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CONTRIBUTION A L'ETUDE DES ORGANES PHOTORECEPTEURS DES SYLLIDAE
(ANNELIDES POLYCHETES)

Structure, développement, régénération, involution
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INTRODUCTION



Ce travail est consacré & 1'étude des orgaﬁes oculaires d'une fa-
mille d'Annélides Polychétes : les Syllidiens.

Certes, les organes visuels ont déjid &té trés largement étudiés.

I1 est probable qu'EAKIN (1963, 1965, 1968) en proposant un schéma pour 1'é-
volution phylogénétique de ces structures ait suscité un grand nombre de tra-
vaux. Cet auteur distingue deux sortes d'organes photorécepteurs : les unsg de
type ciliaire qui se développent & partir d'une évagination ciliaire de la
cellule photoréceptrice, les autres de type rhabdomérique, formés directement
a partir de la membrane cellulaire. Le premier type se rencontre chez les Deu-
térostomiens tandis que le second s'observe chez les Protostomiens. La dis-
tinction n'a toutefois pas de caractére absolu ; une structure ciliaire a en
effet €té observée de plus en plus souvent parmi les microvillosités des pho-
torécepteurs rhabdomériques. Aussi, depuis quelques années, cette théorie a
été controversée (VANFLETEREN et COOMANS, 1976 ; SALVINI-PLAWEN et MAYR,
1877).

La structure de 1l'organe photorécepteur des Polychétes a fait 1'ob-
jet de nombreuses études depuis les travaux en microscopie optique de DE
QUATREFAGES (1850), GREEF (1875), MEYER (1882), ANDREWS (1891), MALAQUIN
(1893), HESSE (1899) et PFLUGFELDER (1932).

L'étude infrastructurale des ocelles cérébraux a €té réalisée chez
les Nenedldae (EAKIN, 1963 ; FISCHER et BRUKELMANN, 1965, 1966 ; DORSETT et HYDE,
1968), les Opheliidac (HERMANS et CLONEY, 1966), les Phyllodocidae (WHITTLE
et GOLDING, 1974), les Alciopidae (HERMANS et EAKIN, 1974), les Nephtydidae
(ZAHID et GOLDING, 1974), les Polynoidae (SINGLA, 1975), les Flabelligeridae
(SPIES, 1975) et les Sabellidae (ERMAK et EAKIN, 1976). De ces &tudes, il
ressort que les organes photorécepteurs cérébraux des Polychétes présentent
une grande diversité de structure (vision directe ou indirecte, lentille de
"type cellulaire" ou sécrétée). Mais, dans tous les cas, 1'organe visuel
est formé par la juxtaposition de deux types cellulaires : les cellules sen-
sorielles et les cellules de soutien auxquelles s'ajoute parfois une cel-
lule sécrétrice. La cellule sensorielle, toujours pourvue de nombreuses mi-
crovillosités rhabdomériques, renferme assez souvent une formation ciliaire
plus ou moins développée.

Chez les Polychétes, des structures photoréceptrices ont €té décri-
tes dans d'autres régions du corps. Il s'agit des taches oculaires des fila-
ments branchiaux des Sabellidae (KERNEIS, 1966, 1968 a et b, 1971, 1975 ;



KRASNE et LAWRENCE, 1966), des ocelles segmentaires des Opheliidac
(HERMANS, 1969), des ocelles pygidiaux des Sabelfidae (ERMAK et EAKIN,
1976) et des photorécepteurs qualifiés d'extraoculaires par CORBIERE-
TICHANE (1977). Ces derniéres structures ont été mises en évidence dans
les ganglions cérébroides des Nereldae (DHAINAUT-COURTOIS, 1965, 1968,
1970) et des GLyceridae (MANARANCHE, 1968, 1971), dans le cerveau des
Opheliidae (HERMANS et CLONEY, 1966) et immédiatement derriére la pai-
re d'yeux antérieurs chez les Phyllodocidae (WHITTLE et GOLDING, 1974).
Alors que les cellules photosensibles des ocelles cérébraux sont de
nature rhabdomérique, les cellules sensorielles des ocelles branchiaux
des Sabellidae et la majorité des photorécepteurs extraoculaires sont
de type ciliaire. D'autre part, il faut remarquer que certaines de ces
structures photoréceptrices se forment secondairement aprés la méta-~
morphose de la larve.

Les é&tudes réalisées jusqu'd ce jour chez les Annélides Po-
lychétes intéressent donc un nombre relativement important de familles ;
il pouvait parailtre inopportun de les étendre aux Syllidiens.

Les raisons qui nous ont conduit 2 reprendre ces recherches
chez les Syllidae résident d'une part dans la diversité des types d'or-
ganes photorécepteurs selon les sous-familles et d'autre part damns 1'ap-
proche expé;imentale qui pouvait étre entreprise dans 1l'8tude de l'or-
ganogenése de ces formations.

MALAQUIN (1893) avait déji mis en évidence la diversification
et la gradation dans la complexité de 1l'appareil oculaire de ces Poly-
chétes au cours de ses recherches poursuivies en microscopie photonique.

Les yeux des Syllidiens présentent aussi des variations de
structures corrélatives de la reproduction. Chez les espéces & repro-
duction directe (épitoquie) on assiste & une hypertrophie oculaire au
moment de la différenciation des produits génitaux. Chez d'autres es-
péces la reproduction s'effectue par schizogamie (stolonisation) ; les
segments postérieurs qui contiennent les produits génitaux constituent
le stolon qui différencie un segment céphalique pourvu d'yeux de gran-
de taille ou présente des ''taches oculaires'" 3 la base des parapodes.

Les Syllidiens possédent aussi des potentialités de régéné-
ration antérieure et selon que celle-ci survient au moment ou non de
la sexualisation on enregistre des différences dans la morphologie des

organes oculaires



Enfin, il a été montré antérieurement (OKADA, 1934 ; DURCHON et
WISSOCQ, 1962, 1964) qu'il était possible d'obtenir 1'involution expérimen-
tale des yeux de stolon chez le Syllidien Aufolyfus pictus.
Toutes ces raisons nous ont conduit 3 entreprendre une étude 3
1'échelle infrastructurale des formations oculaires chez les Syllidiens.
Nous envisagerons successivement :
- la structure des organes photorécepteurs formés lors de l'ontogenése,
- la structure et l'organogendse des formatioms oculaires différencides se~
condairement durant la stolonisation,
- la structure de l'oeil régénéré et sa différenciation selon le niveau
antéro—-postérieur de 1'amputation,

- l'involution des yeux de stolon en cours de différenciation.



MATERIEL ET TECHNIQUES



I - MATERIEL

A - Espéces étudiées

L'étude de 1'organe photorécepteur a été entreprise sur plu-
sieurs espéces d'Annélides Polychétes appartenant & la famille des Syllfidae.

Celles—ci ont été regroupées dans le tableau I.

Tableau I

S/F : Syllinae S/F : Autolytinae S/F : tusyllinae
Syllis amica Quatrefages | Autolytus pictus Ehlers | Odontosyllis ctenostoma
SyLlis spongicola Grube | Autolytus aurantiacus CIapfrede
SyLLis krohnii Ehlers Claparéde PienoggﬂZ&A\QOHMOAa

Autolytus edwarsi aparede

Syllis variegata Grube
Syllis vittata Grube

Saint-Joseph
Myrianida pinnigena
Montagu

B - Rappel des modalités de la reproduction chez les Syllidiens

Chez les Syllidiens, la reproduction peut s'effectuer soit
directement (&pitoquie) soit par scissiparité et bourgeonnement (stolonisa-
tion ou schizogamie). Dans ce dernier cas, les segments postédrieurs de 1'in-
dividu donnent naissance & un stolon qui renferme les produits génitaux. A
maturité sexuelle, ce dernier se détache et libére les gamétes. La partie
antérieure du ver qui reste asexuée porte le nom de souche. MALAQUIN (1893)
a observé et décrit plusieurs types de stolonisation selon que le stolon
individualise ou non une t&te et selon que la souche régénére plus ou moins
vite les segments qui sont entrés en sexualisation. DURCHON en 1967 les a
regroupés en un schéma (Fig. 1).

Lorsque la t€te de stolon se forme, celle-ci peut apparaitre
soit sur un segment quelconque du corps (S. amica) en avant de la région
sexuée, solt sur un métamére prédéterminé (A. plctus). Cette téte, selon
les espéces, est plus ou moins bien différenciée ; absents chez la forme
acéphale, les appendices céphaliques sont au nombre de cing chez la forme
{oda. Un dimorphisme sexuel au niveau des organes sensoriels céphaliques

se rencontre chez tous les Autolytinae qui se reproduisent par schizogamie.
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Figure | - Différents types de stolonisation chez les Syllinae.

: Stolonisation par scissiparité simple (S. spongicola) ;

1

Stolonisation architomique (S. gracilis) ;

2

Stolonisation paratomique (S. amica) ;

3

Stolonisation paratomique avec bourgeomnement pygidial

(T. zebra).

(DURCHON, 1967).
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C - Récolte du matériel

La plupart des Syllidiens ont été récoltés 2 proximité de la
Station Biologique de Roscoff. Dans la majorité des cas, il suffit de ramas-
ser des crampons de Laminaires que 1'on dépose dans des cuvettes remplies
d'eau de mer ; les animaux sortent de ce biotope aprés un certain laps de
temps. D'autres espéces s'obtiennent en plus grand nombre lors de dragages
cOtiers. Ceux-ci ont &té réalisés en Baie de Morlaix pour A. pictus et S.
spongicola, Quant & l'espéce S. amica qui vit dans les fissures des ro-
chers, sa récolte a eu lieu soit 3 Roscoff, soit & Nacqueville prés de

Cherbourg.

D - Elevage au laboratoire

Les animaux sont isolés en boite de Pétri, remplies d'eau de
mer filtrée et contenant un morceau de papier filtre. L'eau est renocuvelée
une fois par semaine, plus souvent lorsque des individus ont &té opérés.
Les vers sont toujours soumis & un jeline total et maintenus & la tempéra-

ture du laboratoire (19°C).

I1 - TECHNIQUES

A - Microscopie photonique

1 - Observation des individus An Xoto

Les animaux anesthésiés par un bref séjour dans une solu-
tion de chlorure de magnésium & 77,7 %, dans 1'eau distillée, sont placés
entre lame et lamelle dans une goutte d'eau de mer additionnée de chlorure

de magnésium.

2 - Observation des coupes semi-fines

Ces dernléres sont colorées par le bleu azur.

B - Microscopie électronique

] ~ Techniques classiques

La partie antérieure de la souche ou du stolon est préle-
vée aprés anesthésie par immersion dans une solution de chlorure de magné-
sium 3 77,7 ko dans 1'eau distillée. Elle est fixée au glutaraldéhyde 2

3 7 en tampon phosphate de Soremsen (0,2 M) avec addition d'eau salée 3



25 g de NaCl pour 1000. Cette fixation dure trois heures 2 4°C. Les pié-
ces , rincées pendant une nuit & 4°C dans un liquide de lavagé (tampon
phosphate 0,4 M : 1 vol, sucrose 0,33 M : 3 vol) sont ensuite soumises

& une postfixation (solution & | 7 de tétroxyde d'osmium dans le tampon
0,2 M) durant une heure & la température du laboratoire. La déshydrata-
tion par 1'acétone est suivie de 1l'inclusion dans 1'araldite. Les coupes
sont contrastées par 1'acétate d'uranyle et le citrate de plomb préparé
selon REYNOLDS (1963).

2 - Techniques cytochimiques

a - Mise en Svidence de 1 activité phosphatasique acide
L'activité de la phosphatase acide a été mise en

évidence par la méthode décrite par BERTOUT (1976), dérivant de celle de
MILLER et PALADE (1964). Les piéces, de petite taille (1 & 2 métaméres),
subissent une fixation assez courte (] heure) par une solution de gluta-
raldéhyde a2 1,65 7 dans le tampon cacodylate 0,2 M additionné de 17 7 de
sucrose. Un lavage d'une nuit dans un liquide cogstitué par un volume de
tampon cacodylate 0,4 M et | volume de sucrose 1 M, est suivi d'une in-
cubation d'une heure & 37°C dans le milieu de GOMORI (1952) contenant du
B glycérophosphate de sodium et du nitrate de plomb. Les piéces sont en-
suite rincées rapidement 3 4°C dans le formaldéhyde 3 1 %, 1'acide acé-
tique 3 2 7 et 2 nouveau dans le formaldéhyde & 1 %. Les piéces sont
soumises & une postfixation osmiée & 1 7 dans le tampon cacodylate addi-
tionné de sucrose pendant 1 heure 3 4°C. Les coupes sont observées soit

directement, soit aprés passage dans 1'acétate d'uranyle.
P P g y

------------------- ® s s 0000

Les coupes ultraflnes déposées sur des grilles en
or ont &té traitées selon la méthode de SELIGMAN modifiée par THIERY

(1967) (acide périodique - thiocarbohydrazide - protéinate d'argent).



CHAPITRE 1

ETUDE DES ORGANES PHOTORECEPTEURS DE TYPE SOUCHE

ET DE LEUR ORGANOGENESE LARVAIRE



I - ETUDE INFRASTRUCTURALE DES ORGANES PHOTORECEPTEURS CHEZ LA SOUCHE

Certains résultats relatifs aux yeux de la souche des Syflidae ont
déjz été publiés antérieurement (BOCQUET et DHAINAUT-COURTOIS, 1972, 1973a ;
BOCQUET, 1976). Pour permettre une meilleure compréhension et faciliter la
comparaison avec les autres types d'yeux nous préférons néanmoins reprendre

1l'ensemble des descriptionms.

A - Etude de 1'oeil de souche de Syflis amica (Syllinae)

I - Localisation

Les deux paires d'yeux, rouges, s'observent sur la face
dorsale du prostomium, de part et d'autre du cerveau (Pl. I, fig. b). La
paire antérieure, généralement plus développée, est placée plus latérale-
ment que la paire postérieure, trés dorsale (Pl. I, fig. a). Une vue géné-
rale de 1'oeil en microscopie &lectronique montre que celui-ci se situe
assez profondément sous les cellules épidermiques (Pl. I, fig. c¢). Ces der-
niéres (Pl. I, fig. d), ‘étroitement emboitées les unes dans les autres par
de profondes invaginations de leurs membranes adjacentes, ont &té décrites
antérieurement (BOILLY, 1968). Elles se caractérisent par la présence de
vacuoles au contenu plus ou moins dense aux électromns (Pl. I, fig. e).
Celles~ci se rencontrent surtout en grand nombre dans la région sous=-
cuticulaire.

D'autres cellules s'intercalent entre la couche &pidermi-
que et la cavité oculaire (Pl. I, fig. c¢). Elles se localisent & 1l'endroit
ol la ceinture pigmentaire est interrompue, de part et d'autre des fibres
qui proviennent de la cuticule (Pl. II, figs a2 et b). Le noyau, d'aspect
assez dense et fortement lobé (Pl. II, fig. c¢), rappelle celui des cellules
de soutien. Les nombreuses digitations des parties proches de la cavité ocu-
laire permettent un contact étroit avec les prolongements apicaux des cellu-
les de soutien. Outre les inclusions cytoplasmiques classiques, il faut noter
la présence de petites vésicules denses aux électroms (Pl. IL figs cet d), et
celle d'une formation ciliaire souvent représentée par un centriole (Pl. II,
fig. d); un ¢il rudimentaire a néanmoins &té observé.

A la périphérie de 1'oeil, immédiatement aprés le corps
cellulaire des cellules rétiniennes et parfois parmi les prolongements ter-

minaux de ces derniers s'observent des cellules qui se caractérisent par la
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présence de nombreuses vésicules au contenu dense aux électrons (Pl.
III, fig. b). La taille et 1l'aspect de ces "grains” sont assez varia-
bles d'une cellule & 1'autre, mais constants pour une méme cellule.
Des sections du nmerf optique se rencontrent souvent entre le cerveau
et la couche rétinienne mais la continuité entre ces deux parties est

difficile 2 mettre en évidence.

2 - Structure de 1l'oeil

générale

.

a = Description
L'oeil comprend trois parties distinctes (Pl. I,

fig. ¢). La couche rétinienne profonde et périphérique renferme les
corps cellulaires des cellules de soutien et des cellules photorécep-
trices. La couche pigmentaire en forme de couronne ou de cupule, repé-
rable gr3ce au regroupement des granules de pigment, délimite la cavité
oculaire ot 1l'on distingue les prolongements apicaux des cellules réti-
niennes.

b - Structure fine des divers types cellulaires

L R N A I N N A e T R

* Les cellules de soutien

Elles sont multipolaires. Du corps cellulaire
émanent plusieurs prolongements ; l'un apical s'étend dans la cavité
oculaire et les autres se dirigent vers la région nerveuse sous-
jacente. Ces cellules se caracté@risent par 1'abondance des granules
pigmentaires. Absents de la cavité oculaire, ceux—ci se concentrent
dans la région apicale du corps cellulaire et donnent naissance 3 la
couche pigmentaire ; quelques-uns s'échelonnent cependant dans les
prolongements basaux. Ces granules d'aspect homogéne se trouvent al-
térés lors de la mise en évidence des polysaccharides par la technique
de THIERY (Pl. III, fig. c). Entre ces granules, il est fréquent d'ob-
server des particules de glycogéne (Pl. III, fig. c). Le noyau se ren-
contre assez souvent & la périphérie de la couche pigmentaire ; d'aspect
assez dense, il est trés fortement lobé (Pl. III, fig. e). De la région
distale du corps cellulaire émanent le prolongement apical ainsi que
quelques petites microvillosités. Dans la cavité oculaire ce prolonge-
ment (Pl, III, fig. a) chemine entre les microvillosités des cellules
sensorielles adjacentes et se dichotomise dans sa partie distale. Il
renferme quelques amas de glycogéne, de petites vésicules au contenu
plus ou moins dense aux électrons, des microtubules orientés longitu~
dinalement et un faisceau de filaments plus ou moins développé qui

semble s'élever du corps cellulaire.



