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INTRODUCTION

Le sous embranchement des Sporozoaires constitue, parml les
Protozoaires un groupe trés particulier, dont tous les représentants
sont parasites. A la lumlére des nombreux travaux dont ils ont fait
1'objet, GRASSE (1953) définit ainsi leur cycle fondamental : il débute
toujours par un germe vermiforme et mobile (sporozolte) qui, arrivé dans
son hote, grossit, se charge de réserves et devient ainsi un schizonte.
Le noyau se divise, & plusieurs reprises puis le parasite se découpe
en éléments uninucléés (Schizozoltes, mérozoltes). Les mérozoites
peuvent &tre le point de départ d'une nouvelle schizogonie; ou donner
naissance a des gamétocytes, & sexes séparés qui engendrent des gamétes.
Deux gamétes de sexe opposé s'unissant donnent la copula qui s'enkyste
(oocyste) et & partir de laguelle se différencient les sporozoites.

Le mode de multiplication de ces Protozoaires est exclusivement
représenté par une succession de mitoses dans une masse cytoplasmique
indivise, qui se découpe ensuite en cellules uninucléées. Ce processus
peut revétir trols aspects successifs au cours du cycle :

- la schizogonie, qui engendre les mérozoites (ou schizozoftes),

- la gamogonie, gui engendre les gamites,

- la soorogonie, qui ensendre les sporozoites.

Nous nous intéresserons ici 4 la schizogonie, qui donne naissance

& une quantité plus ou moins grande de germes fils hautement différenciés

dont 1la structure est comvarable & celle du germe initial.

_ L'avénement de la microscopie électfonique a permis
d'approfondir notablement la connaissance de la Cytologie des Sporozoaires ;
cependant, les progres ont été relativement lents, entravés par les
difficultés rencontrées par les auteurs pour préserver correctement les
structures de ces parasites. Les résultats les plus complets sont relatifs
a4 1l'ultrastructure des germes infectieux, qui est d'ailleurs remarquablement
homogéne & travers le groupe (PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971). Nous
connaissons par contre beaucoup moins bien les mécanismes de la schizogonie

(ou de la: sporogonie) qui leur donne naissance.

En ce qui concerne les divisions nucléaires, la microscopie
électronique a apporté des précisions dans quelques cas particullers, chez
les Grégarines (DESPORTES 1970, PRENSIER 1973) et les Hémosporidies
(AIKAWA 1971, HOWELLS et DAVIES 1971). Chez les Coccidiomorphes autres

que Plasmodium, les connaissances sont, pour 1l'essentiel iimitdes aux
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descriptions anciennes en microscopie photonique. Ta petite taille fréquente
de ceé parasites n'a d'ailleurs permis ces observations que dans quelques
cas favorables et la plupart sont relatives aux genres Agsregata (LEGER

et DUBOSCQ 1908, DOBELL 1925, NAVILLE 1925, BELAR 1926) et Klossia

(NAVILLE 1927, NABIH 19%8). A 1'échelle ultrastructurale, des informations
fragmentaires ont été apportdes (HAMMOND et al 1969, SNIGIREVSKAYA 1969,
ROBERTS et al 1970 a, HAMMOND 1971, PORCHET-HENNERE et RICHARD 1971 a,
DANFORTH et HAMMOND 1972, KELLEY et HAMMOND 1972, MEHLHORN et al 1972,
VIVIER et al 1972) mais 11 n'existe aucune étude compléte du déroulement

de la mitose.

L'élaboration des germes infectieux chez les Sporozoaires a été
étudide chez de nombreuses espices au cours de la schizogonie (revue par
PORCHET-HENNERE 1972 a) et dans quelques cas au cours de la Sporogenése
(VAN DEN BERG et al, 1967 ; PRENSIER, 1970 a et b ; PORCHET-HENNERE 1971,
1972 b, PORCHET-HENNERE et RICHARD 1971 b, HOWELLS et DAVIES 1971,
TERZAKTS 1971). Cependant, la précision de ces observations est tres
variable, et si, dans la plupart des cas, les modalités générales
d'individualisation des germes ont pu &tre reconstitudes, l'origine et le
mode de genése des organites qu'ils renferment sont beaucoup plus rarement

mis en dvidence.

Notre travail a eu pour objet la Coccidie Eimeria necatrix
(JOHNSON, 1930), parasite du tractus digestif du poulet domestique. Cette

espece trés pathogéne présente les plus gros schizontes parml les

Eimeria intestinales du poulet et s'avére &tre ainsi un matériel de choix
pour 1'étude de la schizogonie. Nous rappellerons d'abord 1'ultrastructure
du mérozoIite (DUBREMETZ, DEA, 1970), puis nous enviéagerons le déroulement
du.phénoméne schizogonique luil-méme, avec ses deux séquences principales :

division nucléaire et différenciation des schizozoTtes.
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lére Partie : MATERTIEL ET METHODES

I - MATERIEL

Le cycle de la Coccidie Eimeria necatrix a été déerit par TYZZER,
THEILER et JONES (1932), et des précisions complémentaires ont été appor-
tées par la suite (EDGAR 1955, DAVIES 1956, VAN DOORNINCK et RECKER 1957).

I1 est schématisé sur la figure A. |

Les oocystes sporulés sont ingérés par le poulet. Ils sont broyés

dans le gésier et les spores sont libérées. Celles-ci passent dans le
duodénum ol 1'action combinde de la trypsine et de la bile excyste les
sporozoltes qui traversent 1'épithélium de 1'iatestin moyen au niveau de

l'apex des villosités. Puis, seuls ou véhiculés par des macrophages, les

germes se dirigent vers les glandes de Lieberkuhn. Ils envahissent alors

_ les cellules glandulaires et subissent une premitére schizogonie. Ils
deviennent ainsi des schizontes I qui forment environ 200 mérozoTtes I
de petite taille (4 x 1 ). Ces derniers sont libérés environ 72 heures
aprés 1l'infestation par éclatement de la cellule hdte et s'introduisent .
aussitdt dans les cellules glandulaires voisines. Ils se développent
alors en schizontes IT qui croissent jusqu'd une taille de 40 x 6Q/a et
produisent chacun 200 & 300 mérozoltes II de 10 x 2/“ environ, qui com-
mencent & apparaltre 120 heures aprés 1'infestation. Cette seconde schizo-
gonie constitue l'objet principal de notre étude.

Les mérozoites II sont transportés avec le conﬁenu intestinal

vers les coecums ou le cycle se poursuit : ils colonisent les cellules
glandulaires coecales et certains subissent une troisiéme schizogonie

(formant une vingtaine de mérozoItes III de 10 x g/u) tandis que d'autres
évoluent en macrogamdtes et microgamétocytes. La fécondation conduit &
un zygote qui s'enkyste (oocyste), puis est 1libéré var éclatement de la
cellule hote et rejeté avec les feces i partir de 6'1/Zjours apreés
1'infestation. L'oocyste sporule & 1l'air libre, en 18 heures & 28°

(EDGAR 1955), pour former 8 sporozoites répartis deux & deux dans quatre
sporocystes.

La souche pure d'Eimeria necatrix nous a été aimablement fournie

par le Docteur P. YVORE (Laboratoire de Parasitologie Aviaire, Centre de

recherches vétérinaires et zootechniques de TOURS).




Fimsure A

Cvele d'Eimeria necatrix (Modifié d'aprés TVZZER, THEILER
et JONES, 19%2) {DUPRLEMETZ, DEA, 1970).

A, - Phase intestinale : pénétration des svorozolites au

sommet des villosi+tés, transport par les macrophages,

et schizogonies I et IT dans les glandes de LieberkUhn.

B - Phase coecale : gamétogenese et schizogonie III dans

1'épithélium des glandes coecales.
C -1 4 6, sporulation des oocystes.

En bas, & droite, schéma du tractus intestinal avec la

localisation des différentes phases :

- A : schizogonie : intestin moyen, dans la région
du diverticule de Meckel (fléche)
- B : gamogonie : coecums

- C ¢ sporogonie externe

Pour A et B, les durdes approximatives sont indiquées, en

jours aprés 1l'infestation.
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IT - METHODES

1 - Entretien de la souche, obtention des ococvystes

-Les coecums de poulets parasités sont prélevés 7 jours apreés
1'infestation et leur contenu est suspendu dans une solution de Bichromate d
Potassium & 2 %. L'ensemble est brassé par agitation magnétique et oxygéné
par barbottage d'alr comprimé & la température du laboratoire (20° C environ
pendant 48 heures. ‘

La suspension est ensuite centrifugée 4 1500 r.p.m pendant

10 minutes et le culot lavé et centrifugé plusieurs fois dans l'eau distillé

Il est énsuite suspendu dans une solution d'hypochlorite de Sodium (Eau de
Javel commerciale dilude & 7,5 %) pendant 30 minutes & 4°. Le culot est en-\

suite lavé & nouveau & 1l'eau distillée puls suspendu dans une solution de

glycérine (2 volumes de glycerol + 1 volume d'eau), ou de sucrose 1,4 molair

1

8t centrifugé 15 minutes & EOOO.r.p.m. Dans ces milieux de densité 1,2 envﬂ

ron, les oocystes sont sélectivement rassemblés en surface par flottation.
Tls forment un voile blanchftre qui est récupéré, lavé 4 1l'eau distillée et

resuspendu dans du bichromate de Potassium 0,5 % pour &tre conservé i 4°,

2 ~ Infection expérimentale

Des poulets sains, Apés d'environ trois semaines, nourris ave

un aliment standard privé d'antibiotiques et d'anticoccidiens, & la didte
depuis 12 hysont inoculés par voie orale avec environ 250 000 oocystes en w
suspension dans l'eau distillée. Il s'agit 12 d'une dose importante, entrat-
nant généralement la mort du sujet avant que la gamogcnie soit terminde,
mais elle permet d'obtenir une trés grande quantité de schizontes de seconde
génération. Il faut noter en outre que 1'Age de la souche influe beaucoup

sur ses qualités et pour Eimeria necatrix, une grande part du pouvolr

infectieux est perdue aprés un an de stockage & 4°,

3 - Microscopie électronique

Le poulet est tué par décapitation, rapidement ouvert et des
fragments d'intestin moyen sont prélevés, immergés aussitdt dans le fixateur
4 4° oh ils sont redécoupés au moven de lames de rasoir en piéces de 1 mm
de coté environ qui sont transférées dans du fixateur neuf.

.

a - Fixation

Les meilleurs résultats ont été obtenus en utilisant la méthode
décrite par TERZAKIS (1968) :
- Glutaraldéhyde 2,5 % dans citrate de Sodium 0,1 N ajusté i
pH 7,3 pendant 1 heure ; | ’

- Tétroxyde d'Osmium 2 % dans le méme tampon pendant 1 heure ;




- Lavage rapide par l'Acétate de Sodium 0,1 N ;
- Post coloration par 1'Acétate d'Uranyle & O 5 7 dans le Tampon

Acétate de Sodium - Acide Acétique 0,1 N & pH 3,9, pendant
20 minutes ;

- Lavage rapide par 1'Acétate de Sodium 0,1 N puis déshydratation.

D'autres fixateurs (Formol Acroléine‘pﬁis Tétroxyde d'Osmium en |
tampon Phosphate, Glutaraldéhyde puis Tétroxyde d'Osmium en tampon \
Cacodylate ou S-Collidine) ont été également employés mais ont donné des

résultats inférieurs. _ ‘ |

I1 faut noter de plus que la fixation en tampon Citrate déerite
plus haut fournit des résultats irrédguliers : on peut rencontrer dans un
méme bloc, et A proximité les uns des autres des schizontes plus ou moins
bien fixés. D'autre part, si cette technique ‘a généralement permis de
préserver correctement les formes immatures, les schizontes mirs et les
mérozoites libres étaient moins bien conservés.

I1 semble donc que la pénétration du fixateur dans la vacuole

hote est plus ou moins bonne selon les cellules (pour un méme stade
parasitaire), et que sa dilution dans le liquide wvacuolaire influe sur
la qualité du résultat.

b - Inclusion . i

La déshydratatin des piéces a été effectude par 1l'acétone ou par
1'alcool éthylique (suivi dans ce cas par 1'oxyde de propyléne), et
1'inclusion réalisée dans 1'Epon ou 1‘'Araldite.

¢ - coupes, coloration, observation

" " - - o o o " g -

Les blocs ont été coupés sur Ultramicrotome Porter Blum MI' 1.
au moyén de couteaux de verre ou de diamant. Des coupes semifines colorées
par le Bleu Azur II ont permis de localiser les parasites.

Les coupes fines ont été recueillies sur grilles nues ou
recouvertes d'un film de Parlodion. Pour les coupes sérides, des grilles &
barreaux baralléles ou a un seul orifice de 1 x 3 mm, parlodionndes,
ont été utilisées. Elles étaient carbonées aprés la "coloration" pour
aceroltre la stabilité sous le faisceau d'électrons. .

Les coupes ont été contrastées par 1'acétate d'Uranyle & 2 %
dans 1'alcool 50°, puis par le Citrate de Plomb (REYNOLDS 1963). Certaines
ont été traitées par la réaction Acide Périodique - Thiocarbohydrazide -




Protéinate d'Argent (THIERY 1967) en vue de la mise en évidence des
polysaccharides.

Les observations ont été effectudes sur les microscopes électro-
niques SIEMENS Elmiskop I A & 80 kV et HITACHI HU 11 E & 50 XV

d - Autres techniques

- - ——— -

Des colorations négatives de mérozoites ont été obtenues en

4 déposant un peu de contenu intestinal riche en germes sur une grille recou-

verte d'un film parlodion-carbone, et en contrastant par 1l'acide
PhOSphotungsthue 2% 34 pH 7. ’

La méthode de rotation des clichés (GACHET et THIERY 1964) a €té
employée pour renforcer certaines structures A symétrie circulaire, en

utilisant pour tirer les épreuves un plateau tournant autour d'un axe et
gradué en degrés.
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T - RAPPEL DE [A STRUCTURE DU MEROZOTTE  (Figupe B)

Nous rappellerons la structure des mérozoites de seconde généra-
tion (DUBREMETZ 1970), formés lors de la deuxidme schizogonie intestinale,
objet principal de notre étude. Des images des mérozoites I et III ont
épalement été obtenues, qui montrent une grande similitude d'organisation
entre les troils types de germes (DUBREMETZ 1970). La plupart des observation

ont été réalisées sur des schizontes mirs, avant 1'éclatement de la cellule
hote,

Le mérozoTte IT d'Elmeria necatrix est une cellule allongée, de

dimensions moyenunes 11 x 2 u , aux extrémités arrondies (Fig. 1, 2, 3, 9, !
Un examen rapide permet d'y distinguer une paroi épaisse, un noyau posté-
rieur, diverses inclusions classiques et une région dite "antérieure" v

légirement effilée et trés différencide.

1 - La paroi

- Le mérozolte est entidrement enveloppé par une membrane
cytoplasmique de type unitaire, d'épaisseur 8 nm (Fig. 4, 10). Sous ce &
plasmalemme, et & une distance moyenne de 10 nm s'étend une formation pen-
talaminde d'épaisseur 14 nm, constitude de deux membranes unitaires acco-
lées (Fig. 4, 8, 10). Ce complexe interne est interrompu sur une courte
distance aux extr@mités du germe, qui ne sont ainsi couvertes que par la
membrane cytoplasmique (Fig. 3, 4, 9).

- Dans la partie médiane de la cellule, le complexe bimem-
branaire interne s'interrompt également, en un endroit au moins, et forme
un épaississement cylindrique creux projeté vers le cytoplasme (Fig. 10).
Il.s'agit du micropore, dont le diamdtre atteint 120 nm, pour une hauteur

de 70 nm, et en face dugquel la membrane cytoplasmique peut former une
légére dépression (Fig. 10). ‘ '

.2 - Le conoide et les anneaux apicaux

Le conoide est un organite en forme de tronc de cOne situé
3 1l'apex de la cellule. En coupe longitudinale, il apparalt sous 1'aspect
de deux bandes osmiophiles d'épaisseur 30 nm formant les cdtés d'un traptze
de bases 0,3 et 0,25 « et de hauteur 0,25 « (Fig. 3, 4, 7). Sur certaines
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images, ces bandes semblent constitudes par l'empilement de 6 ou 7 sections
arrondies (Flg. 7). L'organite est doublé extérieurement par une fine
couche dense d'épaisseur 4nm environ (Fig. 4).

Les colorations négatives (DUBREMETZ 1971 a, et Fig. 5) apportent
des précisions supplémentaires sur la structure du conoide. Celui-ci appa- ‘
ralt ainsi composé de fibres de 30 nm environ, juxtaposées et disposédes
en spirale pour former le tronc de cone caractériStique. L'ensemble est
visualisé dans un seul plan, ce qui lui confére un aspectrréticulé diffi-
cile & interpréter dans 1l'espace : en effet, tous les éldments de l'organite%
sont observés simultanément, et le sens de rotation de la spirale ébauchée
par chaque fibre ne peut &tre déterminé. D'autre part, le nombre de fibres ‘
doit &tre situé, d'aprés leur épaisseur (30 nm), leur ineclinaison (30°), et ?
le diamétre du conofide (voisin de O,j/LL), entre 15 et 20, mais ne peut

guere €tre mieux préciss.

Sur les coupes longitudinales, deux grains denses de 20 nm
surmontent chaque ¢6té du conoide (Fig. 4, 7). Ils représentent la trace
des "amneaux apicaux", formations qui n'apparaissent pas en coloration

négative.
A 1l'extrémité antérieure, contre la membrane cytoplasmique,
peut exister une petite vésicule de 60 nm, au centre occupé par un grain

dense de 40 nm (Fig. 7).

3> - Les microtubules sous pelliculaires

Sur les coupes transversales, les mérozoites présentent & la
périphérie une vingtaine de sections circulaires de diamétre 20 nm, A
centre clair de 8 & 10 nm, disposées & intervalles réguliers contre la
face interne de la paroi (Fig. 8, 10). | '

Les coupes longltudinales (Fig. 3, 4), et surtout les colo-
rations négatives (Fig. 5, 6) montrent qu'il s'agit d'un systime de
22 microtubules insérés antérieurement sur un anneau de diamétre O,j/x4
environ, entourant la base (Fig. 5) ou 1l'apex (Fig. 3, 4, 7) du conoide.

Cet anneau a pour section un triangle allongé dont le
sommet entre en contact avec 1l'extr@mité du complexe membranaire interne
(Fig. 4). Il est constitué par un matériel dense dans lequel les microtu-
bules viennent s'ancrer sur une longueur de 50 nm environ (Fig. 6).
L'aspect discontinu de cet anneau en coloration négative (Fig. 6) indique

qu'il n'a pas une section constante, mais s'amincit entre les microtubules.
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Ces derniers s'étendent postérieurement au moins Jusqu'au l
niveau du noyau (Fig. *). Ils présentent, & grossissement élevé, une double
striaticn suggérant 1'existence d'une douzaine de protofibrilles formées i

|
|

elles-v <3 de sous unités de 4 x 8 nm (DUBREMETZ 1971 a).

4 - Les organites denses de la région antérieure

Deux types d'organites denses particuliers coexistent dans
le tiers antérieur du mérozolite.

- De nombreux éléments en forme de navettes, de 200 x 60

limités par une membrane unitaire, disposés en amas plus ou moins ordonnés,
et souvent allonéés selon 1l'axe du germe (Fig. 1, 3, 4, 7, 8). Ce sont |
les micronémes, qui peuvent &tre observés jusque dans le conoide (Fig. 4)
et sont parfois visualisés en coloration négative (Fig. 5).

- Quelques organites claviformes, & 1l'extr&mité renflée
en ampoule de 0,2 4 surmontée d'un long pédoncule (jusqu'a 2 4 , Fig.3)
de diametre voisin de 0,1 4, qui péndtre dans le conoide et se termine i la
hauteur des anneaux apicaux, ou contre la vésicule apicale quand elle
existe (Fig. 3, 4, 7). Ce sont les rhoptries, dont la densité est comparable
a4 celle des micronémes, et qui sont, comme eux, limitées par une membrane

unitaire.

Sur certaines coupes longitudinales, une'baguette dense de
30 nm apparalt entre les pédoncules des rhoptries, sur une longueur voisine
de 1 s, et qui s'épaissit (50 nm) dans le conoide (Fig. 7). Au méme
niveau, les colorations négatives mettent en évidence une (ou deux,
DUBREMETZ 1971 a) fibres de 20 nm, s'allongeant selon l'axe du conoide sur
une longueur de O,}//x .

5 - Le novau

T1 est logé dans le tiers postérieur du méroéoite, de taille
1,2 x 2/4f’ et muni d'une enveloppe de type classique (Fig. 1, 8, 11, 128,
132). Le nucléoplasme est finement granuleux. Des plaques de chromatine
trés osmiophiles sont appliquées contre l'enveloppe (Fig. 8). Un nucléole
subsphérique de O’?/“- est présent postérieurement (Fig. 124, 132).
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Quelques mitochondries A matrice généralement claire
sont présentes, globuleuses et de tallle moyerme O,%/zLui
Leurs crétes sont de courtes ampoules de 50 nm environ

(Fig. 3, 4, 8).

L'ergastoplasme forme des saccules allongés (Fig. 8). De
trés nombreux ribosomes sont libres dans le cytoplasme
auquel 11s conférent un aspect dense caractéristique.

(Fig. 4, 8).

L'appareil de Golgl est représenté par un unique dictyo-.
some constitué d'un petit nombre de saccules aplatis et
de vésicules appliquées contre la face antérieure du

noyau (Fig. 3).

Des globules denses, de 0,3 « , limités par une membrane
unitaire, sont répartis dans la moitié antérieure du
mérozoite (Fig. 1, 3, 8).

Une ou plusieurs vacuoles plurimembranaires de taille
voisine de O,Q/AA sont visibles dans la région médiane

du germe (Fig. 3).

Des vacuoles limitées par une membrane unitaire, et au
contenu clair (Fig. 4) ou granuleux (Fig. 3) sont
dissémindes dans la moitié antérieure de la cellule.

Le paraglycogéne occupe une bonne part du tiers médian
du mérozoite. Il apparalt sous forme de granules poly-
morphes, souvent ovoides, et de taille O,l a 0,3 w ,
dépourvus de paroi (Fig. 1, 3). Ils sont généralement
clairs (Fig. 1, 3). La réaction Thiocarbohydrazide -
Protéinate d'Argent, aprég oxydation périodique
(THIERY 1967), les met en évidence sous la forme de
grains denses & centre parfois plus clalr et finement
ponctué (Fig. 11). |




Figure B

- Représentation schématique du mérozoTte d'Eimeria
necatrix (al, a2 : anneaux apicaux ; A : anneau d'insertion des micro-
tubules sous pelliculaires ; cm : complexe membranaire interne ;
co : conoide ; er : ergastoplasme ; gd : granule dense ; G : dictvosome ;
m : mitochondrie ; mb : membrane cvtoplasmique ; mp : micropore ;
N : noyau ; nu : nucléole ; P : paraglvcogéne ; Rh : rhoptrie :
s : micronémes ; t : paire de microtubules dans le conoide ;
ts : microtubule sous pelliculaire ; v : vacuole ; va : vésicule apicale ;

vm : vacuole plurimembranaire).

- En bas A droite, interprétation de la structure
du conoide (DUBREMETZ, DEA 1970). Le nombre de fibres a été fixé arbitrai-

rement A 15.
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IT - CROISSANCE DU SCHIZONTE ET MULTLTIPLICATION NUCTEAIRE

Aprés avoirlpénétré dans la cellule hote, le mérozoIite I évolue
en trophozoite uninucléé. Puis le noyau se divise (le parasite regoit alors
le nom de schizonte) plusieurs fois tandis que le volume cytoplasmique
s'acerolt.

Nous envisagerons d'abord les modalités générales de croissance du.

schizonte, et ensuite le déroulement des mitoses.

A, Dédifférenciation du mérozoite - Croissance du schizonte

1 - Le trophozoite

i

La pénétration du mérozoite dans la cellule hdte n'a pu &tre
observée. Les stades infectieux les plus précoces (3 x 4 &) sont ovoides,
avec un noyau elliptique (1,2 x l,8y/x ) renfermant un nucléole excentré
(Fig. 12). Un tel trophozoite est logé dans une vacuole creusée dans la |
cellule hote et limitée par une membrane unitaire. L'espace vacuolaire est

clair et renferme guelques condensations (Fig. 12, 13).
' L'apex du mérozoite originel peut encore &tre reconnaissable
par la persistance de certaines structures caractéristiques (Fig. 12).
Ainsi, 1'anneau d'insertion des microtubules sous pelliculaires, ces micro-
tubules, des micronémes, et des formations denses vacuolisédes résultant
peut-&tre de 1l'involution des rhoptries peuvent encore &tre observées

(Fig. 12). La paroi cellulaire est représentée par une membrane unitaire,
mais, par places, subsistent des lambeaux du complexe membranaire interne
du mérozoite (Fig. 12, 13).

' Un miecropore est visible sur une coupe (Fig. 13). Il est
formé par une invagination en ampoule de la membrane cytoplasmique de
profondeur O,QI/u , doublée & la base par deux piliers denses. Ces derniers f
sont 1'homologue du micropore du mérozoite, mais n'ont plus de rapport avec
le complexe mémbranaire interne qui a presque totalement disparu.

