé pour la premiére fois des cellules renfermant de nombreuses
vésicules & contenu dense aux électrons (Pl, XXX , fig. b). Il convient pour-
tant de remarquer que ces cellules ne sont pas spécifiques de 1'animal maintenu
a 1'obscurité et qu'elles ont été retrouvdes chez la souche et chez le stolon
soumis & une photopériode normale ; chez le stolon, elles semblent toutefois
beaucoup moins abondantes. Dans tous les cas, ces éléments cellulaires sont
situés & la périphérie de 1'organe photorécepteur, entre la couche rétinienne
et le cerveau ; les limites entre les trois zones ne sont cependant pss tran-
chées, Des vésicules analogues furent ainsi retrouvées dans le cerveau (Pl.
XXX, fig. a). Il est intéressant de noter que 1l'aspect des cellules dites &
"grains" rappelle celui de cellules engagées dans 1'élaboration de médiateurs
chimiques. Une étude préliminaire réalisée avec la technique de FALCK et al.
(1962) a permis de constater la présence & la périphdrie de 1'oeil de quelques
€léments présentant la fluorescence jaune caractéristique de la 5-hydroxytryp-
tamine, Etant donné la petite taille du matériel utilisé, de nombreux examens

seront cependant nécessaires pour préciser la position exacte de ces éléments.

IIT - DISCUSSION

Chez Syllis, 1'adaptation & 1'obscurité entraine une migration des
granules pigmentaires vers le fond de la cupule qui apparait donc largement ou-
verte du cdté de la cuticule. Un telchangement dans 1'ouverture de la cupule
pigmentaire fut également signalé par FISCHER (1963) et par FISCHER et BROKEL-
MANN (1965). Ces auteurs notent en effet une ouverture 1% fois plus grande de
la zone pupillaire & l'obscurité qu'a la lumidre. Ces variations sont suppor-
tées par la rétine mais les forces cmusant les mouvements rétiniens sont encore
inconnues. FISCHER et BROKEIMANN réfutent 1'intervention des fibres de soutien

localisées dans les cellules de soutien des Nereidae. Chez Syllis, il est néan-

moins possible de penser que les modifications pourraient provenir de la contrac-

tion des microtubules situés dans lesprolongements apicaux des cellules pigmen-
taires. Il faut remarquer cependant que BAHR (1972) suggdre que la migration du

pigment agit comme un mécanisme pupillaire,
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Chez Syllis, le maintien de 1'oeil & 1'obscurité ontratne des modifi-
cations trés variables de la structure fine ; il est toutefois possible qu'une
privation de lumidre de 5, 12, ou 21 Jjours soit trop courte pour qu'un change-

ment important puisse intervenir. Chez une écrevisse (Procambarus clarkii)

EGUCHI (1965) a observé, en effet, un désordre dans 1'agencement des microvil-
losités rhabdomériques, ainsi gu'un accroissement de leur épaisseur, aprés un
maintien & 1'obscurité de trois mois. Une telle durde n'est cependant pas tou-
jours nécessaire : ROHLTICH et TAR (1968) mettent en évidence des modifications
de la structure fine du photorécepteur aprés une privation de lumiére d'une du-