* Les cellules sensorielles

Situées entre les cellules de soutien, elles ne pos-
sédent pas de granules pigmentaires. Elles sont bipolaires. La partie dista-
le du corps cellulaire fortement rétrécie au niveau de la cupule pigmentaire
pour former le col de cette cellule, se poursuit dans la cavité oculaire par
une extrémité garnie de nombreuses microvillosités (Pl. III, fig. b). La par-
tie basale se continue par un prolongement qui se dirige vers les couches
nerveuses sous-jacentes. Dans le corps cellulaire se rencontrent un appareil
de Golgi et un réseau ergastoplasmique peu important, quelques corps denses
(Pl. III, fig. g), des amas de glycogéne, de nombreuses vésicules polymor-
phes, des mitochondries et des corps multivésiculaires (Pl. III, fig. g) ;
ces derniers sont parfois fortement développés (Pl. III, fig. h). Le noyau
d'aspect assez clair a une forme réguliére (Pl. III, fig. b). Dans le col,
zone rétrécie oli s'&tablit un contact &troit entre la cellule sensorielle
et les cellules de soutien adjacentes grice i des desmosomes septés (Pl. III,
fig. f), se distingue parfois l'extrémité d'une racine ciliaire (P1l. III,
fig. f). Celle-ci traverse généralement le prolongement apical et se pour-
suit par un cil rudimentaire (Pl. II, fig. e). Le prolongement émet laté-
ralement de nombreuses microvillosités (Pl. II, fig. e) et renferme dans sa
région basale parmi les quelques rares mitochondries et corps multivésicu-
laires, quelques canalicules de réticulum endoplasmique empilés les uns sur

les autres (Pl. III, fig. d) ; leur nombre est souvent inférieur & la dizaine.

c - Cavité oculaire

Elle renferme les prolongements apicaux des cellules
de soutien et des cellules sensorielles (Pl. II, fig. e). Ces derniers sont
situés & la périphérie de la cavité tandis que ceux des cellules de soutien
s'élevent jusque dans la partie distale ; leur extrémité dichotomisée entre

en contact avec les fibres de la cuticule qui s'invagine & ce niveau.

d - Nature des granules p@gmentaires

R EREEREEE R I I ey IR

de 12 cellule de soutlen

Sur 1'animal vivant les yeux sont rouges ; cette colo-
ration s'observe encore généralement sur coupe histologique. Cependant, aprés
la méthode de coloration de CLARK R.B. (1955) qui fait intervenir une oxyda-
tion par le permanganate de potassium et 1'acide sulfurique concentré, la
cupule pigmentaire rouge n'est plus visible. D'aprds ces constatations on
pourrait penser que le pigment contenu dans les cellules de soutien est de

nature mélanique.



Figure 2 - Représentation schématique d'une cellule sensorielle.
Remarquer les trols parties essentielles : la fibre basale
(FB), le corps cellulaire (CC) avec le col (CO) et le pro-
longement apical (PA).
care : canalicule de réticulum endoplasmique ; ci : cil ru-
dimentaire ; cmv : corps multivésiculaire ; CP : cellule de
soutien ; ds : desmosome septé ; er : ergastoplasme ; G :
dictyosome ; gp : granule pigmentaire ; m : mitochondrie ;
mv : microvillosité ; N : noyau ; rc : racine ciliaire ;
v : vésicule.




La mise en évidence histologique de la mélanine fait
appel & plusieurs réactions : l'insolubilité dans tous les solvants organi-
gues, la décoloration par oxydation (dépigmentation ou blanchiment) et le
caractére réducteur.

Le pigment contenu dans les cellules de soutien est
insoluble dans 1'éthanol et dans l'acétone. Il est blanchi par 1'eau oxy-
génée & 20 volumes et par le mélange permanganate de potassium - acide
sulfurique. C'est un réducteur du nitrate d'argent suivant la méthode de
LILLIE. Par contre, nous n'avons pas pu obtenir la réduction du ferricya-
nure ferrique suivant LILLIE. Ces résultats ne nous permettent pas d'éta-
blir avec certitude la nature du pigment contenu dans les cellules de
soutien. Quoique souhaitable, 1'é&tude biochimique est difficilement réali-

sable &tant donné la petite taille des organes visuels (diamétre : 25 um).

3 = Conclusions

L'oeil de souche de S. amica est un oeil simple. Il est
formé par la juxtaposition de deux types cellulaires : les cellules senso-‘
rielles photoréceptrices et les cellules de soutien pigmentaires. Leurs
dispositions respectives font que l'organe visuel est & vision directe ;
l'extrémité distale photosensible est en effet orientée vers la cuticule,

L'absence de lentille de "type s@crété" mérite d'étre
soulignée ; il existe cependant une lentille qualifiée de "type cellulaire” ;
elle est constituée par les prolongements apicaux des cellules de soutien
qui se dichotomisent au coeur de la cavité oculaire.

La cellule sensorielle (Fig. 2) est dépourvue de granules
pigmentaires ; nous verrons ultérieurement que ceci n'est pas une régle gé~
rale chez les Syffidae. Le prolongement apical photorécepteur est garni la-
téralement d'un grand nombre de microvillosités plus ou moins enchevétrées ;
il renferme en outre une formation ciliaire représenté&e par un cil rudimen-

taire, un centriole et une racine ciliaire. La présence d'une telle forma-

tion fera l'objet d'une &tude détaillde dans la discussion de ce chapitre.

B - Etude de 1l'oeil de souche d'Awtolytus pictus (Autolytinae)

Situées sur la face dorsale du prostomium (Pl. IV, fig. a),
les deux paires d'yeux, rouges, sont beaucoup plus développées que celles de
S. amica ; les yeux antérieurs et postérieurs ne sont cependant pas coales-

cents.
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2 - Structure de 1l'oeil

a - Description générale

Comme chez S. amica 1l'oeil est comnstitué de trois
parties (Pl. IV, figs b et ¢). La couche rétinienne renferme les corps
cellulaires des cellules photoréceptrices et des cellules de soutien. La
couche pigmentaire est formée par le regroupement des granules de pigment ;
elle délimite la cavité oculaire dans laquelle se rencontrent les pro-
longements apicaux des cellules rétiniennes et une volumineuse lentille,

corps réfringent résultant d'une sécrétion (Pl. IV, fig. c).

* Les cellules de soutien

Le noyau est situé dans la partie basale du
corps cellulaire ; de nombreux granules pigmentaires occupent une posi-
tion apicale. De cette région &manent quelques petites microvillosités
et un prolongement apical (Pl. V, fig. a). Ce dernier chemine entre les
prolongements apicaux des cellules sensorielles et entre en contact avec
la lentille aprés s'@tre divisé dans sa région terminale (Fig. 3). Les
prolongements des cellules de soutien forment ainsi une sorte de man-
chon qui entoure la lentille (Pl. V, fig. d). Ils renferment des fila-
ments disposés en un faisceau orienté longitudinalement (Pl. V, fig. a),
quelques microtubules (Pl. V, fig. d) et quelques vésicules au centre
dense aux électrons (Pl. V, fig. d). Aucun granule pigmentaire n'est

visible dans ces prolongements. ‘
* Les cellules sensorielles

La disposition respective des deux types cellu-
laires (cellule semsorielle et cellule de soutien) s'avére identique 2
celle observée chez S. amica. Le corps cellulaire renferme le noyau et
les organites cytoplasmiques classiques ; en outre il contient de nom-
breux corps multivésiculaires tPl. V, fig. g). Au niveau du col, lieu
de passage & travers la couche pigmentaire, des desmosomes septés réu-
nissent &troitement la cellule sensorielle et les cellules de soutien
adjacentes. Cette partie posséde des vésicules, quelques mitochondries
et amas de glycogéne et de nombreux granules pigmentaires. Ces dermniers
différent sensiblement de ceux des cellules de soutien ; la masse de

igment proprement dite n'occupe généralement qu'une partie du granule ;
P prop P q P



dans 1'autre partie, moins dense aux électrons, s'observent des sous-unités
membranaires (P1. V, fig. c). Le col se poursuit par le prolongement apical.
Celui-ci émet latéralement de nombreuses microvillosités au parcours plus
ou moins sinueux ; la région médiane de ces derniéres contient de fines gra-
nulations. La partie centrale du prolongement renferme de nombreux granules
de pigment, quelques mitochondries, parfois une ou deux gouttelettes lipidi-
ques (Pl. V, fig. i) et des camalicules de réticulum endoplasmique (Pl. V,
figs e, £ et i). Ces derniers, assez nombreux, sont situés dans tout le
prolongement ; ils ne semblent pas pénétrer dans les microvillosités. On
note également la présence d'une formation ciliaire, représentée par une
racine ciliaire (P1l. V, fig. h), un centriole et un cil rudimentaire (Pl.

V, fig. b) souvent logé & 1'apex du segment photosensible.

¢ - Cavité oculaire ¢ La lentille

La

La lentille se présente comme un corps dense résul-
tant d'une sécrétion. Sa mature chimique reste inconnue ; cependant la
technique de SELIGMAN modifiée par THIERY (TCH, 27 heures) fait apparaitre
des zones de densités différentes (Pl. IV, fig. e).

Elle est formée de deux parties séparées par une
constriction (Pl. IV, fig. c¢). La partie proximale, logée dans la cavité
oculaire, repose sur les prolongements apicaux des cellules de soutien.

La partie distale s'étend, par contre, sous la cuticule et les quelques
cellules épidermiques qui & ce niveau ont une forme trés aplatie. De ces
cellules émanent quelques petites microvillosités qui pénétrent superfi-
ciellement dans la lentille (P1l. IV, fig. e). Il faut également noter la
présence d'une rangée de fibres qui bordent la partie proximale de la len-
tille. Ces derniéres sont trés visibles aprés utilisation de la technique
de SELIGMAN modifiée par THIERY (TCH : 24 heures) (Pl. IV, fig. e). Un
contact trés réduit, réalisé grace & des fibres disposées entre la partie

distale de la lentille et la cuticule, 2 €été observé (Pl, IV, fig. d).

3 - Conclusions
L'étude de l'organe photorécepteur de deux sous—familles
de Syllidae (Syllinae et Autolytinae) montre que dans les deux cas il s'agit
d'un oeil simple & vision directe mais 1'oeil d'A. pictus se différencie
surtout de celui de S.amica par la présence dans la cavité oculaire d'un
volumineux corps dense.
La morphologie de la cellule sensorielle d'A. pictus est

comparable 2 celle observée chez S. amica (Fig. 3). Cependant, la cellule



Figure 3 - Comparaison entre les prolongements apicaux des cellules
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rétiniennes des yeux de S. amica (a) et d'A. plctus (b).

.

care : canalicule de réticulum endoplasmique ; ci : c¢il

rudimentaire ; cmv : corps multivésiculaire ; CP : cel-

3
lule de soutien ; CS : cellule sensorielle ; er : ergas—
toplasme ; fi : filaments; gp : granule pigmentaire ;
1 : lentille ; 1i : gouttelette lipidique ; m : mitochon-
drie ; mv : microvillosité ; PACP : prolongement apical
de la cellule de soutien ; PACS : prolongement apical de
la cellule sensorielle ; rc : racine ciliaire ; v : vési-

cule.



photoréceptrice d'A. pi{ctus renferme des granules pigmentaires localisés
non seulement au niveau du corps cellulaire mais aussi dans le prolonge-
ment apical ; de tels granules sont absents chez S. amica.

I1 est intéressant de noter la trés grande similitude
dans la morphologie du prolongement photosensible chez S. amica et A. pdlc-
Zus. Celui-ci, bien que de nature rhabdomérique, renferme une formation

ciliaire.

C - Etude de 1'oeil d'Odontosullis ctenositoma (Eusyllinae)

A l'encontre des deux espéces étudiées précédemment, qui lors de
la sexualisation différencient un stolon, 0.ctencstfoma se reproduit directemer
par épitoquie. La reproduction s'accompagne, comme chez les Nereldae, de trans
formations somatiques et en particulier d'um accroissement du volume des orga-
nes visuels (Pl. VI, figs a et b) : les yeux atteignent leur développement ma-
ximum au moment de la maturité sexuelle (MALAQUIN, 1893). L'étude infrastructt

rale des yeux hypertrophiés a fait l'objet d'une note antérieure (BOCQUET, 197:

] -~ Structure de 1l'oeil

La disposition respective des cellules sensorielles

et des cellules de soutien s'

avére identique 3 celle rencontrée dans 1'oeil
des autres Syllidiens. La cavité oculaire délimitée par la couche pigmentai-
re renferme les prolongements apicaux des cellules sensorielles et des cel—-
lules de soutien ainsi qu'un corps réfringent. Ce dernier, & 1'encontre de
celui observé chez les Autofylinae, est inclus en totalité dans la cavité
oculaire (Pl. VI, fig. e) ; son volume reste inchangé lors de 1'hypertro—

phie de 1'oceil (Pl. VI, figs ¢ et d).

b - Structure fine des divers types cellulaires

L A 468000t s T E s et s 000000

* Les cellules de soutien

Comme chez les autres Syllidiens, le corps cellulaire
renferme de nombreux granules pigmentaires ; généralement situés dans la ré-
gion apicale, ces derniers sont entourés d'une membrane mais un espace libre,
trés probablement di 3 un artéfact de fixation, s'observe souvent entre elle
et la masse de pigment.

Le corps cellulaire se poursuit dans la cavité oculai-
re par un prolongement apical (Pl. VII, fig. b) dont la morphologie, chez 1'i;
dividu en reproduction, s'identifie & celle du prolongement de 1'oeil du sto-

lon de S. amica. Deux parties peuvent en effet &tre distinguées : la premiére
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assez mince, s'éléve du corps cellulaire et s'insinue entre les prolon-
gements apicaux des cellules sensorielles voisines. Elle renferme des
filaments qui se regroupent en un faisceau longitudinal. La seconde,
évasée dans sa région basale, lieu de contact avec la premiére partie,
se dirige vers la cuticule parmi les prolongements apicaux des cellules
de soutien adjacentes. Elle contient de nombreux canalicules enchevé-
trés. Chez 1'individu jeune la partie distale du prolongement est moins
développée, mais dans tous les cas, elle entre en contact avec la zone
interne de la cuticule qui & ce niveau s'épaissit et s'invagine vers la

cavité oculaire (Pl. VI, figs e et f et Pl, VII, fig. a).
* Les cellules sensorielles

La morphologie des cellules sensorielles est
comparable & celle décrite chez Syllis et Autolytus.

Le corps cellulaire renferme le noyau et les
organites cytoplasmiques classiques. Comme chez Aufofytfus, on remarque,
dans la partie apicale, la présence de granules pigmentaires. Ces gra-
nules se réunissent parfois ; leur cohésion est assurée par une substan-
ce un peu moins dense aux €lectrons que le pigment proprement dit (Pl.
VII, fig. i). Des mitochondries d'aspect complexe semblent résulter de
la coalescence de plusieurs d'entre elles (Pl. VII, fig. e). Certaines
présentent dans leur région médiane de nombreuses crétes longitudinales
trés serrées. D'autres s'allongent et atteignent une longueur supérieu-
re & 4 um,

Ces organites cellulaires se retrouvent au ni-
veau du col, Comme chez les autres Syllidiens, dans la région haute de
ce dernier peut &tre décelée l'extrémité d'une racime ciliaire. Cette
derniére traverse le prolongement apical au-deli duquel elle se termi-
ne par un cil rudimentaire (Pl. VII, fig. d). La partie centrale du
prolongement renferme des canalicules de réticulum endoplasmique, des
mitochondries de structure parfois complexe (Pl. VII, fig. c) et quel-
gues granules pigmentaires. Les canalicules regroupés en pile se ren-
contrent essentiellement dans la région inférieure du prolongement ou
au niveau du col ; ils sont situés au voisinage des mitochondries qu'ils
enserrent fréquemment (Pl. VII, fig. g). Chaque pile comprend un nombre
de canalicules variant de quelques—uns & vingt—cing (Pl. VII, figs f et
g). Leurs extrémités se dilatent souvent (Pl. VII, fig. h) formant par-

fois un réseau 3 maille lache, mal structuré. Ils s'enroulent parfois



sur eux-mémes et donnent naissance & des structures d'allure myélinique. Au
sein d'un tel enroulement il nous a &té permis de discerner un réseau iden-
tique & celui des formations 'paracristallines" décrites dans 1'oeil de S.

amica (Pl. VII, fig. g).

2 - Conclusions

L'oeil d'Odontosyllis ctenvsifoma, comme celui des autres
Syllidae 8tudiés antérieurement, est un oeil simple & vision directe. Chez
cette espece il est cependant difficile de savoir quelle structure doit
€étre qualifiée de lentille. En effet, chez les Syllfinae les prolongements
apicaux des cellules de soutien ont regu cette dénomination tandis que chez
les Aufolyiinae la lentille est représentée par un volumineux corps sécrété.
Or chez Odontosyllis ces deux éléments sont présents. Il est ainsi diffici-
lement concevable de qualifier de lentille l'ensemble des deux structures,
chacune d'elles 1'ayant pourtant &té respectivement chez les deux espéces
étudiées précédemment. Pour donner la méme dénomination & toute structure
identique dans 1'oeil des Syflidae nous avons convenu d'appeler lentille
toute formation d'origine sécrétoire, située dans la cavité oculaire. Dans
ces conditions, il apparalt que le développement de la lentillé présente une
gradation chez les trois espéces de Syllidiens &tudides. Absente de 1'oeil
de S. amica, elle est peu importante dans 1'oeil d'0. ctenostoma et trés
développée dans 1l'oeil d'A. plctus (Fig. &4).

L'hypertrophie oculaire observée chez les Odontosyllis en
sexualisation est & rapprocher des phénoménes décrits par PFLUGFELDER (1932)
et FISCHER et BRBKELMANN (1966) chez les Néréidiems. Cependant si chez ces
derniers elle est due & un accroissement du volume cellulaire des cellules
rétiniennes, chez Odontosyllis il y a également augmentation du nombre des

cellules. Le volume de la lentille sécrétée reste par contre inchangé.

D - Etude de l'oeil de souche de quelques autres espéces de

SyLlidae appartenant aux trois sous—familles envisagées

précédemment

De 1'étude de 1l'oeil de souche de S. amica, A. pictus et 0.
ctenostoma, il ressort que chez les Syllidae la structure de 1'organe pho-
torécepteur différe selon 1'espéce envisagée. Comme chacune d'elles appar-
tient & une sous—famille différente il se pourrait que la structure de
1'oeil soit caractéristique d'une sous—famille donnée. Afin de vérifier ou

non cette hypothé&se nous avons &tudié 1'oeil de quelques autres espéces de

Syllidae.
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Figure 4 - Représentation schématique des yeux de Syflidae.

a : Oeil de stolon de S. amica (S/F : Syllinae).
b : Oeil d'A. pdctus (S/F : Autolyiinae).
c : Oeil d'0. ctenostoma (S/F : Eusyllinae).