Le cytoplasme du trophozoite renferme de nombreux ribosomes,
un ergastoplasme peu développé et quelques mitochondries. Dans certains cas,
la cellule présente une plage dépourvue de ribosomes oll sont accumulés
des granules polyédriques de 0,1 & 0,2 _« dont 1'aspect finement ponctué
rappelle celui du paraglycogéne (Fig. 13). ,

Ie noyau du %rophozoite devient arrondi et son diamdtre atteini
g/u. (Fig. 13). Le nucléole passe d'une taille de 0,5 & environ }VLL(Fig. 13)]
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2 - Croissance du schizonte

Le trophnozoite croit légérement et évolue ensuite en schizont
Le déroulement des mitoses sera déecrit au paragraphe suivant. Nous envisa-

gerons icl le schizonte dans son ensemble.

a, Celui-ci volt son diametre vasser de 4//* (Fig. 13) & environ |
BQ//A»(Fig. 18) au cours de cette phase. La tallle de 1la vacuole hote crolt
similtanément, et la membrane unitaire qui la limite forme de nombreux
replis sinueux, aplatis, d'épaisseur constante (24 nm), et dont la longueur |
atteint 1,5//4 (Fig. 15, 16, 17, 19). La largeur de ces formations est |
difficilement mesurable, mals doit &ire de gquelques centaines de nanométres,
car on peut les suivre sur plusieurs coupes successives (Fig. 15). Nous
n'avons jamais observé de continuité entre ces microplis et la membrane du
schizonte. Le diametre de la vacuole est généralement trés peu supérieur
4 celui du parasite, et l'espacevacuolaire est clair, dépourvu d'inclusions
autres que les microplis (Fig. 16, 19).

b, Le schizonte est 1limité par une membrane unitaire (voir par

exemple Fig. 31), et il ne reste plus aucune trace du complexe membranaire

interne du mérozoite.

¢, Il renferme un nombre croissant de noyaux (Fig. 16, 18, 19) de

diametre moyen 2 « , tous répartis 4 la périphérie, contre la surface

cellulaire dont ils sont séparés par les diplosomes. (La structure de ces

derniers sera décrite au paragraphe suivant).

d, L'ergastoplasme est représenté par de trés longues lames :
certaines longent la membrane cytoplasmique (Fig. 16, 19) et d'autres sont
disposées parallelement entre elles pour former des empilements disposés
au centre du parasite (Fig. 16) ou latéralement (Fig. 19). Il existe aussi
de courtes lames ergastoplasmiques éparses dans la cellule (Fig. 16, 19).

'e, L'appareil de Golgi est présent sous la forme de petits dietyo-
4 proximité des noyaux (Fig. 16, 19), et souvent proches des
poles de l}éppareil mitotique (Fig. 39, 48, 54, 60). Dans tous les cas, une
rangée de vésicules de 50 nm & centre clair et & paroi d'épaisseur 8 & 10 nm
apparalt alignée contre 1'enveloppe nucléaire (Fig. 39, 45, 48, 54 60)et

sépare cette dernitére des saccules et vésicules golgiens.

somes situés




- 1% -

f, Les mitochondries sont nombreuses, globuleuses, de
taille 0,5 & 1 a4, souvent groupées. Elles sont munies de crétes en

ampoules caractéristiques (Fig. 16, 19).

g, Le cytoplasme renferme également plusieurs types
d'inclusions vésiculeuses : -

- Des vacuoles plurimembranaires (Fig. 16, 19, 20, 26),
qui sont des formations au contour arrondi, présentant parfois un étrangle-
ment (Fig. 20) et de taille 0,5 & 1,§/u‘ . Elles sont limitées par 3 ou
4k membranes unitaires irréguliérement dcartées les unes des autres et
accolées par places (Fig. 20). Leur contenu est dense, finement granuleux |
et souvent homogéhe, mais il peut présenter des zones plus osmiophiles
(Fig. 26). ‘

- Des vacuoles & membrane simple, dont certaines sont
de grande taille (0,5 a 1,5//&) et renferment des profils membranaires
arrondis, et d'autres, plus petites (0,1 2 O,?/u ) sont optiquement vides
ou contiennent un granule trés dense de 0, 1 & 0,2 (Fig. 16, 19, 62, 63,
65). Les grandes vacuoles sont souvent groupées au centre du cytoplasme
- (Fig. 16), en un amas parfois visible en microscopie photonique (Fig. 18).

- Des inclusions arrondies, de ;/A¢environ, sans

membrane limitante, au contenu légétrement dense, parfois rétracté, souvent

plissé lors de la coupe, et qui représentent sans doute des globules lipidi-
ques (Fig. 16, 19).

- Il faut noter l'absence totale de grains de paragly-

cogéne pendant toute la phase de croissance du schizonte.

h, Des micropores sont présents & la surface du parasite.
Il1s sont peu nombreux. La plupart de ceux que nous avons observés montraient |
uné invagination profonde de la membrane cytoplasmique enserrée & la base |
par deuk plliers denses représentant la trace d'un cylindre de diamétre
120 nm et de hauteur 50 nm (Fig. 21, 22, 2%, 24). L'invagination du plasma-
lemme peut &tre tubulaire, et renfermer un matériel faiblenént dense (Fig. 21
Mais elle peut également former une ampoule renfermant une vésicule de 0,2
- O,&/Ac iimitée par une membrane unitaire et au contenu granuleux (Fig. 22,
23, 24), Parfois, des formations identiques aux microplis de la membrane
vacuolaire sont également présentes dans 1'ampoule (Fig. 24), et le passage
d'un tel matériel & travers le col du micropore a d'ailleurs pu &tre
observé (Fig. 22). L'invagination de la membrane cytoplasmiqﬁe peut &étre
doublée par une lame d'ergastoplasme (Fig. 24).
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Des vésicules intracytoplasmiques au contenu identique
& celui des ampoules ont parfois été rencontrées. L'une d'elles est présen-
tée 4 la figure 25 : elle est limitée par deux membranes unitaires accolées

et entourée par une lame ergastoplasmique.

B, Les mitoses schizogoniques

Comme nous 1'avons signalé plus haut, les noyaux du schizonte en
cours de crolssance sont taujours disposés i la périphérie du cytoplasme,
prés de la membrane plasmique (Fié. 16, 19). A chacun d'entre eux est
associée une paire de centrioles de structure et de disposition particuliéret

Les schizontes II formant chacun 200 & 300 mérozoites, il doit se {
dérouler 7 24 8 (28 = 256) divisions successives du noyau initial. Celles-ci
sont réparties sur toute la phase de croissance, sauf la dernidre, qui
accompagne la différenciation des mérozoites. La taille des novaux observés
est relativement constante, et comprise entre 2 et 2,5//¢ (Fig. 12, 13, 16, |
18, 19), sauf au cours des mitoses ou elle atteint 5 x 2 « (Fig. 63),

Tous les noyaux renferment un volumineux nucléole de texture granulo-
fibrillaire (Fig. 26). L'enveloppe nucléaire est de type classique, et
munie de pores (Fig. 26, 39, 48).

Nous avons observé de nombreuses figures mitotiques qui, pour la
clarté de 1l'exposé, ont été groupées en cing phases, telles qu'dles semblent
se succéder. Avant d'en aborder 1'étude, nous décrirons les centrioles, qui

sont étroitement associés aux divisions nucléaires.

1 - Les centrioles

Ces organites ont souvent été observés dans les schizontes

d'Eimeria necatrix, au cours de la croissance et également lors de

1'individualisation des mérozoites. ‘

En coupe transversale (Fig. 32, 33, 36, 37, }8, 51, 70, T4,
79, 80, 90, 96) ils montrent 9 sections circulaires de diamdtre 25 nm, et
d'épaisseur 5 nm, disposées régulidrement sur une circonférence de diamdtre
externe 150 nm. Au centre de 1l'organite, une autre section cifculaire de
diamétre voisin de 30 nm est présente, qui nous est apparue dans un cas
formée d'une douzaine de sous unités de 5 & 6 nm entourant un centre clair
(Fig. 36 a). Les sections périphériques semblent dgalement constitudes de
sous unités, de taille 5 nm, visibles & fort grossissement (Fig. 37 b).




- 15 =

Les coupes longitudinales de centrioles montrent qu'ils

sont formés de tubules, de lonzueur 120 nm (Fig. 26, 27, 29, 30, 31, 42, 53,

60, 76, 84). Le tubule central doit &tre un peu plus court, car il
n'apparalt pas sur toutes les sections transversales (Fig. 38).

L'application aux clichés de la technique de rotation

(GACHET et THIERY 1964) (Fig. 36 b) révéle des détails nouveaux, et renforce

en particulier de petites bandes denses de 4 x 10 nm, situdes en face de
chague tubule périphérique.

. Les coupes favorables montrent que les centrioles sont
groupés par paires, en diplosomes‘dont les deux é1éments sont paralléles
ou forment entre eux un angle trzs faible (Fig. 30, 32, %3, 37, 38, 42, 46,
51, 58, 74, 76, %9, 80). La distance entre les deux organites, de centre &
centre, est en moyenne de 250 nm, et peut varier de 200 (Fig. 30, 32, 33) a
300 nm (Fig. 37, 38, 80).

Les diplosomes ont toujours été observés a proximité de

la membrane cytoplasmique pendant la phase de croissance du schizonte,

.

1l'axe des centrioles étant perpendiculaire a la surface cellulaire, et
ceux-ci étant séparés de cette derniére par une distance d'environ 30 nm
(Fig. 30). Cette orientation souffre de trds rares exceptions (Fig. 53, S54),
et il s'agit d'ailleurs dans ces cas de formations centriolaires douteuses,
incomplétement structurées.

Lors de la genese des mérozolites, le complexe membranaire
interne vient s'immiscer entre la membrane cytoplasmique et les diplosomes
(Fig. 76, 84), et c'est contre celui-ci que s'appliquent les centrioles,
qui peuvent ainsi occasionnellement s'enfoncer dans le cytoplasme avec
lui (Fig. 86).

A tous les stades de la schizogonie, les centrioles ont été
observés a proximité des noyaux, et aux poles de ceux-ci pendant les
mitoses. '

2 - Initiation de 1l'appareil mitotique

Les images de division les plus précoces montrent un court

faisceau osmiophile de 0,5 & 0O, 7 a4 sur O, 15//u environ, qui traverse

l apex du novau paralldlement & la surface cellulaire (Fig. 26, 27, 28, 31,

32 33). L'enveloppe nucléaire, invaginée au niveau des extrenites de ce
faisceau, 1l'entoure d'un manchon ouvert de part et d'autre en face des cen-
trioles (Fig. 26, 27, 31, 32). Dans la plupart des cas, ce manchon est
entierement intranucléaire (Fig. 26, 27), ou est réduit & une arche formée
par le noyau au-dessus du faisceau (Fig. 32). Mais il arrive que

sa partie supérieure soit accolde 3
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1l'enveloppe nucléaire et se confonde avec celle-ci A ce niveau (Fig. 31 a) 5|
une image pourrait représenter une coupe transversale de ce cas partioulier§
(Fig. 35). Cependant son interprétation est délicate, et il peut s'agir |
simplement d'une coupe latérale de centrocﬁne}en cours de mitose (voir & 4)

Le faisceau est constitué généralement par un matériel

fibrillaire (Fig. 27, 28, 31, 32, 33), parfois plus osmiophile contre les
parois (Fig. 27-28), et qui se prolonge Jjusqu'au contact des centrioles
(Fig. 26, 27, 31, 32, 33). Sur certaines images sont en outre visibles %
quelques microtubules longitudinaux de profil sinueux (Fig. 26). \
La parol du manchon séparant le faisceau du nucléoplasme est

percée de nombreux pores circulaires de diamétre 35 nm environ (Fig. 31).

Dans la moitié proximale du noyvau, la chromatine est disper-
sée sous la forme de petites mottes osmiophilcs (Filg. 26), parfois plus
nettement condensée (Fig. %2). Certaines de ces mottes sont voisines du
manchon décrit ci-dessus, et dont la surface externe est couverte d'une
couche dense irrégulidre (Fig. 26), Des formations trilaminées aplaties
(deux feuillets denses séparés par un espace clair) de 30 x 70 nm sont
parfols orservées & ce niveau, disposées parallilement au fuseau (Fig. 28,32'

Certaines coupes d'orientation favorable montrent qu'a chaque
pdle de ces formations intlales est associé un diplosome (Flg. 32, 33, 38).
La disposition relative de ces deux paires de centrioles n'est pas constante
elles peuvent s'aligner approximativement selon 1'axe du falsceau (Fig.32,

38) ou étre presque perpendiculaire & celui-ei (Fig. 33).

3 - Développement du fuseau intranucléaire

Les images du développement ultérieur de 1'appareil mitétique
montrent un court fuseau intranucléaire, de longueur O,Q/a environ, compre- Z
nant un petit nombre de microtubules de 20 A 22 nm (Fig. 39, 41, 42). Du
manchon qui entourait le faisceau initial ne persistent que les extrémités,
qul coiffent le fuseau de part et d'autre tout en restant ouvertes vers
les centrioles (Fig. 39, 41, 42). Certains microtubules semblent joindre
les deux pdles (Fig. 39, 41, 42), tandis que d'autres divergent vers le
nucléoplasme (Fig. 41, 42).

Le fuseau s'allonge jusqu'h atteindre une longueur d'environ
2 (Fig. 43, L44). Il existe encore i ce stade des microtubules continus,
au profil parfois sinueux. (Fig. 44). Dans un tel noyau, d'autres microtu-
bules issus de 1'un des pbles paraissent s'interrompre au niveau de forma-
tions aplaties de 30 x 70 nm, constitudes de deux lames denses de 10 nm

environ, séparées par un espace clair, et auxquelles sont associées, sur
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la face distale, des mottes de chromatine (Fig. 44), I1 semble s'agir 1a
des cinétochores des chromosomes, qui étaient déji apparus aux stades
précédents (Fig. 28, %2) et sont ici nettement visualisés. A la figure 43,
1'un de ces cinétochores peut &tre observé au voisinage d'un pdle.

Bien que dans la plupart des cas le fuseau soit présent A ce
stade de la carvocinese, nous avons rencontré un noyau ou il semblait
faire défaut (Fig. 40). Les deux pOles de 1'appareil mitotique sont peu
éloignés (O,§/u ), montrent de courts microtubules dans un matériel dense
et sont coiffés par l'invaginatiqn de 1l'enveloppe nucléaire. Aucun fuseau
n'apparait entre eux et les cOnes polaires sont limités A la base par des
condensations d'aspect identique A celui des cindtochores. ILe seul len
entre les pdles est une bandelette dense de 370 x 70 nm, au centre de
laquelle vient s'insérer une autre bandelette disposée perpendiculairement

a4 la premiére et rejoignant 3 son extrémité une masse de chromatine.

4 - Formation des centrocdnes - Evolution du fuseau

Aux stades ultérieurs, le cdne formé & chaque pdle par
1'invagination de l'enveloppe nucléaire est refermé & la base ; au niveau
de celle-ci, 1l'enveloppe est traversde par les microtubules fusoriaux
(Fig. 46, 48 a, 56). Cette structure est un centrocdne, qui subsiste, en
évoluant, Jusqu'a la fin de la carvocinese. Elle semble toujours ouverte
vers les centrioles (Fig. 45, 49, 52, 54, 58, 59) et représente le lien
morphologique entre ceux-ci et les microtubules par l'intermédiaire d'un
matériel finement granulaire (Fig. 52, 54, 58, 59). Les dimensions du
centrocone, de base et de hauteur sensiblement égales sont en moyenne de
0,2 20,3 u .

’ A ce stade, les axes des pOles, qui étaient jusque 1a
confondus ou légérement divergents, sont inclinds vers le nucléoplasme.
Nous sommes alors en présence de deux hémifuseaux formant parfois entre
eux un angle tres aigu (Fig. 45, 47). Les microtubules issus d'un méme
centrocdne peuvent déterminer entre les extrémes un angle voisin de 90°
(Fig. 46, 48) ; certains atteignent la zone médiane du noyau (Fig. 45, 48 a,
51), mais aucun ne semble joindre les deux pdles. Les chromosomes sont
plus ou moins condensés & ce stade, généralement groupés en deux lots
disposés respectivement éans 1'espace occupé par les hémifuseaux et proches
des pdles (Fig. 45, 46, 48, 51). La base des centrocdnes est couverte par
une couche dense irréguliére contre laquelle peuvent apparaltre des

cinétochores (Fig. 51).
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Les noyaux sont alors légérement allongés ; la distance
entre les pdles atteint 2,5 4t (Fig. 48, 51) ; cependant, dans les cas ou
les hémifuseaux forment enﬁ;e eux un angle trés aigu, cette distance est
plus faible et voisine de L (Fig. 45, 47), et le noyau apparatt

comprimé latéralement (Fig. 45) ou arrondi (Fig. 47).

5 - Involution de 1'apnareil fusorial - Extrusion des centrocbnes

Aux stades ultérieurs, il n'y a généralement plus de i
mlcrotubules dans le nucléoplasme (Fig. 49, 52, 53, 55, 57). Ceux-ci persisw
tent dans les centrocdnes, A la base desquels ils se terminent dans des \
interruptions de 1'envelopne nucléaire obturdes par un matériel dense
(Fig. 52, 53, 55, 57, 61). Les chromosomes, de plus en plus condensés X |
mesure que progresse.la caryocinese, sont assemblés & la périphérie des i
centrocones (Fig. 49, 52, 53, 56). La base de ceux-ci est couverte extérieu-
rement par une bande de matériel fibrillaire de 40 nm d'épaisseur environ,
contre laquelle sont‘plaqués les cinétochores (Fig. 52, 53, 57). La distance
entre les vdles peut vafier de 1 « (Fig. 52) & 3« (Fig. U49), et |
leurs axes respectifs forment un angle obtus (Fig. 49) mals peuvent parfois
8tre paralltles (Fig. 52). '

Jusqu'a ce stade, les centrocdnes étaient formés par une |
invagination en ampoule de 1l'enveloppe nucléalre. Par la suite, ils semblent
émerger hors du novau, et leur base est alors en continulté avec 1'enveloppe
(Fig. 50 a, 58, 59, 61). Leur parol est formée par 1'évagination du feuillet
externe du nucléolemme, et elle peut communiquer avec la lame ergastoplasmi-~
que parallele & la surface cellulaire (Fig. 57 b). Sur certaines images,
la base du centrocOne n'est reliée & 1'enveloppe nucléaire que d'un cdté,
et de 1l'autre, le contenu de 1l'organite est au contact du nucléoplasme
(Fig. 54, 55). Dans 1'un de ces noyaux (Fig. 54), des microtubules issus du
pdle persistent dans le nucléoplasme.

Les centrocdnes ayant émergé hors du noyau sont encore
ouverts & l'apex (Fig. 58, 59) ; ils ont une forme généralement conique, mais
certains peuvent prendre en coupe 1l'aspect d'une mitre (Fig. 58). Les micro-
tubules qu'ils renferment convergent toujours vers un matériel dense en
contact avec les centrioles (Fig. 58, 61).

Contre la base des centrocOnes, les cinétochores sont encore
visibles (Fig. 61), mais 1ls tendent & perdre leur individualité pour former

une couche dense trilaminée paralléle & 1'enveloppe nucléaire (Fig. 58 - 59),
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|
|

Dans un noyau dont les centrocdnes sont en cours d'extrusion,

nous avons pu constater la persistance d'un microtubule s'allongeant parak
1¢lement & 1l'axe des pdles (Fig. 50 b).

6 - Séparation des noyaux fils

La répartition des nucléoles entre les futurs noyaux fils
) intervenant i
semble &tre le dernier événement¥avant la caryodiérése. Pendant les phases
orécédentes, le nucléole était logé dans la région distale du nucléoplasme
(Fig. 26, 4o, 43, 44, 46, 48, 49, 54, 58, 61). Sur une image, 11 semble
s'étirer vers le pdle alors que les microtubules fusoriaux sont en voie de
disparition (Fig. 60). Puis, dans un noyau tres allongé (5/;4), on observe
deux nucléoles, les chromosomes étant rassemblés aux pSles et les centro-

cOnes encore présents (Fig. 63). Nous avons cependant rencontré un long

i

noyvau ol le nucléole est encore unique et médian, et ol persistent d'ailleursg

quelques microtubules (Fig. 62). D'autre part, un noyau arrondi & deux
nucléoles a également été observé., (Fig. 16)

Le novau pourrait s'allonger considérablement en fin de
mitose, et il ne subsiste entre les noyaux fils qu'un long canal étroit
(0,25 ¢ ) parcouru par un microtubule (Fig. 64). Mais le plus souvent les
noyaux fils restent accolés dans la membrane externe commune, tandis que
leurs membranes internes s'individualisent par infléchissement progressif
dans le plan médian (Fig. 65, 66). Les centrocdnes sont encore présents,
ains! que les centrioles (Fig. 65).

La séparatibn compléte des noyaux fils est réalisée par
pincement de la composante externe de 1'enveloppe ; la figure 67 montre le
stade ultime de la division oli seule une étroite communication unit encore

les deux espaces périnucléaires (Fig. 67).

7 - Observations sur 1'interphase et l'initiation des mitoses

Une mitose peut débuter avant Que la précédente soit terminde

(Fig. 66) ¢+ un court fuseau (0,6 « ) est visible dans un noyau encore rdéuni
rd
a4 son noyau frére par une membrane externe commune., Dans ce cas, 1l n'y a

pas d'interphase.

Nos résultats relatifs & 1'initiation de la mitose sont treés

fragmentaires. Le dédoublement du diplosome n'a pu &tre observé. Sur une

coupe, deux centrioles sont reliés a leur base par un pont fibrillaire tan-

gent & la surface nucléaire, qui est quelque peu perturbée & ce niveau

(Fig. 30). Dans un autre cas, des sections transversales de microtubules
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sont appliquées contre 1'enveloppe nucléaire invaginde en une cupule de 1
0,2 « remplie d'un matériel dense (Fig. 34). Ces deux images pourralent
revrésenter des stades antérieurs & celui du manchon initial intranucléaire.
Mais nous avons également rencontré des centrioles decartés et sans rapports‘
aprarents entre eux (Fig. 29). Il est possible cependant qu'une formation i
\

intermédiaire existe dans un autre plan que celui de la coupe.
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ITT - LA DIFFERENCTATTON DES MEROZOTTES

Lorsque le schizonte atteint environ 30 4 (fig. 18), et renferme
alors une centaine de noyaux, des formations nouvelles apparaissent dans
la couche superficielle du cytoplasme (Fig. 68), C'est ainsi que commence
la seconde phase du processus schizogonique : 1'élaboration des mérozoites
& partir d'une cellule plurinucléée indifférenciée. Cette phase semble se E
dérouler de maniére synchrone pour tous les mérozoltes d'un méme schizonte |
(Fig. 683), et elle est associde 4 la dernitre mitose.

Trois stades importants peuvent &tre distingués, que nous envisa-
gerons successivement aprés quelques observations concernant la derniere

division nucléaire :

L'apparition des organites de la région antérieure du mérozolte.

Le "perlage" des mérozoites.

L'apparition des dernitres inclusions, la libération des

mérozoites et leur maturation.

A - Ohservations sur la derni®re mitose

ILes formes précoces de différenciation des mérozoites ont
toujours été observées au voisinage des pdles de noyaux en cours de mitose
(Fig. 71, 72, 74, 76, 77, 78). Dans la plupart des cas (Fig. 72, Th, 76, 77,
78), ces pbles sont matérialisés par des centrocbnes extranucléaires iden-
tiques & ceux que noﬁs avons déerits plus haut, et & la base desquels les
cinétochores (Fig. 72, 78) ou une couche dense trilaminde (Fig. 77) sont
reconnaissables. Cependant, il arrive que ces formations initiales apparais-
sent aux pdles d'un noyau dans lequel est tendu un court fuseau microtubulaird
(0,6//1 ), représentant donc un stade mitotique beaucoup plus précoce (Fig. 71

Nous verrons plus loin que cetté derniére division nucléaire
se termine trés tardivement, vers la fin du "perlage" des mérozoltes.

(Fig. 123).

‘ Au cours de cette seconde phase de la schizogonie, la répar-
tition de la chromatine dans les noyaux différe de celle qui existe chez le
schizonte en cours de crolssance : dés le début, et 3 mesure que progresse
1'individualisation des schizozoites, cette substance est trés condensée, et

elle tend & se plaquer contre 1'enveloppe nucléaire 3 proximité des pdles

(Fig. 72, 78, 8%, 93).
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B - Apparition des organites de la région antérieure du mérozoTte

La différenciation des mérozoites débute par l'apparition, i
aupres de chaque diplosome, d'un anneau dense, de diamétre 0,2 & O,25/LL, et1
d'épaisseur 25 3 30 nm, décelable sur les coupes tangentielles du schizonte |
(Fig. 69, 70, 71, 73, 74, 75). Chacun de ces anneaux est entouré par une
formation circulaire discontinue, & partir de laquelle une vingtalne de
microtubules rayonnent sous la sufface cellulaire (Fig. 69, 70, 71, 73, 74, ?
75). Les coupes transversales du parasite montrent qu'entre ces microtubules
et la membrane cytoplasmique existe une couche dense formée de deux membranes
unitaires accolées (Fig. 76), et que 1'anneau central est la trace d'un
trone de cdne trés court (Fig. 76 - 78). ;

Ainsi, les divers éléments de la zone apicale du mérozoite

sont déja reconnaissables, et nous les envisagerons successivement.
1 - Le Conoide

Le futur conoide est figuré par 1'anneau dense central
des formations initiales. Les coupes tangentielles sérides et les coupes
transversales du schizonte montrent que sa hauteur est de 60 & 100 nm ; a
1'apex, son diamdtre est d'environ 200 nm, tandis qu'ia la base il varie de
230 & 300 nm selon la hauteur (Fig. 71, 73, 74, 75, 76, 78). Sur une image,
sa paroi se montre formée de deux sections arrondies de.?0 nm superposées
(Fig. 78 b). L'organite est doublé extérieurement par une fine couche dense
d'épaisseur 3 a 4 nm (Fig. 73 e¢).

I1 est possible que le conoide procéde d'une simple
densification annulaire de diamdtre 200 nm et d'épaisseur 40 nm, centrée
autour d'un granule arrondi de 60 nm, faiblement osmiophile (Fig. 70 a).

A 1'intérieur du futur conoide sont souvent observées
deux sections circulaires accolées de diamétre 20 nm (Fig. 73, 84). les
coupes sérides montrent qu'il s'agit de 2 microtubules de m@me hauteur que
le tronec de cdne (Fig. 73, 74). En outre, il existe fréquemment dans
1l'organite une ou deux vésicules de 60 nm limitdes par une membrane unitaire
et dont le centre peut &tre occupé par un granule osmiophile de 30 nm
(Fig. 71 a, 75 b, 76).