rée de : une, deux ou trois semaines chez Dugesia tigrina. La durde du maintien

3 1'obscurité ne semble donc pas 8&tre un facteur déterminant pour 1'apparition
de modifications ultrastructurales. Cette hypothése paralt trouver une confir-
mation dans les études de KABUTA et al (1968) entreprises sur divers Arthropo-
des, Ces auteurs ont maintenu 4 1'obscurité 312 générations de drosophiles et
n'ont observé aucun changement ultrastructural. KABUTA et al. ont également
étudié 1'agencement des microvillosités rhabdomériques &'un Arthropode troglo-
dyte et ils constatent que ces dernitres sont disposées trés réguliérement comme
celles que possédent les yeux composés d'Insectes. Ils remarqguent néanmoins que,
chez 1'animal expérimental comme chez le témoin, la fixation osmiée, utilisée
seule, entrafne des modifications au niveau des microvillosités, Ces dernigres
s'acecentuent lorsque la durde de fixation ou la quantité de tétroxyde d'osmium
augmentent, Lors d'une étude de la différenciation des cbnes et des bAtonnets
en 1'absence de lumidre, EAKIN (1965b) signala également une détérioration des
membranes microvillositaires provoquée par le tétroxyde d'osmium. ROHLICH et
TAR (1968) n'observent par contre une détérioration des microvillesités provo-
quée par. le tétroxyde d'osmium que chez 1'animal placé & 1'obscurité. Plus la
période d'obscurité est longue, plus les artefacts de fixation sont nombreux.
Les auteurs émettent donc 1'hypothése suivante. La détérioration des membranes
des microvillosités, quoique produite par le tétroxyde d'osmium, peut &tre
considérée comme un artefact indiquant un changement dans la stabilité des mem-
branes des microvillosités durant la privation de lumidre,

Les rédsultats obtenus aprss un maintien & 1'obscurité sont donc assez
contradictoires, Actuellement, 1'étude entreprise chez Syllis ne nous permet
pas d'établir avec certitude des relations entre les variations de la structure
fine et l'absence de lumidre. Bien qu'en général la structure soit comparable
& celle d'un oeil soumis 2 une photopériode normale, nous avons parfois consta-

té certaines modifications qui révélent peut-&tre des variations individuelles
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assez considérables, Nous nous proposons de poursuivre cette étude en augmen-
tant la durde de 1l'expérimentation et en choisissant des modes de fixation

variés.
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DISCUSSION GENERALE

L'étude morphologique des yeux de la souche et du stolon de S, amica
a été réalisée aux microscopes optique et électronique. Elle permet d'en préci-

ser la localisation, la structure et les relations avec le systéme nerveux,

ORGANES PHOTORECEPTEURS DE LA SOUCHE

Les deux paires d'yeux sont situdes sur la face dorsale du prostomium,
de part et d'autre du cerveau. La position de la paire antérieure est plus laté-
rale que celle de la paire postérieure, trés dorsale ; 1l'oeil est cependant tou-

Jours séparé de la cuticule par quelques assises de cellules épidermiques.
L'oeil de la souche comprend trois parties.

La couche profonde, assez peu visible, est constituée par les

corps cellulaires des cellules rétiniennes (sensorielles et pigmentaires).

La couche pigmentaire est facilement repérable grice au regroupe-

ment de nombreux granules comprenant un pigment rouge.

La troisiéme partie, la cavité oculaire, est localisée entre la
couche pigmentaire et 1'épiderme. Elle est dépourvue de noyaux mals remplie de

fibres disposées plus ou moins en réseau.

L'examen au microscope €lectronique permet de préciser les structures
des éléments cellulaires présenta dans 1'oeil et dans les régions voisines.

Les cellules pigmentaires se caractérisent par la présence de nom-
breux granules contenant un pigment, Ceux-ci se concentrent dans la moitié api-
cale du corps cellulaire et donnent ainsi naissance & la couche pigmentaire.
Leur dimension est d'environ O,S/u. Les cellules pigmentaires sont bipolaires.
Du péricaryon, contenant le noyau, émanent deux prolongements : 1'un basal, se
dirige vers la région nerveuse sous-jacente ; 1'autre, apical, émet latéralement
de petites microvillosités tandis qu'il se dichotomise dans sa partie distale.
Le prolongement apical contient de trés nombreux microtubules et contribue &

la formation de la "lentille".
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Les cellules sensorielles ou photoréceptrices sont situdes entre
les cellules pigmentaires et semblent &tre totalement dépourvues de pigment.
Elles contiennent un grand nombre de vésicules, corps multivésiculaires et multi-
lamellaires.Gomme les cellules pigmentaires, les cellules sensorielles sont bipo-
laires. Le prolongement basal ou proximal se dirige vers les couches nerveuses
plus profondes, La partie distale du péricaryon, rétrécie en un col étroit au
niveau de la cumle pigmentaire, se continue ensuite dans la cavité oculaire
par un prolongement apical., Celui-ci émet latéralement d'abondantes microvillosi-
tés dont certaines semblent donner naissance & des figures myéliniques et renfer-
me les principaux attributs d'un segment photorécepteur. Parmi les mitochondries,
des particules de glycog®ne et de nombreuses vésicules polymorphes, on peut re-
marquer une racine ciliaire qui se prolonge par un cil rudimentaire. Ce dernier,
situé dans une des microvillosités apicales, comporte uniquement 9 doublets péri-
phériques comme la plupart des formations ciliaires présentes dans des organes
photorécepteurs {cf. bibl. in DHAINAUT-COURTOIS, 1970) .