CP : cellule de soutien ; CS : cellule sensorielle ; ct
cuticule ; Ca0 : cavité aculaire ; CoP : couche pigmentaire ;
CoR : couche rétinienne ; 1 : lentille ; PACP : prolongement
<1;F§\ apical de la cellule de soutien ; PACS : prolongement apical
Sy

ey de la cellule sensorielle.
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] = Etude de 1'oeil de souche d'espéces appartenant 3 la
sous-famille des Syflinae (S. spongicola, S. vittaia,
S. knohnidi et S. varniegata)

Comme chez les autres Syllidiens &tudiés jusqu'a présent,

1'oeil est formé par la juxtaposition des cellules sensorielles et des cel-
lules de soutien ; leurs prolongements apicaux se situent dans la cavité
oculaire oii 1'on rencontre également chez S. kRrohnil et S. variegata un
corps dense sécrété (Pl. IX, figs a et d). Alors que chez S. variegata, ce
dernier, sans contour défini, s'insinue entre les prolongements apicaux des
cellules de soutien (Pl. IX, figs. e), chez S. kRrohnil, il est formé comme
chez A, plctus de deux parties (Pl. IX, fig. a) : une proximale logée dans
la cavité oculaire et une distale qui s'étend sous les cellules épidermiques.
Les cellules adjacentes & cette seconde partie renferment de nombreuses vé-
sicules au contenu plus ou moins dense aux &lectrons (Pl. IX, fig. c¢) ;
elles émettent également de nombreuses petites microvillosités qui pénétrent
dans la lentille (Pl. IX, fig. c¢). Comme cette derniére occupe un important
volume de la cavité oculaire, les prolongements apicaux des cellules de sou-
tien sont peu développés (Pl. IX, fig. b). Par contre, ceux de S. spongdicola
et S. vittata sont plus étendus (Pl. VIII, fig. d) ; ils donnent naissance
a2 une lentille de "type cellulaire" (Pl. VIII, fig. a) et entrent en contact
avec la cuticule (Pl. VIII, fig. e). Il faut également signaler chez les in-
dividus agés de S. uitfata, aux yeux bien développés, la présence dans les
prolongements apicaux des cellules de soutien de vastes corps multivésiculai-
res et de gouttelettes lipidiques (P1. VIII, fig. b). Ces organites cytoplas-
miques s'observent aussi au niveau de la couche pigmentaire (Pl. VIII, fig. c¢)
Chez toutes les espéces de Syllinae &tudiées, la cellule
sensorielle est dépourvue de granules pigmentaires ; son prolongement apical
muni de nombreuses microvillosités latérales et apicales renferme toujours
une formation ciliaire représentée par um cil rudimentaire, un centriole et
une racine ciliaire (Pl. VIII, fig. d et Pl. IX, fig. b). Les canalicules de
réticulum endoplasmique situés dans la partie centrale du prolongement sont

toujours présents mais jamais trés développés.

2 - Etude de l'oeil de souche d'espéces appartemant 3 la
sous-famille des Autolutinae (A. edwarnsi, A. aurantiacus
et M. pinnigenra)

Comme chez A. pdictus, 1l'oeil de ces trois espéces posséde
une lentille résultant d'un produit de sécrétion. Trés développée, elle com-

porte deux parties : une distale et une proximale séparées par une constric-
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tion (Pl. X, fig. a). La partie proximale repose sur les prolongements
apicaux des cellules rétiniennes tandis que la partie distale est re-
liée 3 la cuticule par un fin faisceau de fibres (P1. X, fig. c). Le
prolongement apical de la cellule de soutien chemine entre ceux des
cellules sensorielles puis entre en contact avec la lentille ; des fi-
laments réunis en faisceau orienté dans le sens longitudinal s'y obser-
vent souvent (Pl. X, fig. b). Comme chez A. pictus, le prolongement api-
cal de la cellule sensorielle aux nombreuses microvillosités latérales
(P1. X, fig. d), renferme des canalicules de réticulum endoplasmique,
des granules pigmentaires plus ou moins groupés selon les espéces (Pl.
X, fig. g), et une formation ciliaire représentée par un cil rudimen-
taire situé 3 1'apex du prolongement, un centriole et une racine cili-
aire (Pl. X, fig. e). Chez A. auwrantiacus, le cil rudimentaire n'a,
jusqu'2d présent, pas été mis en &vidence. Par contre, il est fréquent
d'observer de nombreuses gouttelettes lipidiques dans le prolongement
apical ou dans le corps cellulaire (Pl. X, fig. f) de la cellule sen-

sorielle.

3 - Ftude de 1l'oeil d'une espéce appartenant & la

sous~famille des Euwsyllinae (Pterosullis 4omnmosa)

Chez cette espéce, lorsque l'individu est entré en
sexualisation, les yeux ant8rieurs et postérieurs sont volumineux et
coalescents (Pl. XI, fig. a). L'important développement de la lentille,
vaste corps dense situ@ uniquement dans la cavité oculaire (Pl. XI,
fig., b) entralne inévitablement une réduction du volume des prolonge-
ments apicaux des cellules de soutien (Pl., XI, fig. d) ; leur morpho-
logie s'apparente plutdt & celle observée chez les Autolytfinae. Tou-
tefois, chez Pferocsyllis, en plus des filaments regroupés en un fais-
ceau, s'observent des tubules (Pl1. XI, fig. d) d'un diamétre voisin de
270 & ; souvent enroulés sur eux-mémes ; ils se localisent surtout dans
la région distale du prolongement, au voisinage de la lentille. Certainms
d'entre eux contigus 3 cette derniére semblent contenir une substance de
densité analogue (Pl. XI, fig. e). Le prolongement apical de la cellule
sensorielle, garni latéralement de microvillosités, renferme des gra-
nules pigmentaires, des canalicules de réticulum endoplasmique et une
formation ciliaire.

Par son développement et sa situation dans la cavité
oculaire, la lentille de Pterosyllis semble plus apte & entrer en rela-

tion avec la cuticule que celle d'Odontosyllis. Pourtant ceci ne se



Tableau II - Comparaison des constituants cytoplasmiques des cellules rétiniennes et de—la structule de la lentille chez différentes espéces de Syllidae. - 23 -
+ : présent ; — : absent ; N.O. : non observé.
SYLLINAE AUTOLYTINAE EUSYLLINAE
Syllis Sullis SyLLis SyLtis Syllis Autolytus | Autolytus | Autolytus | Myrianida |Odontosyllis| Pterosyllis
amica Apongicola vittata knohnii variegata pdetus edwarnsi | aurantiacus| pinnigena | ctenostoma dornmosa
Cavité oculaire
. Prolongements apicaux des cellules sensorielles + + + + + + + + + +
. Prolongements apicaux des cellules de soutien + + + + + + + + + +
. Corps dense sécrété - - - + + + + + + + +
Lentille
. non sécrétée (type cellulaire) + + + - - - - - - - -
incluse en totalité dans la cavité oculaire - — - - + - - - - + +
. pécrétée { . . , . )
importante : partie proximale et partie distale - - - + - + + + + - -
Cellule sensorielle
. Microvillosités rhabdomériques + + + + + + + + + + +
cil rudimentaire + + + + + + + N.O. + + +
. Formation ciliaire { centriole + + + + + + + + +
racine ciliaire + + + + N.O. + + + + + N.O.
. Granules pigmentaires - - - - - + + + + + +
. Formation "paracristalline” - - - - - - - - - + -
. Canalicules de réticulum endoplasmique + + + + + + + + + + +
. Gouttelettes lipidigques - - - + + + - + - - -3 +
Cellule de soutien
. Granules pigmentaires + + + + + + + + + + +
. Gouttelettes lipidiques - + + -3+ - -3+ - - -3+ - — 3 4+
une partie mince - - - + - + + + + - -
. Prolongement apical { une partie avec extrémité dichotomisée + + - - + - - - - - -
deux parties : une mince et une &paiss - - + — - - - - - + +
. Les prolongements apicaux entrent en relation avec les fibrej + + + - + - - - - + +
de la cuticule R
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réalise pas ; & ce niveau, la lentille est encore entourée par les extrémités
distales des prolongements apicaux des cellules de soutien. Ce sont donc ces
derniers qui entrent en relation avec la zone interne de la cuticule forte-
ment invaginée & cet endroit (Pl. XI, fig. c¢). Par ailleurs, on remarque
dans cette zone la présence de nombreux corps multivésiculaires (Pl. XI,

fig. ¢).

Chez les Syllinae, la lentille sécrétée est plus ou moins
développée selon les espéces envisagées (Tableau II). Absente chez S. amica,
S. spongicola et S. vittata , elle est peu importante chez S. variegata et
trés développée chez S. hrohnii. Cette variabilité dans le développement de
la lentille ne se retrouve pas chez les Autofylinae (Tableau II). Toutes
les espéces de cette sous—famille qui ont été étudiées en posséde une volu-
mineuse formée de deux parties ; la partie distale s'étendant hors de la
cavité oculaire. Chez les Ewsyllinae on observe également une lentille de
type sécrété (Tableau II) mals cette derniére est toujours incluse dans la

cavité oculaire.

E - Discussion

] - Constitution de 1'oeil

Chez les Annélides Polychétes, au niveau du prostomium,
se rencontrent différents types d'organes photorécepteurs (Tableau III).

Peu développés et & vision indirecte chez les Polychétes sédentaires, ils
sont & vision directe et constitués par la juxtaposition de nombreuses cel-
lules sensorielles et de soutien avec parfois la présence d'une cellule sé-
crétrice chez les Polychétes errantes sans toutefois Etre composés de plus-
sieurs unités visuelles comme les yeux des filaments ‘branchiaux des Sabel-
Lidae (KERNEIS, 1975).

L'étude réalisée sur 1l'oeil de souche des Syffidae nous a
permis d'entrevoir les relations qui existent entre les différentes parties
de cet organe. L'oeil, toujours & vision directe, est constitu@ par la jux-
taposition de deux types cellulaires : les cellules de soutien pigmentaires
et les cellules sensorielles, photoréceptrices, qui parfois renferment aussi
des granules de pigment. Ceux—ci, essentiellement localisés & 1'apex du corps
cellulaire des cellules rétiniennes, forment la couche pigmentaire. La par-

tie sous-jacente avec son noyau constitue la couche rétiniemne qui s'étend



par l'intermédiaire des prolongements basaux jusqu'd la région nerveu-
se. La cellule sensorielle traverse la couche pigmentaire et se termine
dans la cavité oculaire par un prolongement photorécepteur muni de nom—
breuses microvillosités rhabdomériques. Ces prolongements apicaux sont
toujours situés entre la couche pigmentaire et la lentille que celle-ci
soit représentée par un corps dense ou constituée par l'enchevétrement
des extrémités distales des cellules de soutien. L'oeil de souche des
Syllidae est toujours un oeil simple.

Selon le degré de développement de la lentille sécré-
tée, il est possible de distinguer trois sortes d'organes photorécep-
teurs chez les Syllidae ; chacune d'elles &tant plus ou moins carac-
téristique d'une sous—famille.

La premiére forme se rencontre chez un grand nombre
de Syllinae, 1'oeil est dépourvu de lentille sécrétée ; seuls les pro-—
longements apicaux des cellules de soutien constituent une lentille de
"type cellulaire". Cette configuration est comparable & celle observée
chez les Neredldae (Tableau III). Cependant chez les Syffinae, les pro-
longements apicaux ne renferment pas de vésicules au contenu finement
granulaire comme cela a été décrit chez N. vexillosa (EAKIN et WESTFALL,
1964), ni de petits filaments comme chez N. vinens (DORSETT et HYDE,
1968). Seuls quelques microtubules et quelques rares vésicules pénétrent
parfois dans les différentes digitations du prolongement.

La seconde forme décrite chez tous les Autolytinae
étudiés jusqu'd présent et chez un SyLlinae (S. krohnil) met en éviden-
ce une volumineuse lentille sécrétée. Ceci entraine inévitablement une
réduction des prolongements apicaux des cellules de soutien qui forment
de ce fait une sorte de manchon entre la lentille et l'extrémité distale
des prolongements des cellules sensorielles. Cet oeil s'apparente assez
bien & celui décrit chez les Phyllodocidae (Tableau III). Toutefois,
chez ces derniers, il existe une cellule lenticulaire qui secréte les
vésicules qui constituent la lentille. Une telle cellule n'a pas &été si-
gnalée chez les Aufolytinae ; d'autre part, chez ces derniers, la len-
tille apparalt comme un corps dense et homogéne.

La troisiéme forme s'observe chez les Eusyllinae et
un Syllinae (S. variegata). La lentille sécrétée coexiste avec les pro-
longements apicaux des cellules de soutien bien développés. Cette forme

intermédiaire ne s'observe que chez les Syllidiens.



bl 111 ~ Tableau récapitulatif de la structure des organes photorécepteurs chez les &pnélides Polychétes. Les données sont reprises des travaux de HERMANS et CLONEY, 1966 (1) ; ERMAK et EAKIN, 1976 (2) ; SPIES, 1975 (3) ; ZAHID et GOLDING, 1974 (4) ; DORSETT et HYDE, 1968 (5)
Tableau III1 - Tableau 1 t 1 T

EAKIN et WESTFALL, 1964 (6) ;

1
Dans ce tableau nous n'a

+ : présent ; — : absent

; N.M.

: 2 1
: non mentionné par 1l'auteur.

FISCHER et BROKELMANN, 1966 (7) ; SINGLA, 1975 (8) ; HERMANS et EAKIN, 1974 (9) ;

vons pas envisagé les photorécepteurs des Archiannélides (EAKIN, MARTIN et REED, 1977).

WHITTLE et GOLDING,

1974 (10).

POLYCHETES SEDENTAIRES

POLYCHETES ERRANTES

OPHELIIDAE

| APHRODITIDAE ALCIOPIDAE PHYLLODOCIDAE
Flabellid . ) ) . o . . .
pmandia brovis Chone ecaudata | Fabeflidema Nephtys Nereis vinens Nereis vexillosa Platyneneis dumenilii Aretonod vittata Vanadis tagensis Ewbalia viridis
S @ 3) O) (s) (6) &) (8) 9

SABELLIDAE

FLABELLIGERIDAE

NEPHTHYDIDAE

NEREIDAE

Oeil & vision directe
ou i vision indirecte

vision indirecte

vision indirecte

vision indirecte

non classé par 1'auteur
se rapprocherait de
la vision directe

vision directe

vision directe

Vision directe

Vision directe

Vision directe

(10)

Vision directe

Diaphragme qui renferme

La partie médiane des
cellules sensorielles

Prolongements des
cellules de soutien

Prolongements des
cellules de soutien

Prolongements des cel-
lules de soutien conte-—

Prolongements des
cellules de soutien

Prolongements des cellu-

Vésicules qui perdent

Vésicules (0,5 3 ! pum)

Schéma

1 cellule sensorielle
| cellule de soutien

! cellule sensorielle
1 cellule de soutien

Plusieurs cellules
sensorielles
Plusieurs cellules
de soutien

2 cellules sensorielles
2 cellules de soutien

Nombreuses cellules sensoriel
Nombreuses cellules de soutie

les

nb cellules sensorielles
nb cellules de soutien

—_— les de soutien remplis RO
Lentille des vésicules Diaphragme forme une sorte de contenant des vésicules | contenant des granules | nant des wésicules ou dd contenant des granules de membranes disposées ieuralptegrlte dins piidultes par une
] corps lenticulaire (0,1 2 0,2 um) ou des filaments (50 nm) | courts tubules (50 nm) (0,1 30,2 um) de fagon paracristalline a région centrale cellule lenticulaire
I
Cellule sensorielle
éri i * + + + + + + +
Microvillosités rhabdomériques +
i ! - N.M. - _ . . i ’ :
5 cil rudimentaire - 1
i - - N.M. - _ . . ‘ ) :
Formation ciliaire { centriole | | |
) i iliaire - - | N.M. - + (filament axial) + + + . .
racine cil !
— - - _ _ . . : X :
Granules pigmentaires -
- M. _ . N N ' : :
Formation "paracristalline” -
. + N.M. + + + . - . -
Canalicules de réticulum endoplasmique + ‘
("submicrovillar cisternae")
Cellule de soutien
: . ' ¥ * + + + + +
Granules pigmentalres +

nb cellules sensorielles
nb cellules de soutien
1 cellule sécrétrice

nb cellules sensorielles
nb cellules de soutien
1 cellule lenticulaire
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2 - La cellule sensorielle

.................

Chez les Annélides Polychétes, la cellule sensorielle
renferme assez souvent des granules pigmentaires (Tableau III). Aucune régle
générale ne peut etre retenue quant 3 1'absence ou & la présence de tels gra-
nules au sein de cette cellule. On remarquera cependant 1'absence de granules
chez les -Polychétes sé&dentaires (HERMANS et CLONEY, 1966 et ERMAK et EAKIN,
1976) et chez Nephtys (ZAHID et GOLDING, 1974), c'est—a~dire chez des espéces
qui possédent des yeux peu développés. Celles dont 1'oeil est plus complexe
renferment généralement des granules pigmentaires dans leurscellules senso-
rielles. I1 existe toutefois des exceptions. En effet, chez les Nereldae, 1la
cellule photoréceptrice de N. virens en est dépourvue tandis que celles de
Platynerelis dumeridili et N. vexi{lLosa en contiennent.

Chez les Syllidae on retrouve la méme variabilité dans
la présence de ces granules pigmentaires avec toutefois une certaine stabili-
té pour une méme sous—famille (Tableau II) ; toujours absents chez les Sylli-
nae, ils sont toujours présents chez les Aufolfyfinae et les Ewsylflinae. Ainsi
par analogie avec ce qui a &té observé chez les autres Polychétes, il est ten-
tant de rapprocher 1'absence de granules pigmentaires au fait que 1l'oeil des
Syllinae est généralement moins perfectionné que celui des deux autres sous~
familles. Cependant chez S. krnohnii, la cellule sensorielle est dépourvue de
granules pigmentaires alors que 1l'oeil posséde une lentille comparable a
celle des Autolyiinae.