Sur les coupes les plus tangentielles apparaissent,

au-dessus du conolde, deux anneaux denses concentriques de 0,1 et O,?//&
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(Fig. 71 ¢, 75 a) qui pourraient r=présenter les futurs "anneaux apicaux",
dont la trace est parfois visible on coupe transversale {Fig. 76 b). Ces
formations apicales sont recouvertes directement par la membrane cytoplasmiqu
(Fig. 76, 78).

Le futur conolde est voisin et parfols trds proche d'une;
paire de centrioles en relation avec un centrocdne (Fig. 69, 70, T4, 75,76, i
78) ou le pdle d'un fuseau (Fig. 71). |

|

Les coupes tangentielles sérides a ce stade révelent i
1'existence d'une bandelette densé, incurvée,de 25 A 30 nanui s'allonge ;
sur 0,4 « environ entre les centrioles et le conoide (Fig. 74 - 75). Cette
formation semble &tre de nature fibrillaire. Elle débute dans 1'espace

N

intercentriolaire, au niveau de la base du diplosome, c'est-2-dire & proxi-
mité de 1l'apex du centrocdne (Fig. 74), et se dirige vers le conoide & °
1'intérieur duquel elle pén3tre par dessous pour aller se terminer au niveau
des tubules centraux (Fig. 74 - 75).

Cette bandelette est, & un stade antérieur, plus courte,
moins structurée, et se termine au niveau de la condensation annulaire
préfigurant le conoide (Fig. 70).

Sur certaines coupes transversales du schizonte, cette
formation peut €tre aussi observée, sa structure fibrillaire et sa remontée

dans le conoide étant également visibles (Fig. 78 a).

2 - Le complexe membranaire interne

Deux membranes unitaires accolées s'étendent sous le

plasmalemme dont elles sont sépardes par une distance moyenne de 15 nm i
(Fig. 76, 77). Elles ne sont jamals observées au-dessus du futur conoide_et E
ne débutent qu'au niveau de 1'anneau d'insertion des microtubules sous ?
pellicuiairescontre lequel elles s'appliquent (Fig. .76 a). Ce complexe %
s'étend latéralement sur 0,5 «a environ (Fig. 76, 78). A l'extrémité i
distale,et parfols dans la lame dle-méme (Fig. 76, encart)),’les deux membrane#
qui le constituent s'écartent puis se rejoignent pour former une petite
vésicule (Fig. 76). Il s'agit donc de saccules trés aplatis dont les parois
sont accolées, sauf & la périphérie.

La lame ergastoplasmique paralléle & la surface du
schizonte peut venir se terminer & proximité du conoide du futur mérozoite
(Fig. 76). Nous n'avons jamais observé de continuité entre cette lame et le

complexe membranaire interne.
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1
5 - Ies microtubules sous pelliculaires

Ces tubules naissent‘au niveau d'un anneau de diamdtre
0,35’¢x , de structure discontinue et périodique, entourant 1'apex du
conolde (Fig. 69, 73). Cet anneau est formé par onze paires de courts
batonnets denses accolds d'environ 10 x 20 nnbréparties a intervalles régu-
liers sur une circonférence selon une période voisine de O,l/Lk . Entre
deux de ces paires, on observe trois bAtonnets moins denses, dgalement
espacés, le central étant un peu plus épais et moins osmiophile que les
périphériques (Fig. 69, 73).

Tes microtubules s'insdrent & la partie supérieure de
cet anneau, et la structure de la zone de Tixaibn est difficile & discerner.
I'examen de coupes tangsentielles sérides montre que les microtubules débutent
deux & deux entre les paires de bAtonnets denses (Fig. 69 - 73). En coupe |
transversale, au niveau de 1l'anneau d'insertion apparatt parfois un triangle
dense dont la base est accolée a 1l'extrémité du complexe membranaire interne
(Fig. 76 a).

Les microtubules, de diamdtre voisin de 20 nm, sont au
nombre de 22 (Fig. 73) et ravonnent autour du conoide, parfois radialement
(Fig. 69), mais souvent trés obliquement, comme les aubes d'une turbine
(Fig. 70, 73, 74, 75). Dans ce dernier cas, ils sont arqués, et bien que le
sens de leur courbure ne puisse &tre déterminé, (car 1l n'est gudre possible
de savoir si les coupes tangentielles entament ou terminent un schizonte),
il paralt conforme & celui de la bandelette dense qui relie centrioles et
conoide (Fig. 70, 74, 75). Par ailleurs, les rayons de courbure des deux
types de formation sont comparables.

La trace des microtubules sous pelliculaires peut &tre
observée dans les coupes transversales de schizontes passant par le futur
conoide (Fig. 76, 78). Ils sont appliqués contre le complexe membranaire

interne et ont une extension latérale identique & ce dernier, c'est-a-dire

environ 0,5/;¢ a4 ce stade.

4 - Observation de structures périodigues intracytoplasmiques

Nous avons parfois observé dans des schizontes des for-
mations périodiques rappelant 1'anneau initial d'insertion des microtubules
sous pelliculaires (Fig. 79, 81, 82).

Elles sont constituées de bﬁtonnets paralléles, de

densité et de période identiques & celles de ceux qui constituent 1'anneau

déerit ci-dessus. Seule la longueur des bAtonnets différe et varie de
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50 a 250 nm.
Dans un cas cette formation était associde & une
naire de centrioles : elle s'étend paralldélement & la surface cellu-

|

laire sur une longueur de 1,5 <¢ environ, et 1l'extr&mité proximale

. . . s |
s'incurve en quart de cercle vers le diplosome. La zone cytoplasmique située .

|
entre les centrioles et la structure périodique est opacifide (Fig. 79 a, b)4

e?,dans la partie 1la plus superficiellg,est visible un arc osmiophile dont

|
la concavité est tournée vers le diplosome (Fig. 79 ¢). Par allleurs, dans 5
le méme schizonte, deux centrioles plus écartés l'un de 1l'autre que dans la ;
paire précédente sont associds A une densification centrde sur un granule 1
arrondi pouvant rappeler un stade trés orécoce d'individualisation du !
conoide (Fig. 80, comparer avec 70 a). |

De telles structures périodiques plus internes ont &té
ooservées dans deux autres cas, ol la relation avec les centrioles n'a pu i
&tre établie. L'une d'elles (Fig. 81) s'étend sur une grande longueur (é/a ),
en deux parties de part et d'autre d'un noyau. Elle se recourbe d'un c6té
en un demi cercle de diamétre O,T/AL autour d'une zone cytoplasmique fine-
ment granuleuse dépourvue de ribosomes. La longueur des bAtonnets dans les
deux parties de la formation est variable, de méme semble-t-il que leur
inelinaison parrapport au plan de coupe.

Dans un autre schizonte apparait une autre structure
vériodique similaire, d'extension plus réduite, et ol le bAtomnet central de
la période (le moins dense dahs les autres cas observés) n'est pas visible
(Fig. 82).

o

5 - Autres organites associés & 1'apparition des formations

initiales du mérozoite

a. Contre 1'enveloppe nucléaire, au niveau du centrocéne
et de lé zone proximale du noyau, sont disposées de petites vésicules de
50 nm, au centre clair, limitées par une membrane unitaire (Fig. 72, 74, 75,
76, 77, 78). Sur certaines coupes, un dictyosome formé par un petit nombre
de saccules empllés est appliqué contre cette nappe de vésicules (Fig. 72,
76, 78).

b. Il est également possible d'observer auprés du
centroctne, (duquel elle peut &tre séparée par les petites vésicules), une
formation arrondie, de diamétre 0,35 4 contenu granuleux dense, limitde
par une membrane unitaire (Fig. 74, 75).

c. Une vacuole plurimembranaire jouxte parfols le noyau

(Fig. 72, 74). :
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C -'Perlare" des mérozoites

Au cours d'une seconde phase, les futurs mérozoites émergent
progressivement de la surface du schizonte ; deux périodes principales

semblent se succéder.

Dans un premier temps s'individualise la région antérieure !
du germe : lorsque les formations sous pelliculaires ont atteint une extensi%
latérale totale de 1//u environ, elles commencent & soulever la membrane du j
schizonte en un dome centré sur le conofde (Fig. 84 - 85). Puis cette protu~1
hrérance s'accentue, devient un cylindre & 1'exirémité légirement convexe, ;
de diamdtre 0,5 & 0,7 s , élargi & la base (Fig. 83, 88, 90, O1), et qui %
s'allonge progressivement jusqu'ad 2 _« environ (Fig. 90, 91).

Dans une seconde étape, le diplosome, qul était resté jusque
la a4 la base de 1l'évagination cytoplasmique (Fig. 90, 91), commence & y
pénétrer tandis que celle-ci continue de s'allonger. Il "entratne" & sa
suite, par 1l'intermédiaire du centrocdne, le noyvau qui est ainsi progressi-
vement intégré dans le jeune mérozoite (Fig. 96, 97, 98, 115, 116).

Nous envisagerons successivement la structure des divers

organites du futur germe au cours de ce "perlage".
1 - Le conoide

Cet organite est toujours situé & 1l'apex de 1'évagination
cytoplasmique, surmonté sur certaines coupes transversales (Fig. 90, 91) par
les anneaux apicaux et recouvert par la membrane cytoplasmique (Fig. 84, 85,
90, 91, 97, 98). Au début du perlage, sa haufeur est d'environ 60 & 80 nm
(Fig. 84, 85). Elle augmente ensuite progressivement (Fig. 90, 91) jusqu'a
200 nm environ quand le noyau commence a pénétrer dans le futur mérozoite
(Fig. 97, 98). Le conoide atteint peu aprés sa taille définitive (Fig. 115,
117, 118, 119, 120, 121). Les coupes tangentiélles 4 sa paroi montrent qu'il
est formé de fibres de 30 nm disposées trés obliquement, et dont la section
peut €tre observée sur certaines coupes transversales (Fig. 115, 119).

A 1l'intérieur de l'organite, on peut retrouver les
2 microtubules de 20 nm accolés qui s'étendent sur toute sa hauteur (Fig. 102]
et dont la trace est présente sur certaines coupes longitudinales (Fig. 91 a,
97).
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Une formation fibreuse peut également &tre présente, qui
débute au niveau de 1'anex de cette paire de microtubules et longe la face
interne du conoide en s'enfoncant vers le cytoplasme (Fig. 102).

A 1'apex de 1l'organite on observe parfols une petite
vésicule de 60 nm (Fig. 102 b, 117, 118) pouvant renfermer un grain dense de |

30 nm (102 b). ' |

2 - Ie complexe membranaire interne

Au début de 1l'dvagination du mérozoite, il différe peu,
en extension et en disposition, de la phase précédente (Fig. 84, 85). I1
peut, & une extrémité, s'invaginer vers le cyt plasme en une ampoule de
diametre 220 nm au col court, large de 70 nm (Fig. 85).

Par la suite, le complexe membranaire interne se développ

et nous étudierons sa structure successivement dans l'apex, la région moyenne

|

|

et 1l'insertion sur le schizonte.

a. Dans la partie antérieure du mérozoite en cours

d'individvalisation, sur une hauteur de 1 « environ, le complexe membranaire
interne est formé de deux membranes unitaires accoldées, longeant le
plasmalemme (Fig. 100, 102, 103 a). Sur les coupes longitudinales, il se
recourbe & 1'extrémité supérieure et s'interrompt aussitdt, au niveau des

anneaux apicaux (Fig. 90 ¢, 91, 97, 98 4, 119).

b. Dans la quasi totalité du futur mérozoite en

cours d'allongement (excepté dans la région antérieure que nous venons de
décrire), le complexe membranaire interne présente une disposition
beaucoup plus irrégulidre. Les coupes transvérsales montrent qu'il est formé
de lames bimembranaires de longueur variable, ondulant dans le cytoplasme,
et dont une extr@mité s’'applique contre le plasmalemme en venant se glisser
sous une (ou parfois plusieurs) paire de microtubules sous pelliculaires
(Fig. 99, 101, 10%, 104, 105, 107, 108). T1 afrive que la lame se pourvuive
dans le cytoplasme des deux cotés (Fig. 103 f, 104 a, b, e¢), ou qu'dle soit
limitée de part et d'autre et appliquée entiérement contre le plasmalémme
(Fig. 103 b, ¢, d, f), ou encore qu'elle forme un micropore (Fig. 99,
103 4, f).

Les coupes sérides (Fig. 103, 104, 107) montrent que
le long de la paroi, les relations entre les lames, leurs soudures et leur

sens de recouvrement respectifs sont variables, et ces variations peuvent

8tre sulvies au long des coupes.
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Les sections longitudinales offrent cependant 1'image
classique du complexe pentalaminé longeant le plasmalemme (Fig. 90, 91, 97,
98, 115, 116, 119), mais de longues lames bimembranaires intracytoplasmiques
s'étendant contre la face interne des microtubules (Fig. 90, Ok, 98)sont
aussi visibles.

Au voisinage du dictyosome, quand celui-cil a pénétré
dans le futur germe, les expansions du complexe membranalire interne tendent
a converger vers les saccules de cet organite (Fig. 104), et, dans certains

cas, peuvent venir s'y accoler (Fig. 105, 107).

c¢. Au niveau de 1'insertion du futur germe sur le schi-

zonte, le complexe membranaire interne se termine & la base de 1'évagination
cvtoplasmique (Fig. 88, 90, 91, 98, 108).
Quand le noyau n'a pas encore commencé de pénétrer,

les lames bimembranaires peuvent, & ce niveau, s'écarter du plasmalemme et

certaines convergent vers le dictyosome voisin du centrocdone (Fig. 91).
Leur extr@mité est parfois renflée en saccule (Fig. 94, 95) quil peut &tre
suivi de vésicules (Fig. 94).

L'insertion des jeunes mérozoites sur le schizonte est
souvent obligue (Fig. 90, 94), et,lorsque la pénétration du noyau a débuté,
les couves transversales de cette région montrent la disparition progressive
du complexe membranaire interne (et des microtubules sous pelliculaires) &
mesure que 1'on s'enfonce vers la base du germe (Fig. 108). Une certaine
symétrie entre les feuillets du complexe interne apparalt alors parfois :
ceux-ci convergent vers la région médiane, et la paire de microtubules
centrale recouvre une lame limitée des deux cotés par les expansions de
ses voisines (Fig. 95, 108 ¢, 4d).

N

d. Les micropores. Cette différenciation du complexe

membranaire interne peut €tre observée quand la partie antérieure du
mérozoite émerge (Fig. 90 a). Sa structure est identique & celle observée
chez le germe mir (Fig. 91 a, 99, 103, 115), et elle est représentée, en
coupe tangentielle, par deux anneaux denses concentriques de diamétres
respectifss 120 et 70 nm (Fig. 90, 115). Les micropores des futurs mérozoltes
ont toujours été observés dans la région situde entre le centrocdne et
1'apex, et parfolis au nombre de deux par germe en cours d'allongement

(Fig. 10% 4, f).
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% - Ies microtubules sous pelliculaires

-

Lorsgque le jeune mérézoite commence a s'évaginer, les
22 microtubules sous pelllculaires restent pafalléles & la surface cytoplas-
mique, de laquelle ils sont séparés par le complexe membranaire interne
(Fig. 84, 88, 90, 91). Ils sont insérés & 1l'apex au niveau de 1'extrémité |
de ce complexe (Fig. 90, 91, 97, 98, 115), et se terminent postérieurement T
au méme endroit que celui-ci (Fig. 88, 90, 91, 98, 108).

Ces microtubules ont, au début du "perlage" une disposi«;
tion spirale trés accentuée (Fig. 88), qui s'atténue ensuite (Fig. 89, 90, l
91), puls devient longitudinale quand le noyau commence & pénétrer dans
le mérozoite (Fig. 98). 1

A 1l'extrémité apicale, nous n'avons pas retrouvé la i
structure vériodique du stade précédent au niveau de 1l'insertion des micro-
tubules. Par contre, entre chacun de ceux-ci, sur les sections obliques, est‘
présente une petite densification en forme de X, d'environ 15 nm (FPig. 100,
102 e), et dont la lorgueur est inférieure A 1'épaisseur d'une coupe ultra-
fine, (voisine de 60 nm) (Fig. 102 e).

Pien qu'd 1l'apex les microtubules soient espacés
régulidrement les uns des autres et distants (de centre & centre) d'environ
50 nm (Fig. 100, 102), ils sont plus bas groupds par paires (Fig. 100, 102 i)

Ce mode de groupement est encore plus net quand & chaque palre ou presque

correspond une lame du complexe membranaire interne (Fig.IQl, 95, 99, 101,
103, 104, 106, 107, 108).

A fort grossissement, dans la région subaplcale, les
microtubules peuvent présenter de petites expansions latérales (Fig. 100,
102, g, h, 1).

A l'extrémité postérieure, quand le mérozoite se déve-
loppe obliquement & partir du schizonte, la disparition des microtubules
(suivie sur les coupes transversales) est progressive (Fig. 108). Cependant,
dans certains cas, les 11 paires sont rassemblées d'un seul c6té de la
base de 1'évagination (Fig. 106, 109).

b - Les futures rhoptries

Des le début de 1'évagination des mérozoites, est pré- ‘
sente, en dessous du conoide, une vésicule limitée par une membrane unitaire

et renfermant un contenu granuleux dense (Fig. 84, 85), identique & celles

observées aux stades plus précoces (Fig. T4, 75).
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Avant que le noyau ne commence & y pénétrer, une grande
part du volume du cylindre évaginé est occupde par deux (Fig. 91) ou troils
(Fig. 90) vésicules de méme structure, au contenu plus ou moins dense, et
dont le diam@tre varie de 0,3 A O’i,bi . Quand deux seulement de ces forma-
tions sont observées dans le futur germe, une troisiime est présente plus
bas, & proximité du dictyosome accolé au noyvau (Fig. 91).

Lorsque la pénétration nucléaire a débuté, ces vésicules‘
persistent dans la partie antérieure du mérozoite et 1eur‘contenu se condense
en une masse osmicphile entourde par une zone plus claire (Fig. 97, 98, 103).

A

T1 apparait & un pdle de certaines de ces formations un pédoncule d'épaisseun

60 nm, limité également par une membrane unitalre, et qui s'allonge en
direction du conoide (Fig. 98 b).

Quand la pénétration nucléaire est plus avancée, la
taille des vésicules décrolt, leur contenu se condense encore (Fig. 115, 121)

Les rhoptries ont alors acquis leur forme définitive :
une ampoule de 0,3 &  au contenu opaque, surmontée d'un pédoncule se diri-
geant vers le conoide et se terminant & ovrczimité de la membrane cytoplas-
mique (Fig. 119, 120) ou de la petite vésicule apicale quand elle est pré-
sente (Fig. 117- 118). Il est possible d'observer des formes trés diverses
de pédiculisation : c'est ainsi qu'un futur mérozoite renferme deux rhoptries
disposées t@te-béche (fig. 117) ; dans d'autres, le pédoncule émerge latéra-
lement (Fig. 118) ou méme postérieurement (Fig. 120) et rejoint ensuite
1'apex.

Tl apparalt d'autre part fréquemment, & proximité du
conoIde dans lequel elles peuvent pénétrer, de petites vésicules de diamdtre
0,08 & 0,2 ¢« , au contenu identique & celui des futures rhoptries, mais
qui n'ont Samais présenté de pédoncule (Fig. 90, 91, 98, 121). 4

I1 peut exister également entre les futures rhoptries,

de petites vacuoles & contenu clair, de 0,1 « environ (Fig. 90 ¢, 98).

5 - Centrioles, centrocdne, Noyau [

a, Les centrioles

Pendant 1'individualisation de la partie ahtérieure
du mérozoite, les centrioles restent appliqués contre 1'extrémité posté-
rieure du complexe membranaire interne (Fig. 84, 90, 91).

I1 peut apparaltre auprés d'eux de petites vési-
cules de 60 nm renfermant un granule dense de 30 nm (Fig. 90, 9Ol1).

Par la suite, le diplosome pénétre dans

1'évagination, en restant proche de la surface du germe (Fig. 96), mais
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nous 1l'avons alors tres rarement observé.

b, Centrocdne, novau

Pendant la premiére phase de 1l'évagination des
mérozoites, les novaux restent disposés & la périvhérie du schizonte. Tls
sont arrondis et leurs pdles pointent vers les dipvlosomes (Fig. 83, 90).

Ces pdles sont matérialisds par des centrocdnes dont la structure différe
légerement de ceux que nous avons décrits précédemment : en effet, s'ils
sont toujours limités latéralement par 1'envelopve nucléaire, ouverts i
1'apex,et renferment encore des microtubules (Fig. 90, 97, 98, 99, 107, 122,
124), leur base apparalt formée par deux ou trois lames denses d'épaisseur
voisine de celle d'une membrane unitaire, sépa:ées par des espaces clairs

d'environ 10 nm (Fig. 90, 97, 98, 122, 124%).

Quand la longueur de l'évagination dépasse l,s/LL R

les centroctnes commencent 4 v pénétrer, & la suite des centrioles, et
entralnent avee eux le novau. Les coupes montrent alors que ce dernier est

considérablement étrariglé & la partie supérieure (Fig. 97, 98, 99, 104, 107,

108) et son diamdtre peut &tre réduit en certains endroits i 0,1 <« (Fig. 10’

Puis, & mesure que le germe s'allonge, la masse
nucléaire s'introduit massivement et occupe alors presque toute la largeur
du cyvlindre dont le diamdtre atteint 1 s (Fig. 115, 116). Une coupe &
un stade avancé montre un noyau engagé dans deux mérozoites voisins : la
dernidre mitose n'est donc 14 pas encore terminde (Fig., 123).

Quand la pénétration nucléaireshchive, le centrocdne
est situé sur 1'extrémité antérieure du noyau (Fig. 122, 124), qui est
généralement aplatie (Fig. 115, 116).

€ - L'apoareil de Golgi

Un dictyosome est toujours présent au voisinage du
centrocdne, séparé de 1'enveloppe nucléaire par une nappe de petites vésicu-
les de 50 nm (Fig. 91, 99, 104, 105, 107, 115, 116). Il péndtre dans le
futur mérozoite avec l'apex du novau (Fig. 104, 105, 107), puis est retrouvé
par la suite appliqué contre la face supérieure de ce dernier et peut

s'étendre dans le cytoplasme sus jacent (Fig. 115, 116).

1
|

|
|




7 - les vacuoles plurimembranaires

.

Une de ces formationé est observée A proximité des
noyaux pendant la différenciation de la partie antérieure du germe (Fig. 90,
91). Puis, lorsque la pénétration nucléaire a débuté, on peut compter
Jusqu'a trois vacuoles plurimembranaires dans un futur mérozoite, et leur
taille moyenne est de O,A/aL . Dans ce cas (Fig. 98) 1'une est situde
devant le centrocOne, 1'autre & c6té, la dernidre contre le noyau.

De telles vacuoles sont retrouvées par la suite, géné-
ralement localisdes au-dessus ou & co6té du noyau (Fig. 99, 104, 106, 107,
108, 115, 116, 121) et leur taille est assez constante, de 0,3 a 0,4/¢4
Leur contenu est dense, finement granuleux, mais il peut y exister une ‘

plage de ponctuations arrangées répuliZrement (Fig. 108 a).

8 - Cas particuliers de gendse

Alors que dans la grande majorité des images les méro-
zoltes se développent en émergeant hors du schizonte, nous avons observé
quelques cas ol ils semblaient s'individualiser au moins partiellement
sans "perler” aussitdt.

Ainsi, & un stade précoce, il ne se forme pas de ddme |
a partir des formations initiales, mais le complexe membranaire interne et J
les microtubules s'enfoncent verticalement dans le schizonte d'un ¢bté du
conoide, et restent appliqués contre le plasmalemme de 1l'autre (Fig. 86, 387).
Dans 1l'une de ces images un centriole est €loigné de la membrane cytoplasmique
et situé prés de 1l'extrmité distale du complexe interne (Fig. 86) ; une
bandelette dense est présente;qui débute aupres du centriole et se termine

dans le conoide (Fig. 86).

A un stade ultérieur, certaines coupes montrent une

fermeture du complexe membranaire dans le cytoplasme du schizonte, une

partie seulement du futur mérozolite étant en contact avec le plasmalemme
(Fig. 111, 112). Dans certains cas, cette fermeture n'est que partielle
(Fig. 110). Les microtubules sont appliqués régulidrement contre les lames
bimembranaires (Fig. 110, 111), et les onze paires sont présentes (Fig. 112).
Cette situation particulidre peut subsister plus tardi-
vement, quand le noyau est intégré ainsi que des mitochondries (Fig. 113,
114). Le mérozoIte n'est alors accolé que sur un cbté contre la membrane
cytoplasmique, et le complexe membranaire interne est allleurs partiellement

doublé par de 1l'ergastoplasme.
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1 - Apparition des derniéres inclusions, libération des

|
l
germes dans la vacuole hdte }
- |
Lorsque se termine la pénétration nucléaire dans le |
futur mérozolite, vers la fin de la derniore mitose, de germe atteint une
longueur de 5’¢; pour un diamétre voisin de 1 u (Fig. 115, 116, 123).
Il continue ensﬁite de s'allonger, et de s'épaissir.
Quand le novau est entidrement inclus, le centrocdne persiste encore
(Fig. 124 - 123). La vartie postérieure du parasite s'individualise, renfer-z
mant essentiellement des mitochondries et des lames ergastoplasmiques
(Fig. 124, 132). Puis le mérozoite, qui atteint alors sa taille définitive
de 11 x 1,5&1{}b(?ig.‘132), est livéré du reliquat cytoplasmique par étran-
glement, et le plasmalemme se referme postérieurement tandis que le complexe

membranaire Interne demeure interromou & ce niveau (Fig. 124).