La cavité oculaire contient les segments apicaux des cellules réti-
niennes ; les prolongements des cellules sensorielles sont localisés & la péri-
phérie de la cavité, dans la partie basale, tandis gue ceux des cellules pig-
mentaires s'éldvent jusque dans la région supérieure et constituent la "lentille".

Il semble que. l'organe visuel sensu stricto soit toujours séparé de

la cuticule par des cellules épidermiques. Certains éléments cellulaires sont
localisés immédiatement au-dessus de la cavité oculaire., Ils sont dépourvus de
pizment mais leur aspect général rappelle & la fois celui des cellules pigmen-
taires et celuil des cellules épidermiques ; leur signification est encore in-
connue,

La cuticule situde au-dessus de 1l'oeil n'est pas modifide. Elle a
la structure classique, décrite par BOILLY (1967), pour la cuticule recouvrant

d'autres régions du corps de Syllis.

Cet ensemble de résultats permet donc de préciser 1l'infrastructure de
1'oeil de la souche de Syllis.

Les cellules rétiniennes sont toutes bipolaires et leurs segments dis-
taux remplissent la cavité oculaire ; cette dernidre est recouverte par 1'épider-
me,

. Certains caractéres morphologiques posent des prollames dont certains

rd N e*‘ 7 Ve
ont deja envisagés antéricurement (cf. Discussion du chapitre I).
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La comparaison avec les résultats obtenus par d'autres auteurs chez
les Nereidae ne facilite pas 1'interprétation de 1l'existence d'abondants micro-
tubules dans les prolongements apicaux des cellules pigmentaires. Il est possi-
ble que ces organites puissent se contracter ou entrer en turgescence. Ils peu-
vent également intervenir dans des transports ou des échanges ioniques.

On se souvient également que ce sont les prolongements aplcaux des
cellules pigmentaires qui constituent la "lentille", visible & 1'intérieur de la
cavité oculaire., L'hypothise avancée par MALAQUIN (cf. Chapitre I) de la présence
d'un corps vitré et d'un cristallin, produit de séerétion des cellules rétinien-
nes, ne peut done &tre retenue. Parmi 1'ensemble des Invertébrés, actuellement
étudiéds, ce sont les Nereidae qui possédent la "lentille" la plus comparable a
celle des Syllidae.

En ce qui concerne les cellules sensorielles, la signification des fi-
gures myéliniques observées parmi les microvillosités issues du segment distal
a déja été envisagée (cf. discussion du chapitre I). Sans rejeter 1'hypothése
d'un artefact de fixation, il parait possible également de penser & un simple
phénoméne de dégénérescence.

La présence d'une formation ciliaire dans 1'organe visuel d'un animal
appartenant & la lignée rhabdomérique définie par EAKIN (cf. Introduction) mérite
d'8tre soulignée. Il convient toutefois d'insister sur le fait que le centriole
se place dans la partie supérieure du prolongement ; le c¢il rudimentaire se lo-
geant dans une des microvillosités. Dans la lignée ciliaire, le centriole se si-
tue & la base du prolongement apical et la formation ciliaire s'étend dans la
totalité de celui-ci.

Des exemples analogues & ceux de Syllis ont été décrits dans les orga-
nes photorécepteurs de Nereidae : Platynereis dumerilii (FISCHER et BR@KEINMNN,
1966) et Nereis vexillosa (EAKIN, 1968), d'un Sipunculien (HERMANS et EAKIN,
1969), d'un Peripate (EAKIN et WESTFALL, 1965) et des Cocecinelles (HOME, 1972).