Chez les Autolytinae et les Eusyllinae il est difficile
de savoir si la nature du pigment de la cellule sensorielle différe de celle
du pigment de la cellule de soutien, comme cela a &té signalé par FISCHER
(1963) et EAKIN et WESTFALL ({n EAKIN, 1972), respectivement chez PLatynerneis
dumerilii et N. vexillLosa. L'observation en microscopie optique des yeux d'A.
pictus, 0. ctencstoma et P. formosa ne met en évidence que des granules de
pigment rouge-orangé alors que chez PL. dumenilii on peut observer une diffé-
rence de teinte entre ceux des cellules de soutien qui sont bleu foncé et ceux
des cellules sensorielles qui sont oranges. Chez les Autolfylinae et les Eusyl-
Linae il semblerait donc que le pigment contenu dans les deux types de cellu-
les (cellules sensorielle et de soutien) soit de mBme nature ; toutefois, des
différences s'observent au niveau infrastructural. Les granules de la cellule
sensorielle se regroupent assez souvent dans une substance un peu moins dense
aux électrons que le pigment proprement dit, et chez A. pictus des sous—unités

membranaires ont souvent été signalées dans la région périphérique du granule.
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Figure 5 - Formation ciliaire plus ou moins développée observée dans
les prolongements photorécepteurs rhabdomériques des Anné-
lides Polychétes (modifié d'aprés VANFLETEREN et COOMANS,

1976) .
f?\ a - Présence d'un cil rudimentaire (ci), d'un centriole (c)
,_i) et d'une racine ciliaire (rc).
U

b - Présence d'un centriole et d'une racine ciliaire.
¢ - Présence d'une racine ciliaire.

d - Absence de formation ciliaire.
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b - La formation ciliaire

Chez les Annélides Polychétes, les ocelles tentaculai-
res (KRASNE et LAWRENCE, 1966 ; KERNEIS, 1968, 1971 et 1975) sont de nature
ciliaire, par contre les ocelles prostomiaux appartiemnent trés souvent au
type rhabdomérique (Tableau III).

Ce type de photorécepteur est caract@risé par une ou
plusieurs rangées de microvillosités dont la forme et la disposition sont
trés variables (cf. {m EAKIN, 1972). Chez les Annélides Polychétes elles
sont latérales et apicales, généralement peu réguliéres et s'enchevétrent
assez souvent avec celles des cellules sensorielles adjacentes (FISCHER et
BRBKELMANN, 1966 ; EAKIN, 1968). Une formation ciliaire plus ou moins déve-
loppée se rencontre assez fréquemment dans le prolongement photosensible
(Fig. 5). Elle est représente soit par un cil rudimentaire logé & 1'apex du
prolongement, un centriole et une racine ciliaire (FISCHER et BROKELMANN,
1966 ; EAKIN, 1968), soit par un centriole et une racine ciliaire (WHITTLE
et GOLDING, 1974 ; HERMANS et EAKIN, 1974) ou soit uniquement par une racine
ciliaire (DORSETT et HYDE, 1968 ; SINGLA, 1975) ; celle—ci peut aussi 8tre
inexistante (HERMANS et CLONEY, 1966 ; ERMAK et EAKIN, 1976 ; ZAHID et
GOLDING, 1974). '

Chez les Sylfidae, le prolongement photorécepteur de
nature rhabdomérique émet latéralement de nombreuses microvillosités au par-
cours plus ou moins sinueux, Comme chez la plupart des Annélides Polychétes,
il renferme une formation ciliaire (cil rudimentaire, centriole, racine ci-
liaire). Le ¢il rudimentaire est généralement situé & 1'apex du prolongement
mais chez S. vittata il a souvent &té trouvé & un niveau inférieur parmi les
microvillosités latérales.

Ainsi, par sa morphologie et la présence d'une forma-
tion ciliaire bien développée, le prolongement apical des Syllidae s'apparen—

te étroitement & celui des Neredldae.

¢ = Les canalicules de réticulum endoplasmigue .
Chez les Syffidae il existe dans le prolongement apical
photorécepteur une forme de réticulum endoplasmique qui est disposé de-fagon
particuliére. Ces structures sont & rapprocher des cisternes sous-microvil-
laires décrites pour la premiére fois par ZAHID et GOLDING (1974) chez le
genre Nephtys. Presque simultanément WHITTLE et GOLDING (1974) remarquent
que ces éléments ont &té mentionnés chez presque tous les Polychétes é&tudiés.

Il s'avére que ces canalicules de réticulum endoplas-—

mique se rencontrent chez tous les Syllidiens mais leur développement et
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Figure 6 - Représentation schématique de la disposition des canalicules

de réticulum endoplasmique dans le prolongement photorécep-
teur des :

| = Syllinae
2 - Ewsyllinae
3 - Awtolytinae
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leur disposition sont variables (Fig. 6). Chez les Syflinae, ils sont peu im-
portants et parfois empilés les uns sur les autres, chaque empilement ne comp-
tant guére plus d'une dizaine de canalicules. Ils se situent généralement dans
la région basale du prolongement et pénétrent méme dans le col de la cellule.
A cet endroit et aussi & des niveaux plus profonds, ils s'Btendent souvent
contre la membrane cellulaire. Dans ce cas ilss'apparentent plutdt aux "sub-
surface cisternae" (WHITTLE, 1976). Chez les Autolyiinae, ces canalicules
sont beaucoup plus développés ; ils se rencontrent dans tout le prolongement
ol ils sont orientés dans le sens longitudinal. Cette disposition rappelle
fortement celle décrite chez Ewlalia vi/idis par WHITTLE et GOLDING (1974).
Chez (. ctenostoma, les canalicules se situent souvent dans la partie infé-~
rieure du prolongement ; ils sont empilés les uns sur les autres et font pen-
ser aux corps myéloides décrits dans 1'épithélium pigmentaire de la rétine de
Vertébrés (NGUYEN H. AHN, 1971). Comme ces derniers ils se trouvent fréquem
ment au voisinage des mitochondries qu'ils enlacent plus ou moins fortement.
Les canalicules s'enroulent parfois sur eux-méme comme certains saccules

des corps myéloides (NGUYEN-LEGROS, 1975). Par ailleurs, chez 0. ctenosfoma,
un réseau identique 3 celui des formations ''paracristallines"” observées dans
1'ceil du stolon de S. amica, a &té distingué au sein d'um tel enroulement.
Ceci confirmerait 1'hypothése émise par WHITTLE et GOLDING (1974) quant 2
1'identité de structure des cisternes sous-microvillaires et des formations

"paracristallines".

II - ETUDE INFRASTRUCTURALE DES ORGANES PHOTORECEPTEURS DES LARVES DE
SYLLIS AMICA

L'embryologie et le développement des Polychétes ont retenu 1'at-
tention de nombreux auteurs (cf. introduction {n HOLBOROW, LAVERACK et BARBER,
1969). Plus récemment, 1'é&tude du développement larvaire a été réalisée par
CAZAUX (1975) chez les Phyllodocidae et par BLAKE (1975 a et b) et BLAKE et
WOODWICK (1975) chez les Cinnatulidae, les Onuphidae et les Spionidae ;
ECKELBARGER et CHIA (1976) ont entrepris une &tude au microscope E&lectronique
3 balayage.

Chez les Syffidae, MALAQUIN (1893) a &tudié le développement complet
d'Autolytus edwarsi Saint—Joseph et d'Eusyllis monillicoanis Malmgren, mais il
s'est surtout préoccupé de la morphologie générale et de la formation du tube
digestif. HERPIN (1926) a par contre décrit les différentes phases du dévelop-
pement de Syllis amica et d'Odontosyllis ctenvsioma.



Il n'existe donc que peu de données sur les organes photoré-
cepteurs larvaires des Polychétes et en particulier sur leur infrastruc-
ture. Les seules études entreprises au niveau ultrastructural sont cel-
les d'EAKIN et WESTFALL (1964) et de FISCHER et BROKELMANN (1966), réa-
lisées respectivement chez Neanthes succinea et Platynenels dumerilii.

A - Obtention des larves et développement

Des stolons mZles résultant de stolonisations expérimen-
tales et des stolons femelles provenant de stolonisations naturelles
(au cours des stolonisations expérimentales il est rare d'obtenir des
stolons femelles) sont placés dans un cristallisoir. Aprés une danse
nuptiale les produits génitaux sont libérés et les ovocytes sont fé-
condés. Les oeufs puils les larves maintenus 2 la température du la-
boratoire (19°C) sont changés réguliérement d'eau (une fois par jour
ou une fols tous les deux jours) pour éviter le développement de Pro-
tozoaires.

Les différentes étapes de 1'évolution larvaire, décri-

tes par HERPIN (1926) ont été retrouvées. L'oeuf donne naissance 2
une larve protrochophorienne (Pl. XII, fig. a) qui devient rapidement
piriforme et posséde une paire de gros yeux rouges en forme de cupule
(P1. XII, fig. b). Elle se transforme en larve achdte rampante chez
laquelle le pharynx larvaire est déja développé (Pl. XII, fig. c).
Progressivement, les segments sétigéres apparaissent (Pl. XII, figs
d 2 £f) ; au stade deux segments sétigéres, le pygidium, devenu un
urite impair, porte une paire d'urites latéraux (Pl. XII, fig. e).
Il n'existe toujours qu'une paire d'yeux. La seconde paire est vi-
sible chez la larve de 4 segments sétigéres (Pl. XII, fig. f). Chez
celle de 6 segments sétigéres, le pharynx larvaire commence 3 bour-
geonner & son extrémité postérieure ; c'est la fin du stade mono-

pharyngien.

B - Infrastructure de l'oeil larvaire

De la larve non segmentée 3 celle de 6 métaméres,
l'oeil est constitué de deux cellules : une cellule de soutien et
une cellule sensorielle. La premiére, concave, renferme dans sa
région basale un noyau surmonté par de nombreux granules pigmentai-
res bien différenciés dont le diamétre moyen est d'environ 0,60 um.

Ces granules se concentrent dans la région de la concavité pour
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former une cupule pigmentaire. Les deux extrdmités distales de la cellule

qui tendent & se réunir en sont dépourvues. La cellule sensorielle est compo-
sée de deux parties ! le prolongement apical et le corps cellulaire. Ce der-
nier qui s'étend 3 1'exté&rieur de la cupule pigmentaire contre 1l'un des bords
latéraux de la cellule de soutien, renferme des mitochondries et des corps
multivésiculaires. I1 se poursuit par un prolongement photosensible ol deux
parties peuvent &étre Aistinguées : le segment interne et le segment externe.
Le premier pénétre dans la cavité de la cellule de soutien par l'étroit pas-
sage existant entre les deux extrémités distales de cette cellule ; il se
dirige ensuite vers la partie concave. Une formation ciliaire représentée par
un centriole se rencontre dans ce segment, Le second est formé par de nom~
breuses microvillosités alignées parallélement au bord postérieur de la cavité
oculaire, sous un corps finement granulaire moyennement dense aux Electrons :
la lentille (P1. XII, fig. g).

C - Conclusions

Comme l'oeil de la larve trocophore des Néréidiens (EAKIN et
WESTFALL, 1964), l'oeil larvaire de S. am{ca n'est constitué que de deux cel=-
lules : une cellule sensorielle photoréceptrice et une cellule de soutien
ot la disposition des granules pigmentaires permet la formation d'une cupu-
le. Chez Syllis on rencontre &galement un corps moyennement dense aux &lec-
trons qui joue vraisemblablement le r8le de lentille. Il est intéressant de
noter qu'une telle structure ne se retrouve plus dans 1l'oeil adulte.

La disposition respective des deux types de cellules permet un
rapprochement avec l'oeil prostomial d'Awmandia birevis (HERMANS et CLONEY,
1966) et l'ocelle cérébral de Chone ecaudata (ERMAK et EAKIN, 1976). En effet,
l'organe visuel de ces deux espéces n'est constitué que de deux cellules mais
il s'agit d'yeux 3 vision indirecte, les microvillosités rhabdomériques du
prolongement apical de la cellule photoréceptrice faisant face & la cupule
pigmentaire. Par contre, si la cellule sensorielle de 1'oeil larvaire de S.
amica se courbe et si le prolongement photosensible se dirige vers la conca-
vité de la cellule de soutien, les microvillosités s'alignent sous la lentil-
le, perpendiculairement 3 la source lumineuse ; un tel oeil ne peut pas étre

qualifié@ d'oeil 3 vision indirecte.
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1))

2)

3)

RESUME

L'oeil des Syllidae est un oeil simple formé de trois parties

- la couche rétinienne constituée par les corps cellulaires des
cellules sensorielles et des cellules de soutien,

- la couche pigmentaire ol se regroupe la majorité des granules
de pigment rouge,

- la cavité oculaire ol se distinguent les prolongements apicaux
des cellules rétiniennes et chez certaines espéces un corps

dense sécrété : la lentille.

Selon le degré de développement de la lentille, trois types d'orga-
nes photorécepteurs peuvent etre distingués. Absente de 1'oeil de

la majorité des Syflinae, elle est soit, peu importante et incluse
en totalité dams la cavité oculaire chez les Ewsyllinae, soit,

trés développée et formée de deux parties séparées par une constric-

tion chez les Autolytinae et S. Rrohnii.

L'oeil & vision directe est formé par la juxtaposition de deux ty-
pes cellulaires : les cellules sensorielles et les cellules de sou-
tien.

- Les cellules de soutien renferment toujours des granules pigmen-
taires. Selon 1'importance de la lentille, les prolongements api-
caux sont plus ou moins développés. Chez les Syllinae ils forment
parfois une lentille de "type cellulaire".

- Les cellules sensorielles, situées entre les cellules de soutien,
contiennent de nombreux corps multivésiculaires et parfois des
granules pigmentaires. Bien que de nature rhabdomérique (EAKIN,
1972), le segment photosensible posséde une formation ciliaire.
Il contient d'autre part des canalicules de réticulum endoplas-
mique disposés différemment selon la sous-famille &tudiée. Ces
structures sont a rapprocher des "‘submicrovillar cisternae' dé-

crites par WHITTLE et GOLDING (1974).
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4) L'étude de l'oeil de la larve de S. amica n'a pas permis de mettre en évi-
dence le mode de différenciation des prolongements apicaux des cellules

rétiniennes. L'étude de 1l'organogenése de 1'oeil de stolon devrait nous
permettre de combler cette lacune.



CHAPITRE Il

ETUDE DE LA STRUCTURE ET DE L' ORGANOGENESE

DES YEUX DE STOLON
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I - ETUDE INFRASTRUCTURALE DES ORGANES PHOTORECEPTEURS DES STOLONS MATURES

Selon HERMANS (1969) la différence de structure observée entre
les ocelles cérébraux de certains Polychétes (Nereldae, Opheliidae) et les
ocelles tentaculaires des Sabellidae et segmentaires des Ophefiidae s'expli-
que par le fait que les uns se différencient & partir de 1'ectoderme de la
prototroche au moment de 1'é&tablissement des premiers segments, tandis que
les autres sont des spécialisations secondaires qui apparaissent aprés la
métamorphose de la larve.

Comme 1'oeil de stolon des Syllfidae se forme au moment de la sto-
lonisation, durant la mise en place du segment céphalique, il nous a paru
intéressant de rechercher si la structure de cet oeil s'identifie & celle

des yeux de la souche qui sont issus du développement larvaire.

A - Etude de 1l'oeil de stolon des Syflinae

] - Oeil de stolon de Syflis amica

a - Qbrention des stolons
La stolonisation naturelle a2 lieu en &té. Em 1950,
ABELOOS et DURCHON ont montré simultanément que la résection de la région
pharyngienne de S. prolifera et de S. amica entralne une maturation génitale
et une stolonisation précoces. Ultérieurement, DURCHON (1959) a démontré que
1'ablation &lective du proventricule de S. amica est capable dans 100 7 des
cas d'induire une stolonisation permanente. Des ablatioms proventriculaires

pratiquées sur des animaux au repos sexuel ou des sections en deux trongons

ont permis d'obtenir exp@rimentalement des stoloms.

b - Srructure de 1loceil
La téte du stolon se distingue de celle de la souche
par 1'absence d'antenne impaire et 1'hypertrophie des organes oculaires
(P1. XIII, fig. a et Fig. 7). Tré&s dorsal, l'oeil postérieur se superpose
presque entiérement & l'oeil antérieur qui est placé trés ventralement. Comme

chez la souche ces yeux se situent de part et d'autre du cerveau.
* Description générale

La structure de l'oeil de stolon s'avére identique
g celle de 1'oeil de souche excepté 1'accroissement important du volume ocu-
laire déja visible macroscopiquement. La couche pigmentaire, dont 1'épaisseur

reste inchangée, délimite une cavité oculaire beaucoup plus vaste. Cette
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derniére renferme toujours les prolongements apicaux des cellules réti-
niennes qui sont cependant beaucoup plus développés que ceux de 1'oeil
de souche. Entre eux on note parfois la présence d'espaces remplis d'un

matériel finement granulaire (Pl. XIII, fig. g).

Figure 7 - Comparaison de la morphologie de la téte chez la souche (S)
et chez le stolon (ST). Noter chez ce dernier 1'absence
d'antenne médiane et 1l'augmentation du volume oculaire.

Al : antenne latérale ; Am : antenne médiane ; cid : cirre
parapodial dorsal ; cit : cirre tentaculaire ; civ : cirre
parapodial ventral ; OA : oeil antérieur ; OP : oeil posté-
rieur ; P : palpe ; Sn : soies natatoires.