Pendant cette derniére phase commencent & apparaltre
deux types d'inclusions cytoplasmiques jusque 13 absentes)et qul occuperont
un volume important dans le mérozoTte mOr : les microndmes et le paraglycogn
Dans le méme temps, le complexe membranaire interne va acquérir sa disposi-

tion définitive, et le dictyosome témoigner d'une activité importante.

a, Le complexe membranaire interne

Tes coupes transversales de mérozoites chez lesquels
le noyau est largement intégré montrent que les expansions Iintracytoplasmi-
ques du complexe membranaire interne ont presque complétement disparu
(Fig. 127). Cette formation est alors représentée par un ensemble de lames
bimembranaires d'extension latérale moyenne O,?/£L , Juxtaposées au plasma-
lemme et sépardes les unes des autres par des intervalles de 0,05 a O,;/Ax .
Contre chacune de ces lames est présente une paire de miecrotubules sous
pelliculaires. Au cours du développement ultérieur, les feuillets deviendront
Jointifs, les microtubules s'espaceront régulidrement les uns des autres, et

1'ensemble adoptera ainsi sa disposition définitive (Fig. 124, 125, 126).
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b, L'activité golgienne

1

Le dictyosome est, comme précédemment,formé de quelques i
saccules empilés entourds de vésicules, et est accolé & la face supérieure %
du noyau (Fig. 125). T1 peut s'étendre vers l'avant et 8tre dgalement adossé;
4 une lame d'ergastoplasme particulisre (Fig. 126). Cette demiére est dépouﬁ
vue de ribosomes dans la zone ondulée qui falt face au dictyosome.
i

Dans la zone cytoplasmique avolsinante - apparaissent %
deux tvpes principaux de vésicules qui semblent issues du Colgil |

- de grandes vacuoles au contenu hétérogéne faihlement
dense, limitées par une membrane unitaire et de taille 0,2 & 0,5//A
(Fig. 125, 126). '

- De petites vésicules de ciamétre O,lQ/LL , émalement
limitées par une membrane unitaire, au contenu homogene et plus osmiophile
que les précédentes (Fig. 125, 126). Ces formations peuvent &tre aligndes

au-dessus du dictvosome (Fig. 125 b).

c, Les microndmes

Ces inclusions commencent 4 apparaltre dans la région
situde entre 1'apex et le noyau du futur mérozoite, en méme temps que les
vésicules que nous venons de déerire. Elles ont la forme de navettes denses
de 200 x 60 nm, de section circulaire, et sont limitées par une membrane
unitaire (Fig. 124, 125, 126).

Leur nombre croit rapidement, et elles se rassemblent
surtout dans le tiers supérieur du germe, ol elles se localiseront défini-
tivement (Fig. 128).

d, Le Paraglvecogene, , ., .
gul n'a pas eté observe

Ce polysaccharide, au cours de la croissance du

|
schizonte, commence & apparaitre dans le parasite au début de la différencia—é
tion des mérozoites (Fig. 130). Il est constitué de petits grains allongés de
50 x 200 nm épars dans le cytoplasme, et mis en évidence par la réaction
TCH - Protéinate d'Argent (Fig. 130). Quand les noyaux péndtrent dans les
évaginations, ces grains persistent dans les schizontes, mais sont rares dans
les mérozoItes (Fig. 131). ; 4

Par contre, en méme temps que naissent les micronémes,
des grains de paraglycogéne ovoides ou arrondis, de taille moyenne 0,2/41 s
apparalissent dans le germe ; leur nombre croit rapidement, surtout dans
la région médiane (Fig. 125, 126, 128). '
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2 ~ Maburation des mérozoites

Ie germe libéré du reliquét cytoplasmique est presque
totalement structuré (Fig. 1%2). Toutefois, il suffit de le comparer aux
formes miires décrites plus haut (Fig. 1 & 11) pour constater que certaines
inclusions n'ont pas encore atteint leur développement définitif, Le nombre
de microncmes va croftre encore jusqu'd ce qu'ils occupent la quasi-totalité
du tiers antérieur du germe (Fig. 1, 11). De mBme, la quantité de paragly-
cogine va encore augmenter, et les grains se rassembleront dans le tiers

moven du mérozoite avant que celui-ei soit définitivement miir (Fig. 11).




: DISCUSSION

3e partie
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3e partie : DTSCUSSION

L'étude ultrastructurale de la schizogonie chez Eimeria necatrix

montre que ce phénomine se déroule en deux étapes successives : en premier %
lieu une phase de croissance du parasite pendant laguelle le noyau initial i
se multiplie, puis une phase de différenciation gqui consiste en l'élaboration1
des permes fils. Ce schéma géndral semble constant chez les Sporozocalres &

|
(PORCHET-HENNERE, 1972 a), et nous pouvons comvarer nos résultats avec ceux
obtenus var allleurs sur ces deux aspects du processus schizogonigue. j

Nos observations sur la cytologie du mérozoite d'Eimeria necatrix |

apoortent un exemple supplémentaire de la remarquable unité de structure du 3

germe infectieux chez les Sporozoaires (PCRCHET -HENNERE et VIVIER, 1971).
Mais alors que la morphologie de ces germes est, dans 1'ensemble, ‘

bien connue, l'origine des organites qu'ils renferment reste assez énigmatiqué

Par 1'étude des modalités de différenciation des mérozoites, nous avons

tenté de résoudre certaines de ces questions et nous les envisagerons dans

ce chapitre.

I - LA SCHIZOGONTE : PHASE DE CROISSANCE ET DE MULTIPLICATION NUCLEAIRE

Trois phénomdnes importants sont & considérer au cours de cette

phase :

- La dédifférenciation du germe initial ;

- La croissance du schizonte ;

- Le processus mitotique, . J

Nous analyserons plus longuement ce troisiéme point, mais il est
nécessaire de situer les phénoménes mitotiques dans leur contexte, c'est-a-dir

pendant la croissance du schizonte issu d'un germe initial uninuclé$é.

A - La dédifférenciation du germe initial

Chez Eimeria necatrix, la pénétration du mérozoite dans la cellule

hdte est suivie par sa transformation en trophozoite uninucléé arrondi. lLes
organites caractéristiques du germe (Conoide, Rhoptries, micronémes, micro-
tubules sous pelliculaires, complexe membranaire interne) persistent momenta-
nément}mais disparaissent avant le début des divisions nucléaires. I1 semble
en &tre de mémg chez de nombreuses Coccidies : Eimeria tenella (Mc LAREN 1969)|
E. nielschulzi (COLLEY 1968), E. intestinalis (SNIGIREVSKAYA 1969),

E. pragensis (SENAUD et CERNA 1968), E. perforans, E. stiedae (SCHOLTYSECK 196H

S
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E. ninakohlvakimovae (KELLEY et HAMMOND 1972). C'est également le cas chez

les Hémosporidies (revue par ATKAWA 1971), et chez la Coccidie Aggresata
(PORCHET-HENNERE et RTCHARD 1971 a), bien que dans ce genre le complexe

membranalre interne persiste pendant une trés longue phase végétative corres-
pondant & un développement important du trophozolte uninucléd.

Par contre, il existe des Cocecidiomorphes chez lesquels on peut

difficilement parler de schizonte puisque le germe originel garde sa structure
propre pendant sa croissance et la gentse des individus fils : ‘Toxoglasma%
(VAN DER ZVPEN et PTEKARSKI 1967 ; SENAUD 1067 ; SHEFFIEID et MELTON 1968 ; (
VIVIER et PETITPREZ 1969, 1972 ; VIVIER 1970 ; SHEFRIELD 1970, COLIEY et
ZAMAN 1970), Besnoitia (SHEFFIELD 1966), Sarcocvstis (SENAUD 1967), Frenkelia
(XKEPKA et SCHOLIYSECK 1970). Certaines Eimeria 'E. callospermophili,

ROEERTS et al 1970a; E. alabamensis, SAMP30ON et FAMMOWD 1972 ; E. magna,

DANFORTH et HAMMOND 1972) peuvent présenter des phénomines analogues et ne
forment pas de véritable trophozoite uninucléé.
Nous verrons plus loin qu'a ces deux types de croissance corres-

vondent deux modes différents de formation des germes fils.

L'une de nos images (Fig. 13) montre, dans un jeune trophozolte,
une plare claire renfermant des granules polvédriques dont la morphologie
rappelle celle du paraglvcogene. Hous supposons qu'il peut s'agir de formes
de digestion des réserves polysaccharidiques du mérozofte, qui disvaraissent
au cours de la dédifférenciation. Chez Eimeria alabamensis (SAMPSON et
HAMMOND 1972) et E. ninakohlwvakimovae (KELLEY et HAMMOND 1972) les auteurs

montrent 1'abondance de grains de paraglvecogéne dans les- sporozoites intra-
cellulaires et leur disparition rapide au début de la croissance.

Cevendant, le métabolisme de ce polysaccharide est mal connu chez
les stades endogénes des Svorozoaires (SCHREVEL 1971 a), et des travaux

complémentaires sont nécessaires pour préciser cette question.

B -~ Croissance du schizonte

1 - Modalités générales

Le mode de croissance du schizonte d'Eimeria necatrix, avec

multiplication nucléaire simultande est fréquent chez les Coccidies Eimeridae
en cours de schizogonie (SCHOLTYSECK 1065 ; SHEFFIELD et HAMMOND 1967
COLLEY 1968 ; SENAUD et éERNA 1968 ; McLAREN 1968.; SNIGIREVSKAYA 1269 ;

we
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ROBERTS =t al 1970 a ; KELLEY et HAMMOND 1072 ; SAMPSON et HAMMOND 1972 3
DANFORTH et HAMMOND 1972) ou de microgamétogéndse (SCHOLTYSECK et al 1972).
11 s'opoose & celui classiquement représentd par Aggregata (voir par exemple

PORCHET-HENNERE et RICHARD 1971 a), dont le trophozoite uninucléé subit une

Chez les Eimeridae, il n'existe donec nratiquement pas de

z

croissance considérable avant le début des divisions nucléaires. =
[
stade "végétatif" lors de la schizogonie, et la croissance nucléaire du E
trophozoite est réduite, contrairement & ce qui se passe chez Agprepata,
le noyau du mérozoite initial s'arrondit, le nucléole croit, et les plaques
de chromatine périphériqﬁes se résorbent. Ces phénoménes, en relation avec |
la transformation du germe infectieux libre en parasite intracellulaire trophi
que, sont rapportés var ROBERTS et al (1970 b), SAMPSCN et HAMMOND (1972),

KELLEY et HAMMOND (1972) & propos de sporozoites d'Eimeria en culture cellu-

|
,

laire, et nous les retrouvons chez Eimeria necatrix.

2 -~ Structures en relation possible avec la nutrition du parasite

La suite du dévelopnement du schizonte consiste en une augmen-
tation importante du volume cyvtoplasmique, accompagnée de divisions nucléaires
Pendant cette phase de croissance s'opére une synthdse considérable de
matériel cellulaire aux dépens de 1'hdte. Le mode de nutrition du parasite
ne peut 8tre élucidé par la seule étude ultrastructurale, mais certaines

structures différenciées ont été observées, qui semblent y participer.

a, Nous avons rencontré constamment des microplis formés par

la cellule hdte dans la vacuole parasitaire. Des formations analogues sont

décrites au cours de la schizogonie d'Eimeria callospermophili (RORERTS et

al 1970 a et b) et au cours de la macrogametogendse d'E. auburnensis ' %
(HAMMOND et al 1967) et d'E. falciformis (SCHOLTYSECK et al 1971). Il semble
s'agir de réactions de la cellule hdte que le parasite pourrait utiliser i
son profit. PORCHET-HENNERE et RICHARD (1971 a) déerivent dans la vacuole

hote des schizontes d’Aggregata un feutrage de longs microtubules de 40 nm,
entre lesquels existent de nombreuses rosettes de glycogeéne,et qu'ils supposen;

issus de la cellule hébergeant le schizonte.

b, Les micropores qui, chez le mérozoite, n'affectent pas la
membrane cytoplasmique, sont & 1l'origine, chez le schizonte, d'invaginations

profondes du plasmalemme. Il en est de méme chez beaucoup de Coccldies

(SCHOLTYSECK et MEHIHORN 1970) et de nombreux auteurs, depuis la démonstration




|
var ATKAVA et al (1966) de l'incestion du cytoplasme de 1'hSte par les microﬂi
pores des Plasmodium, considerent cet organite comme un ultracytostome |
fonctiommel chez les stades trovhiques. Chez les Eimeria, les Images fournies%
par SENAUD et CERNA (1063), STROUT et SCHOLTYSECK (1970), SAMPSON et HAMMOND

|
(1971), sont parmi les plus démonstratives & cet égard. j
|

Nos observations sur les micropores des schizontes d'Eimeria
necatrix montrent tantdt un contenu clair (Fig. 13), qui est la forme la
plus communément décrite (SCHOLEYSECK et MEHLHORN 1069), tantdt un contenu
granuleux sans limite précise (Fig. 21) qui évogue les images de SENAUD et
CERNA ou STROUT et SCHOUTYSECK. Mals les cas les plus intéressants réveélent
la présence dans l'invagination d'une vésicule ~u contenu granuleux limitée
par une membtrane unitaire, parfois accomnasnée de microplis (Fig. 22, 23, 24).
Et nos imares sont alors comparables & celles obtenues chez les Plasmodium

(ATKAWA et al 1966, SCORZA 1972) ou chez Eimeria alabamensis (SAMPSON et

HAMMOVD 1971). Il s'agirait alors d'une ingestion du cytoplasme de 1'hdte par

le micropore. Ceci supposeralt toutefols que ce dernier soit accolé i la

membrane vacuolaire, ce quil est constant chez les Hémosporidies, et est

décrit chez Eimeria alabamensis, mais gue nous n'avons pas pu vérifier chez

Eimeria necatrix.

Mous envisagerons ainsi cette modalité comme une des voies

possibles de la nutrition du schizonte aux dépens de la cellule hote. Il faut

toutefois reconnaltre que ces structures ne sont pas fréquentes, et admettre
que 1'absorotion directe, transmembranaire, de substances dissoutes dans la }
vacuole hote doit jouer un réle majeur dans la capture des éléments nécessai- {
res au métabolisme important du parasite en cours de crolssance. j
L'ingestion directe de cytoplasme pourrait conduire & des
vacuoles intracytoplasmiques & deux membranes unitalres entourées par un
saccule ergastoplasmique (Fig. 25), mais si tel est le cas, nous ne savons

pas ce qu'elles deviennent ensuite,

% - Les vacuoles plurimembranaires

Toutefois la constitution tétramembranaire de la paroi des
vésicules que nous venons d'évoquer n'est pas sans rappeler celle des
vacuoles plurimembranaires.

Ces formations ne sont pas toujours signalées, bien qu'elles
semblent exister chez tous les Sporozoaires (voir VIVIER et PETTTPREZ 1972).

Leur origine et leur signification sont inconnues‘; elles sont parfois, pour
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des motifs divers, rapprochdées des mitochondries (PORCHET-HENNERE 1969, i

SCHREVEL 1971 b, VIVIER et PETITPREZ 1972). Chez Eimeria necatrix, elles sont |

limitdes par trois ou quatre membranes unitaires et dispersées cd et 13

dans le cytoplasme. Elles pourraient peut-8ire dériver des vésicules formées
au niveau des micropores et entourées par un saccule d'ergastoplasme,
hypothése voisine de l'une de celles formuldes par VIVIER et PETITPREZ (1972)}
a4 provos de l'origine de ces organites. Cependant, la persistance des

vacuoles plurimembranaires au cours de la schizogonie et leur intégration

dans les germes fils sugedre qu'il ne doit pas s'agir 13 de simples phagosomes
et qu'll est nécessalre de les étudier avec plus de précision pour pouvoir
les définir,

|
i
I
|
!
|

C - Déroulement de la mitose

Le déroulement trés particulier de la mitose chez les Coccidiles
availt déjad été remarguablement mis en éviderne par les anciens auteurs
(LEGER et DUB0SCQ 1908 ; DOBBEL 1025 ; NAVILLF 1925, 1927 ; BEIAR 1926 ;
NARTH 1938). Les observations ultrastructurales sur la mitose schizogonique

d'Eimeria necatrix confirment cette originalitd et permettent de mieux la

définir, ainsi que de la comparer aux autres tvpes mitotiques connus.
Plusieurs éléments structuraux nous sont apparus impliqués dans le
phénomene : cinétochores et chromosomes, centrocdnes, centrioles, microtubules
enveloppe nucléaire. Nous en discuterons les caractéristiques avant »
d'envisager leurs rdles respectifs dans le déroulement de la mitose chez

Eimeria necatrix.

1 - Les cindtochores et les chromosomes

a, Les cinétochores, rencontrés fréquemment pras des centro-
cdnes, rappellent, par leur structure trilaminde, ceux qui ont été observés
‘par de nombreux auteurs dans diverses cellules animales et déerits avec
précision par JOKELAINEN (1967) puis BRRINKLEY et STUBBLEFIEID (1970). Leur ‘
petite taille (80 x 30 nm) contraste toutefois avec celle habituellement
rapportée (250 x 80 nm par JOKELAINEN). Toutefois leur épaisseur et leur
structure sont identiques & celles de la "outer layer" de JOKELAINEN, que
BRINKLEY et STUBBLEFIELD considérent comme le cindtochore lui-méme, et qui

est formé de deux couches denses séparées par un espace clair.
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Par ailleurs, alors que le cindtochore est classiquement
localisé au contact du chromosome, cette relation est moins étroite dans le
cas présent. Elle rappelle le mode d'insertion observé chez les Flagellés
Hypermastizines (HOLLANDE et VALENTIN 1968), olt un cinétochore regoit les

fines fibrilles d'une chromatide peu dondensée. Il semble en &tre de mme

\
w
|
|
|
\
i
|
chez Bimeria necatrix, et cecl concorde d'ailleurs avec les observations en 1
microscopie photonique sur les mitoses coccidiennes, oli les chromosomes !
restent longtempns trés gréles, et ne deviennent compacts que vers la fin de i
la division (GRASSE 195%). ‘ ;
De tels cinétochores n'avaient jamais été décerits chez les |
Coccidies. Ils sont d4'ailleurs peu conmuis chez les Sporozoaires : seule

DESPORTES (1970) les met en évidence chez la (rigarine Stylocevhalus, au

cours d'une division nucléaire de tvoe orthomitotique. Des structures conmpa -~
rables a celles que nous avons observées existent chez les Hémosporidies
(ATKAWA, 197i ; TRADBURY et TRAGER 1968 ; HOWELLS et DAVIES 1971), que les
auteurs assimilent aux chromoscmes eux-mémes. Certaines images de MHILHORN

et al (1972) supgedrent 1'existence de cinétechores chez Eimeria maxima et |

E. falciformis, mais ces auteurs n'en font pas mention. Chez E. ninakohlvaki-

movae, KELIEY et HAMMOND (1972) observent & 1'extrémité de certains microtu-
bules non continus de petites masses légdrement denses qui, selon nous,

représentent sans doute également de telles formations.

b, Nous ﬁ'avons pu définir de facon précise les relations
existant entre cinétochores et microtubules. Il est généralement admis que
les fibres chromosomiales sont insérées dans les cinétochores qu'elles peu-
vent parfois traverser pour se prolonger dans le chromosome sous jacent
(COMINGS et OKADA 1971 ; JOKELAINEN 1967 ; BRINKLEY et STUBBLEFIELD 1970).
Chez Eimeria necatrix, de rares images évoquent un contact entre microtubules

et cinétochores (Fig. 44). Mais, comme AIST et WILLIAMS (1972) le notent A

propos du Pasidiomycite Fusarium, chez lequel les cinétochores sont d'une
taille comparable & ceux que nous décrivons, s'il n'existe qu'un seul micro-
tubule chromosomial ou un nombre trés réduit de ceux-ci, ils peuvent facilemen

échapper aux investigations ; ceci semble &tre le cas chez Eimeria necatrix,

et des travaux complémentaires sont nécessaires pour préciser cette question.

¢, La plupart des cinétochores observés 1l'ont été dans des
novaux en mitose avancée, et i1ls sont alors disposés prés de la base des cen-
trocones. A ce stade, ils ne semblent pas entrer en contact avec les microtu-
bules (qui s'interrompent au niveau de 1l'enveloppe) mals seralent plutft

relids A la membrane nucléaire interne par un fin matériel fibrillaire.
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Des exemples de relations entre chromosomes et enveloppe
micléaire ont été fréquemment déerits : chez les Flagellés Hypermastigines ‘
(HOLLANDE et VALENTTN 1068 ; HOLLANDE et CARRUETTE-VALENTIN 1970, 1972),
chez les Dinoflagellés (XURPAI et RIS 1C69 ; 30OYER 1G66Q), chez les Bactéries é
(RYTER 1968) et chez les cellules Hela (COMINGS et OKADA 1970). Ils different
tqutefois de ce gue nous avons observé, soit par l'intercalation directe du
eindtochore dans 1'envelopve nucléaire (Hvpermastigines), soit par absence de‘

cinétochores différenciés (Dinoflarellés, Ractéries, Cellules Hela en

interphase). D'autre part, la dis.icnetion qui semble exister en cours de
mitose entre cindtochores et enveléppe nucléaire chez Eimeria (Fig. 44) montre
. que le comportement de ces structures n'est pas comparable aux cas cités |
ci-dessus. i

Au début de la mitose, certaines images sugzirent la présence |
de cinétochores aupres du manchon entourant le fuseau initial. Ceci correspond
aux descrivtions de PAJER & MOLE BAJER (1969) et BRINKLEY et STUBRLEFTELD
(1970) qui situent, dans la mitose classique, 1l'individualisation des ciné-
tochores des la prophase. Par ailleurs, la disparition progressive de ces
structures en fin de division, qui vasse,chez E. necatrix}par la formation
d'une couche trilaminée diffuse 2 la base du centrocdne (Fig. 58, 59); est
également reportée lors de la télophase de 1'orthomitose (BRINKLEY et
STURBLEFIELD 1970).

2 - Les centrocdnes (Figure C)

Les anciennes descriptions de la mitose chez les Coccidies,
et en particulier chez Aggresata (auteurs cités olus haut),signalent la
vrésence de 'tentrocdnes" aux pdles du noyau. La microscopie électronique n'a,
Jusqu'a présent, gudre apvorté de précisions sur ces structures. Par contre,
un organite comparable a souvent été déecrit i 1'apex du novau des mérozoites }
en formation chez les Eimeria et organismes apparentés (voir DUBREMETZ 1971 b
et la revue de PORCHET-IIENNERE 1972 a), et parfois au cours des mitoses
(HAMMOND et al 1969 ; DUBREMETZ 1971 b ;MEHLHORN et al 1972). Nos observations
sur E. necatrix montrent que cet organite se forme et évolue au cours de la
mitose et permettent de mieux le définir.

Le centrocdne apparait ainsi comme une invagination de
1'enveloppe nucléaire en forme de cOne, & la base large et convexe, ouverte
au sommet vers un diplosome. Il renferme des mi.crotubules convergeant vers
1'apex ol 1ls sont novés dans un matériel finement granuleux qui se prolonge

Jusqu'au contact des centrioles. Ies microtubules traversent tout d'abord la
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hase du centroefne et s'allonrent dans le nucléophsme % par la suite,ils
s'arrétent au niveau de 1l'ouverture qu'ils déterminent dans l‘enveloppe
nucléaire.

Ce centrocone évolue au cours de la mitose pour devenir un cdne 1
extranucléaire. Cette modification ne peut s'opérer que par wn glissement

relatif des deux membranes du nucléolemme (Schéma, Fig. C ), et elle suggére

1'intervention d'une traction exercde sur le centrocone ; elle coinecide

d'ailleurs généralement avec la phase d'étirement du novau ; une telle

traction est par ailleurs évoquée lors de la pénétration des novaux dans les
mérogzoltes. i

Les centrocdnes semblent dériver du manchon entourant le "faisceau"
initial, qui disparalt sauf & ses extrémités, et dont les restes préfigurent
les formations polaires qui se complétent ensuite. Quand les centrocdnes |
apparaissent, les chromosomes sont groupés en deux lots, et les cindtochores |
sont voisins des pdles.

Leur destinée en fin de mitose reste obscure. Le fait d'avoir
observé leur persistance dans des novaux-fils en cours de séparation (Fig. 65)
a un stade ol la mitose suivante peut avoir déji débuté (Fig. €6), suggere
leur intervention possible dans la gendse du fuseau initial. Cependant,

d'autres images (Fig. 29, 30) témoignent en faveur d'une disparition complite

de cet organite en fin de mitose, et aucune conclusion définitive ne peut
8tre avancée.

Le centrocdne, dont la principale caractéristique morphologique
est le passage des microtubules fusoriaux & travers 1'enveloppe nucléaire,
et leur relation indirecte avec les centrioles (par 1l'intermédiaire 4'un
matériel dense) n'a gudre d'équivalent hors des Coccidies.

En effet, aucune autre mitose connue ne montre une telle traversée
de 1'enveloppe nucléaire par les microtubules. Quand le fuseau est intranu-
cléaire, il s'insére soit sur 1'enveloppe, au niveau d'une structure plus ou
moins différencide : Levures (ROBINOW et MARAK 1966 ; Me CULLY et ROBINOW
1971 ; MOENS et RAPPORT 1971), Ascomycdtes (ZICKLER, 1970, 1971), Zooflagellés
(VICKERMAN ¢ PRESTON 1970), Radiolaires (HOLLANDE et al 1969), Foraminiféres
(CESANA 1971, SCHWAB 1972), Cilids (JENKINS 1957) Microsporidies (VIVIER
1965, WEIDNER 1970, VINCKIER et al 1971, YOUSSEF 1971), Grégarines '
(HILDEBRAND 1972), soit sur une formation intranucléaire : Haplosporidies
(PERKINS 1968), Ciliés (TUCKER 1967, TNABA et KUDO 1972). Dans d'autres cas,
1'enveloppe nucléaire persiste également en cours de mitose, mais une
fen&tre ("Polar fenestrae", JOHNSON et PORTER 1968) s'ouvre en face des

extrémités du fuseau et les microtubules aboutissent & proximité du




Figure C

- Représentation schématique de la formation et de
1'4volution du centrocdne au cours de la mitose (Ch : chromosome ;

|
f ce : centriole ; N : noyau).

a, Pdle du fuseau en début de mitose ;

b, Formation du centroctne aprés l'arrivée au pdle des

cindtochores des chromosomes, par fermeture de

1'enveloppe nucléaire ;
¢, CentrocBne intranucléaire, aprés disparition des
hémi fuseaux;

d, Centrocdne extranucléaire, aprés extrusion.