I1 est difficile, dans les conditions actuelles, de juger du rdle de

cette formation dans la photoréception, Le faible développement du cil pourrait
faire penser & une absence de photosensibilité ; c'est 1'hypothese adoptée par
HERMANS et EAKIN (1969) pour une formation semblable, présente chez Phascolosoma

agassizil Cependant 11 convient de remarquer que, dans les deux cas, le cil,
quoique rudimentaire, posséde la structure typique (9 doublets périphériques uni-

quement) des cils photorécepteurs.
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ORGANES PHOTORECEPTEURS DU STOLON PARVENU A MATURITE SEXUELLE (STADE 7)
COMPARATSON AVEC EES YEUX DE LA SQUCHE

Les principaux stades qui caractérisent le développement du stolon
(WISSOCQ, 1970) ont été déerits dans le chapitre ITI, Au stade 7, le stolon par-

venu & maturité sexuelle se détache.

Comme ceux de la souche, les yeux du stolon sont situés de part et
d'autre du cerveau. Un accroissement important du volume oculaire entraine
toutefois une disposition trés dorsale de 1'oeil postérieur ; ce dernier recou-
vre fortement 1'oeil antérieur. L'augmentation du volume oculaire permet de mieux
distinguer, au microscope optique, les trois couches fondamentales de 1'organe
visuel,

Dans la couche rétinienne, 1l est possible d'observer deux rangées
concentriques de noyaux allongés appartenant respectivement aux cellules senso-
rielles et pigmentaires.

L'épaisseur de la couche pigmentaire demeure inchangée ; sa circon-
férence s'est, par contre, fortement accrue.

Corrélativement, la cavité oculaire, toujours dépourvue de noyaux,
s'agrandit, Deux parties sont visibles : 1l'une, située dans la région périphéri-
que, est formée par la juxtaposition de formations cylindriques (ce sont les
prolongements apicaux des cellules sensorielles révélés par la microscopie élec-
tronique) ; 1'autre, plus centrale, est composée de filaments fins correspondant
aux prolongements apicaux des cellules pigmentaires.

La cavité oculaire parait &tre en relation directe avec la cuticule

qui s'épaissit et s'invagine & ce niveau.

Observées au microscope électronique, les cellules rétiniennes du sto-
lon et de la souche ont une morphologie trés voisine. Il convient cependant de
noter 1'existence, dans la cellule sensorielle du stolon, de formations appelées
"paracristallines" par analogic avec des figures décrites par BASSOT (1966). Ces
formations, ovales ou arrondies, sont en relation étroite avec 1'ergastoplasme
qui, & leur niveau, perd ses ribosomes et forme des lignes courbes dont 1'ensem-
ble constitue un motif géométrique. La période des courbes est comprise entre
1000 et 1300 ﬁ. L'amplitude varie, selon les formations, de 550 a 850 ﬁ.

Les structures de la cavité oculaire et surtout de la cuticule de
1'oeil du stolon sont assez différentes de celles de 1'oeil de la souche. La ca-
vité oculaire renferme toujours les prolongements apicaux des cellules rétinien-

nes mais, parmi ceux-ci, peuvent &tre observés des espaces remplis d'un matériel
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finement granulaire. La cavité oculaire est, de plus, au contact de la cuticule,
Celle-ci s'est épaissie en s'invaginant et sa morphologie s'est profondément mo-
difiée.

L'oeil du stolon se différencie donc de 1'oeil de la souche essen-
tiellement par sa position par rapport & la cuticule, par sa taille, par la pré-
sence d'un matériel finement granulaire dans la cavité oculaire et de formations

1t » . .
paracristallines” dans les cellules scnsorielles.