* Structure fine des divers types cellulaires

o Les cellules de soutien
Elles possédent les mémes caractéristiques
que les cellules de soutien observées dans 1'oeil de souche ; néanmoins,
la morphologie de leurs prolongements apicaux différe sensiblement. Chez
le stolon, ils sont formés de deux parties (Pl. XIII, fig. g). La pre-

miére, mince, s'éléve de la cupule pigmentaire et chemine entre les mi-
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crovillosités des cellules sensorielles ; elle renferme des microtubules
orientés longitudinalement, quelques canalicules & paroi lisse, un peu de
glycogéne et parfois une ou deux mitochondries. La seconde partie, localisée
parmi les prolongements apicaux des cellules de soutien adjacentes, est for-
tement évasée dans sa région basale, lieu de contact avec la premiére partie,
tandis qu'elle différencie quelques digitations vers le sommet. Certains mi-
crotubules présents dans la premiére partle, se poursuivent ici, parmi les
nombreux canalicules & paroi lisse (Pl. XIII, fig. f). Les digitations api-
cales entrent au contact de fibres (Pl. XIII, fig. b} ; celles-ci provien-—
nent de la cuticule qui s'invagine vers la cavité oculaire (Pl. XIII, fig. d).
Au niveau de la cupule pigmentaire, il est assez
fréquent d'observer un centriole et un cil rudimentaire. Dans cette zone se
rencontrent encore quelques précurseurs des granules pigmentaires. Une des-

cription de ces derniers sera donnée ultérieurement.

o Les cellules sensorielles

Elles offrent le méme aspect général que les cel-
lules sensorielles de 1'oeil de souche. Le corps cellulaire présente un
noyau basal (P1. XIV, fig. a) et se poursuit par un prolongement qui se di-
rige vers les couches nerveuses sous-jacentes (Pl. XIII, fig. c¢) ol se dis-
tinguent de nombreuses vésicules synaptiques (Pl. XIII, fig. e). Les mito-
chondries se rencontrent plutdt dans la région haute du corps cellulaire
(Pl. XIV, fig. a) ; certaines semblent résulter de la coalescence de plu-
sieurs d'entre elles ; d'autres s'associent avec les gouttelettes lipidi-
ques (Pl. XIV, fig. f). Ces derniéres dont le nombre n'est jamais trés élevé
se trouvent parfois totalement incluses dans une substance dense aux élec-
trons (Pl. XIV, fig. g). Une autre inclusion cytoplasmique retiendra plus
longtemps notre attention : il s'agit des "formations paracristallines'.
Cette terminologie a &té utilisée par BASSOT (1966) pour désigner des struc-
tures d'aspect assez variable ol se répéte uniformément un motif dans lequel
dominent les lignes courbes. Ces formations, localisées souvent dans le corps
cellulaire, existent aussi dans le col et dans le prolongement apical. De
forme ovale ou arrondie, elles sont en relation étroite avec 1'ergastoplasme
(Pl. XIV, fig. c¢). La période des courbes qui forment le motif géométrique
est comprise entre 1000 et 1300 A. L'amplitude varie pour des formations dif-
férentes de 550 & 850 A. Il arrive qu'une méme formation puisse présenter
deux aspects structuraux différents (Pl. XIV, fig. e).

Au niveau de la cupule pigmentaire, le corps cellu-

laire se rétrécit et forme le col qui se poursuit dans la cavité oculaire
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Figure 8 - Cellules sensorielles (CS) et de soutien (CP) d'un oeil de
souche (S) et d'un oeil de stolon (ST). Remarquer

1°~ La présence d'une formation ciliaire [cil rudimentaire
(ci) et racine ciliaire (rc)] dams la cellule photoré-
ceptrice des yeux de la souche et du stolonmn.

2°~ Le développement important pris par le prolongement api-
cal de la cellule de soutien (PACP) de l'oeil de stolon
et 1l'augmentation corrélative de la taille de la cavité
oculaire (Ca0).

care : canalicule de réticulum endoplasmique ; cmv : coOrps
multivésiculaire ; CoP : couche pigmentaire ; CoR : couche
rétinienne ; er : ergastoplasme ; fp : formation 'paracris-
talline™ ; G : dictyosome ; gl : glycogéne ; gp : granule
pigmentaire ; m : mitochondrie ; mt : microtubule ; N

noyau ; v : vésicule.
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par le prolongement apical (Pl. XIV, fig. b). Celui-ci &met latéralement
d'abondantes microvillosités plus ou moins enchevétrées. La partie centrale

de ce prolongement contient de trés nombreuses mitochondries, des vésicules

et des canalicules de réticulum endoplasmique. Ces derniers situés dans la par-
tie basale du prolongement se superposent ; chaque pile ainsi formée contient
environ une dizaine de canalicules. Ces structures étroitement associées aux
mitochondries semblent parfois &tre en continuité avec les formations 'para-
cristallines" (P1. XIV, fig. d). Une racine ciliaire traverse généralement le
prolongement pour s'achever par un cil rudimentaire 3 1'apex de ce dernier

(Pl. XIV, fig. b).

¢ - Conclusions - Comparaison entre 1'oeil de souche

R R R R R N T S R S O I I S S S I I N N I I RN R A S AR I )

et,1.0¢il de stolon

Corrélative d'un grand développement de la cavité ocu-
laire, 1'augmentation de la taille de cet organe chez les stolons est un
point qui mérite d'étre souligné. Les prolongements apicaux des cellules de
soutien de 1'oeil de stolon sont beaucoup plus développés que ceux de 1l'oeil
de souche (Fig. 8). On peut également constater une augmentation du nombre
des microvillosités latérales du segment photosensible. Il semblerait donc
que 1'hypertrophie oculaire soit due comme chez les Neredidae (PFLUGFELDER,
1932 et FISCHER et BR@KELMANN, 1966) 2 un accroissement du volume cellulaire ;
mais il ne faut pas oublier que chez les Heteronenels il s'agit du méme
organe photorécepteur tandis que chez S. amica, nous avons affaire & un or-
gane néoformé. De ce fait 1'accroissement de la taille de cet organe est &ga-
lement dii & la présence d'un plus grand nombre de cellules rétiniennes.

Bien que différencié secondairement, cet oeil de stolon
hypertrophié a un modéle morphologique identique & celui de 1'oeil de souche.
Dans les deux cas, 1'organe oculaire est & vision directe ; il est formé par
la juxtaposition de cellules sensorielles et de soutien. La forme de ces
cellules ne varie guére mais certains organites cytoplasmiques s'y rencontrent
en plus grande quantité. Le prolongement apical photorécepteur renferme de
trés nombreuses mitochondries ; celles-ci encore abondantes dans le corps
cellulaire sont parfois associées 3 des gouttelettes lipidiques, organites
peu fréquents dans 1'oeil de souche. Un tel regroupement de mitochondries a
également é€té signalé par DORSETT et HYDE (1968) dans les cellules photoré-
ceptrices de Nenedls vinens ; toutefois ces auteurs ne précisent pas 1'état
@toque ou épitoque) des Vers utilisés. Le prolongement apical qui a vu son
nombre de microvillosités latérales s'accroitre, posséde toujours une forma-

tion ciliaire ; le cil rudimentaire se situe 2 1'apex du segment photosensible.
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Dans la cellule sensorielle de 1'oeil de stolon il existe également des

' appelées ainsi par analogie avec les figu-

"formations paracristallines'
res décrites par BASSOT (1966). Nous reviendrons ultérieurement sur la
présence de ces structures.

Chez le stolon comme chez la souche, on note 1'ab-
sence de lentille résultant d'une sécrétion ; seuls les prolongements
apicaux des cellules de soutien constituent une lentille qualifiée de
"type cellulaire'". Chez le stolon la partie distale de ces prolongements
contient de trés nombreux canalicules 2 paroi lisse.

L'oeil de stolon se différencie donc de 1'oeil de
souche essentiellement par sa taille, par une augmentation de la présen-—
ce de certains organites cytoplasmiques et celle de nouvelles structures
les "formations paracristallines" et enfin par la substance finement
granulaire observée dans la cavité oculaire au niveau des quelques es-
paces laissés libres entre les prolongements apicaux des cellules réti-

niennes.

2 - Oeil de stolon de S. vaiiegata et S. krohnii

Chez S. amica, 1'oeil de stolon, bien que différencié
secondairement, présente le meme modéle que 1'oeil de souche. Mais chez
certains Syllinae (S. varniegata et S. krohnil) la structure de 1'oeil
de souche differe de celle observée chez S. amica, c'est pourquoi il
nous a paru intéressant d'étudier 1'oeil de stolon de ces deux espéces
afin de savoir s'il se différencie de maniére telle qu'il ressemble 2

1'oeil de souche.

a - Qbtention.des

stolons

Les stolons de S. krnohnii proviennent d'individus
qui étaient en stolonisation naturelle. Par contre les stolomns de S.
variegato ont été obtenus expérimentalement aprés section de la région
pharyngienne d'animaux au repos sexuel ; 1'ablation du proventricule
étant difficilement réalisable chez cette espéce de petite taille. La
téte de stolon de S. variegata, de type dicére, 3 deux petites antennes
et quatre yeux hypertrophiés, se forme tardivement alors que la matu-

ration des gamétes est déjz bien avancée.

b - Structure de 1loeil

Comme 1'oeil de souche, celui du stolon de S.
variegata renferme un corps dense plus ou moins diffus, de taille sen-

siblement identique (Pl. XV, fig. a). Celui-ci s'insinue entre les
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extrémités distales dichotomisées des prolongements apicaux des cellules de

soutien ; 11 a tendance 3 s'étendre hors de la cavité oculaire. Dans celle-

ci se rencontrent surtout les prolongements apicaux des cellules sensoriel-

les et ceux des cellules de soutien. Ces derniers, beaucoup plus développés

que chez la souche, s'apparentent & ceux décrits dans 1l'oeil de stolon de

S. amica (Pl. XV, fig. d). Le prolongement photosensible formé de nombreuses
microvillosités latérales renferme dans sa partie basale des mitochondries,

une ou deux gouttelettes lipidiques, des canalicules de réticulum endoplas-

mique et des "formations paracristallines" qui s'observent aussi dans le

col et le corps de cette cellule (Pl. XV, figs c, e et f).

A 1l'encontre de 1'oeil de la souche qui renferme une
volumineuse lentille sécrétée, 1'oeil de stolon de S. krvhnii en est dépour-
vu. Dans la cavité oculaire ne se discernent que les prolongements apicaux
des cellules sensorielles et des cellules de soutien ; ces derniers, bien
développés, remplis de canalicules 3 paroi lisse forment comme chez S. amica
une lentille de "type cellulaire". L'observation d'un oeil de stolon dont la
différenciation n'est pas encore achevée confirme cette absence de lentille
sécrétée. En effet dans la trés vaste cavité sous—cuticulaire ne s'élé&vent
que les prolongements apicaux des cellules sensorielles et des cellules de

soutien encore peu développés (Pl. XV, figs b et g).

¢ - Conclusions

L'oeil de stolon des Syllinae, formé au cours de la
stolonisation est toujours plus développé que 1'oeil de souche qui apparait
lors de 1'ontogenése. Il est intéressant de remarquer que cette hypertrophie
oculaire se produit également lorsque la t&te de stolon est peu différenciée
et ne posséde qu'un nombre réduit d'appendices céphaliques (S. variegata).

Mise 3 part cette différence de taille, il existe gé-
néralement une grande analogie dans la structure fondamentale des yeux de
souche et de stolon des SyLlinae (S. amica, S. variegata). Cependant 1'oeil
de stolon de S. krohnii, dépourvu de lentille sécrétée, différe de 1'oeil
de souche mais de ce fait s'apparente &troitement aux yeux de stolon des

autres Syllinae.

B - Etude de 1'oeil de stolon d'Autolytus pictus

] = Obtention des stolons

Comme S. amica cette espéce se reproduit par stolonisation

paratomique mais la té€te du stolon occupe une position fixe : le l4e segment.
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D'autre part il existe un dimorphisme sexuel au niveau des appendices
céphaliques. Chez les stolons femelles ou Sacconereis, les deux paires
d'yeux, quoique bien développées, sont de taille inférieure & celle des
yeux des stolons males ou Pofybostrichus. En 1964, DURCHON et WISSOCQ
ont montré que la section des douze segments antérieurs ou 1l'ablation
€lective du pharynx détermine une stolonisation expérimentale dans 70 7

_des cas.

2 = Structure de 1l'oeil

Les yeux de stolon se différencient de ceux de la
souche par leur plus grand développement ; ceci n'entralnme cependant
aucune modification dans la morphologie générale des cellules sensoriel-
les et de soutien. La cavité oculaire renferme toujours une volumineuse
lentille formée de deux parties séparées par une constriction (Pl. XVI,
fig. a). La partie proximale, logée dans la cavité oculaire repose sur
les prolongements apicaux des cellules de soutien dans lesquels se dis-
cernent de nombreux microtubules orienté&s longitudinalement (Pl. XVI,
fig. f). La partie distale s'étend par contre jusqu'a la cuticule qui
s'invagine 3 ce niveau (P1. XVI, fig. b). Ainsi, les fibres de cette
derniére entrent en contact avec la zone périphérique de la lentille,
région ol pénétrent les microvillosités des cellules épidermiques. Un
ou deux centrioles orientés perpendiculairement ont &té mis en 8&viden-
ce dans les cellules proches de 1'étranglement de la lentille (Pl. XVI,
fig. d). Les prolongements apicaux des cellules sensorielles, bien que
plus développés que ceux de 1'oeil de souche, renferment les mémes or-
ganites cytoplasmiques (Pl. XVI, fig. g) : granules pigmentaires, ca-
nalicules de réticulum endoplasmique, mitochondries. La formation ci-
liaire constituée d'un cil rudimentaire (Pl. XVI, fig. ¢), d'un centri-
ole et d'une longue racine ciliaire (Pl. XVI, fig. g) est toujours
présente, malgré l'existence des nombreuses microvillosités rhabdomé-
riques. Dans la région basale s'intercale quelquefois entre ces der-
niéres un petit prolongement (Pl. XVI, fig. e). En comparaison avec
ce qui a été décrit par BRANDENBURGER en 1975 chez Helix aspersa, ce
type de prolongement pourrait éventuellement appartenir & un second
type de cellule sensorielle. Il n'a &té que trés rarement observé et la
continuité avec le corps cellulaire n'a pu €tre mise en évidence. De
petite taille (environ 7 fois inférieure aux autres), cette extension
renferme un cil rudimentaire, un centriocle et une courte racine ciliaire
(P1. XVI, fig. e) ; elle contient également de nombreuses petites vési-

cules moyennement denses aux électrons.
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3 -~ Conclusions

Bien que différenciés & des moments trés différents, 1l'oeil
de stolon et l'oeil de souche d'A. pictus présentent une grande analogie struc-
turale.

Comme chez les Syflinae, 1'organe oculaire du stolon d'A.
pictus est plus développé que celui de la souche mais la présence chez cette
espéce d'une lentille sécrétée fait que l'accroissement de la taille ne se
réalise pas exactement comme chez S. am{ca. Chez le stolon, le volume de la
lentille est plus important et les prolongements apicaux des cellules réti-
niennes sont plus développés. Le nombre des microvillosités latérales du pro-
longement photosensible augmente et simultanément la longueur du prolongement
apical de la cellule de soutien s'accroit. Cependant le développement pris
par ce dernier est loin d'@tre aussi important que celui observé chez S. ami-
ca, espéce chez laguelle les prolongements apicaux forment la lentille. Il
semblerait que l'accroissement de la taille de cet organe néoformé ne soit
pas seulement dU & une hypertrophie cellulaire ; il y aurait, comme chez les
Syllinae, augmentation du nombre des cellules rétiniennes.

Chez A. pictus il est intéressant de noter 1l'absence des
"formations paracristallines" dans les cellules photoréceptrices de 1'oeil

de stolon.

C - Etude des taches oculaires du stolon de Syflis spongicola
Syllis spongicola Grube (Haplosyllis hamata Claparéde) se re-

produit par stolonisation avec scissiparité simple, c'est-a-dire que la sou-
che régénére aprés le détachement du stolon qui reste acéphale. Cependant

au cours de la différenciation de ce dernier, des taches pigmentaires brunes
apparaissent sur chaque métamére du stolon & la base du cirre dorsal des pa-
rapodes (P1. XVII, fig. a).

Ces taches oculaires ont 8té étudiées en microscopie photonique
par MALAQUIN (1893) ; pour cet auteur, ces structures se situent entre 1'oeil
simple de beaucoup de Polych&tes et 1'oeil composé des Annélides tubicoles.

I - Techniques

La fixation couramment utilisée pour 1l'observation en mi-
croscopie électronique s'est révélée imparfaite dans le cas des taches oculai-
res. L'eau salée a de ce fait été remplacée par umne solution de sucrose 1 M
afin que 1l'osmolarité du fixateur soit de 1l'ordre de 1 100 mlos ; le liquide
de lavage a également &té préparé avec du sucrose | M. Par contre, le post-

fixateur & base d'acide osmique est resté inchangé.



2 = Structure des_taches oculaires

La tache oculaire est composée ''d'unités visuelles'" ;
les cellules de soutien entourent chaque cellule sensorielle (Pl. XVII,
fig. b). Deux autres types cellulaires ont également &té observés : il
s'agit des cellules mugueuses et des cellules nerveuses chargées en grain
de sécrétion. Ces derniéres se situent & la base de la tache oculaire,
au voisinage d'une jonction neuromusculaire épidermique.

Les cellules sensorielles

L'extrémité distale des cellules sensorielles s'inva-
gine et forme une cavité dans laquelle s'étendent de nombreuses micro-
villosités et un cil rudimentaire (Pl. XVII, figs c et e). Tandis qu'a
la périphérie de cette cavité se distinguent de trés nombreuses mito-
chondries (P1. XVII, fig. e), & 1'apex, une substance dense striée pé-
riodiquement a parfois été observée (Pl. XVII, fig. f). Le corps cel-
lulaire est dépourvu de granules pigmentaires ; il contient un noyau de
forme réguliére, les inclusions cytoplasmiques classiques (appareil de
Golgi, ergastoplasme, corps résiduels) et quelques organites plus par-
ticuliers & ce type cellulaire : des corps multivésiculaires et des

gouttelettes lipidiques.

Les cellules de soutien

Elles se caractérisent par les nombreux granules
qu'elles contiennent. Généralement localisés dans lz région nucléaire,
ces derniers se rencontrent parfois dans les prolongements distaux qui
s'étendent entre les extrémités photoréceptrices des cellules senso-
rielles. Ces prolongements atteignent la cuticule et émettent dans sa
direction de petites microvillosités. D'autre part, le cdté adjacent
@ la cellule sensorielle s'insinue entre 1'extrémité invaginée de cette
cellule et la cuticule,ne laissant subsister qu'unme étroite communica-
tion entre cette derniére et la cavité photoréceptrice. Dans celle-ci
pénétrent les fines fibres de 1'assise profonde de la zone interne de
la cuticule.