- e, £, g : Interprétation de 1l'extrusion du centroctne par

étirement (fliches, e, f) de la memhrane nucléaire
externe, qui forme, & elle seule, la paroi du centrocone

extranucléaire (fléche, g).
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"centre cindtique" (HOLLANDE 1972) intracytoplasmique : Phvtoflagellés
(JOHNSON et PORTER 1068, SOMMER et BLUM 1965), Algues (LOVLIE et RRATEN
1970, MARCHANT et PICKETT HEAPS 1970, PICKETT HEAPS 1970), Basidiomycdtes
(McTAUGHLIN 1971, AIST 1972), Myxomycdtes (SAKAT et SHIGENAGA 1972), Gréga-
rines (PRENSTER 1973), Hémosporidies /voir ATKAWA 1971, HOWELLS et
DAVIES 1971). Quand le fuseau est ex: ~jeur au noyau, il ne le pénitre
généralement pas : Flapellds Hypermss:izines (voir HOLLANDE 1972), Dinofla-
gellds (CACHON et CACHON 1070, KUBAT =% RIS 1969, SOYER 1969). D'autre vart,
dans 1'orthomitose deé Métazoaires, sl certains auteurs font état d'un
contact entre microtunules et enveioppe nucléaire, celui-ci est transitoire,
et en rapport avec les déformations de 1'enveloppe précédent sa disparition
(RATER et MOLE-BAJER 1969, KRTSHAN et BUCK 1065. TAMBERT 1970).

Chez les Cocceldies, des invaginations cupuliformes de
" 1'enveloppe nucléaire ont &té observées chez Aggrecata (PORCHET-HENNERE et

RTCHARD 1971 v), Klossia helicina (observations personnelles), et chez

Hepatozoon (VIVIER et al 1972). Dans ce dernier cas, le passage des microtu-

bules fusoriaux & travers l'enveloppe est identique & celui que nous décrivons

et ceux-cl se terminent dans un matériel dense voisin de deux structures
annulaires peut~8tre assimilables & un diplosome.
Tes imazes orésentées par HAMMOND et al (1960) sur la micro-

samétogenése d'Eimeria auhurnensis suggérent 1'existence de centrocdnes

identiques & ceux des schizontes d'Eimeria necatrix, et les observations de

METHORN et al (1972) chez Eimeria maxima et E. falciformis et KELLEY et

HAMMOND (1972) chez E. ninakohlvakimovae en montrent également.

3 - Les centrioles

Déerits pour la premiére fois par CHEISSIN (1965, 1967) dans

les microgamétocytes, puis dans les schizontes d'Eimerla intestinalis, les

centrioles ont été retrouvés chez de nomnreuses Coccidies (voir les revues
par DUBREMETZ 1971 b ; M:VHORN et al l972),en cours de schizogonie ou de
microgamétogentse. Ils existent également chez Toxoplasma (VIVIER et
PETITPREZ 1972) et peut-8tre chez les Hémosporidies (GARNHAM et al 1969 ;
ATKAWA et al 1970, STERLING 1972).

Leur structure particulieére rappelle celle des jeunes cinéto-
somes de Ciliés (ALLEN 1069, DIPPEL 1968) ou de Flagellés (JOHNSON et
PORTER 1968) qui passent par un stade & neuf "singlets" diSposés en cylindre
de dimensions voisines de celles rapportées icl, mais dépourvu de formation

axiale, avant d'acquérir leur structure définitive & neuf triplets et leur

longueur normale.
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Les images obtenues par la technique de rotation mettent en
évidence une pidce interne en face de chaque tubule périphérique. Des forma-
tions comparables ont été déerites dans 1é centriole classique, contre le
tubule interne de chaque triplet (DR HARVEN 1968, STUBPLEFTELD et BRINKIEY
1967). L'existence de cette "foot piece" (DE HARVEN) dans un centriole trés
différent du type habituel nous conduit & lui attribuer un rdle important,

intervenant peut-8tre lors de la gendse de l'organite, de la mfme manidre que

les "anchor filaments" des protocentrioles de 1l'oviducte du singe rhésus

(ANDFRSON et ERENNER 1971). ‘

La constitution en sous-unités des microtubules (central et

S i

périphériques) est comparable & celle observée dans les triplets de centrioles

habituels ol la fibre A apparalt formée de 11 protofibrilles (ROSS 1968).

Comme c'est le cas pour le centriole classique (DE HARVEN
1968, BRINKLEY et STUBRLEFIELD 1970), nous n'avons pas observé de relation
directe entre les centrioles et les microtubules fusoriaux. Cependant, un
matériel flnement granulaire est toujours présent entre 1'apex du fuseau et
les centrioles, et semble par ailleurs constituer une bonne part du faisceau
initial. ?

Un autre aspect relatif aux centrioles est leur relation de
proximité étroite avec la membrane cvtoplasmique, toujours rencontrée
(sauf dans une seule image Fig. 86) au cours de notre étude. Cecl a souvent
été observé chez les Coccidies, au cours de la schizogonie (PORCHET-HENNERE
et RICHARD 1971 a, SENAUD et CERNA 1068, SHEFFIELD et HAMMOND 1967), de la
microgamétogentse (HAMMOND et al 1950 , SCHOLTYSECK et al 1972, SENAUD et
CERNA 1970, MEWWORN et al 1972), ou de la sporogendse (PORCHET-HENNERE et
RICHARD 1971 b), sauf dans les cas ou le germe infectieux se forme par
endogendse (RODERTS et al 1970 a, VIVIER et PETITPREZ 1972, DANFORTH et
HAMMOND 1972, KELLEY et HAMMOND 1972, SAMPSON et HAMMOND 1972). Une de nos
images (Fig. 86) pourrait d'ailleurs se rapporter i ce dernier cas. Au
cours de la sporogenetse et de la gamétogen®se chez la Grégarine Diplauxis
hatti, PRENSIER (1973 et communication personnelle) observe une proximité
étroite entre la membrane cytoplasmique et 1l'apex des fuseaux de division,
en 1l'absence de centriole. Chez une autre Grégarine, DESPORTES (1970) montre
également une telle relation entre "centrosomes" et membrane plasmique pour
certains novaux des microgamontes, et des modalités de division différentes

entre noyvaux superficiels et novaux profonds.
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31 cette proximité joue un role dans la formation des
mérozoites, microcambtes ou sporozoites quand ceux-ci s'individualisent par
exogenése, on peut se demander si elle n'intervient pas dans le déroulement
des mitoses. Elle pourrait peut-&tre traduire une relation entre l'accroisse-
ment de la surface cellulalre et le déroulement des mitoses schizogoniques.
Cependant, 1l'absence de rapports entre centrioles et membrane cytoplasmique
chez les Cocclidies formant leurs mérozoltes par endogendse limite la portée
de cette interorétation,

Contrairement a MEWWORN et al (1972), nous n'avons jamais

1

|
\
|
|
|
|
|
|
|
|
1

ohservé de centrioles A 1'intérieur des novaux. les "structures centriolaires’|

intranucléaires décrites par ces auteurs semblent d'ailleurs devoir 8tre %
plutdt interorétées comme des coupes latérales de centrocdnes ou peut-8tre i
de formations mitotiques initiales que comme de véritables centrioles. \

Le rdle des centrioles dans la mitose schizogonique ne peut }
8tre défini par la seule observation ultrastructurale. Alors que pendant |
tres longtemps ces organites ont été considérés comme inducteurs et organi-
sateurs du fuseau, les hypotheses actuelles tendent A leur dénier ce rdle
(PICKETT-HYEAPS 1971, HOLLANDE 1972). Il s aqira*t plutdt d'ormanites géné-
de cils ou de Tlarolles utilisant la mécanigue mvpo%1019

rateursYpour &tre répartis entre les cellules filles : "La différenciation
morpholosique de "diplosomes”" aux pdles nucléaires est un phénomdne
indépendant de la caryocinése et uniquement 1ié & la formation prochaine de
cellules flagellées mobiles ou de cellules originellement flagellées et
mobiles assurant la reproduction de 1'esptce par voie sexude ou asexude"
(HOLTANDE, 1972 p. U456). Chez les Eimeria, la présence des centrioles pendant
la schizogonie pourrait domner lieu & une interprétation comparable car, bien
que ces organites ne soient pas ici générateurs d'axonimes, 11 est possible
qu'ils interviennent dans la gengse du conoide et des microtubules sous
velliculaires (hypotheése envisagée par SENAUD et CERNA, 1969, et discutde
plus loin). Cependant, leur présence permanente aux pdles des noyaux, qu'ils
ne guittent pas, méme lorsque se forment les mérozoites semble indiquer
qu'ils pourraient jouer un rdle au moins dans 1'orientation des mitoses,
pour guider les pdles dans leur séparation ou leur pénétration dans les

germes.

4 - TLes microtubules de 1'apnareil mitotique

a, Caractéristiques

Le complexe microtubulaire associé & la mitose schizogo-

nique est de structure trés variable. Cependant, quelques caractéristiques
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constantes peuvent 8tre relevées, qul sont communes A tous les microtubules
que nous avons obhservés

- Leur diamdtre (20 - 22 nm) est comparable & celul des

fivres mitotiques déerites mar ailleurs (voir la revue de FAURE-FREMIET 1970)

- Ils se terminent {au moins & une extr@mité) dans un matériel
dense voisin des centriocles et localisé dans le cvtoplasme (centrocdne).
- Tous pénétrent, au moins pendant une partie de la mitose,

dans le noyau : il ne se forme pas d'aster ou de figure de ce tyne.

|

]

[

]

|

|

|
b, Origine §

Les microtubules semblent naltre dans le tunnel initial situéd j
entre les deux couples de centrioles., Cependant. ils ne deviennent nettement }
visitles aque lorsgue disparalt la portion d'enveloppe nucléaire qui formait
ce tunnel. Le matériel dense finement granuleux qui constitue la plus grande
part du "faisceau”" initial et qui est retrouvé dans les centrocbnes pourrait
reorésenter une accumulation du monomdre protéique dont la polymérisation
forme les microtubules.

Un tel matériel dense et microgranulaire est trés souvent
décrit aux poles des fuseaux de division (FAURE FREMIET 1970) et est géné-
ralement interprété de cette maniére.

L'aprarition des microtubules semble lide au contact direct
entre cvtoplasme et nucléoplasme, lors de la disparition de 1'enveloppe
nucléaire au niveau du manchon, Une condition identique existerait chez les
Hémosporidies (AIKAWA 1966). Bien qu'un tel "mixoplasme" (WASSERMAN 1929, f
cité par ATKAWA 1966) n'apparaisse pas dans de nombreuses mitbses, il pour-
rait peut-&tre jouer un rdle chez Fimeria. T1 faut noter par ailleurs qu'en
fin de division, la disparitobn des microtubules est limitée au nucléoplasme,
ceux-ci persistant dans le centrocdne. Les facteurs d'organisation
(Polymérisation, dépolymérisation, INOUE 1964) des microtubules semblent
ainsi 11és, au moins en partie, aux prooriétés différentes du nucléoplasme

et du cvtoplasme des schizontes d'Eimeria necatrix.

Ie sens d'accroissement des microtubules, démontré par INOUE
(1964) dans 1la mitose classique, reste mal défini dans le cas présent, bien
que 1'existende de matériel dense aux pdles du fuseau laisse supposer que
certains tubules au moins s'allongent & partir de ces pdles, comme les
fivres fusoriales dans 1'orthomitose. Par contre, d'aprds INOUE (1964), 1les

fibres chromosomiales naltraient & partir des cindtochores.
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¢, Différents tvpes de microtubules

*

Dans la mitose classique, on distingue deux catégories
principales de microtubules '
- les miecrotubules fusoriaux, Jolignant les deux pdles ;
les microtubules chromosomiaux, Jjolgnant les cindto-
chores aux pdles. A
Des travaux récents ont montré qu'une grande part des
microtubules fusoriaux ne scnt pas continus, mails sont en fait issus d'un \
ndle et se terminent "quelgue part entre la olague équatoriale et 1'autre {
pole" (PRINKLEY et CARTWRIGHT 1071 ; MaTWTOSH et LANDIS 1071). !
Chez Eimeria necatrix, il existe des microtubules continué
en déhut de mitose, comme chez d'autres Eimeria (HAMMOND et al 1969, RORERTS 1
et al 1970, SNTGIREVSKAYA 969, DANFORTH et HAMMOND 1972, KELLEY et HAMMOND
1972, HAMMOND 1671, MEHIHORN et al 1972). Tl pourrait d'autre part exister

4 ce stade des fibres chromosomiales joignant les cindtochores aux pdles
(Fig. 44) ; une imape de KELLEY et HAMMOND (1972) le suggére également

chez E. ninakohlvakimovae.

Quand les centrocbdnes sont formés, il semble (bien qu'il
soit dificile de le prouver) que les microtubules continus disparaissent.
les fibres chromosomiales ne sont,a ce stade, plus pudre représentées car la
vluvart des cinétochores sont groupés vrés des centrocbdnes et n'entrent pas
en contact avec les microtubules situds dans ces derniers. Il peut exister
alors par contre deux hémifuseaux distincts dont les fihres pourraient &tre
rapprochées de celles de la troisidme catégorie citée ci-dessus,a savoir

ceux qul se terminent "quelque part entre la plaque équatoriale et le pdle”

.

mais dont le rBle est icl difficile & définir.

L'absence quasi totale de microtubules intranucléaires
lors de 1l'allongement du novau laisse penser que ce phénoméne doit 8tre
indépendant de 1'appareil fusorial, contrairement & ce qui se passe dans la
plupart des mitoses ol un important faisceau de fibres continues assure
1'dcartement des vdles A 1'anaphase et & la télophase (BAJER 1968).

Ces caractéristiques distihguent la mitose schizogonique

d'Eimeria necatrix des cryptomitoses & hémifuseaux déerites par HOLLANDE

(1972), car s'il existe dans ces cas des hémifuseaux, il persiste un important
faisceau de fibres continues responsables de 1l'écartement des pdles. Par
ailleurs, les hémifuseaux apparaissent alors avant le fuseau continu et

sont constitués de fibres chromosomiales alors qu'ici ils}lui succédent et

ne semblent vas contracter de relations avec les cinétochores déja groupés

aux pdles.
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5 - L'envelonne nucléaire

La persistance de cette envelownpe au cours de la mitose est un
phénomene fréquent chez les Protozoalres et les Thallophytes, et elle carac-
térise, selon HOLLANDE (1972), la "Cryptomitose". La différenciation des for-
mations initiales et des centrocdnes est par contre trés originale.

Le manchon formé en début de caryocinese rappelle quelque peu

les canaux cvtoplasmigues traversant le novau de certains Dinoflagellés

présent.
Le comportement de 1'enveloppe lors de la séparation des

novaux fils est identique & celui décrit par HAMMOND et al (1969) chez

|
|
(KUBAT et RIS 1969) ; toutefois, i} est beaucoup plus fugace dans le cas j
|
|
|
Eimeria auburnensis. I1 est caractérisé par la disjonction des deux membranesi
nucléaires qui se referment successivement. Cette figure a dgalement été
ovservée chez le Cilié Nassula (TUCKER 1967) bien que,chez cette espéce,
1'écartement des noyaux fils soit dfi & un faisceau microtubulaire, quil
n'existe pas chez Eimeria.
N
6 - Essail d'Interprétation du vhénomdne (FiguresD et E) !Kguhi

—

a, L'analyse des éléments structuraux intervenant dans la

mitose schizogonique chez Eimeria necatrix nous conduit & y distinguer deux

événements essentiels :

- En premier lieu la duplication et la séparation des chromo-
somes, qui sont rassemblés aux pdles du noyau en présence d'un appareil
fusorial microtubulaire. A la fin de cette étape, les centrocOnes se forment
et les cinétochores v sont accoléds ; les microtubules disparaissent alors
plus ou moins rapidement du nucléoplasme.

‘ - Puis la division du noyau, se traduisant d'abord par
1'écartement des centrocdnes (qui entratnent aveec eux leur lot de chromosomes)
et ensuite par l'individualisation des noyaux fils.

La disjonction entre ces deux processus semble &tre une
caractérisyique importantedes mitoses schizogoniques ou apparentées,

Elle est représentée de fagon encore plus nette chez les Hémosporidies
(HOWELLS et DAVIES 1971), ol les chromosomes sont répliqués plusieurs fois

avant que le noyau de 1l'oocyste se découpe en noyaux fils.

b, Les observations que nous avons réalisées, et que nous

avons tenté d'ordonner selon un mode logique fondé, en particulier, sur

1'évolution des centrocdnes, révélent une grande




Tnterprétation schématique de la mitose schizogonique d'Eimgria

necatrix (1 seul chromosome est représenté).

C,

g,
h,

Interphase

Manchon initial, individualisation des cinétochores des -
chromosomes - )

Fuseau intranuqléaire avec microtubules continus et
chromosomiaux

e, Flongation du fuseau continu et séparation des chromosomes
fils qui sont rassemblés aux pdles

Formation des centrocdnes et scission du fuseau en hémifuseaux
Disparition des hémifuseaux

Extrusion des centroctnes - Dédoublement du nucléole
Sénaration des novaux fils par la membrane nucléaire interne
(1a membrane externe se pince ensuite). Les cinétochores

verdent leur individualité.
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variabllité dans le processus mitotigque des schizontes d'Rimeria necatrix.

Ces variations concernent essentiellement.la disparition du fuseau continu,
. » 4 Ve . . S 1
qui ne dépend pas de 1'écartement des pbles, mals semble lide & la formation

plus ou moins précoce des centrocones, elle-méme conditionnde par 1'arrivde
aux poles des cindtochores des chromosomes. ‘
D'autre vart, 1'initistion nossible d'une nouvelle mitose avant

que la précédente solt terminde évogque un phénomsne connu depuis longtemps
chez les Coceidies (BELAR 1926, NABTH 1938), les Grécarines (CRELL 1964), 1es§
Radiolaires et certains Dinoflagellés (HOLLANDE & ENJUMET 195%) : il s'agit
de 1l'accélaration des mitoses Dans la masse cvtonlasmique indivise les ;
premidres divisions nucléaires sont nettement'séparées tandig que les
suivantes se déroulent & une cadence de plus en nlus rapide et finissent
par interférer. Un tel phénomene est délicat & saisir au cours d'une étude
ultrastructurale, car il est bien difficile 4'ordommer chrénologiquement les
imares obtenues & partir de coupes ultrafines, des divers stades du parasite
qui coexistent dans le tissu Iintestinal.

Les considérations envisagdes ci-dessus nous permettent cependant
de formuler une explication de la variahilité de la mitose schizogonique,
si 1'on tient compte de 1l'accélération des processus au cours de la croissance
du schizonte.

Au cours des premiZres divisions, 11 existe une interphase et les
cindtochores s'individualisent loin du manchon initial. Tls se dédoublent
et chaque cinétochore fils émet une ou des fibres chromosomiales vers un pdle.
Un fuseau continu important se développe et s'allonge tandis que les ciné-
tochores migrent progressivement vers les pdles. Puis les centrocdnes se
forment et le fuseau continu disparalt.

Par contre, en fin de schizogonie, quand une mitose débute pendant
la télophase de la précédente, le centrocdne auquel sont encore fixds les
chromosomes participe & la formation du faisceautnitial. ILes cinétochores

T K] rd

se dédoubleraient & proximité immédiate du menchon (éventualité sugeérée

par certaines de nos images, voir fig. 28, %2). Dés 1'ouverture de ce dernier
et 1l'apparition d'un court fuseau continu, ils émettent des fibres chromoseo-
miales et ont tot fait de migrer vers les pSles encore trés raporochés.
Les centrocdnes se forment alors et le fuseau continu disparaft trés t6t
(Fig. 40).

Entre ces deux types extrémes pourraient s'intercaler des inter-
médiaires, selon le desré de dépendance existant en début de mitose entre
les chromosomes et les formations initiales.

Cette hypothise nous conduit & considérer les hémifuseaux
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comme deux moitiés du fuseau contima se séparant lors de la fermeture des
centrocones. les microtubules pourraient continuer devcroitre; quand cet
événement est intervenu alors que les poles étalent encore rapprochés,
et régresser ensuite. La signification fonctionnelle de ces formations nous
échappe. Elles pourraient d'ailleurs &tre facultatives et nous ne les avons
pas observées lors de la dernicre mitose, au cours de la gendse des mérozoites
Cette conception qui explique les variations intervenant dans la
séprégation et la montée aux pdles des chromatides filles, permet également

de comprendre les différences intervenant au cours de la seconde phase de la

mitose, c'est-a-dire 1'écartement des centrocdnes et la séparation des
noyaux fils. En effet, la distance entre les pdles au moment de la caryodié-
rése peut varier notablement (Fig. 63, Fig. 65—66). I1 semble que lorsqu'un
fuseau continu important se développe, il participe efficacement a l
1'éloignement des vdles avant la formation des centrocdnes, tandis que dans
~le cas contraire, les pdles sont peu écartés au méme stade (Fig. 44 - Fig., 52)

.

Le mécanisme d'élongation 1ié & 1'extrusion des centrocdnes, qui est peut-&tre
conditionné & la fois par l'accroissement de la surface cytoplasmique (par
1l'intermédiaire des centrioles) et 1'augmentation du volume nucléaire,
intervient alors, mais la différence persiste et conduit aux résultats observé
On peut ainsi envisager & 1l'extréme une élongation importante avec étrangle-
ment médian (Fie. 64) au cours des premidres divisions.

Des observations complémentaires sont nécessaires pour vérifier
cette hvpothdse, en particulier 1l'analyse du comportement des cinétochores,
et surtout 1l'examen de stades de schizogonie différents, avec des méthodes
permettant de les identifier avec certitude ; le développement du parasite

en culture cellulaire faciliterait par exemple cette étude.




Fioure B

) et st

d'Fimeria

Interprétation schématique d'une mitose schizogonique

necatrix lors de 1'accélaration des divisions nucléaires

(Comoarer

avee la figure D).

a,

b,

Hoo0
- . -

fin de la mitose orécédente.

Manchon initial (Probablement issu de la transformation du
centrocdne). Les novaux fils ne sont pas encore séparés
comnlétement. Les cinétochores des chromosomes n'ont vas
quitté le pdle et se dédoublent sur place.

Fuseau intranucléaire : les chromosomes fils sont immédiatement
rassemblés aux pdles (La mitose précédente est terminde).

Formation des centrocdnes et des hémifuseaux.

Disparition des hémifuseaux.

Extrusion des centrocdnes, dédoublement du nucléole.

Sévaration des novaux fils par la memirane nucléaire interne

(puis début de la mitose suivante).
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T - LA SCHTZCGONTE, PUASE D DIFFERENCTATION DES MEROZOTTES (mjeures T et G).

necatrix faiy ressortir la complexité de ce vhénomene, assez souvent étudié

L'édtude ultrastructurale de la genese des mérozoltes chez Eimeria ‘
i
I

chez les Sporozpaires mais encore mal expliqud.
Trois problemes principaux concernent cette gendse : le mode
d'individualisation des germes, les relations entre la derniére mitose et

la différenciation, et les modalntes dbpparition des divers organites du

mérozolte.

A - Mode d'individualisation des merozonteq

[
PORCHET-HENNERE et RICHARD (1971 a) distinguent chez les Sporozoaira
deux modes d'individualisation des germes infectieux : 1'exopendse et
1'endogendse, "selon que le germe bourgeonne & 1'extérieur de la masse
cvtovlasmique ou s'individualise en son sein". PORCHET-HENNERE (1972 a)
précise ensuite cette notion et résume les caractéristiques de chacune de ces
modalités. '
C'est ainsi que dans 1l'exorendse, une cellule mdre spécilalisde
(le schizonte), dont la paroi est constituée par une membrane unitaire, donne
naissance A des cermes fils dont le complexe membranaire interne apparalt

& proximité immédiate de la surface cytoplasmique ; dans l'endogendse, la

cellule mére a sardé la structure du germe infectieux (et en particulier la
paroi trimembranaire), et le complexe interne des individus fils commence 23
se former en profondeur, au sein du crtoplasme maternel. Dans certaines
espzces, les deux modes semblent se succéder au cours de l'une des schizogo-
nies (endogendse puis exogenése).

La formation des mérozoites chez Eimeria necatrix représente ainsi

un exemple typique d'exogendse, comme c'est le cas chez la plupart des
Eimeria et chez les Plasmodium (PORCHET-HENNERE 1972 a). Cependant, si le
complexe membranaire interne apparalt toujours & proximité immédiate du
plasmalemme, nous avons pu observer des figures oll ce complexe poursuit

son développement en s'enfongant dans le cytoplasme. Ces images différent

de celles de 1’'txogen&se interne" (PORCHET HENNERE 1972 a) qui, selon cet
auteug’serait due & des causes mécaniques résultant du manque d'espace dans
la spore,et dont le type est renrésenté par la sporogendse de Diplauxis
(PRENSTER 1970 a, b) : dans ce cas, le complexe membranaire interne s'enfonce

dans le cytoplasme, mais il est accompagné dans cette invagination par le

b
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plasmalemme. Par contre, nos ohservatlons sont identiques a certaines de

celles de VANDENSERG et al (10587) dans 1l'oocvste de Plasmodium hergheil.