L'interprétation du contact direct entre cavité oculaire et cuticule
est actuellement impossible, On ne peut conclure si celui-ci est un simple résul-
tat de la néoformation qui entraine peut-8tre des modifications par rapport 2
1'oeil de la souche ou s'il présente une signification physiologique. Il en est
de méme pour 1'énorme accroissement du volume de 1'organe photorécepteur du sto-
lon. Il est toutefois tentant d'opérer un rapprochement avec les Nereidae puisque,
dans les deux cas, 1'augmentation de taille est corrélative de la maturation géni-
tale. Rappelons que selonPRUGFEIDER (19%2) et FISCHER (1963) 1'hypertrophie ocu-
laire des Nereis épitoques est provoquée par une augmentation du volume des pro-
longements apicaux des cellules rétiniennes. Un accroissement du nombre des cel-

lules pour 1'organe néoformé dc Syllis est également possible.

La signification de la présence de formations "paracristallines" dans
les cellules sensorielles de 1'oeil du stolon a déja été longuement discuté
(chapitre II).

} La théorie de BASSOT (1966) relative & 1'intervention de telles forma-
tions dans des phénoménes de bioluminescence est certainement trés séduisante.
Il est malhecurecusement impossible actuellement de savoir si une comparaison entrec
les photocytes des Polynoinae et les cellules photoréceptrices du stolon des
Syllidae peut &tre tentée, On ne peut oublier également que les formations "pa-
racristallines"” ont, depuls les travaux de BASSOT, qui fut le premier & en dé-
couvrir la structure, été décrites non seulement dans beaucoup de cellules pho-
tosensibles mais aussi dans un certain nombre d'autres éléments cellulaires,

dans des cellules en croissance exacerbée en particulier.
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DEVELOPPEMENT DE L'OEIL DU STOLON - CAS DE POLYCEPHALIE ET DE REGENERATION -
RELATIONS AVEC LE SYSTEME NERVEUX

L'étude au microscope électronique du développement de 1'oeil sur le
stolon permet de repérer quelques périodes importantes qui s'échelonnent durant

les 7 stades définis précédemment (chapitre IT)e

En début de stade 3, des cellules non encore différenciées mais
pourvues de centrioles s'ordonnent autour d'une cavité sous-cuticulaire dans
laquelle elles déversent le contenu de leurs vacuoles ; la nature de la sécrétion
est peut-&tre, au moins particllement, glucidique.

Au stade 3, les cellules pigmentaires se caractérisent par la pfé—
sence de quelques granules pigmentaires et de microvillosités. Les différentes
hypothéses relatives & 1'origine du pigment ont été envisagées antéricurement
(chapitre III).

C'est surtout durant le stade 4 que se différencie la cellule pig-
mentaire., Le prolongement apical apparaft ; il poursuivra son développement jus-
qu'au stade 6, L'accurulation des pigments dans la moitié distale du corps cellu-
laire contribue & la formation de la couche pigmentaire. A ce stade, 1'oeil est
visible & la loupe binoculaire,

Au stade 5, 1'oeil s'organise. Le prolongement apical de la cellu-
le sensorielle s'est développé. La cavité sous-cuticulaire remplie par les pro-
longements apicaux des cellules rétiniennes, s'est transformée en cavité oculaire.
La cuticule commence & se modifier,

Le développement de 1l'oeil est pratiquement achevé au stade 6.
L'augmentation de taille se poursuivra toutefois Jjusqu'au stade 7. Des formations

"paracristallines" sont visibles dans les cellules sensorielles.

Si 1'étude de la différenciation des diverses parties de 1l'oeil n'est
possible qu'au microscope électronique, il n'en reste pas moins vrai que 1'ensem-
ble du phénomene, de méme que les relations de 1'organe avec le systéme nerveux,
sont plus accessibles en microscopie optique. Le développement de 1'oell a été

étudié dans des cas de polycéphalie, de régénération et de stolonisation.




Plusieurs points méribent d'8tre rappelés.