Deux centrioles orientés perpendiculairement ont été
observés dans 1'extrémité distale de la cellule de soutien (Pl. XVII,
fig. d). A ce niveau se rencontrent également de petites vacuoles au
contenu plus ou moins dense aux électrons. Cette cellule renferme en
plus des gouttelettes lipidiques, quatre sortes de granules (Pl. XVIII,
figs a et b). Les premiers, homogénes et trés denses aux électrons,
sont d'assez grande taille (] & 1,5 um de diamétre), ce sont les gra-

nules pigmentaires. Les seconds sont toujours trés denses aux électrons
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mais leur taille est en général dix fois inférieure 2 celle des précédents.
Les troisiémes ont une forme plus irréguliére, leur taille est assez réduite
(environ 0,3 um de diamétre). Moyennement denses aux électrons ils contien-
nent de nombreux petits grains trés demnses. Les quatriémes sont de grande
taille, leur diamétre est parfois supérieur 2 1,5 um. La densité de leur
contenu varie d'un granule 2 l'autre et ils renferment assez souvent un
corps trés dense et homogéne qui rappelle les granules pigmentaires voisins.
D'autre part, la texture de la périphérie laisserait supposer que ces granu-

les dérivent des granules muqueux proches,

Elles se situent généralement & la périphérie des "unités
visuelles', parfois entre ces derniéres. Ces cellules se rencontrent égale-
ment au niveau de 1'épiderme (Pl. XVIII, fig. e). Chez S. spongicola on re-
trouve les trois types de cellules décrits par WELSCH et STORCH (1969) dans
1'osphradie de Buccinum undatum. Les granules muqueux du premier type ten-
dent & perdre leur individualité (P1. XVIII, fig. c). Ils renferment tous
une substance finement granulaire, peu dense aux €lectrons. Leur noyau est
dense ; seuls quelques granules interchromatiniens peuvent &tre observés.
Les cellules muqueuses du second et du troisiéme type contiennent des gra-~
nules de densité différente. Chaque granule est entouré par une membrane ;
ceux du second type ont un contenu généralement homogéne (P1. XVIII, fig. d),
par contre ceux du troisiéme type présentent une zone périphérique claire et
une zone centrale plus sombre (Pl. XVIII, fig. f). Dans la cellule muqueuse
du second type coexistent parfois des granules de densité et de taille trés
différentes ; les petits sont souvent denses tandis que la texture des plus
vastes tend & s'identifier 2 celle des granules décrits dans le premier type
de cellule (P1. XVIII, fig. g). Ceci laisserait supposer que ces deux types
de cellules muqueuses correspondraient en réalité & un seul et méme type
cellulaire observé & différents moments du cycle sécrétoire.

Les cellules nerveuses chargées de grains de séerétiom

Ces quelques cellules se situent & la base de la tache
oculaire contre la jonction neuromusculaire &pidermique (P1. XIX, fig. a).
Deux types de cellules ont &té observés. Chez le premier, les prolongements
sont remplis de deux sortes de grains (Pl. XIX, fig. ¢) ; les plus nombreux,
peu opaques aux électrons, ont une taille comprise entre ! 000 et 1 800 A,
les autres sont plus denses et plus petits (diamétre de I 000 2 1 300 £).
L'autre type de cellule contient beaucoup moins de grains (Pl. XIX, fig. b) ;
ils sont tous identiques, leur contenu est dense et homogéne et leur taille

varie entre 800 et 1 200 A.
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Les prolongements cellulaires s'étendent contre la
jonction neuromusculaire puis finissent par se confondre avec les fi-
bres de cette derniére.

b IREELon, penromiscal aire

Au niveau de la plaque motrice se rencontrent
plusieurs types de terminaisons nerveuses. Le type le plus abondant
renferme de trés nombreuses petites vésicules claires d'un diamétre
voisin de 300 & et disséminés parmi celles-ci des grains opaques
aux électrons d'un diamétre moyen de 600 A qui présentent parfois
une marge claire (Pl. XIX, fig. d). Il semble possible d'établir sur
le plan morphologique une comparaison entre ce type de terminaison
et les fibres Ca décrites par DHAINAUT-COURTOIS en 1972 dans la jonc-—
tion neuromusculaire sous-épidermique de Nerels pelagica et celles de
type a observées chez N. diversdicolorn (DUPONCHELLE, 1973) et ainsi dé-
nommées par analogie avec les précédentes. Chez S. spongicola, ce
type de terminaison semble dépourvu de figures présynaptiques ty-
piques qui sont décrites chez Neredis.

Une seconde sorte de terminaison, peu fréquente, pos-—
séde des grains de densité variable, de forme souvent allongée ; ils
peuvent atteindre ! 350 A (P1. XIX, fig. d). Elle semblerait correspon-
dre aux fibres Cb (DHAINAUT-COURTOIS, 1972). D'autres terminaisons,
beaucoup moins nombreuses, contiennent des grains trd&s opaques aux élec-
trons dont le diamétre est compris entre 800 et 1 100 A (P1. XIX, fig. e).
Ces fibres pourraient éventuellement appartenir aux cellules chargées en

grains de sécrétion décrites précédemment.

3 - Comclusions

Les taches oculaires de S. spongicola, constituées de
plusieurs "unités visuelles', différent de l'oeil de souche dont la confi-
guration est celle d'un oeil simple. MALAQUIN en 1893, qui avait déja
noté cette différence, concluait ainsi son &tude des taches pigmentaires
"cet oeil tient le milieu entre 1l'oeil simple tel qu'il existe chez beau-
coup d'Annélides Polychétes et en particulier chez les Syllidiens, et
1l'ceil composé des Annélides tubicoles".

Les taches oculaires font penser aux organes photoré-
cepteurs des filaments du panache branchial de certains Sabeflidae
(KERNEIS, 1971 et 1975 ; CARRICABURU et KERNEIS, 1975). Toutefois, chez
PoZamilla neniformis, la cavité formée par l'invagination de 1'extrémité

distale de la cellule photoréceptrice renferme une lentille sécrétée alors



que chez S. spongiccla cette cavité me contient que les microvillosités rhab—
domériques. Les différentes "unités visuelles" sont dépourvues de lentille.

Dans les taches oculaires, le pigment n'est localisé comme
dans 1'oeil de souche que dans les cellules de soutien. Cependant, si chez
ce dernier la taille et la structure des granules sont homogénes, il n'en
est pas de méme dans les taches oculaires ol quatre sortes de granules ont pu
étre distinguées. D'autre part, il faut rappeler que 1l'oeil de souche est rou-
ge tandis que les taches oculaires sont brunes.

Les taches oculaires sont les seules structures visuelles
des Syflidae chez lesquelles des cellules muqueuses ont &té décrites. Toute-
fois, ce type de cellule a également &té observé dans la portion non rhabdo~
mérique de la rétine de Nautilus macromphalus (BARBER et WRIGHT, 1969). Pour
ces auteurs, ces cellules produiraient la substance gé&latineuse qui remplit
1'oeil.

D'autre part, dans 1'ocelle pygidial de Chone ecaudata,
ERMAK et EAKIN (1976) ont noté non plus la présence de cellules muqueuses
mais celle de grains de mucus. Ceux—ci, dispersés parmi les granules pigmen-
taires des cellules de soutien, sont morphologiquement identiques 3 ceux des
cellules sécrétrices de la cuticule ; ainsi les cellules de soutien continuent
apparemment & sécréter la cuticule tout en servant de support aux cellules
photoréceptrices.

Chez S. spongicola, on retrouve dans 1'épiderme les mémes
cellules muqueuses gque dans les taches oculaires. Présentes avant la diffée-
renciation oculaire, ces cellules ne subiraient aucune modification et se re-
trouveraient intercalées entre les cellules sensorielles et les cellules de
soutien nouvellement formées. Ces éléments ne seraient donc que des vestiges
de 1'épiderme.

Chez cette espéce, la présence dans les cellules de sou-
tien de granules pigmentaires de grande taille, au centre trés dense aux
électrons, et dont la texture de la périphérie rappelle celle de certains
grains de mucus proches, peut Egalement laisser supposer que ce type cellu~
laire se différencie & partir de certaines cellules muqueuses. Ce mode de
différenciation rejoint celui proposé par ERMAK et EAKIN (1976) mais seule
1'étude de l'organogenése de ces taches oculaires nous permettra d'infirmer

ou au contraire de vérifier cette hypothése.
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D - Discussion

]| - Hypertrophie oculaire

Chez les Syllidae, 1'organogenése des structures
oculaires lors de la stolonisation conduilt toujours & une hypertrophie
de 1'organe ainsi formé. Celle-ci est due & un développement accru du
voluﬁe des cellules rétiniennes mals aussi & une augmentation de leur

nombre.

2 -— Formations ''paracristallines'
P

Les formations ''paracristallines", ainsi qualifiées par

analogie avec les structures décrites par BASSOT (1966) dans les photo-
cytes des Polynoinae, s'observent dans les cellules photoréceptrices
de 1'oeil de stolon et dans celles de 1'oeil régénéré hypertrophié.
Abondantes chez S. amica et S. variegata, elles sont beaucoup moins
fréquentes chez S. knohnil et n'ont pas été mentionnées chez A. plctus.
Ces formations apparaissent tardivement au oours de 1'organogenése ocu-
laire ; elles ne sont présentes qu'en fin de stade 6 chez le stolon et
en fin de différenciation pour 1'oeil régénéré. Un fait similaire a
€té signalé lors de la régénération des élytres d'Acholde (NICOLAS,
1977). Les paracristaux de réticulum endoplasmique lisse ou photoso-
mes sont en effet les derniers organies Z se mettre en place.

Ces formations se rencontrent assez fréquemment dans
les organes visuels. Elles ont été observées dans les photorécepteurs
des Neredldae : Neredls virens (DORSETT et HYDE, 1968) et des Gastéropo-
des (CLARK, 1965 : EAKIN et BRANDENBURGER, 1975) et dans 1'épithélium
pigmentaire de 1'oeil de Latimeria (LOCKET, 1973) et dans celui d'une
lamproie (UHMAN, 1974). Elles sont également le constituant essentiel
de la lentille des yeux de tous les Aphrnoditidae (BASSOT et NICOLAS,
1978). Mais des structures plus ou moins analogues ont aussi été si-
gnalées dans de nombreuses autres cellules du régne végétal (ESAU
et GILL, 1971) et animal. Elles ont Eété décrites dans les photocytes
des Polyncinae (BASSOT, 1964 et 1966 ; PAVANS DE CECCATTY et Coll.,
1972 et 1977), dans les cellules neurosécrétrices de 1'hypothalamus
de lézard (D'UVA, 1968), dans les cellules de 1'épithélium intestinal
en dégénérescence chez un Amphibien (HOURDRY, 1969), dans 1'organe de
Bellonci d'un Isopode (CHAIGNEAU, 1971), dans les cellules Hela culti-
vées An vitrho (FRANKE et SCHEER, 1971), dans les cellules épithéliales
de la paroi rectale d'un Insecte aptérygote (FAIN-MAUREL et CASSIER,



- 53 -

1972), dans 1'organe de Jacobson du chat (SEIFERT, 1973), dans les '"chloride

secreting cells"

dégradées des branchies des poissons qui passent de 1l'eau
de mer & 1'eau douce (DOYLE, 1977), et dans bien d'autres types cellulaires.
BASSOT et NICOLAS (1978) signalent qu'ils ont regroupé 52 références, la
liste n'étant certainement pas exhaustive.

Pour certains auteurs, ces formatioms résultent d'un agence-
ment particulier du réticulum endoplasmique. Dé&s 1966, BASSOT proposa un mo-
déle d'interprétation structurale (Fig. 9 a). Les microtubules de réticulum
endoplasmique de forme ondulée se disposent trés réguliérement. Les courbes
formées par ceux d'un méme plan sont en phase les unes par rapport aux autres
tandis que celles du plan voisin sont décalées d'une demi-période. Différents
types de courbes peuvent se présenter mais pour un grain donné les microtubu-
les ne dessinent qu'un seul type. D'UVA (1968) et STARKE et NOLTE (1970) in-
terprétent ces structures de la méme fagon (Fig. 9 b). Toutefois des diffé-
rences existent dans les période et amplitude de ces microtubules. Pour les
photosomes ces valeurs sont respectivement de 800 £ et 430 A tandis gue pour
les structures tubulaires des cellules neurosécrétrices de 1'hypothalamus de
lézard elles sont de 2 150 A et 970 R, et pour celles des spermatides de Pla-
norbe de 1 000 & et 125 A. Pour FAIN-MAUREL et CASSIER (1972), 1l'espace inter-
membranaire qui constitue le motif géométrique sinusoidal ne correspond plus 2
du réticulum endoplasmique tubulaire mais représente des lames hyaloplasmiques.
D'autre part, SMITH et DEINHARDT (1968) présentent un séduisant modéle tridi-
mensionnel d'un complexe membranaire formé par la fusion de deux membranes su-
perposées de réticulum endoplasmique (Fig. 9 c¢). L'interprétation structurale
de ces formations observées dans 1'oeil des Syllidiens est peu aisée. En ef=-
fet, le modéle proposé par BASSOT (1966) s'adapte & un grand nombre de figures
mais dans certains cas il semblerait que ce soit 1'espace compris entre les
motifs géométriques qui soit en communication directe avec l'ergastoplasme,
les lignes courbes correspondant & du hyaloplasme. En ce sens nous rejoin-
drions plutdt 1'interprétation de FAIN-MAUREL et CASSIER. Actuellement, il
est difficile d'opter pour un modéle structural. Nous pouvons simplement
dire qu'il s'agit d'un agencement particulier qui s'instaure entre le réti-
culum endoplasmique et le hyaloplasme.

La signification fonctionnelle de ces formations est loin
d'8tre connue. Certains auteurs se contentent de les décrire, d'autres es-
saient d'entrevoir une fonction plus ou moins liée au type cellulaire ol

elles se rencontrent. C'est ainsi que pour D'UVA (1968) ces structures, si-

tuées dans les cellules neurosécrétrices de 1'hypothalamus de lézard pour-

raient éventuellement intervenir dans des fonctions hypothalamiques non
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précisées, tandis que pour LOCKET (1973) elles auraient une action sur
la régulation osmotique et le transport des ions dans les yeux de Lat(-
mesid. Pour BASSOT, qui fut un des premiers auteurs & les décrire et 3
proposer un modéle, elles seralent les sources présumées de 1'activité
bioluminescente. L'agencement particulier du réticulum endoplasmique

au niveau des photosomes permet un développement considérable des sur-
faces membranaires qui délimitent deux milieux : 1'intérieur des micro-
tubules et 1'extérieur. Le déclenchement de la réaction lumineuse impli-
querazit un changement de perméabilité des membranes des microtubules
permettant la mise en contact de substances réactives normalement com-
partimentées.

Quoique ces formations se rencontrent assez fréquem-—
ment dans les organes visuels, il est difficile d'envisager la fonction
éventuelle de ces structures dans les cellules photoréceptrices des
Syllidae. Lz signification fonctionnelle des paracristaux de réticulum
endoplasmique présents dans la lentille des Aphroditidae n'est pas mnon
plus €lucidée (BASSOT et NICOLAS, 1978) ; leur présence chez des espe-
ces de Polynoinae mon lumineux ne permet pas de retenir 1'hypothése qui
envisagerait une éventuelle émission de lumiére & partir de ces struc-
tures comme cela 2 pu étre démontré pour les paracristaux de réticulum
endoplasmique présents dans les photocytes des Polynoinae lumineux
(PAVANS DE CECCATY et Coll., 1977).

Chez les Syflidae, les "formations paracristallines"
ont été décelées dans des organes en voie de développement important
(oeil de stolon, oeil régénéré hypertrophié), il est de ce fait ten-
tant d'opérer un rapprochement avec des observations similaires ef-
fectuées par d'autres auteurs. Nous citerons en particulier le cas
des cellules Hela cultivées An v{tho, dans lesquelles FRANKE et SCHEER
(1971) ont observé de telles formations. Il est regrettable que DORSETT
et HYDE (1968) qui ont aussi décrit ces Eléments dans 1'oeil de Neredis
viiens, n'aient pas spécifié 1'état (atoque ou épitoque) des Vers uti-
lisés ; leurs résultats auraient peut—8tre permis d'infirmer ou au
contraire d'étayer cette hypothése. Mais il ne faut pas oublier que
chez les Syllinae, les formations 'paracristallines" n'ont pas toujours
€té observées dans les organes oculaires qui subissent une croissance
cellulaire exacerbée : l'oeil de stolon d'A. pictus et celui d'autres

Autolytinae en sont des exemples.
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Figure 9 - Différents modéles tridimensionnels permettant d'expliquer la
structure des formations '"paracristallines'.

3 ;N a - Disposition des microtubules
- 5 dans un grain d'un photocyte
% : £ ' : o (BASSOT, 1966).

g

b - Mod&le de la dispositiom tri-
dimensionnelle des tubules dan
les corps tubulaires (STARKE e
NOLTE, 1970).

¢ - Reconstitution graphique d'un

complexe de membrane (SMITH
et DEINHARDT, 1968).

BUSH
UL f
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3 = Analogie structurale entre 1'oeil de souche et

celul de stolon

Mise & part le taille, 1l existe généralement une
grande analogie dans la structure des yeux de la souche et du stolom.
Cecl est cependant assez exceptionnel. En effet, les ocelles segmentai-
res (HERMANS, 1969) ou pygidiaux (ERMAK et EAKIN, 1976) présents chez
certains Polychétes ont une structure différente de celle des ocelles
prostomiaux (HERMANS et CLONEY, 1966 ; ERMAK et EAKIN, 1976). Une dif-
férence de structure az également été mise en évidence entre les yeux
des filaments branchiaux et les ocelles segmentaires des Sabellidae
(KERNEIS, 1968a). Il faut toutefois remarquer que les ocelles segmentai-
res et pygidiaux reposent directement sur les couches musculaires sous-—
jacentes alors que les yeux du stolon des Syllidae sont en relation
avec un cerveau. La similitude dans la structure fondamentale des yeux
de souche et de stolon des Syflidae pourrait donc s'expliquer par le fait
que l'organe visuel se différencie en présence d'un cerveau. En effet,
au cours de la stolonisation, nous assistons & la mise en place d'un
prostomium avec ses divers appendices céphaliques. L'oeil de stolom,
bien que différencié secondairement chez 1'adulte, doit €tre considéré
comme un ocelle cérébral et non comme un ocelle tégumentaire. Méme
dans les cas de polycéphalie (Pl. XII, figs h et i) qui se produisent
assez fréquemment lors des stolonisations expérimentales chez Syllis
amica (DURCHON, 1952 et 1959), les deux paires d'veux volumineux, qui
se développent indifféremment sur les métaméres de la souche ou sur
ceux du stolon, sont situées de part et d'autre d'un cerveau (BOCQUET,
1973). Lorsqu'il ne se forme qu'une demi-téte surnuméraire, il n'exis-
te qu'une paire d'yeux et qu'un demi-cerveau localisé dans la moitié
correspondante du métamere (Pl. XII, fig. j).