Les shémas ci-dessous illustrent cez 3lvers nodes de genése :

=

YOGENESE "INTERNE" (Diplauxis)

m. R T
cm ‘ m
Cas particulier observé chez certains
schizontes d'Eimeria necatrix
ENDOCENESE
m AR
m cm
<::::::>
——
cm” )('
m ¢ plasmalemme du schizonte
em : complexe memb>ranaire interne du germe
infectieux fils
N : noyvau

EXOGENESE —~J///"\\\\\“ ¥
m
C

"La-&iéjdﬁﬁtioﬁ possiﬁie;'chez Eimeria necatrix entre les deux

composantes de la paroi du futur germe, qui n'apparait classiquement que
dans 1'endogentse, tend & montrer que la différence entre les deux modes de
formation réside essentiellement dans la localisation superficielle ou
profonde des pbles des novaux lors de 1'induction du développement des
germes. Les modalités de genése des structures doivent &tre similalres dans

les deux cas.

B - Relations entre la derniére mitose et la différenciation

1. D'une maniére générale, la différenciation des germes infec-
tieux de Snorozoaires est contemporaine de la derniére division nucléaire

intervenant dans la cellule mdre (PORCHET-HENNERE 1972 a).

Chez les Eimeridae & développement exogénétique, les observations A

ce sujet étaient Jjusque 13 limitées & 1l'existence d'un centroctne & 1'apex
du noyau du futur mérozoite (SENAUD et CERNA 1068, 1969 ; SCHMIDT et al
1967, HELLER et SCHOLTYSECK 1971, MEHLHORN et al. 1972, DUBREMETZ 1971 b).
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Chez les Toxoplasmes et organismes voisins, les résultats sont plus précis,
et montrent 2 cOnes polaires, de structure comparable & celle des centroctnes,
pointant vers les germes fils en cours d'individualisation (SENAUD 1967, |
SHEFFIELD 1906, 1968, SHEFFIELD et MELTON 1968, DUEREMETZ et VIVIER 1971). i
Chez les Hémosporidies, des fuseaux de division sont observés {
dans des noyaux associés & l'apparition des mérozoites érythrocytalres %
(SCALZI et BAHR 1968) et des sporozoites (TERZAXIS 1971, HOWELLS et DAVIES (
1971, DESSER 1972). Mais c'est chez les Eimeria & début de développement i
endogénétique que les observations les plus nettes ont été réalisédes {
(ROEERTS et al 1970 a, DANFORTH et HAMMOND 1972) : elles montrent un court i
fuseau intranucléaire accompagnant le début de 1'individualisation des }
germes, et des centrocbnes ensulte. E

Nos résultats chez Eimeria necatrix sont assez comparables et

montrent que la différenciation des mérozoites peut commencer 4 un stade
précoce de la derniire mitose schizogonique. I1 n'est pas possible encore
de préciser si 1'initiation de ce phénomdne cofncide avec la duplication
des centrioles ou si elle lul succzde, car les figures les plus vrécoces de
1'organitogendse sont difficilement identifiables. '

D'autre part, alors que 1l'apparition des ébauches des mérozoites
semhle synchrone dans un méme échizonte, nous ne pouvons affirmer avec
certitude qu'il en est de méme pour les divisions nucléaires successives,
et en particulier pour 1a‘derniéré d'entre elles., Des travaux complémentaires
seraient nécessaires pour nréciser cette question. Ils permettraient d'aborden
1'étude du déterminisme du déclenchement des mitoses et celui de l'initiation
de la différenciation.’

En effet, ces phénoménes sont tres peu connus, et, dans le cas

de la genese des germes infectieux, notre ignorance est totale.

2. Le déroulement de la derniire mitose ne semble pas différer
essentiellement de celui des précédentes. Il concorde avec 1'hypothése
d'accélération du processus caryocinétique envisagée précédemment : si
1'initiation des germes coIncide avec le début de la dernitre division
nucléaire, la fréquence des centrocdnes et la rareté du fuseau semble
indiquer que celui-ci disvarailt rapidement et que les chromosomes fils sont
trés tot solidaires des pdles.

D'autre part, le rdle du complexe centriole-centrocdne dans

1l'orientation et la migration des noyaux fils est nettement mis en évidence

au cours de cette seconde phase de la schizogonie : les noyaux semblent
"entratnés" par les formations polaires vers l'intérieur des mérozoites ;

le probléme de la dépendance entre centriole et surface cellulaire se pose
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encore ici : cet organite est-11 effectivement relié & la paroi (et plus

. 2

précisément, dans le cas présent, au complexe membranaire interne) - et

|
) !
alors 1'intégration nucléaire serait un phénoméne passif -, ou glisse~t-il §

le long de la paroi en entrainant & sa suite le centrocdne et le noyau ?

3. I1 semble que centrioles et centrocdnes disparaissent peu aprés
la mise en place du noyau dans le germe fils. Ils n'ont jamals été dderits
chez les permes mirs de Sporozoaires (voir PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971),
excepté par PCRCHET-HENNERE et RICHARD (1971 a) chez Aggregata et par
MEHHORN et al (1972) qui observent un centriole dans des mérozoites mirs

d'Eimeria falciformis. Ces derniers auteurs précisent en outre que les

centrocdnes disparaissent avant les centrioles au cours de la genése des
germes. Nos observations ne nous permettent pas d'adhérer & ces affirmations i

en ce qui concerne Limeria necatrix, car il semble que dans cette espéce !

1'ordre de désorzanisation de ces structures soit inverse de celui déerit
par ces auteurs, et qu'elles disparaissent totalement avant la maturation
du germe. Chez Assrepata, il n'apparalt pas de centrocdne typique, et

les centrioles observés chez les mérozoites miirs disparaftraient rapidement.

C - Modalités de renise des structures du germe

La séquence d'apvarition des divers organites des futurs mérozoites

d'Eimeria necatrix ne peut &tre parfaitement précisée, car certains d'entre

eux semplent &tre induits en méme temps, et d'autres ont des stades précoces
difficiles 3 caractériser. D'autre part, il en est qui sont issus du
cytoplasme du schizonte. Cependant, trois groupes de formations peuvent &tre
distingués, qui apvaraissent ou sont intégrés successivement.

- En premier lieu le complexe membranaire interne, le conoide, les
microtubules sous pelliculaires et les rhoptries.

- Puis les organites cytoplasmiques (pendant et aprés la pénétration
nucléaire). _

- Enfin les micronémes et le paraglyéogéne (aprés 1'intégration
nucléaire). o

Nous envisagerons successivement les modalités de gendse de ces

diverses structures.

1 - Le plasmalemme

Comme c'est le cas chez tous les Sporozoaires, quel que solt

le modevd’individualisation du germe (PORCHET-HENNERE 1972 a), la membrane
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eytoplasmique du mérozoite d'Eimeria necatrix dérive de celle du schizonte.

Une importante sugmentation de surface du plasmelemme intervient lors de
1'dvagination des germes, mais 1l n'est pas vossible de dire si elle se
falt uniformément, ou en des points précis, par exemple & la base du futur

rd "
merozoite.

2 - Le comolexe membranaire interne

ur les exemplaires correctement fixés, le complexe membranair%

interne des mérozoltes d'Eimeria necatrix est toujours formé de deux membranef

mmitaires accolées, qu'il s'apisse de germes mirs ou en cours d'individuali-
sation, méme aux stades les plus précoces. De rlus, et cela est plus net |
chez les formes Iimmatures, les interruptions de ce complexe montrent un
retournement et une continuité des deux membranes constitutives, ce qui
permet d'assimiler ces formations & des vésicules aplaties, % lumidre presque
entidrement collansée. Cette interprétation suggérée par REGER (1967) &
propos de la gréparine Pyxinoides, clairement démontrée par VIVIER et
PETTTPREZ (1968) chez Toxoplasma, semble pouvoir &tre appliquée 2 1'ensemble
des Snorozoalres (VIVIER et al 1970).

Les modalités de gendse du complexe membranaire interne des
germes infectieux chez ces Protozoaires sont mal connues. Chez Toxonlasma,
VIVIER et PETITPREZ (1968) montrent que cette formation a, dans certains cas,
pour origine 1'infléchissement dans le cwvtoplasme du complexe homologue de 1la
cellule mére. Lors de 1'apnarition des germes par exogendse, le complexe
membranaire interne est une néoformation, car il n'existe pas dans le schizonq
immature. Et la plupart des auteurs n'ont alors observé aux stades précoces
qu'un "épaississement dense plus ou moins bien résolu" (PORCHET-HENNERE 1972 4
Seul, PRENSIER (1970 b) a pu montrer qu'au cours de la sporogendse chez la

Grégarine Diplauxis hatti, cette formation a vour origine 1'aplatissement

d'une lame ergastoplasmique contre le plasmalemme - vérifiant ainsi
1'hypothése de REGER - et que son développement peut se poursuivre par
adjonction et aplatissement de vésicules issues de 1'appareil de Golgil.

‘ I1 en est peut-8tre de méme au cours de la schizogonie
(PORCHET-HENNERE et RICHARD 1971 a) chez Aggregata.

Chez Eimeria necatrix, nos images montrent que, dés 1l'origine,

le complexe membranaire interne pet €tre issu de 1l'aplatissement de saccules
(Fig. 76). Cependant, s'il existe généralement dans le schizonte immature
une lame d'ergastoplasme paralldle i la surface, nous n'avons jamais observé

de continuité entre cette formation et le jeune complexe interne.
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Nos observations sur la suite du développement nous font
suggérer une origine golgienne (Fig. 91, 104, 105, 107) pour le complexe

membranaire interne des mérozoftes d'Eimeria necatrix, et nous pensons qu'il

en est ainsi dés les stades les plus précoces; cependant, nous manquons
d'informations pour pouvoir exclure totalement, & ces stades, l'intervention

de 1l'ergastoplasme.

Dans les germes en cours d'évagination, la composante interne
de la paroi nous est apparue constituée de lames bimembranaires dont une
extrémité ou une partie vient s'adosser au plasmalemme. Certaines images
montrent un accolement ou une convergence du bord libre de ces lames vers

les saccules et vésicules du dictyosome. Chez Fimeria callospermovhili, dont

le développement est d'ailleurs partiellement endogénétique, ROBERTS et al i
(1970 a) montrent éralement un complexe membranaire interne nouvellement
formé discontinu, constitué d'écallles assocides chacune & une paire de
microtubules sous pelliculaires, et signalent la présence & proximité de
vésicules issues de 1l'appareil de Colgi.

Par analogie avec la démonstration de PRENSIER, et comme le
sugegerent certaines de nos images, nous pensons que le complexe membranaire

interne des mérozoites d'Eimeria necatrix se développe par fusion progressive

de vésicules issues du dictvosome. Cependant, si 1'appareil de Golgi semble
intervenir dans ce développement, nous ne pouvons exclure la possibilité

d'un allongement par synthése membranaire in situ.

Les imaces de développement "interne" de certains mérozoites

d'Eimeria necatrix montrent que, comme dans 1'endogendse, la forme du germe
Y [

n'est pas déterminde par 1'évagination du plasmalemme, mais qu'elle est

donnée par 1l'association complexe membranaire interne - microtubules sous

pelliculaires ~-. Mais nous ne pouvons déterminer laquelle des composantes

de cette association est responsable de cette organisation. Nous ne saurions
pas mieux préciser laquelle des deux est initiée la premiére, car, méme

aux stades les plus précoces, elles apparaissent ensemble, et ont la méme
extension, comme c¢'est le cas chez tous les Spdrozoaires étudiés (PORCHET-
HENNERE 1972 a).

TLes micropores

Ces organites sont souvént présents sur les images de germes
infectieux en formation (SCHOLTYSECK et MEHLHORN 1970, PORCHET HENNERE 1972 a)
et nous les observons sous leur forme habituelle dés le début de 1'évagination

des mérozoites d'Eimeria necatrix (Fig. 90, 91). Rien que de telles formations

existent chez le schizonte immeture (voir plus haut), il ne semble pas que
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celles-ci soient intégrées dans les ébauches de germes, et SENAUD et CERNA
(1968, 1969) pensent qu'd ce niveau la paroil différencie de nouveaux micropo-
res. Mais aucune image de la genése de ces structures n'a été obtenue

Jusqu'a présent. Chez Eimeria necatrix, nous avons fréquemment observé, lors

de 1'initiation des mérozoltes une invagination en ampoule du complexe
membranaire interne vers son extrémité distale (Fig. 85). -

Un micropore pourrait dériver de cette formation, par résorbtiJ
de la partie sphérique de 1'ampoule, et persistance du col.

Nous ne connaissons pas les modalités d'induction de cette
structure, mais savons qu'elle peui apparaltre en plusieurs points car nous
avons pu observer deux micropores dans certains mérozoites (Fig. 103), ce qui
a déja été déerit chez d'autres germes infectieux de Sporozoaires (voir la
revue de SCHOLTYSECK et MEHLHORN 1970 et VIVIER et PETITPREZ 1969).

% - Les microtubules sous pelliculaires

Ces formations sont déerites dans tous les germes infectieux
de Sporozoaires et souvent au nombre d'une vingtaine (PORCHET-HENNERE et
VIVIER 1971). ILeur apparition au cours de la genese des germes semble toujours
située en méme temps que celle du complexe membranaire interne (PORCHET-
HENNERE 1972 a). Chez Eimeria stiedae, HELLER et SCHOLTYSECKX (1971) décrivent

1'apparition d'un faisceau de microtubules volsin du conoide, qui se dispose

ensuite réguligrement autour de ce dernier. Chez Aggregata, PORCHET-HENNERE
et RICHARD (1971 a) montrent, au début de la gendse des schizozoites, la
convergence de microtubules vers un centriole et supposent une intervention

de cet organite dans 1'aprarition de ces structures. Chez Eimeria callospermo-

ohili, ROEERTS et al (1970 a) observent la formation simultanée du complexe
membranaire interne et des miecrotubules sous pelliculaires, ces derniers‘

étant associés par paires, comme chez Eimeria necatrix.

Nos résultats montrent que la gendse des microtubules sous

pelliculaires chez Eimeria necatrix est associde 3 un anneau de structure

périodique situé sous le hord proximal du complexe membranaire interne
(Fig. €9, 70, 73). Aucun travail sur les Sporozoaires ne signale une telle
formation,dont dérive sans doute 1'anneau d'insertion des microtubules
sous pelliculaires habituellement observé chez des stades plus tardifs de
différenciation des germes infectieux et chez les germes nmirs (voir
PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971 et PORCHET-HENNERE 1972 a).

La morphopoisse d'un ensemble structuré tel que le complexe

microtubulaire sous pelliculaire du mérozoite d'Eimeria necatrix suppose

1'existence d'une matrice initiale renfermant les germes & partir desquels
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se polymérisent les microtutules (Matrice nématopoiétique, FAURE-FREMIET 1970
T1 semble que la formation périodique annulaire, ohservée lors du début de i
1'orpanitogendse puisse 8tre considérée comme telle, et soit responsable de 1
1'agencement et du développement des microtuhules sous pelliculaires. les |
centrioles pourraient jouer un rdle important dans la genése dé cet anneau
gui s'organise autour du diplosome avant 1'apparition des microtubules

(Fig. 79).

4 - Te conofde

a, La structure de cet organite, présent chez la plupart des {
germes infectieux de Sporozoaires excepté les Himosporidies et les Piroplasme%
est relativement bien connue, bien qu'en aucun cas le nombre de fibres qui
le constituent ait pu &tre exactement défini (voir VIVIER 1972).

La genése du conoide a, par contre, rarement été observée avec
précision, hien que de nombreux travaux montrent qu'il apparatt & proximité
du centriole ou du centroctne quand ceux-ci sont déerits. SENAUD et CERNA

(1969), étudiant la schizogonie chez Eimeria +enella et E. marna observent

cette proximité et envisagent la possibilité d'un rapport entre centriole et
conoide. Cette hvpothése est souvent évoquée par la suite, et récemment

par HELLER (1972), qui affirme que le conoide des mérozoites d'Eimeria stiedae

est formé de 18 fibres et supvose que cet organite est induit par le centriole
Nous n'avons pu, bien que le chiffre de 18 soit possible, définir

exactement le nombre de fibres constituant le conotde d'Eimeria necatrix.

Par contre, nous avons pu observer que dés l'origine, cet organite posséde son
diamétre apical définitif, et est formé de fibres, mais que sa hauteur
initiale est trés réduite, et croit ensuite pendant 1'individualisation des
mérozoites. Le problime se pose de savoir si le conoide court renferme déja
tous les germes des fibres constitutives qui s'allongent ensuite en spirale -
hypoth2se la plus vraisemblable -, ou s'il est constitué progressivement

par intercalation successive de fibres de longueur définitive.

Nous avons pu, en outre, déceler une relation matérielle entre le
conoide nouvellement formé et la base du diplosome (ou 1'apex du centrocdne)
représentée par une bandelette dense venant se terminer & 1'intérieur de
l'organite apical. Une telle formation n'a jamais été déerite antérieurement
chez les Sporozoaires. PORCHET-HENNERE et RICHARD (1971a) montrent,chez les
mérozoites d'quregata)un é1ément dense strié émanant de la région du conoide

et se perdant dans le cytoplasme qui est peut-8tre homologue de ce que nous

décrivons chez Eimeria necatrix, mais sans relation apparente avec les cen-

trioles. D'autre part, elle existe dans ce cas chez des germes infectieux '
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mirs ou submatures, alors que nous ne 1'avons observée que dans des stades
précoces. '

Cette handelette dense pourrait représenter le matériel & partir
duquel s'élaborent les fibres du conoide, qui se synthétiserait au niveau
de la base des centrioles. Cependant, il n'apparalt pas de, contact immédiat
entre cette formation et la paroi du conoide, sauf peut-&tre aux stades
initiaux, et les modalités exactes du développement de cet organite restent |

4 préciser.

b, Certaines structures assocides au conoide pveuvent &tre distin-

’

guées, parfois précocement, chez Eimeria necatrix, et ont déja été décrites

|
chez certains Sporozoaires. ’ I
Tl s'agit d'abord des deux anneaux apicaux (pré-conoidal rings, |
SCHOLTYSECK et al 1970). Ces derniers auteurs consldérent ces formations
comme deux anneaux denses superpcesés surmontant le conoide. VIVIER et
PETITPREZ (1972) montrent que chez le Toxoplasme, comme dans la plupart des
autres germes Infectieux de Svorozoaires, ces structures apparaissent sur-

tout en couve sacittale, font défaut dans lec colorations négatives (il en

|
|
!
|
I
est ézalement ainsi chez Eimeria necatrix), et sont délicates a interpréter l
sur les coupes tangentielles dqh'apex des mérozoites. Ils représentent alors k
ces anneaux apicaux sous la forme d'arransements circulaires de granules |
denses, et non comme une formation continue. Nos observations chez Eimeria :
necatrix rapoellent celles réalisées chez Toxoolaéma et pourraient &tre {
interprétées de la méme maniére. Au cours de la gendse des germes, il semble ?
que les anneaux soient concentriques et non superposés, ‘et que dans la suite |
du développement le cercle intérieur s'accroisse et forme l'anneau 1le l
plus antérieur. ‘ i

|

Une vésicule de 60 nm, au centre généralement occupé par un grain

\

dense, est souvent présente & 1'extrémité du mérozoite d'Eimeria necatrix,

entre les anneaux apicaux, et peut apparattre dés 1'initiation des germes,
Une vésicule simllaire a été déecrite chez certaines Coccidies : Eimeria
bovis (SHEFFIELD et HAMMOND 1966), E. miayrii (ANDREASSEN et BEHNKE 1968), -
E. stiedae, E. perforans (SCHOLTYSECK et PIEKARSKI 1965, HELLER 1972),

E. callospermophili (SCHOLTYSECK et al 1969).

Nous ne connaissons rien de son rdle, mals son apparition trés

précoce nous fait suggérer qu'elle pourrait &tre une des premidres formations
initiées, peut-8tre la premidre, autour de laguelle se centreraient les
autres organites. Elle pourrait provenir d'une activité centriolaire, car on

observe fréquemment des vésicules similaires auprés du diplosome, quand les

mérozoites sont en cours d'évagination (Fig. 90, 91). Mais il se peut
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|

‘ !
écalement que cette vésicule apicale ne soit fonetionnelle que dans le :

|
germe mir, et nous ne pouvons préciser son rdle. Chez Toxonlasma, VIVIER et
PETITPREZ (1972) observent des vésicules alizndes & 1'intérieur du conoTde, i
qui proviendraient, selon ces auteurs, soit des rhoptries, soit d'une !
pinocytose, mais qui ne semblent pas pouvoir 8tre homologudes & la vésicule
apicale que nous décrivons. ﬂ '

Une troisieme formation associée au conoide est représentée par
deux microtubules accoléds s'étendant parallélement & 1'axe de 1'organite
sur toute sa hauteur. PORCHET-HENNERE et RICHARD (1971 a) les observent

également chez les mérozoites d'Accregata et les distinsuent des pddoncules

des rhoptries. Cepte distinction est encore plus nette chez Eimeria necatrix,‘
car ces tubules anvaraissent précocement, bien avant que se pédiculisent i
les rhoptries. Cette formation pourrait correspondre aux bhasuettes axiales
observées en coloration népative dans le cono¥de de certaines Coccidies

(RYLEY 1960, ROBERTS et HAMMOND 1970, DUEREMETZ 1971 a, et Fig. S) et
également présentes chez le Toxoplasme, sur les imares de VIVIER et

PETITPREZ (1972), mais dans ce dernier cas, la pzire de microtubules
n'apparait pas en section transversale. Cette dernitre est aussi visualisée,

chez Eimerja necatrix, dans les coupes sagittales de germes en cours

d'évagination (Fig. 91 a), et elle peut alors 8tre rapprochée de la haguette
dense observée entre les pédoncules des rhoptries chez le mérozoite miir
(Fig. 7), comme chez certaines autres Eimeria (SHEFFIELD et HAMMOND 1966,
COLLEY 1968, SENAUD et CERNA 1959). Nous ne savons rien de la signification

de cette palre de microtubules, mais ferons cependant remarquer que la
bandelette dense reliant la base des centrioles & 1l'intérieur du conoide
se termine@énéralement au contact de 1l'apex de cette formation et que des

rapports fonetionnels existent peut-8tre entre elles.

5 - Les rhovtries

Ces organites en forme de massue (d'oh leur nom de Rhoptries,
SENAUD 1967), dont le pédoncule se termine dans le conofde & proximité de la
membrane qytoplasmique sont présents chez tous les germes infectieux de
Sporozoaires (SCHOLTYSECK et MEHLHORN 1970, PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971),
et sont habituellement considérés comme sécréteurs d'enzymes protéolytiques
utilisées lors de la pénétration dans la cellule hdte. Ce rdle hypothétique
n'a toutefois pas regu de confirmation définitive et reste discuté
(VIVIER et PETITPREZ 1972). '

1 .L'origine dés rhoptries est mal connue. Lorsque les germés

s'individualisent, il apparalt des vésicules plus ou moins denses dans la




Figure F

a, Avparition des ébauches du mérozolte auprés du pdle d'un
noyau (N) et contre la membrane plasmique du schizonte (mb).
La formation dense qui joint la base des centrioles au
conoide n'est pas dans le plan du schéma et est représentée
par un tralt discontinu (fléche).

(a 1, a 2 : anneaux apicaux ; AP : anneau de structure
périodique autour duguel rayonnent les microtubules sous -
pelliculaire§ ; Ch ¢ chromosome ; ce : centriole ;

em : complere membranaire interne ; co : conoide ;

et : centrocbne ; er : ergastoplasme ; G : dictyosome ;

K : cindtochore ; m : mitochondrie ; ts : microtubule

sous pelliculaire ; va : vésicule apicale ; vm : vacuole

plurimembranaire ; vR : future rhoptrie).

b, Début du "perlage" d'un mérozoite, avant la pénétration
nucléaire. (Méme légende que a, avec, en outre, A : anneau
d'insertion des microtubules sous pelliculaires ; 1lb : lames
bimembranaires représentant les extrémités libres des feuillets
du complexe membranaire interne ; mp : micropore j; t : paire

de microtubules situde dans le conoide).

¢, Reconstitution schématique de la disposition des feuillets
du complexe membranaire interne du mérozoite en cours d'évagination
dont une partie est glissée entre le plasmalemme et une paire de
microtubules sous pelliculaires et dont 1'extrémité libre

ondule dans le cytoplasme.
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i
région antérieurg)qui se pédieculisent ensuite vers 1'apex (PORCHED-HENNERE %

1972 a). Seul HELLER (1972) vense que, chez Eimeria stiedal, elles se déve-

loppent & partir de 1'intérieur du conoide vers le cytoplasme. PRENSIER |
(1971), chez la Grégarine Diplauxis hatti, susgdre une origine golgienne

pour ces organites. VIVIER et PETITPREZ (1972) évoquent également une

Nos observations sur Eimeria necatrix montrent que les vésicules

|
|
r
|
relation entre ces deux formations chez Toxovplasma. |
|
[
|

denses préfigurant les rhoptries apparaissent dés les stades précoces de

1'initiation des mérozoites A proximité du centrocdne, c'est-a-dire au

voisinage du dictyosome. Une origine golgienne est ainsi suggérée pour ces
organites, mais les mcdalités de leur genese restent & préciser car nous
- n'avons pas observé de stade antérieur i une grosse vésicule de 0,4 - 0,5 «

L'évolution du contenu des rhoptries au cours de la différenciation du gérme

est tres nette : d'abord uniforme, il devient hétérogine et se condense

S S P

var places, pour devenir enfin homogéne et trés osmiophile. Les divers
aspects du contenu de ces organites avaient déja été observés par ailleurs,
et étalent considérés comme appartenant 3 des stades différents de leur
édvolution (SCHOLTYSECK et MEHLHORN 1970, VIVIER et PETITPREZ 1972). Cela
est aisé A reconnaltre dans le cas présent.