Déja observés par DURCHON (1952, 1959) lors des stolonisations
expérimentales, les phénoménes de polycéphalie interviennent aussi bien sur des
segments sétigéres de la souche que sur ceux du stolon., Les t8tes apparailssent
souvent d'une mani®re synchrone mais il arrive que certaines se forment lorsque
les premiéres ont presque terminé leur évolution. Chague segment céphalique ainsi
formé, posséde, comme le segment eéphalique du stolon, 2 paires d'yeux volumineux,
situés de part et d'autre du cerveau et comparables & ceux d'une téte de stolon
normal. Dans certains cas, des demi-t8tes existent indifféremment & droite ou a
gauche de 1'individu. Elles ne renferment que 2 yeux et 1 demi-cerveau localisés
d'un seul cbté de 1'animal,

Tl convient enfin de faire remarquer que le volume des yeux d'une téte,
de type souche, régénérée, est fonction des conditions sexuelles. Aprés section
en deux troncons, la sexualisation est déclenchée ; le volume des yeux de la
téte régénérée est alors semblable & celui des yeux d'une téte de stolon. Par
contre, dans le cas d'une régénération céphalique survenant en 1'absence d'une
sexualisation {(section de la t&te de la souche) on n’enregistre pas d'hypertro-
phie oculaire.

Les processus intervenant dans 1'édification des yeux développés sur le
stolon ou lors des phénoménes de polycéphalie ou de régénération semblent analogues

Les yeux se différencient latéro-dorsalement, & 1'étranglement exis-
tant entre deux métaméres ; a ce niveau, les cellules épidermiques sont plus hau-
tes, mieux ordonnées, et pourvues d'un beau nucléole, Rapidement, au début du sta-
de 3, un massif cellulaire s'édifie sous la cuticule ; des figures de division
mitotique y sont visibles. Une cavité sous-cuticulaire, future cavité oculaire,
apparalt bientdt et s'agrandit jusqu'au stade 7 tandis que se différencient les
cellules rétiniennes. Les résultats de 1'étude réaiisée au microscope électroni-
que ont déja été rapportés. On se souvient que les cellules pigmentaires se déve-
loppent plus to6t que les cellules sensorielles.,

Les relations existant entre 1'organe sensoriel, le nerf optique,
le plexus sous-épidermique, le cerveau néoformé et la chaine nerveuse sont par-

ticuliérement frappantes aprés imprégnation selon MATILLET (1968).
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ORGANES PHOTORECEPTEURS D'INDIVIDUS MAINTENUS A L'OBSCURITE

L'étude a été rédalisde en microscopie optique pour les yeux de la sou-
che et du stolon, Elle a été complétée par un examen au microscope électronique
de 1'oeil de la souche,

Le maintien des animaux & 1'obscurité durant 5 jours, avec fixation en
1'absence de lumidre, entraine une migration du pigment vers le fond de la cupu-
le ; celle-ci apparait donc largement ouverte du cdté de la cuticule, Il n'existe
toutefois aucune variation importante dans 1'agencememt des diverses couches,

Le maintien & 1'obscurité pendant 5, 12 et 21 jours, ne semble guére
modifier 1'infrastructure de la cellule pigmentaire. Aucun granule pigmentaire
ne présente de signes de dégénérescence. Dans un cas, les prolongements apicaux
avaient toutefois presque compleétement disparu.

Les modifications survenant sur la cellule sensorielle sont tres
variables et semblent dépendre davantage de variations individuelles que de la
durée de 1'expérimentation. La cellule est souvent peu modifide mais il arrive
que les microvillosités portées par le prolongement apical s'altdrent et soient
remplacdes par quelques vésicules : 1'adaptation & 1'obscurité n'entraine pas

de disparition ni méme de régression des formations ciliaires.

Ces observations réalisées sur Syllis expliguent sans doute la contra-

diction apparente qui existe entre les résultats obtenus par d'autres auteurs
sur diverses especes et que nous avons rappelés antérieurement (chapitre IV).
Les auteurs qui ont observé des modifications pensent que le maintien & 1'obscu-
rité pourrait rendre les systZmes membranaires plus sensibles & 1'agent fixateur.
I1 conviendra de poursuivre cette étude en augmentant la durée de 1'expérimenta-
tion et en choisissant des modes de fixation variés,

Comme pour les Nereidae, il est actuellement impossible de conclure si
1'ouverture de la zone pupillaire est provoquée par la migration du pigment ou
par 1'action des microtubules présents dans les cellules pigmentaires.