Quant aux taches oculaires de S. spongicola, dont la
structure ne s'identifie pas & celle des yeux prostomiaux, on remarque
que ces éléments visuels ne sont pas associés & un cerveau ; ils ne re-
posent que sur une jonction neuromusculaire. Les taches oculaires se
classent ainsi parmi les ocelles tégumentaires. De ce fait il n'est
plus surprenant de constater que la structure de ces organes photorécep-—
teurs segmentaires, formés secondairement lors de la stolonisation, dif-
fére de celle des ocelles cérébraux. Les observations montrent, comme
1'avaient suggéré ERMAK et EAKIN (1976) que les ocelles cérébraux sont
plus caractéristiques des formes ancestrales que les ocelles tégumentai-
res qui sont plus superficiels et plus sujets & une sélection de 1'en-

vironnement.
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I1 - ETUDE INFRASTRUCTURALE DE L'ORGANOGENESE DE L'OEIL DE STOLON

Comme 1'&tude de 1'oeil de la larve n'a pas permis de mettre en
évidence le mode de développement des prolongements apicaux des cellules
sensorielles, ni le mode de formation de la lentille, 1'é&tude de 1'organo-

genése de 1'oeil de stolon devrait nous permettre de répondre & ces questions.

A - Syllis amica

1 - Définition des divers stades de la stolonisation

Une étude chronologique du développement a été réalisée

par WISSOCQ (1970) (Fig. 10) ; nous rappellerons ici les principaux stades :

Stade 1-2 : Hypertrophie des néphridies dans la partie caudale du ver. Appa-
rition des spermatocytes chez les m3les et des ovocytes chez les

femelles.

Stade 3 : Apparition d'un bourrelet tégumentaire sur la face antéro-dorsale
du segment céphalique, néoformation de deux antennes., Le segment

céphalique se distingue des autres métameéres.

Stade 4 : Formation des yveux (une paire ant@rieure et une paire postérieure),

allongement des antennes.
Stade 5 : Apparition des palpes, accroissement du diamétre oculaire.

Stade 6 : Hypertrophie des yeux par rapport au stade précédent. Apparition

des soies natatoires.
Stade 7 : Le stolon se détache de la souche.

L'8tude du développement de 1'oeil n'est envisagée qu'a
partir du stade 3, c'est-3-dire & partir du moment oii le segment céphalique

se distingue des autres métaméres

2 - Structure de l'oeil de stolon aux différents stades

du développement

a = Stade 3
En début de stade 3, 1'épiderme épaissi du bourrelet
céphalique se dissocie de la cuticule ; il s'invagine et forme ainsi une pe-
tite cavité sous—cuticulaire (Pl. XX, fig. a) qui s'élargit rapidement (Pl.
XXI, fig. a). Elle correspond & la future cavité oculaire. Entre les cellu-
les épithéliales et la couche musculaire s'observe un dé&but de structure ner-

veuse (Pl. XX, fig. a). A ce stade, les cellules qui s'ordonnent & la péri-
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phérie de cette cavité ne sont généralement pas encore différenciées

en cellules sensorielles ou en cellules de soutien. Leurs noyaux, de
forme réguliére, possédent un nucléole central ou excentré ; les amas
de chromatine se répartissent au centre ou le long de 1'enveloppe nu-
cléaire. Leurs régions apicales renferment des vacuoles au contenu

plus ou moins dense (Pl. XX, fig. c¢) qui rappellent celles décrites
dans les cellules épidermiques. D'autres vacuoles plus vastes (Pl. XX,
fig. b) semblent résulter de la coalescence de plusieurs d'entre elles
et s'ouvrir dans la cavité afin de libérer leur contenu. Aprés 1'emploi
de la technique de SELIGMAN modifiée par THIERY (TCH : 27 heures, pro-
téinate d'argent) de nombreux petits grains d'argent sont dispersés
dans la substance légérement floconneuse de la cavité sous=cuticulaire
et dans celle de ces vacuoles (Pl. XX, fig. d). Par ailleurs, un dé-
pot de graims d'argent recouvre les corps denses peu homogénes (Pl.

XX, fig. d) présents dans ces cellules. Celles-ci possédent aussi une
formation ciliaire souvent représentée par un ou deux centrioles orien-
tés perpendiculairement (Pl. XXII, fig. a), plus rarement par un cil
rudimentaire. La présence d'une telle formation ne nous permet pas de
différencier les cellules sensorielles des cellules de soutien ; mnous
verrons en effet, au stade 3 proprement dit, que ces deux types de cel=-
lules renferment une formation ciliaire. Il est d'autre part intéres-
sant de signaler que ces structures ciliaires se retrouvent aussi dans
la partie apicale des cellules épidermiques proches de la cavité sous-
cuticulaire. Les derniers éléments cytoplasmiques qui retiendront no-
tre attention sont les filaments groupés en faisceau et orientés per-
pendiculairement & la surface du tégument (Pl. XX, fig. a). Ces struc-
tures rappellent les tonofilaments décrits dans les cellules épider-
miques (BOILLY, 1968) mais font aussi penser aux faisceaux de fila-
ments observés dans les cellules de soutien de 1'oeil de souche et de
stolomn.

Au stade 3 proprement dit, la distinction entre
cellule sensorielle et cellule de soutien est possible. Chez cette
derniére deux parties commencent & s'individualiser : le corps cellu-
laire et le prolongement apical qui s'étend dans la cavité sous-
cuticulaire. Le noyau, logé dans la partie basale du corps cellulaire,
a un contour régulier. A son voisinage se rencontrent un dictyosome
normalement développé et un réseau ergastoplasmique peu abondant,

tandis que la partie apicale du corps cellulaire renferme des filaments
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St1.2 Sts3

OhA:

Stsa Sts

Stz

Figure 10 - Schémas des différents stades de 1'é&volution stoloniale chez
S. amica (d'aprés WISSOCQ, 1970).

St. 1-2 : Aspect des néphridies hypertrophiées (ne), vues par
transparence, sur la face ventrale.

St. 3 : Antennes (A) apparues sur le bourrelet céphalique.

St. 4 : Formation de la premiére paire d'yeux antérieurs (0A).
St. 5 : Apparition des palpes (P) et des yeux postérieurs (OP).
St. 6 : Hypertrophie des yeux.

st. 7 Stolon détaché.

cid : cirre parapodial dorsal ; civ : cirre parapodial ventral ; i : intestin j
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de soutien groupés en faisceau et orientés longitudinalement, des
mitochondries allongées qui parfois s'assemblent et des vacuoles au
contenu plus ou moins dense aux électrons. Il faut aussi signaler la
présence des premiers granules pigmentaires. Un cil rudimentaire

ou deux centrioles orientés perpendiculairement s'observent fréquem-
ment 2 la limite entre le corps cellulaire et le prolongement apical
(P1. XXIII, fig. a) ; la région basale de ce dernier émet latérale-
ment quelques microvillosités tandis que sa partie apicale a tendance
& se dichotomiser. Il renferme de nombreuses vésicules polymorphes et
des microtubules orientés longitudinalement. La cellule sensorielle
commence & se différencier. Ce sont générzlement la localisation du

prolongement apical et l'existence de petites microvillosités qui

laissent supposer qu'il s'agit d'une cellule sensorielle.

b - Stade 4

A ce stade, la pigmentation s'étant accrue, il
est possible de distinguer 1'oeil 2 la loupe binoculaire. Celui-ci
est trés peu développé ; il a 1'aspect d'une toute petite tache rouge.

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

Les cellules de soutien situées vers la base de
la cupule possédent déja de nombreux granules pigmentaires. Ces der-
niers regroupés dans la région apicale des corps cellulaires tendent
& donner naissance 2 un début de couche pigmentaire. Parmi ces gra-
nules se rencontrent quelques-uns de leurs précurseurs. Il s'agit
souvent de trés petits granules de pigment libres ou regroupés dans
une vacuole au contenu peu ou moyennement dense aux &lectromns. Cer-
tains granules non encore complétement différenciés présentent sou-
vent une zone claire centrale ; comme ils sont moins denses, de fines
granulations peuvent €tre observées. La région adjacente & la cavité
sous-cuticulaire renferme encore des vacuoles au contenu plus ou moins
dense aux électrons et une formation ciliaire trés souvent représentée
par un centriole. Sous les granules pigmentaires se rencontrent des
mitochondries qui ont parfois tendance 2 se regrouper, de rares gout-—
telettes lipidiques et en position basale le noyau. Le corps cellulai-

re se prolonge ensuite vers la couche nerveuse sous-jacente. Le pro-
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longement apical qui s'étend dans la cavité sous—cuticulaire est plus déve-
loppé qu'au stade 3 ; de ses parois latérales émanent des microvillosités
tandis que son extrémité apicale se dichotomise. Il renferme des vésicules,
des grains de glycogéne, des microtubules orientés longitudinalement et des
filaments regroupés en faisceau qui s'éldvent du corps cellulaire.

Les cellules senscrielles ont commencé leur différen-
ciation. Le corps cellulaire émet vers la cavité sous—cuticulaire quelques
microvillosités apicales (Pl. XXII, fig. b) et un cil rudimentaire. Ce der-
nier posséde une racine ciliaire 3 la base de laquelle un second centriole
peut parfois étre observé. Le corps cellulaire renferme dans sa moitié basale
un noyau tandis que sa partie apicale contient diverses inclusions cytoplas-
miques : ergastoplasme et dictyosomes peu développés, corps multivésiculaires

peu abondants.

c = Stade.?

Bien que la forme générale de l'oeil reste inchangée,
la cupule pigmentaire se développe et s'intercale entre la couche rétiniemme
et la cavité oculaire (Pl. XXI, fig. b). La taille de 1l'oeil s'aceroit tou-
jours.

La morphologie de la cellule de soutien varie peu par
rapport au stade 4, Situé dans la cavité oculaire, le prolongement apical
pourvu de petites microvillosités latérales poursuit son développement (Pl.
XXIII, fig. c¢). Entre les microtubules orientés longitudinalement (Pl. XXIII,
fig. d), les filaments groupés en faisceau (Pl. XXIII, fig. d) et les parti=-
cules de glycogéne (Pl. XXIII, fig. g) dispersées dans tout le prolongement,
se rencontrent parfois une ou deux mitochondries, quelques canalicules a pa-
roi lisse et quelques vésicules hérissées (Pl. XXIII, fig. e) qu'il est dif-
ficile de relier 3 de l'endo- ou de l'exocytose. De telles vésicules se re-
trouvent également dans les cellules &pidermiques (Pl. XXIII, fig. f). Une
augmentation dans le nombre des granules pigmentaires est intervenue dans le
corps cellulaire. Dans sa partie apicale s'observent toujours la formation
ciliaire (Pl. XXIII, fig. ¢) et les vacuoles au contenu plus ou moins dense
aux électrons ; celles—ci sont toutefois moins fréquentes qu'au stade précé-
dent. Il semble en &tre de méme des corps denses que 1l'on ne rencontre plus
qu'occasionnellement. Entre les granules pigmentaires et la région nucléaire
se distinguent les dictyosomes avec leurs petites vésicules, le réseau ergas-
toplasmique réduit et les mitochondries ; certaines semblent résulter de la

fusion de plusieurs d'entre elles.
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Si la morphologie générale de la cellule de
soutien n'a gudre changé, celle de la cellule sensorielle s'est mo-
difiée ; le changement affecte surtout le prolongement apical. Celui-
¢l qui fait suite au col de la cellule (endroit resserré du corps cel-
lulaire au niveau de la couche pigmentaire) posséde maintenant des mi-
crovillosités latérales (Pl. XXII, fig. c). Le cil rudimentaire est
toutefois toujours présent & 1'apex du prolongement ; il se poursuit
dans ce dernier par une racine ciliaire. Dans cette extrémité& photo-
sensible en différenciation commencent & apparaltre des organites
cytoplasmiques ; il s'agit de quelques canalicules de réticulum en-

doplasmique et de mitochondries encore assez rares.

d - Stade 6

L'oeil achéve son développement. Les granules
pigmentaires ne sont plus uniquemeng localisés dans la région basale
de la cupule. Les prolongements apicaux des cellules rétiniennes se
sont considérablement accrus, ne laissant subsister dans la cavité
sous—cuticulaire qui correspond maintenant 2 la cavité oculaire, que
quelques espaces libres situés surtout 2 l‘apeg des cellules senso-
rielles (Pl. XXII, fig. e).

Selon le degré de différenciation atteint par
1'oeil au moment de la fixation (début de stade 6 ou fin de stade 6),
la morphologie des prolongements apicaux des cellules de soutien s'a-
vére différente ; ils sont comparables soit 3 ceux du stade 5 avec
augmentation du nombre des canalicules & parci lisse, soit & ceux du
stade 7. Dans ce dernier cas, la région distale du prolongement est
hypertrophiée et renferme de trés nombreux canalicules & paroi lisse.
Au niveau de la cupule pigmentaire existent toujours une formation
ciliaire (Pl. XXIII, fig. b) et des précurseurs des granules pigmen-
taires (Pl. XXIV, figs b 3 k). Il arrive que certains granules se
développent anormalement (Pl. XXIV, fig. 1).

La cellule sensorielle est relativement sembla-
ble & celle d'un stade 7. Le prolongement apical dont le nombre des
microvillosités est assez é€levé, contient dans sa partie centrale
quelques mitochondries, des canalicules de réticulum endoplasmique
empilés les uns sur les autres et parfois quelques microtubules. La
racine ciliaire se prolonge par un cil rudimentaire qui se situe sou-
vent dans les espaces restés libres de la cavité oculaire (Pl. XXII,
fig. e). Au niveau du col, lieu de passage & travers la couche pigmen-

taire, des desmosomes septés (Pl. XXIV, fig. a) réunissent étroitement



Tableau IV - Constitution de 1'ceil de stolon aux différents stades de 1'organogenése.

+ : présence ;3 — ! absence § — + : présence occasionnelle.
Stade 3 Stade 4 Stade 5 Stade 6 Stade 7
Cavité oculaire
Prolongements apicaux des cellules sensorielles -+ + + + +
Prolongements apicaux des cellules de soutien — 4 + + + +
Espaces libres trés vastes vastes vastes moins vastes rares
. resque ey en forme en forme en form
Couche pigmentaire presq . P orme
inexistante importante de cupule de cupule de cupule
Cellule sensorielle
microvillosités quelques peu nowbreuses | mez nombreuses | trés nombreuses
cil rudimentaire prolongement + + + +
Prolongement
. "
mi tochondries trés - peu quelques nombreuses
apical . o ]
P canalicules de réticulum endoplasmique réduit - rares + +
formation "paracristalline" - - —+ +
corps multivésiculaires + + + + +
Corps formation "paracristalline" - - — — +
cellulaire gouttelettes lipidiques - — + + +
mitochondries + + + + nomhreuses
Cellule de soutien
nombre de parties 1 1 1 f 2
Prolongement R
. microtubules + + + + +
apical
canalicules 3 paroi lisse - — rares quelques nombreux
vacuoles avec matériel granulaire + + + - -
granules pigmentaires en formation + + + + +
Corps
formation ciliaire + + + + +
cellulaire .
gouttelettes lipidiques — + + + +
mitochondries + + + + +

- €9 -
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St4

St 67
Sts
Figure 11 - Développement du prolongement apical de la cellule
photoréceptrice.

Stade 4 : Prolongement formé par un cil rudimentaire et
quelques microvillosités.

Stade 5 : Augmentation du nombre des microvillosités. Le
col et le prolongement apical de la cellule sont
différenciés. Le cil rudimentaire, localisé 2
1'apex du prolongement, se poursuit dans celui-
ci par une racine ciliaire.

Stade 6-7 La différenciation est pour ainsi dire ache-

vée. Le prolongement posséde de nombreuses mi-
crovillosités latérales, un cil rudimentaire

et une racine ciliaire qui se prolonge jusqu'au
niveau du col.
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la cellule sensorielle aux cellules de soutien adjacentes. Contre les jomc-
tions cellulaires s'étendent des canalicules de réticulum endoplasmique empi-
18s les uns sur les autres ; leurs extrémités sont souvent dilatées (Pl. XXIV,
fig. a). Le corps cellulaire renferme de nombreux corps multivésiculaires,
quelques gouttelettes lipidiques, des mitochondries et trés rarement une ou
deux "'formations paracristallines'. Trois centrioles orientés perpendiculaire-
ment ont été exceptionnellement mis en évidence dans cette partie de la cellu-
le (P1. XXII, fig. d).

e - Stade

/
A ce stade le stolon est détaché de la souche, la dif-
férenciation oculaire est achevée. La description de cet oeil a &té donnée

dans 1l'un des paragraphes précédents.
3 - Discussion

a - L'étude du développement de 1'oeil de stolon permet de

L I I I T S I S S O L I S I R I I N A RN B

Tepérer quelques périodes importantes (tableau IV)

En début de stade 3, certaines cellules du bourrelet
tégumentaire se dissocient de la cuticule et s'ordonnent autour de la cavité
sous~cuticulaire ainsi formée. ‘

Au stade 3, quelques cellules de soutien se caractéri-
sent par la présence de granules pigmentaires. L'origine de ces granules se-
ra envisagée ultérieurement.

Au stade 4, 1'oeil est visible & la loupe binoculaire.
Le prolongement apical de la cellule de soutien est déja bien différencié ;
il poursuivra son développement jusqu'en début de stade 7.

Au stade 5, 1l'oeil s'organise. Les prolongements api-
caux des cellules sensorielles se sont développés. La cavité sous-—cuticulaire
remplie en grande partie par les prolongements apicaux des cellules rétinien-
nes se transforme en cavité oculaire.

Au stade 6, 1'oeil achéve son développement. Les "for-

mations paracristallines" n'apparaitront qu'd la fin de ce stade.

b - L'étude de l'organogenése de 1'oeil de stolon permet

® 6 s s 0 0 s 000 s 8 " e s R R O R I e B A T S Iy LR

d'expliquer le processus de différenciation du pro-
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longement photorécepteur de la cellule semsorielle

Au début du développement, le prolongement photorécep-
teur ne poéséde que quelques microvillosités apicales et un cil rudimentaire
logé entre ces dernidres (Fig. 11). Le nombre des microvillosités augménﬁé ra-
pidement ; plus réguliéres, elles se placent latéralement sous le cil rudimen-

taire qui de ce fait se trouve 3 1'apex de cette extrémité photosensible. Les
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moments d'apparition'des organites cytoplasmiques (mitochondries, cana-
licules de réticulum endoplasmique, formations ''paracristallines'" ) ont
€té regroupés dans le tableau IV.