Le pédoncule semble commencer i se former sans direction précise,
puis s'orienter vers 1l'apex de la cellule. Les mécanismes de ce développement
restent & élucider. ,

Les rhoptries sont toujours décrites au nombre de deux chez

Eimeria et Plasmodium (SCHOLTYSECK et MEHIHORN 1970). Nos‘images de mérozoite

mirs pourraient laisser penser qu'il en est ainsi également chez Eimeria
necatrix (Fig. 7). Cependant, aucune coupe séride de germe infectieux
d'Eimeria n'a été réalisée & ce jour, qui permettrait de préciser ce nombre
avec une absolue certitude ; le fait d'observer habituellement, chez le \

mérozoite immature, trois vésicules préfigurant les rhoptries nous fait

suggérer qu'elles pourraient se pédiculiser toutes trois, et persister ainsi

dans le germe mir.

6 - Orzanites cvtoplasmiques

a - L'appareil de Golgi

Cet organite est souvent représenté, chez les germes
infectieux de Sporozoaires, par un dictyosome situé i 1l'avant du noyau

(PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971). Il en est de méme chez Eimeria necatrix

-

I1 semble se former & partir de vésicules bourgeonnant % partir de 1'envelopps
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nucléaire ou d'une lame d'ergastoplasme en relation avec cette enveloﬁpe, l
comme PORCHET-HENNERE et RICHARD (1971 a) et VIVIER et PETITPREZ (1972)

le déerivent respectivement chez Accrecata et Toxoplasma.

Au cours des divisions nucléaires, un dictvosome est
souvent associé 4 chaque pdle du novau, et il semble ainsi que la duplication
du Golgl est associée 3 la mitose, comme cela est Suggéré par SHEFFIELD et
MELTON (1968) chez Toxonlasma, et apparait chez certaines Eimeria (DANFORTH
et HAMMOND 1972, KELLEY et HAMMOND 1972, SAMPSON et HAMMOND 1972). Aussi
1'intégration du dictyvosome dans le futur mérozoite est une conséquence de

sa dépendance envers 1'apex du noyau.

Le rdle de l'apvareil de Golgl dans la gendse de certains
|

organites du germe (complexe membranaire, rhoptries, micronémes) est i
!
probablement trés important, mais reste i préciser. ‘

i

b - Vacuoles plurimembranaires

Leur- pénétration a souvent été observée dans les germes
infectieux en cours d'individualisation (PORCHET-HENNERE 1972 a). Chez
Plasmodium (AIKAWA 1971) un "corps sphérique" plurimembranairéiénroulé autour
d'une mitochondrie. D'aprés SHEFFIELD et MELTON i1968), chez le Toxoplasme,
un "Golgl adjunct" se diviserait en meme temps que le noyau pour &tre réparti
dans les cellules filles.

Chez Eimeria necatrix, l'association avec les mitochon-

dries n'est pas observée. Nous ne savons pas si ces formations, qui préexis-
tent dans le schizonte immature se multiplient au cours des mitoses ; elles
ne semblent d'ailleurs généralement pas situées 3 proximité des noyaux

avant le début de la différenciation des germes. Nous constatons seulement
cette proximité lors de 1l'initiation, puils 1l'intégration des vésicules pluri-
membranaires au début de la pénétration nucléaire. ILeur nombre pourrait &tre
de trois par mérozoite, mais cela ne semble pas absolu, et nous ne savons

pas si elles proviennent de la division d'une formation unique, ou si elles
préexistent individuellement et sont attirdes progressivement au voisinage
du centrocdne lors de l'initiation. Une meilleure connaissance de la nature
et du role de ces vacuoles énigmatiques est nédcessaire pour mieux comprendre
leur comportement. Le fait qu'elles soient intégrées dans les mérozoites
suggére qu'il s'agit d'organites indispensables et non de quelconques vacuoles

alimentaires.




Figure G

a, Evauche de mérozoite lors de la pénétration nucléaire
(la dernidre mitose n'est pas terminée). Les rhoptries

forment leur pédoncule.

b, MérozoIte venant d'@&tre libéré par pincement postérieur
Au niveau du dictvosome sont présentes de petites vésicules
4 contenu osmiophile (petit % ) dont dérivent peut-&tre
les micronémes, et quelgues vésicules de plus grande taille
(grand % ). Le centroctne est encore présent & 1'apex du

novau.

(Méme 1égende que la figure F, avec, en outre, gd : granule
dense ; nu : nucléole ; P : paraglycogene ; Fh : rhoptrie ;

S : miecronémes).
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¢ - Mitochondries el ergastoplasme

La pénétration de ces formations dans les germes senmble
n'intervenir qu'aprés 1'intégration nucléaire. Cependant, dans les mérozoltes
mirs, elles existent aussi bien dans la région antérieure que derricre le
novau. Ces organites pourraient ainsi &tre d'abord englobds dans la région

postérieure puis se répartir ensuite.

7 - ILes micronéemes

Ce sont des organites denses en navette, qui sont déecrits
chez les permes infectieux de nombreux Sporozoaifes, mals ont pu &tre confondy
chez certaines espzces, et en particuller le Toxoplasme, avec les rhoptries
(VIVIER et PETITPREZ 1972). Tls existent par contre en abondance chez 1
beaucoup de Coccidlomorphes (SCHOLTVSECK et MEHLHORN 1970), ol ils peuvent |
occuper la majeure partie du tiers antérieur du germe mir, comme chez

Eimeria necatrix.

Leur origine n'est pas connue, et leur apparition est rarement
situde mais semble pénéralement tardive au cours du développement des germes.

Chez Eimeria stiedae, HELLER (1972) décrit une origine commune pour rhoptries

et microndmes qul proviendraient de 1'allongement d'un organite unique
apparaissant tri2s tot & l'intérieur du conoide.
Nous avons vu plus haut que la formation des rhoptries chez

Eimeria necatrix ne suit pas ce processus.

Nous pensons qu'il en est de méme pour les micronémes, qui
apparaissent longtemps apres les paired organelle§; et ne semblent pas
représenter une structure ramifide issue de 1l'apex de la cellule selon le
schéma proposé par HELLER, mais des navettes bien individualisdes de
200 x 60 nm environ. Nous les supposons plutdt issus de la transformation de
petites vésicules denses arrondies naissant au niveau du dictyosome et qui
pourraient ensuite s'allonger et migrer vers l'apex de la cellule.

-

L'appareil de Golgi montre d'ailleurs & ce stade une grande activité, et il
semble que ce soit 13 1l'organite le plus & méme d'engendrer la quantité
importante de microngmes présente chez le germe mir.

La vérification de cette hypothése nécessiterait une étude
dynamique du phénoméne, qui ne peut &tre réalisde par la simple observation

ultrastructurale.
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8 - Le paraglycogdne

Cette inclusion polysaccharidique (Amvlopectine, RYLEY et

al 1900) semble présente chez tous les germes infectieux de Snorozoaires
(PORCHET-HENNERE et VIVIER 1971), sauf chez les Hémosporidies et Piroplasmes.
L'apparition des grains .de paraglycogéne est trés rarement
signalde dans les études concernant 1‘'élaboration des mérozoites, PORCHET-
HENNERE et RICHARD (1971 a) observent de petits granules polysaccharidiques
accolés aux mitochondries dans les schizozoltes submatures d'Aggregata et
supposent qu'il pourrait s'agir de~grains de paraglvcogéne en formation. Ces
auteurs remarquenp en outre que le germe ne regoit pas cette réserve du
schizonte, mais donit la synthétiser lui-méme, etgsemble en étre ainsi

ézalement chez Eimeria necatrix.

Le mode d'élaboration des grains de varaglycogéne n'est

d'ailleurs pas mieux élucidé dans les autres stades du cycle des Sporozoaires)

et leur synthése n'a pu &tre attribude avec certitude & aucun organite
cytoplasmique (SCHREVEL 1971).
Nous n'avons pas observé de relation entre les polysaccharides

des mérozolites et les mitochondries chez Eimeria necatrix, et i1l semble que

les grains de paraglycogeéne apparaissent c¢i et 13 dans le cytoplasme avant
d'étre ensuite rassemblés dans le tiers médian. Leur petite taille chez les
germes lmmatures suggére qu'une croissance progressive des grains intervient

au cours de leur genése, ce qul est également supposé par SCHREVEL (1971).
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RESUME ET CONCLUSION

Les observations ultrastructurales sur la schizogonie chez

Eimeria necatrix soulignent la complexité de ce phénoméne, trés répandu

chez les Snorozoaires et souvent étudié, mais encore bien mal connu. L'unité |
de structure des germes infectieux hautement différenciés de ce groupe de
Protozoaires suggtre l'existence d'une homologie dans les mécanismes qui [
leursdonnent naissance. Aussi, les informations obtenues par 1l'analyse de

cette reproduction asexuée chez une Eimeria dépassent le cadre des particula-

rités biologiques spécifiques et sont & interpréter comme l'expression d'un |
vrocessus général dont certains aspects doivent €tre communs & tous les i
Sporozoaires. o

Hous avons pu distinguer, dans la schizogonie d'Eimeria necatrix, |

trois événements principaux s

1) - En premier lieu, la dédifférenciation du mérozoite initial et
la croissance du schizonte intracellulaire. Cette phase suppose un métabolismg
intense et met en jeu des relations hote - parasite dont certains aspects
sont mis en évidence var 1'étude morphologique (mlcroplis, micropores), mais i
dont les modalités restent A élucider. Le dévelovppement de la Coccidie en

cultures hisiiotirpiques, associé 2 des techniques cytochimiques,autoradio-

graphiques et ~iochimiques permettra d'ahorder l'étude de son métabolisme. [
Le caractére intracellulaire du parasite aceroit 1'intérét de ces investiga- !
tions, mais représente également un obstacle important & la mise en oeuvre 1
de certaines des techniques évoquédes plus haut. . |
2) - Au cours de la croissance se déroulent des mitoses qui
n'avaient encore jamais été décrites, & 1'échelle ultrastructurale, chez les |
Coceidies. Tl s'agit de "cryptomitoses" (HOLLANDE 1972) au cours desquelles
un appareil fusorial composé de microtubules continus et de microtubules
chromosomiaux, et aux pdles intracytoplasmiques, assure la ségrégation des
chromatides selon un mécanisme classique. ILe mbde d'initiation du fuseau,
sa scission tardive en hémifuseaux, la différenciation de centrocdnes auprés
desquels sont groupés les cinétochores des chromosomes, et le processus de

séparation des noyaux fils sont, par contre, trés originaux. Ces particulari-

tés distinguent les mitoses schizogoniques d'Eimeria necatrix des cryptomi-

toses 3 hémifuseaux et cryptorthomitoses définies par HOLLANDE. Nos résultats
concordent toutefois étroitement avec les interprétations de cet auteur eén

ce qui concerne 1l'accélération des mitoses et sa conséquence principale qui
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réside en la variation de la localisation des cinétochores au début de la
division nucléaire.

Les modalités de duplication des centrioles et de gendse du
manchon initial (sans doute issu de la transformation du centrocdne) restent
a4 préciser, de méme que les ravvorts contractés par les cindtochores avec
les mierotubules et les centrocdnes. ILe role des hémifuseaux et le mode de

séparation des noyaux fils en l'absence de microtubules ne sont pas
élucidés. o '

Le déroulement de ces caryocindsesnon suivies de cytodiérése, et
leur accélération supposée au cours de la croissance posent le problime du
déterminisme des mitoses dans de tels plasmodes, tr2s fréquents chez les
Protistes. Une meilleure connaissance de ces processus, dont 1'étude est

atordée chez les Mvxomvcétes (SACHSENMAIER et al 1972), permettrait par

exemnle d'aporécier le rdle du cytoplasme dans le déclenchement des divisions

nucléaires, et pourrait venir éclairer certains aspects du déterminisme de

la mitose clagssique,encore inexpliqué .

2) - Le troisieme évinement important de la schizogonie est la

différenciation des mérozoites, qui est réalisée, chez Eimeria necatrix, par

exogenzse, blen que ce processus souffre quelques variantes. Le conoide et
les microtubules sous pelliculaires, probablement induits par les centrioles,
et le complexe membranaire et les rhoptries, qui semblent dériver du diectyo-
some, apparaissent précocement auprés du pdle d'un novau qui subit une
derniére mitose. La pénétration nucléaire et celle des vésicules plurimem-
Tranaires dans les évaginations préfigurant les mérozoites ont pu &tre
suivies, de méme que les modalités originales de développement du complexe
mempbranaire interne. La formation tardive des microntmes (peut-&tre issus

du Golgl) et des grains de paraglycogéne, rarement signalée, a été également
décrite. Cette étude apporte ainsi des informations nouvelles quant &

1'élaboration des organites du mérozoite et montre que les centrioles et

le dlctyosome y participent activement. Cependant, les rGles respectifs de
ces structures et du novau dans cette organitogenese doivent encore étre
précisés, de méme que les modalités du déclenchement de la différenciation
qui sont totalement inconnues.

T1 apparalt ainsi clairement que 1l'analyse ultrastructurale de
la sqhizogonie laisse en suspens de nombreuses questions que 1'étude morpho-
logique seule ne peut résoudre. Celle-ci constitue cependant une hase

indisvensable pour en aborder 1'étude dvnamique. Elle montre que ce phénoméne
© N a q

rassemble dans une méme cellule des mécanismes biologiques fondamentaux
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tels que mitose, organitogensse, différenciation, métabolisme parasitaire,

et i1 s'avére ainsi une fois de plus gue les Sporozoaires, souvent délaissés,
constituent un matériel de choix, non seulement pour la cyvtologie générale,
mais encore pour le progrds de nos connaissances sur le fonctionnement

cellulaire.
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LEGENDE

A Anneau d'insertion des microtubules sous pelliculaires.
al, a2 Anneaux apicaux. '
Ce Centriole.
CH Cellule hdte.
Ch Chromatine
Cm Complexe membranaire interne.
en Enveloope nucléaire
er ErgaStoplasme
F Fuseau
G Dictyosome
g Granules denses du mérozolte.
K Cinétochore -
L Granules lipidiques
1b Lames bimembranaires
M Mitochondrie
Membrane cytoplasmique
Mérozoite
mp Mieropore
N Noyau
NH Noyau de la cellule hdte
nd Nucléole
P Paraglvcogéne
o) Pores nucléaires
pl Microplis de la cellule hdte
pR Pédoncule de Rhoptrie
R Rhoptrie
s Micronémes
Sch Schizonte
ts Microtuhbules sous pelliculaires
va vésicule apicale
VH Vacuole Hote
Vm Vaéuole plurimemhranaire
VR Rhoptrie en formation

V, v Vacuoles




Fig, 1
Fig. 2
Fig. 3
Fig. 4
Pig. 5

Mérozoltes IT mirs, dans la vacuole hdote. Noter la répartition des
microntmes et du paraglycogene. (DUBREMETZ, DEA 1970).
x 15 000.

Mérozoites IT venant d'@tre 1ibérés dans 1l'intestin. Coupe semi-fine,
Bleu Azur IT.
x 1100.

Mérozoite II submature. L'une des rhoptries et son pédonculé sont
visibles, de méme que le dictyosome, une vacuole plurimembranaire
et des mitochondries.

x 26 000.

Extrémité apicale de mérozoite II : la trace des anneaux aplcaux
surmonte le conolde, qul est doublé par une fine couche dense
(fléche). Un microndme et le pédoncule d'une rhoptrie pénétrent
dans le conolide. Leur parol est une membrane unitalre. Le complexe
membranaire interne est formé de 2 membranes unitaires accolées,
et, & son extrémité, est au contact de 1l'anneau d'insertion des
miecrotubules sous pelliculaires.

x 51 000.

Coloration négative : extrémité apicale de mérozoite II. Les
fibfes du conoide apparaissent, ainsi qu'une formation longitu-
dinale (fléche). Les microtubules sous pelliculaires et leur
anneau d'insertion sont présents, et les micronémes sont
reconnaissables.

x 72, 000. |







Fig. 6

Fig. 11

Coloration négative : apex de mérozoite II étalé, vu par dessus.
Des fibres du conoide apparaissent, mais 1'anneau d'insertion
des microtubules sous pelliculaires et ces 22 microtubules sont
surtout bien mis en évidence. (DUBREMETZ, 1971 a).

x 78 000.

Extrémité apicale de mérozoite II, montrant la vésicule apicale,
et deux pédoncules de rhoptries séparés par une baguette dense
(fléche), plus épaisse dans le conoide.

(DUBREMETZ, 1971 a). '

x 50 000.

Coupes transversales de mérozoItes IIT (coecaux) & différents
niveaux, montrant la répartition périphérique de la chromatine
dans les noyaux, et la présence d'ergastoplasme, de mitochon-
dries, de micronémes, et de granules denses.

x 39 000.

Extrémité postérieure de mérozoite II : le complexe membranaire
interne s'interrompt sur une courte distance (fl&che).

(Méme échelle que la figure 7). (DUBREMETZ, D. E. A., 1970).

x 30 000.

Coupe transversale de micropore de mérozoite II. Le complexe
membranaire pentalaminé forme un cylindre dense (fldche)

doublé intérieurement par une couche dense fine (petite fléche).
x 95 000.

MérozoTte II aprés réaction TCH-Protéinate d'Argent

(TCH : 1 heure). Le paraglycogéne est mis en évidence dans
le tiers médian de la cellule. |
(DUBREMETZ, D. E. A., 1970 ).

x 18 000.







Flg. 12
Fig. 1

Fig. 14
Fig. 15

P ki

Jeune Trophozolte coecal (issu d'un mérozoite II) ol
1'apex du mérozoite et certaines formations particulidres
n'ont pas encore disparu.

(DUBREMETZ D. E. A. 1970).

x 42- 000.

Jeune trophozoTte intestinal (issu d'un mérozoite I), dont

le noyau atte;nt %/a , et renfermant une plage claire (3k) ol
sont accumulés des granules polyédriques rappelant le paragly-
cogéne (fléche).

x 26 000.

Stade identique & la figure 13 (Fliche) ; coupe semi fine,
Bleu Azur II.
x 1 100.

Coupes successives au niveau des microplis de la membrane
vacuolaire de la cellule hote, montrant qu'il s'agit de lames
et non de tubules (fléche).

x 60 000. ‘







Flg. 17

Jeune schizonte II ol 1l'on observe les diverses inclusions cyto-
plasmiques : ergastoplasme aligné contre le plasmalemme (erl),
ergastoplasme en lames paralléles (er2), vésicules plurimembra-
naires, mitochondries, Golgl, grandes vacuoles & contenu
membranaire (V), petites vacuoles & contenu clair ou a granuleé
denses (v). Un noyau arrondi renferme deux nucléoles.

x 11 000.

Microplis vacuolaires, montraﬁt leur continuité avec la
membrane de la cellule hdte.
x 100 000.

Deux schizontes II &gés renfermant de nombreux noyaux périphé-
riques. Au centre de 1'un d'eux sont accumulées de nombreuses
vésicules. Coupe semifine, Bleu Azur II.

x 1 100.

Autre schizonte IT montrant plus de noyaux qu'a la Figure 17,
mais ol 1'on retrouve les mémes Inclusions cytoplasmiques. Une
invagination profonde du plasmalemme a séparé en deux parties

le parasite & ce niveau, & moins qu'il s'agisse de deux schizon-

tes évoluant dans la méme cellule hote.

x 12 000.







Fig. 20 -

Fig. 21
Fig. 22
Fig. 2

Fig. 24
Fig. 25

Vacuoles plurimembranaires dans un schizonte II. Quatre
membranes limitantes sont nettement visibles par places
(cercles). L'une des vacuoles est pincée en son milieu
(fléche).

x 75 000.

Micropore formant une invagination profonde remplie d'un
matériel granuleux (% ). (Méme échelle que 22).
x 42 000.

Micropore au travers duquel pénetre un micropli de la
vacuole hdte et formant une ampoule remplie d'un matériel
granuleux limité par une membrane ( % ).

x 42 000.

Micropore formant une ampoule remplie d'un matériel
granuleux limité par une membrane unitaire (% ).
(méme échelle que 22).

x 42 000.

Micropore formant une ampoule volumineuse, doublée par

une lame d'ergastoplasme, et renfermant des microplis de la

vacuole hbte et un matériel granuleux limité par une membrane
unitaire ( # ). ' ’
x 48 000.

Vésicule intracytoplasmique limitée par deux membranes
unitaires, renfermant un contenu granuleux ( 3k ) et doublée
par une lame d'ergastoplasme.

x 30 000.







Fig. 27

Fig. 28

Fig. 30

Initiation des formations mitotiques dans un manchon creusé-i
1'apex du noyau entre les centrioles fils. Dans ce manchon

limité par 1l'enveloppe nucléaire apparaissent des microtubules
dans un matériel dense (%) qui se prolonge jusqu'aux centrioles.
Sur la face externe du manchon est appliquéé de la chromatine.

Le nucléole est présent. Les centrioles sont appliqués contre

la mémbrane cytoplasmique.

x 51 000.

Autre noyau en début de mitose. Le manchon intranucléaire

ouvert vers ies centrioles renferme un contenu fibrillaire dense
( ¢ ) plus osmiophile contre les parois (fléche). |

x 66 000.

Coupe tangentielle d'un noyau & un stade analogue aux
précédents passant par le manchon initial dont le contenu ( 3 )
est également plus dense & la périphérie (fléches). Deux
formations trilamindes (K) sont présentes dans le nucléoplasme
4 proximité du manchon.

x 75 000.

Coupe d'un noyau surmonté par deux centrioles trés écartés,
mais entre lesquels aucune formation n'est présente.

x 60 000.

Coupe passant par un couple de centrioles et pouvant évoquer

‘1'initiation des formations mitotiques par la présence d'un

matériel dense (fléche) tangent & 1'enveloppe nucléaire
perturbée & ce niveau.
x 80 000.







Fig. 31

Série de coupes de l'apex d'un noyau en début de mitose. le
manchon est appliqué, & la partie supérieure, contre 1'enveloppe
nucléaire, et sa paroi se confond avec celle-ci & ce niveau
(Fig. 31 a). Il renferme un contenu fibrillaire ( ¢ ) se pro-
longeant jusqu'au contact des centrioles (fléche coufbe,

Fig. 31 a) et communique avec. le nucléoplasme par
1'intermédiaire de pores (fleches) visibles en coupes transver-
sale (Fig. 31 a) et tangentielle (Fig. 31 c).

x 126 000.






Fig. 32
Fig. 33
Fig, 34
Fig. 3

Série de coupes de l'apex d'un noyau en début de mitose.mon—
trant la disposition des deux paires de centrioles fils, et
1'arche formée par le noyau (fléche, 32 c, 32 d) au-dessus du
"fuseau" initial (3% ). Contre 1'enveloppe nucléaire, au niveau
du manchon, sont appliquées des condenSations trilaminées (K)
en relation avec la chromatine.

x 51 000.

Coupes tangentielles successives d'un noyau en début de mitose
montrant le contact (fléche) entre le matériel dense du "fuseau"
initial (% ) et la base des centrioles.

(méme échelle que 32).

x 51 000.

Image d'un noyau & un stade antérieur & celui du manchon initilal,
ol 1l'enveloppe nucléaire forme une cupule dans laquelle on observe
un matériel dense ( 3k ) et deux sections transversales de
microtubules accolés A 1l'enveloppe (fléches).

x 69 000.

Image pouvant représenter.la coupe transversale d'un manchon
initial (fléche) identique & celui de la figure 31, et dont la
partie supérieure est accolée & 1'enveloppe nucléaire. (Il

peut cependant ne s'agir que d'une coupe latérale de centrocdne,
34 un stade ultérieur).

x 48 000.
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Fi 7
Fig. 38

a,

a,

Coupe transversale de centriole : le tubule central est
formé de 11 & 1% sous unités.

Le méme centriole aprés rotation du cliché (n = 9) : les
9 tubules périphériques et une pidce dense située en face
de chacun d'eux (fléche courbe) sont nettement renforcés.
x 200 000.

Coupe d'un diplosome montrant la disposition paralldle des

2 centrioles. L'un d'eux (fl&che) est agrandi a la figure 37 b.

Sur 1l'autre, le tubule central, plus court, n'est pas visible.

x 110 000.

Agrandissement.d'un centriole de la figure 37 a : les
microtubules périphériques sont également constitués de
sous unités (fléche).

x 400 000.

Coupes successives tangentes & la surface cellulaire montrant

les deux paires de centrioles associées & un noyau en début de

mitose. Le centriole marqué d'une fliche (Fig. 38 c) est agrandi

4 la figure 36.
x 80 000.






Fig. 39
Fig. 40
Fig. 41
Fig. 42

Aprés la disparition du manchon (qul persite aux extr@mités),
un court fuseau de microtubules est ®ndu & 1'apex du noyau
entre les diplosomes.

x 42 000.

Noyau oh le manchon a disparu, sauf aux péles (-¥-) entre
lesquels aucun fuseau n'est présent mais qui sont reliés par
une bandelette dense (fléche) en relation avec une masse de
chromatine.

x 44 000.

Image de fuseau intranucléaire montrant des microtubules
continus (o) et divergents (). L'enveloppe nucléaire coiffe
1'extrémité du fuseau.

x 51 000,

Coupe de 1l'apex d'un noyau montrant le fuseau en relation
aux extrémités avec les centrioles (fléche) et constitué de
microtubules continus (o) et divergents (o).

x 69 000.







Coupes d'un noyau renfermant un fuseau dllongé constitué de mi-
crotubules (o) dont certains sont continus. L'enveloppe nucléaire
coiffe les pdles, qui sont ouverts vers le cyﬁoplasme (fléche,

43 a). Un cindtochore est voisin d'un pdle (43 a).

x 45 000.

Dans ce noyau, les pdles sont largement écartés et un fuseau
sinueux est présent (o). Trois cinétochores sont visibles, reliés
4 de la chromatine et qui semblent insérés sur des microtubules
chromosomiaux.

x 56 000.
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Noyau dont les pdles sont peu écartés et ol deux hémifuseaux
divergent vers le nucléoplasme (o). Aux pdles, les centrocdnes
s'individualisent ; ils sont ouverts vers les centrioles (fliche)
et leur base est doublée par un matériel dense (d). La chroma-
tine semble groupée en deux lots dans les hémifuseaux.

x 6Q 000.