C'est au niveau de 1'oeil de Syllis maintenu & 1'obscurité qu'ont été
observées pour la premigre fois des cellules renfermant de nombreuses vésicules
a contenu dense aux électrons. Ces éléments cellulaires ne sont pas spécifiques
de 1'animal conservé & 1'obscurité puisqu'ils ont depuis été retrouvés chez la
souche et le stolon. On peut toutefois se demander si 1'abondance des vésicules
chez le Ver en expérimentation n'expliquerait pas que les cellules y ailent été
repérées en premier lieu ; celles-ci seraient, de toute manizre, moins abondantes

chez le stolon,
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I1 convient de rappeler que ces éléments cellulaires sont localisés
sur presque toute la périphérie de l'oeil, immédiatement sous la couche réti-
nienne, Ils constituent peut-8tre la couche ganglionnaire décrite en microsco-
pie optique par MALAQUIN (189%), L'aspect de ces cellules est celui de neurones
engagés dans 1'élaboration de médiateurs chimiques. Les résultats de la techni-
que de FALCK et al, (19€2) laissent d'ailleurs envisager la présence, & ce ni-

veau, de 5-hydroxytryptamine.
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CONCLUSION GENERALE

Les observations réalisées aux microscopes optique et électronique

chez Syllis amica, révelent une grande analogie dans les structures fondamenta-

les des yeux de souche et de stolon.

Les cellules pigmentaires et sensorielles sont bipolaires et leurs
segments distaux remplissent la cavité oculaire ; leur morphologie paraft assez
peu sensible aux variations d'intensité lumineuse.

I1 semble intéressant de rappeler que la "lentille" n'est pas un corps
réfringent, résultat d'une sécrétion, mais qu'elle est constituée par 1'ensem-
ble des prolongements apicaux des cellules pigmentaires,

La présence d'une formation ciliairve & 1'apex des segments photosen-
sibles n'empéche pas les yeux de la souche et du stolon d'appartenir indiscuta-
blement au type rhabdomérique défini par EAKIN. Ceci mérite d'8tre souligné car,
dans certains cas, les organes photorécepteurs apparus secondairement peuvent
8tre trés différents de ceux qui se sont édifiés chez la larve. Chez Armandia
brevis (HERMANS, 1969), par exemple, 1'ocelle prostomial est de type rhabdomé-
rigue tandis que l'ocelle segmentaire appartient au type ciliaire.

Chez Syllis, la néoformation n'entratne pas de modifications notables ;
11 semble donc possible d'émettre 1'hypothdése que le développement de 1'oeil de
la larve s'effectue selon des processus assez analogues a ceux qui ont été dé-
crits pour 1'oeil du stolon. Nous insisterons néanmoins sur le fait que, chez
le stolon, ce sont des cellules épidermiques déji complitement différencides
qui, par divisions mitotiques, vont donner un massif cellulaire, ébauche du
futur organe. Ceci pose le probléme important de 1'induction et 1'on peut se de-
mander quels sont les impératifs qui dirigent cette "métamorphose"” cellulaire.
I1 est certain que les nerfs épi@ermiques sont toujours présents et qu'ils sont
en relation avec la chafne nerveuse. Certaines préparations de microscopie op-
tique laissent envisager que cette chaine ganglionnaire intervient directement
dans 1'édification du nouveau cerveau.

T1 convient enfin de rapprocher l'hypertrophie oculaire des stolons
de celle qui survient au moment de 1'épitoquie chez les Nereidae. D'autre part,
dans les deux cas, cet accroissement de taille est corrélatif de la sexualisa-

tion et consécutif & une levée d'inhibition de nature endocrine.
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Nous nous proposons donc de poursuivre notre travail en étudiant, par
les voies morphologique et expérimentale, 1'influence du systéme nerveux et du
facteur endocrine sur la différenciation des organes photorécepteurs des Syllidae.
Notre attention se portera également sur les cellules de type ganglionnaire, si-
tuées entre 1l'oeil et le cerveau, et dont il serait intéressant de connattre la

signification.,
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