Coupe d'un noyau & un stade comparable i celui de la figure 48,
passant par un seul pdle. Le centroctne est traversé & la base
par les microtubules (o), et celle-ci est doublée par une
couche dense (d).

(DUBREMETZ, 1971 b).

x 42 000. '

Noyau ol sont présents deux hémifuseaux dont les directions forment
un angle trés aigu (fléches). La chromatine semble groupée en

deux lots.

x 48 000.
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Fig. 48
Fig. 4o

Coupes successives d'un noyau ol sont présents deux hémifuseaux.
Les microtubules (o) traversent la base des centrocdnes (double
fléche, 48 a), quil est doublée par un matériel dense (d).
L'enveloppe nucléaire est percée de pores.

x 45 000. |

Noyau ol 1l'appareil fusorial a disparu. les centrocdnes sont
toujours ouverts & 1l'apex (fléche). Les chromosomes sont
groupés en 2 lots et au voisinage des pdles.

x 52 000.
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Fig, 51

Coupes successives d'un noyau ol persistent deux microtubules (o)
paralléles & 1l'axe des pdles ; 1l'un des centrocdnes est
extranucléaire. Les chromosomes sont rassemblés auprés des poles.

x 45 000.

Coube tangentielle d'un noyau passant par les centrocOnes encore
intranucléaires. Les chromosomes sont nettement groupés en deux
lots rassemblés aupres des pdles. Les cinétochores sont voisins
des centrocﬁnes; Les hémifuseaux sont encore présents.

x 40 000.







Fig. 52

Noyau ou 1l'appareil fusorial a disparu ; les pdles sont peu

écartés et matérialisés par les centrocdnes, formés par une

invagination de l'enveloppe nucléaire ouverte vers les centrioles

(f1éche). La base des centrocOnes est doublée par un matériel
dense (d) contre lequel on reconnait un cinétochore. Les chro-
mosomes sont groupés autour des podles.

x 51 000.

Cenfroc@ne d'un noyau & un stade voisin du précédent. A la base
de cette formation, 4 cinétochores sont visibles, séparés de
1'enveloppe nucléaire par une couche fibrillaire de 40 nm
environ. Une stfucture rappelant un centriole incomplétement
structuré esi présente & l'apex (Ce ?).

X 75 000.

Noyau ol le centrocdne est incomplet (double fléche). Celui-ci
est ouvert & l'apex (fliéche). Des microtubules sont encore
présents dans le nucléoplasme (o). Les chromosomes sont voisins
du pdle intdéressé par la coupe. Un centriole incomplétement
structuré est présent & 1l'apex (Ce ?).

x 45 000.

Autre noyau ol le centrocdne est ouvert latéralement (double
fléche), mais il n'existe pas, dans le plan de la coupe, de
microtubules intranucléaires.

x 48 000.

Coupe tangentielle de la base d'un centrocdne montrant, au cen-

_tre de 1'organite, les microtubules (fléche) et latéralement

les pores de 1l'enveloppe ou ces derniers se terminent (ou
traversent) (double fléche).
x 75 000,

Coupes d'un pdle d'un noyau ol la paroi du centrocOne, en cours
d'extrusion est en continuité avec la lame d'ergastoplasme
paralléle ol la surface cytoplasmique (Fig. 57 b, fléche). La
base du centroctne est doublée par une couche dense contre
laquelle sont visibles deux cinétochores.

(Méme échelle que la figure 54).

x 45 000.







Le centrocdne extranucléaire peut prendre en coupe 1'aspect
d'une mitre. Les microtubules qu'il renferme convergent vers

un matériel dense en contact avec les centrioles (fliche courbe ).
La base du centrocone est longée par une lame dense (double
fléche) et les cinétochores ne sont plus reconnaissables.

x 45 000.

Coupe de centrocbne extranucléaire ouvert & 1l'apex (Fléche courbe)

N

et dont la base est longée & une distance d'environ 40 nm par
une formation trilaminée (double fléche).
x 75 0Q0.

Coupe d'un noyau olt le centrocdne est intranucléaire et ol sont
encore présents des microtubules hémifusoriaux. Le nucléole
semble étiré vers le pdle (fléche).

x 28 000,

Centrocdne extranucldéaire. Les microtubules qu'il renferme (o)
s'achévent au niveau des interruptions qu'ils déterminent dans
1'enveloppe nucléaire. Deux cinétochores sont voisins de la
base du centrocdne et 1'un d'eux est, sur ce cliché, en rela-
tion avec une motte de chromatine (fléche).

x 48 000.

Coupe latérale d'un noyau allongé ol sont encore présents trois

mierotubules alignés selon 1l'axe des pdles. Les chromosomes sont

. groupés en deux lots, de part et d'autre du nucléole encore

unique et central.
x 36 000.







Fig. 64
Fig. 65

Noyau en fin de mitose, ol les chromosomes sont groupés pres
des pdles. Les nucléoles sont séparés et un centrocone est
visible, de méme qu'un centriole accolé & la membrane plasmique.
(méme échelle que Fig. 64).

x 24 000.

Image d'un noyau dont une partie est trés étirde (fldche) et
représente peut-&tre un pont subsistant entre deux noyaux fils.
Un microtubule (o) est présent dans cet étirement.

x 24 000.

Image de la séparation des noyaux fils : la membrane nucléaire
interne a isolé les nucléoplasmes (fléches), mais les deux
noyaux sont encore dans une membrane externe commune. Un
centrocone est encore visible, prés d'un centriole agcolé a

la membrane plasmique.

x 40 000.







Fig. 66 Coupes successives de deux noyaux fils séparés par la membrane
nucléaire interne (fléches), et ou la mitose suivante a déja
débuté : les centrioles sont dédoublés et sous tendent un
court fuseau intranucléaire ( % ).

x 30 000.

Fig. 67 Stade ultime de la mitose, ol ne subsiste qu'une courte
communication entre les deux espaces périnucléaires.
x 36 000.







Fig. 68

Fig. 69

Flg. 70

Sehizonte TII 4 la périphérie duquel commencent & apparaltre les
ébauches des mérozoites (fléches).
x 11 000.

Coupes tangentielles successives d'un schizbnﬁe IT & un stade
précoce de différerciation des mérozoites. A proximité d'un
centriole apparalt le conoide entouré par un anneau de structure
périodique (fléches) sur lequel s'insérent des microtubules.

x 66 000.

Coupes tangeitielles successives d'un schizonte & un stade
voisin du précédent, ol une formation dense (fléches courbes)
s'étend entre les centrioles et le futur conolde qui est repré-
senté par un anneau osmiophile centré autour d'une vésicule
(fleche, 70 a). Remarquer l'insertion oblique des microtubules
sous pelliculaires.

x 57 000.







Fig. 73

Coupes subtangentielles successives d'un schizonte IT au niveau

ot commencent A& apparattre les formations apicales d'un mérozoite,

en face d'un pdle d'un noyau traversé par un court fuseau.
x 57 000.

Ebauches de 2 mérozoites en face des pdles d'un noyau en cours

de mitose : les centrocdnes sont extranucléaires et la chromatine

est plaquée contre 1'enveloppe, & proximité des pGles. Noter la
présence d'un dictyosome prés de chaque centrocone.
x 42 000.

Couves tangentielles successives d'un schizonte II au niveau de
1'ébauche d'un mérozoIte. Deux anneaux apicaux concentriques
surmontent le conolde. Celui-ci est entouré par un anneau de

structure périodique formé de 11 paires de bAtonnets denses

entre cha-une desquelles sont présents 3 batonnets moins osmio-

philes (fleéches, 73 c). Les 22 microtubules sous pelliculaires
s'inseérent en "turbine" au-dessus de cet anneau, par paires,
entre les batonnets denses (73 b). Dans le conoide sont
présents deux microtubules accolés.

x 57 000.







Fig. 74 et 75

Coupes tangentielles successives d'un schizonte au niveau
des ébauches de deux mérozoIltes fréres (situés aux pdles
d'un méme noyau).

Une bandelette dense (fléches courbes, T4 a, b, e,

75 b, ¢, d) s'étend entre la base des centrioles (au-dessus
de 1l'apex du centrocbne) et 1l'intérieur du jeune conoide,
Les microtubules sous pelliculaires rayonnent en "turbine"
Sous le conoide et contre le centrocdne apparalt une vési-
cule au contenu granuleux limitée par une membrane
unitaire (VR).

x 66 000.







Fig. 76 Coupes transversales successives d'un schizonte IT au niveau
de 1'ébauche d'un mérozoite. Le complexe membranaire interne
est visible, et & la méme extension que les microtubules sous-
pelliculaires. Il est formé de 2 membranes unitaires accolées,
se retournant et se rejoignant aux extrémités (fléches). Sur
la figure 76 a, il est représenté d'un coté (encadré, agrandi
en encart) par 2 saccules trés aplatis, Jjointifs (fléche courbe).
Le jeune conoide est trés court et voisin du diplosome et du
centrocone. ‘

x 75 000
(encart : x ]éS 000).

Fig. 77 Coupe transversale d'un schizonte IT au niveau du pdle d'un
noyau, quand commencent & apparaitre les ébauches des mérozoltes
Ie centroctne est ouvert vers les centrioles (fléche courbe ).
Sasbase est doublée par une formation dense trilaminée (fleche).
x 31 000.

3 Coupes transversales d'un schizonte II au niveau de 1'ébauche

F
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d'un mérozoite : le conoide est trés court et sa parol se
compose (Fig. 78 b) de deux fibres superposées. La formation
fibrillaire reliant la base des centrioles au conoide est
présente (fléche courbe, ?8 a).

x 51 000.







Fig. 81

Fig. 82

Coupes tangentlelles successives d'un schizonte II au niveau
d'un diplosome associé A une formation périodique (fléche) de
structure identique & 1'anneau observé autour du jeune conoide
(Fig. 69 - 73), mais non circulaire. Entre cette formation et
le diplosome est présent un matériel denseA(a%-) et un arc
osmiophile représentant peut-&tre 1'ébauche du conolde

(fleche courbe).

x 80 000.

Autre diplosome du schizonte de la figure 79, ou les centrioles
sont trés dcartds et associds & un arc osmiophile (fléche courbe)
centré sur une vésicule (double fliche).

x 80 000.

Autre schizonte IT ol est présente, de part et d'autre d'un
noyau, une formation périodique (fliche) de structure comparable
aux précédentes, mais ol les bStomnets sont plus allongés

(2 droite). Elle s'enroule autour d'une zone cytoplasmique
finement granuleuse, dépourvue de ribosomes ( ¥ ).

x 48 000.

Autre schizonte II renfermant une formation de méme période que
les précédentes (fléche), mais ob le bitonnet intermédiaire
central est absent (petites fléches).

x 48 000. |

e

-







Fig. 87

Schizonte II (découpé en plusieurs éléments), au début du
"perlage" des mérozoites (flache).
x 12 000.

Ebauche de mérozoite commengant & se soulever en un dome
centré sur le conoide.
x 60 000.

Méme stade qu'i la figure 84. Le complexe membranaire interne
s'invagine & une extrémité en une ampoule (fléche) dont le col
pourrait préfigurer un micropore.

x 51 000. '

Image de développement "interne" de mérozoite II. Le complexe
membranaire interne et les microtubules s'enfoncent d'un coté
dans le cytoplasme (fléche courbe). Entre le conoide et les
centrioles est présente une bandelette dense (fléche). Le
diplosome est ici situé en profondeur contre 1'extrémité
distale du complexe membranalre interne.

x 45 000,

Coupe tangentielle d'un schizonte II au niveau de 1'ébauche

d'un mérozoite se dévelopbant comme celui de la figure 86. les
formations "superficielles" sont d'un c6té appliquées contre

le plasmalemme, et, de 1'autre, s'enfoncent dans le cytoplasme
(fléche courbe). Une baguette dense est présente sous le conoide
(fléche).

x 57 000.
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Fig. 88
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Coupe oblique de 1'apex évaginé d'un mérozoite II, montrant la
disposition spirale tres accentuée des microtubules sous
pelliculaires.

x 57 000.

Coupe tangentielle de 1'ébauche d'un mérozoite & un stade
ultérieur montrant que les microtubules sous pelliculalres
sont associés par paires et encore disposés en spirale.

x 60 000. ‘

Coupes longitudinales & différents niveaux de 1'ébauche

d'un mérozoite II. L'évagination renferme 3 grandes vésicules
denses préfigurant les rhoptries, et de petites vésicules
osmiophiles (). Le complexe membranaire interne et les
microtubules sous pelliculaires se terminent & la base de
1'évagination {fléche, 90 c), et & ce niveau est observé un
centriole. Le noyau n'a pas encore commencé & pénétrer dans
le futur mérozoite, dont l'insertion oblique sur le schizonte
est & noter.

x 51 000.







Fig. 91 Coupes successives d'un schizonte II & un stade identlque A celul
de la figure 90, intéressant plusieurs mérozoites en formation.
L'un d'eux renferme deux vésicules préfigurant les rhOptrieé
(et une troisiéme est présente pres du dictyosome). Dans le
conoide est visible la trace de deux microtubules accolés
(fléche courbe 91 a). Le diplosome est situé & la base de
1'évagination, et 4 ce niveau, des lames du complexe membranaire
interne convergent vers 1l'appareil de Golgi voisin du noyau V
(flaches).
x 51 000.
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Fig. 94

Fig. 96

Schizonte IT lors de la pénétration nucléaire dans les ébauches
de mérozoites (fléches). Coupe semifine, Bleu Azur II.

x 1 100.

Stade comparable ¥ la figure 92. Les ébauches de mérozoites
"perlent"sla périphérie du schizonte (fliches).
x 12 000.

Coupe tangentielle d'un mérozoIte en cours d'évagination. Une

lame issue du complexe membranaire interne forme une vésicule

3 son extr8mité (fléche), suivie par un saccule compartimenté

(double fléche).
x 69 000.

Coupe transversale de 1'extr@mité postérieure d'un mérozoite

4 un stade analogue au précédent, et, comme luil, inséré
obliquement sur le schizonte. Les lames du complexe membranaire
interne sont formées de saccules incomplétement collapsés
(fléches) dont une extrémité se glisse entre une paire de
microtubules sous pelliculaires et le plasmalemme.

x 75 000.

Coupe longitudinale obliqﬁe d'un mérozoite & un stade légérement
postérieur 4 celul de la figure 97, passant par un diplosome
situé dans la partie médiane de 1'évagination et proche du
plasmalemme.

x 42 000.







Fig. 97
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Coupe longitudinale de mérozoites II lors du début de la péné-
tration nucléaire : le centrocdne est entré dans 1l'évagination
et est sulvi par le noyau, trés étranglé dans la partie
proximale. A 1'intérieur d'un conoIde sont visibles deux
microtubules accolés (fliche).

x 42 000.

Coupes longitudinales & différents niveaux de 1'ébauche d'un
mérozoite & un stade postérieur i celui de la figure 97.
L'évagination est plus allongée ; le noyau a plus largement
pénétré, i la suite du centrocdne qui est ouvert & 1'apex
(Fliche courte, 98 ¢). Trois vésicules osmiophiles préfigurant
les rhoptries sont présentes & la partie antérieure et 1l'une
d'elle émet un pédoncule vers le conoide (Fig. 98 b). Leur
contenu est hétérogéne et se condense par places. De petites

vésicules denses ( 3 ) existent également auprés du conoide.

Trois vacuoles plurimembranaires ont pénétré dans 1'évagination.

x 51 000.







Fig. 99 Coupes transversales & divers niveaux de mérozoites II a un
stade comparable & celul de la figure 98, Les microtubules du
centroctne sont visibles dans 1'un d'eux.

x 57 000.

" Fig. 100 Coupe transversale de 1'apex de deux mérozoIites II au méme
stade que ci-dessus : & 1'extrémité apicale, les microtubules
sous pelliculaires sont séparés par des formations denses

en X (fléches) ; plus bas, 1ls sont groupés par palres et
présentent de petites expansions latérales (petites fleches).
Le complexe rembranaire interne est entidrement appliqué contre
le plasmalemme.

x 100 000.

Fig. 101 Coupe transversale de mérozoite II au méme stade que ci-dessus,
&% un niveau inférieur : le complexe membranaire interne est
formé de lames bimembranaires ondulant dans le cytoplasme, et
dont une extrémité se glisse entre le plasmalemme et une (ou
deux) paire de microtubules sous pelliculaires.

x 75 000.







Filg. 102 ~ Coupes transversales successives de 1'apex d'un mérozoite IT
au méme stade qu'a la figure 98 : & l'extrémité antérieure,
les microtubules sous pelliculaires sont séparés par des
formations denses en X (fléches, 102 e) dont la longueur
ne dépasse pas 1'épaisseur d'une coupe. Dans le conoide sont
présents deux microtubules accolés, et une fibre dense
Spifalée se terminant auprés de leur extrémité aplcale

(fléches courbes 102 d & h). Le complexe membranaire interne

est entierement appliqué contre le plasmalemme.
x 85 000.

Flg. 103 Coupes transversales & des niveaux successifs d'un mérozoite II
au méme stade que ci-dessus. Dans la région antérieure (10% a), I
le complexe membranalre interne est-appliqué contre le }
plasmalemme. Plus bas il est formé de lames cytoplasmiques dont

une extrémité se glisse sous une ou plusieurs paires de micro-

tubules. Ccrtaines de ces lames sont limitées de part et d'autre
et entidrement appliquées contre le plasmalemme (fliches courtes,
105 b, ¢, 4, f) ; d'autres sont libres aux deux extrémités
(fleche longue, 103 f). Deux micropores sont présents (103 d,

103 f).

x 51 000.
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Fig. 104

Coupes transversales successives de 1'un des mérozoites du schi-
zonte présenté & la figure 99, au niveau de 1l'apex du noyau

(1a base du centrocdne est sur la figure 104 a). Le dictyosome
est séparé de 1'enveloppe nucléaire par une nappe de vésicules
de 50 nm (104 a, b, ¢, d, e). Les lames du éomplexe membranaire
interne peuvent €tre sulvies sur les coupes successives : leurs
soudures et leurs sens de recouvrement varient selon les niveaux.
Par exemple, la lame fléchée en 104 a, b, ¢, est libre aux
extrémités, puis, plus bas, soudée de part et d'autre & ses
voisines. D'autre part, les extrémités libres des lames semblent
converger vers la région golgiemne.

x 57 000.







Fig. 10

Fig. 106

Fig. 107

Coupe transversale de mérozoite lors de la pénétration nucléaire
montrant la relation de proximité entre une lame du complexe
membranaire interne (fléche) et les saccules du dictyosome.

x 42 000.

Coupe transversale de la base d'un mérozoite inséré obliquement

sur le schizonte : iei, les onze paires de microtubules sous
pelliculaires sont encore présentes, contre la parol (comparer

avec 108).

x 75 000.

Coupes transversales & plusieurs niveaux dans la zone golgienne
d'un mérozoite au méme stade qu'a la figure 98 (107 a et b,

coupes successives). Le dictyosome est en relation avec 1'enveloppe
nucléaire du centrocdne par 1l'intermédiaire d'une nappe de vésicules
de 50 nm. Les microtutules du centrocdne sont visibles (fléches
courtes, 107¢). L'extrémité libre d'une lame du complexe membra-
naire interne est glissée entre deux saccules golgiens auxquels
elle s'accole (fléche courbe, 107 a et b). Cette méme lame recouvre
le bord de sa voisine (fléches, 107 a et b), mais ce recouvrement
s'inverse plus bas (Fléches 107 ¢ et d).

x 85 000.







Fig. 108
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Coupes transversales & divers niveaux de mérozoltes du schizonte
présenté 4 la figure 99, & la hauteur de leur insertion oblique
sur le reliquat cytoplasmique. Te nombre de microtubules sous
pelliculaires décrolt progressivement (Fig.'lOS b, ¢, 4, e).

Les lames du complexe membranaire interne convergent vers la
réwibn centrale, recouvrant les bords d'une lame médiane
eri>rement appliquée contre le plasmalemme (fléche, 108 b,

c, e).

x 95 000.
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Fig. 109

Fig. 110

Fig. 111

Fig. 112

Fig. 113, 114

Coupe transversale de la base de 1'ébauche d'un mérozoite, ol

les onze paires de microtubules (petites fléches), sont présentes
d'un seul cdté, contre la paroi.

(M8me échelle que la figure 110).

x 60 000.

Coupe transversale de 1'ébauche d'un mérozoite dont le complexe
membranaire interne accompagné de deux paires de microtubules
se recourbe vers le cytoplasme et s'écarte ainsi du plasmalémme
(fleche).

x 60 000,

Coupe transversale de 1'ébauche d'un mérozolte dont le complexe
membranaire interne est refermé dans le cytoplasme.

(flzche).

x 54 000.

Stade postérieur au précédent, ou le mérozoIte s'individualise
mais ol le complexe membranaire interne est encore partiellement
disjoint du plasmalemme (fléche).

(M8me échelle que la figure 110).

x 60 000.

Images de développement "interne" & un stade trés avancé : le
noyau et des mitochondries ont pénétré dans les futurs méro-

zoltes, qul ne sont recouverts par le plasmalemme que sur un

. coté.
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x 45 000.
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Fig. 115
Fig. 116

Sehizonte IT oll les noyaux ont largement pénétré dans les
futurs mérozoites. Le dictyosome est situé sur la face
supérieure du noyau duquel il est séparé par une rangée

de vésicules, et des saccules s'étendent vers la région
antérieure du mérozoite (fléche). Les fibres constitutives
d'un conofde sont visibles (petites fliches).

x 42 000.

Coupe longitudinale de mérozoite & un stade voisin de
cl-dessus, montrant également 1'extension du dictyosome
(les deux parfies visitles sur cette coupe se rejoignent
probablement dans un autre plan).

x 45 000.
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Fig. 122

Fig. 123

Flg. 124
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Coupe oblique de 1'ébauche d'un mérozoite oli le noyau a
largement pénétré. Ce centrocdne est encore présent.

x 45 000.

Stade tardif de la dernidre mitose : les deux pdles du noyau
pénétrent largement dans deux ébauches de mérozoite
(fléches).

x 2% 000.

Coupe de schizonte II lors du pincement postérieur et de

la libération des mérozoIites dans la vacuole hdte. Une
extrémité postérieure est visible (fliche). Dans le
mérozoite voisin, le centrocdne est encore présent, et il
apoaralt quelques micronémes et des grains de paraglycogene.
(DUBREMETZ 1971 b).

x 42 000.







Fig. 125

Fig. 126
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Coupes voisines de 1'ébauche d'un mérozoite IT au moment

de la libdration, montrant l'activité du dictyosome qui
forme de petites vésicules denses (petits ¢ ) et des
vésicules plus grandes & contenu faiblement osmiophile
(grands ¥ ). Des microntmes et des grains de paraglycogeéne
sont présents.

(méme échelle que la figure 126).

x 45 000. '

Autre coupe de mérozoite appartenant au méme schizonte que
ci-dessus, montrant la relation entre la base du dictyosome
et une lame d'ergastoplasme onduléé et dépourvue de ribosomes
en face de celui-ci (fliche courbe).

x 45 000.

Coupes transversales de mérozoite II peu avant leur libération
dans la vacuole hdte : les lames du complexe membranaire
interne sont entiérement appliquées contre le plasmalemme, mais
ne sont pas encore jointives (fléches).

x 42 000.







Fig. 128 Vue partielle de schizonte II lors de la libération des
mérozoites. La forme définitive est acquise. Le nombre de
micronémes et de grains de paraglycogéne doit encore

s'aceroitre.

x 26 000.

Fig. 129 Méme stade que la figure 128 ; coupe semifine, bleu AzurII.
x 1 100. '

Fig. 130 Coupe de schizonte IT au début de 1'apparition des ébauches

de mérozoites (la répartition périphérique de la chromatine
dans un novau montre qu'il ne s'agit pas d'un schizonte en
cours de croissance), traitée par le TCH-Protéinate

d'Argent (TCH 1 heure), qui met en évidence de petits grains
de paraglyvcogene dans le cytoplasme.

x 30 000.







Fig.

Coupe de schizonte IT lors de la pénétration des noyaux
dans les mérozoites, traitée par le TCH-Protéinate d'Argent
(TCH 48 h) qui met en évidence de petits grains de paragly-
cogéne dans le cytoplasme du schizonte, rares dans les
ébauches de mérozolte.

x 250 000.

Coupes de mérozoites IT libérés dans la vacuole hote traitée
par le TCH-Protéinate d'Argent (TCH 72 h). Les grains de
paraglycogene, de taille variable, sont assez nombreux et
répartis dans toute la cellule. Leur nombre doit encore
erottre et ils se rassembleront dans le tiers médian, et

la quantité de micronémes augmentera encore également

(Voir Fig. 11).

x 20 000.







Fig. 117 & 121, coupes longitudinales d'ébauches de mérozoites :
117 - 118 - 120 - 121, Stades comparables i ceux des figures
115 - 116 ; 119, stade plus précoce, comparable & celui
de la figure 98.

Fig. 117 Les deux rhoptries émettent leur pédoncule dans des
directions opposées. Une troisiéme vésicule, de taille et
de densité comparable représente peut-&tre une troisisme
rhoptrie (R ?).

x 45 000.

Fig. 118 Une rhoptrie émet latéralement un pédoncule, qui se

recourbe ensuite et se dirige vers la vésicule apicale.

x 60 000.

Fig. 119 Rhoptries et pédoncule sont limités par une membrane unitaire.
Les fibres constitutives du conoide sont distinctes gur un
coté de 1l'organite.

x 75 000.

Fig. 120 Image d'une rhoptrie dont le pédoncule est émis postérieurement,
se recourbe ensuite pour se diriger vers le conolde et se

termine prés du plasmalemme 2 1'apex.
x 420 o%ﬁ

Fig. 121 A proximité du conofde, de petites vésicules denses limitdes
par une membrane unitaire coexistent avec les rhoptries.
x:39 000.
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