Selon la théorie d'EAKIN (1963, 1965, 1968, 1972),
le photorécepteur de type ciliaire se développe a partir d'une évagina-
tion ciliaire de la cellule sensorielle et celui de type rhabdomérigque
directement & partir de la membrane cellulaire, indépendamment d'un cil
qul peut ou non E€tre présent ; la cellule sensorielle de S. amica ap-
partient donc 2 la lignée rhabdomérique malgré la présence d'une for-
mation ciliaire, les microvillosités s'élevant de chaque cOté du pro-
longement apical, sous le cil, indépendamment de ce dernier. Ce mode
de développement différe de celui du photorécepteur de type ciliaire
(BARNES, 1974) chez lequel le cil se différencie pour produire les
membranes photoréceptrices, le corps basal étant toujours placé sous
les lamelles présumées photosensibles qui augmentent en nombre, lon-
gueur et régularité.

Le processus de différenciation du photorécep-
teur rhabdomérique muni d'un cil tel qu'il a été observé chez Syllis
amica avait déjad été décrit chez Neanthes succinea (EAKIN et WESTFALL,
1964). Par contre, chez Macroperupatus geayi (EAKIN et WESTFALL, 1965 ;
EAKIN, 1966) si les microvillosités se développent toujours de chaque
coté du prolongement, le cil s'enfonce progressivement dans la cellule
pour devenir rudimentaire et non fonctionnel. L'étude de la différen-
ciation de 1'oeil d'Helix aspersa (EAKIN et BRANDENBURGER, 1967) montre
que les microvillosités s'Eélévent aussi par évagination de la membrane
cellulaire indépendamment du cil rudimentaire. La présence de ce der-
nier serait purement accidentelle ; elle serait due au fait que le
photorécepteur se forme 2 partir de 1'ectoderme embryonnaire qui est
cilié ou a2 potentialité ciliaire.

En 1963 puis en 1965, EAKIN distingue chez les
photorécepteurs deux lignées évolutives : la lignée ciliaire et la li-
gnée rhabdomérique. La premiére regroupe les Coelentérés, Cténophores,
Chaetognathes, Echinodermes, Céphalocordés et Vertébrés, tandis que la
seconde est représentée par les Plathelminthes, Rotiféres, Mollusques,
Annélides, Onychophores et Arthropodes. La distinction n'a toutefois
pas de caractére absolu ; des structures ciliaires ont &té observées
parmi les microvillosités chez les Annélides et les Onychophores. Mais,

jusqu'en 1968, le maintien des deux lignées est surtout renforcé par le
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fait qu'aucun cil n'avait été signalé au cours des nombreuses observations
poursuivies sur les yeux des Arthropodes. Certes, peu d'&tudes avaient &té
faites sur 1'embryon ; & 1'exception des travaux de WADDINGTON et PERRY
(1960) et ceux d'EGUCHI, NAKA et KUWABARA (1962) réalisés respectivement

chez Drosophila melanogaster et Bombyx mori. Ce n'est qu'en 1969 que SUCH
observe pour la premiére fois chez un Arthropode, au cours du développement
embryonnaire de 1'oeil de Carausius morosus, la présence d'ébauches ciliaires.
Depuis cette date, des formations ciliaires ont &té retrouvées dans la cellu-
le photoréceptrice de divers Arthropodes. En 1974, WACHMANN et HENNIG notent
chez 1'Hyménoptére Megachile hoftundata la présence, assez loin du rhabdome,
de deux centrioles ; aucune relation entre ces derniers et les microvillosi-
tés en développement n'a été observée. En 1975, HOME décrit au cours de 1l'or-
ganogenése oculaire de Coccinella septempunctata la présence d'une formation
ciliaire (deux centrioles et une racine ciliaire) ; le centriole distal de-
~vient le corps basal d'un bourgeon ciliaire "transitoire” dont la formation
précéde la différenciation du rhabdomére. Pour cet auteur (1972), la posi-
tion des structures ciliaires semblerait exclure le photorécepteur de la li-
gnée ciliaire d'EAKIN maisvil est possible qu'elles soient impliquées dans
1'élaboration du rhabdomére. Pour SUCH (1978), qui a retrouvé des éléments
ciliaires au cours du développement de 1l'oeil de Canausius, la mature apicale
de l'accroissement que subit la surface de toute cellule photoréceptrice pa-
rait fondamentale, que la poussée ciliaire soit trés importante ou rudimen-
taire. Par contre, JUBERTHIE et MUNOZ-CUEVAS (1973) et MUNOZ~CUEVAS (1975 a)
ont mis en évidence chez 1'embryon.d'lschyropsalis Luteipes (Opilion), un
diplosome dont un des centrioles est en relation par ses microtubules ciliai-
res avec 1l'une des microvillosités rhabdomériques en formatiom. En 1975,
MUNOZ-CUEVAS propose un modéle ciliaire pour le développement de la cellule
visuelle de cet Opilion.

On peut donc se demander s'il est possible de maintenir
la distinction entre les deux lignées, ciliaire et rhabdomérique, telles
qu'elles ont été présentées par EAKIN (1963, 1965, 1968). En 1976, VANFLETEREN
et COOMANS suggérent que l'organe photorécepteur est initié dans les deux cas
par une formation ciliaire., Apré&s une phase d'induction, elle se réduit ou au
contraire se développe ; dans le premier cas le photorécepteur est de type
rhabdomérique, dans le second, de type ciliaire. Par contre, pour SALVINI-
PLAWEN et MAYR (1977), les photorécepteurs sont issus indé&pendamment d'au
moins 40 si ce n'est 65 ou plus lignées phylogénétiques différentes. Il déri-
vent soit de cellules épidermiques ciliées, soit de cellules de nature gan-

glionnaire. Ces auteurs distinguent quatre types de cellules sensorielles.
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Aux types ciliaire et rhabdomérique d'EAKIN ils ajoutent le type
"unpleated" et le type "diverticular" ; les trois premiers étant
d'origine épidermique, le dernier de nature ganglionnaire. D'autre
part ces auteurs pensent qu'il n'existe aucune corrélation entre les
types de photorécepteurs et les lignées phylogénétiques.

Ces différentes théories étant exposées, on
peut se demander si la présence du cil rudimentaire dans la cellule
sensorielle des Syllidae est accidentelle ou bien si elle est due au
fait que ce dernier a subsisté aprés la phase d'induction. Pour EAKIN
et af. (1977) et EAKIN (1979), la présence accidentelle de la struc-
ture ciliaire s'explique par le fait que les photorécepteurs provien-
nent de cellules ectodermiques ciliées ; ce mode de formation pourrait
s'appliquer aux Syllidiens. En effet, dés les premiers stades de 1l'or-
ganogenése de 1'oeil de stolon de S. amica, des formations ciliaires
généralement représentées par deux centrioles s'observent aussi bien
dans les cellules non différenciées, adjacentes & la cavité sous-—
cuticulaire, que dans les cellules en cours de différenciation, sen-
sorielles ou de soutien. De plus, & un stade plus tardif du dévelop-
pement, il arrive qu'une formation ciliaire se rencontre dans le pro-
longement apical de la cellule de soutien.

Cependant les structures ciliaires résultent
peut—étre d'une phase d'induction comme le suggérent VANFLETEREN et
COOMANS (1976). Chez S. amica, le premier stade observé lors de la
différenciation du prolongement apical de la cellule sensorielle met
en évidence la présence de microtubules ciliaires dans une microvil-
losité moins longue mais plus épaisse que ses voisines. Cette confi-
guration s'identifie assez bien & la seconde phase d'induction cili-
aire décrite chez Ischyropsalis Lutelipes (MUNOZ-CUEVAS, 1975 b). Mais
chez cet Opilion, les microtubules ciliaires se dépolymérisent au
bout de 48 heures alors que chez S. ami{ca le cil rudimentaire persiste
durant tout le développement du prolongement apical : il est générale-
ment situé 2 1'apex de ce dernier. Nous n'avons pas retrouvé jusqu'a
présent un stade plus précoce qui correspondrait & la premiére phase
d'induction ciliaire telle qu'elle a été représentée par MUNOZ-CUEVAS
(1975 b) : absence de microtubules ciliaires et microvillosités. Par
contre, nous avons pu observer un cil rudimentaire non accompagné de

microvillosités ; ceci correspond peut-étre & un stade intermédiaire.



- 69 -

Actuellement nous ne pouvons donc pas rejeter la pos-
sibilité d'une induction ciliaire mais comme le signale EAKIN (1979), 1le
fait que ces structures solent présentes dans de nombreux types cellulaires
doit nécessairement €tre pris en considération lorsque l'on tire des conclu-
sions sur la signification des cils trouvés en association avec les rhabdo-
méres.

¢ — Présence de microtubules et de microfilaments au cours

L A R I R I R S O A A N T R S I RS N B T B R SR P S S

de 1 organogendse de 1 oeil de stolon

Chez S. amica, la lentille de type cellulaire est formée
par la partie distale des prolongements apicaux des cellules de soutien. En-
core peu développés au stade 3, ceux—ci s'allongent puis s'hypertrophient &
partir du stade 6. Les microtubules orientés dans le sens longitudinal sont
présents dés les premiers stades de la différenciation ; par contre, les ca-
nalicules 2 paroi lisse qui remplissent en trés grande partie le prolongement
totalement différencié, se rencontrent encore assez rarement au stade 5. Les
microtubules semblent parfois associés & des filaments.

Les prolongements qui se différencient au cours du dé-
veloppement de la lentille chez les Céphalopodes (ARNOLD, 1966 b, 1967) rap-
pellent un peu ceux décrits chez SyLlis. Des microvillosités en émanent laté-
ralement ; ils renferment de nombreux microtubules et des vésicules. I1 faut
toutefols signaler que ces prolongements proviennent non pas des cellules
rétiniennes mals des cellules cornéennes et qu'ils se réunissent pour former
une lentille "primordiale" qui &labore la lentille définitive, corps dense
sécrété. .

Les microtubules retiendront plus longtemps notre at-
tention. Ces structures ubiquistes ont été décrites chez la plupart des cel-
lules des Eucaryotes (PORTER, 1966 ; DUSTIN, 1972, 1978). Les nombreux tra-
vaux réalisés sur ces €léments cellulaires ont montré qu'ils interviennent
dans des phénoménes trés divers comme la mitose, les mouvements de particules
intracytoplasmiques, la morphogenése cellulaire. En effet, les cellules en
développement qui subissent des changements de forme renferment souvent des
rangées ordonnées de microtubules. BYERS et PORTER (1964) notent la présence
de microtubules orientés longitudinalement au cours du développement de la
lentille de 1'oeil du poussin. Ces auteurs suggérent une relation entre la
formation des microtubules et 1'allongement de la cellule et pensent que ces
structures peuvent €tre d'unme grande importance dans le développement et le
maintien de la forme de la cellule. Depuis, des microtubules orientés dans

le sens de la longueur ont &té décrits dans les cellules qui subissent un
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allongement ou dans les prolongements cellulaires (pour références
bibliographiques cf. introduction <h PIATIGORSKY, 1975).

Au cours du développement de 1l'organe visuel,
ces structures ont été observées chez la Drosophile (PERRY, 1968) et
chez les Céphalopodes (ARNOLD, 1966 a, 1966 b, 1967). Chez la Droso-
phile on assiste, dans les cellules rétiniennes, & un accroissement
de leur nombre avant la phase d'allongement puis & une disparition
progressive au cours du grandissement subséquent. Dans ce type de
cellule ils sont alignés dans le sens de l'allongement, prés de la
zone de différenciation du rhabdomére. A un stade plus tardif du dé-
veloppement ils se rencontrent dans les cellules en cone dans le sens
de la contraction cellulaire ; par contre, les cellules pigmentaires
en renferment peu. Les microtubules semblent €tre impliqués dans le
contrdle de la migration du cytoplasme ; ils conférent probablement
une certaine rigidité 2z une région sujette 2 un considérable accrois-
sement avec la différenciation des microvillosités. Chez les Céphalo-
podes les microtubules se localisent par contre dans les prolongements
apicaux des cellules cornéennes. Ils interviennent dans 1'élongation
de la cellule et le transport de matériel.

Au cours du développement de 1'oeil de S. amica,
ces structures se rencontrent essentiellement dans les prolongements
apicaux des cellules de soutien ; celles—-ci, orientées dans le sens
longitudinal, sont associées 2 des filaments. Les microtubules inter-
viennent certainement dans le développement de la forme de la cellule.
Mais avant de confirmer une telle fonction il faudra envisager 1'ac-
tion de la colchicine ou celle d'autres substances telle la vinblas-
tine qui altérent les microtubules et empéchent dans ce cas 1l'allonge-
ment. En ce qui concerne le maintien de la forme de la cellule, il est
difficile de dire s'il est dG aux microtubules ou & d'autres structu-
res cytoplasmiques tels les filaments. Chez S. amica il est intéres-
sant de noter que les prolongements apicaux des cellules de soutien
de 1'oeil de souche contiennent peu de microtubules ; par contre ils
renferment de nombreux filaments généralement regroupés en faisceau.
Ces &léments cytoplasmiques pourraient donc intervenir en tant qu'élé-
ments cytosquelettiques 2 moins que ces filaments soilent doués de pro-
priétés contractiles. Il faudra toutefois avant d'opter pour 1'une de
ces fonctions étudier 1'action de la cytochalasine B qui détruit spéci-

fiquement les filaments contractiles sans altérer les microtubules.
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En conclusion, il existe des relations étroites entre
les microtubules et la morphogenése. Cependant il est difficile de savoir si
ces structures sont des éléments cytosquelettiques ou si ce sont des organites
actifs impliqués dans la déformation de la cellule. D'autre part, les micro-
tubules sont souvent étroitement associés & des filaments d'ol la difficulté

de démontrer la part de 1'un et de l'autre dans les mouvements cellulaires.

d - L'étude de 1l'organogenése de 1'oeil de stolon permet

----- ..

d'envisager le mode de différenciation des granules

U

L'origine cellulaire de la mélanine a fait l'objet de
nombreux travaux. Plusieurs théories ont &té émises. Pour certains auteurs,
elle provient du noyau (MFIROWSKI et Coll., 1951 ; LERCHE et WULLE, 1967),
pour d'autres des mitochondries (DU BUY et Coll., 1949 ; WOODS et Coll.,
1949), pour d'autres encore de 1'appareil de Golgi (DALTON, 1959 ; BARNICOT
et Coll., 1955 ; BIRBECK et Coll., 1956 ; BARNICOT et Coll., 1958 ; BIRBECK
et Coll., 1959 ; WELLINGS et SIEGEL, 1959 ; SEILJI et Coll., 1961 ; MISHIMA
et Coll., 1962 ; BIRBECK, 1963 ; SEIJI et IWASHITA, 1963 ; FITZPATRICK et
Coll., 1967). Dans ce cas la biosynthése de la mélanine a lieu de la fagon
suivante (SPITZNAS, 1971 ; VERNET, 1972, 1974) : le réticulum endoplasmique
rugueux synthétise des polypeptides qui passent dans les saccules de 1'appa-
reil de Golgi ol ils sont condensés en molécules de protyrosinmase. A ce mo-
ment, les réactions de détection de la tyrosinase sont négatives, car d'aprés
SEIJI et Coll. (1963 a et b), les molécules d'enzymes ne sont pas encore
fonctionnelles. Les vésicules & protyrosinase sé détachent du Golgi, fusion-
nent entre elles pour former des prémélancsomes non mélanisés, tyrosinase-
négatifs. La synthése de mélanine commence alors sur les chalnes de tyrosinase
transformant les prémélanosomes en mélanosomes tyrosinase-positifs. Eile se
poursuit jusqu'Z ce que le mélanosome soit rempli de mélanine ; & ce moment
on obtient un granule de mélanine tyrosinase-négatif.

La théorie de 1'origine golgienne des mélanines a com—
mencé & €tre mise en doute lorsqu'une activité tyrosinasique a été trouvée au
niveau du complexe appareil de Golgi-réticulum endoplasmique lisse (NOVIKOFF
et Coll., 1968) et lorsqu'une continuité membranaire a &té observée entre le
réticulum endoplasmique lisse et les prémélanosomes (MAUL, 1969). C'est pour-
quoi il a été postulé que les prémélanosomes se développent 3 partir de dila-
tions du réticulum endoplasmique lisse. MOYER (1961) fut le premier & penser 2
cette origine. NOVIKOFF et Coll. (1968) suggérent que les prémélanosomes s'élée-

vent de cisternes dilatées du réticulum endoplasmique lisse, celui-ci é&tant
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relié au complexe golgien. Pour MAUL (1969) les prémélanosomes se dé-
veloppent & 1l'intérieur du réticulum endoplasmique lisse qui est
connecté avec 1'appareil de Golgi. STANKA et Coll. (1969) et STANKA
(1971) croient que les prémélanosomes avec leurs structures filamen-
taires internes dérivent de vastes clsternes du réticulum endoplas-—
mique rugueux ; ces structures recevant leur activité tyrosinasique
de "coated" vésicules d'origine golgienne. MAUL et BRUMBAUCH (1971)
pensent aussi que les ''coated" vésicules originaires du complexe
golgien transportent la tyrosinase aux prémélanosomes. De méme pour
IDE (1972) le site d'origine des prémélanosomes n'est pas les vési-
cules golgiennes, mais le réticulum endoplasmique lisse connecté
avec le réticulum endoplasmique rugueux ; la tyrosinase est trans-
portée aux prémélanosomes par des vésicules contenant une activité
tyrosinasique d'origine golgienne. Une origine similaire est signa-
lée par MISHIMA et Coll. (1978).

Durant 1l'organogenése de 1'oeil de stolon de
S. amica, les petites vésicules situées 3 proximité des dictyosomes
rappellent les vésicules & protyrosinase observées par VERNET (1974).
Celles—-ci tendraient a2 démontrer 1l'origine golgienne des granules
pigmentaires. Mais dans le corps cellulaire de la cellule de soutien
certains organites parfois arrondis, dont la matrice apparait comme
une fine trame filamenteuse, semblent correspondre & des prémélano-
somes (STANKA, 1971). On note également la présence de réticulum
endoplasmique lisse dilaté en continuité avec du réticulum endo-
plasmique rugueux, et celle de "coated" vésicules au voisinage de
1'appareil de Golgi. Chez S. amica, les prémélanosomes ne seraient
donc pas d'origine golgienne : ils dériveraient du réticulum endo-
plasmique. Pour savoir comment la tyrosinase s'associe aux préméla-
nosomes, il faudra dans un avenir proche démontrer histochimiquement

son activité en utilisant la dihydroxyphénylalanine (DOPA).

B - Awtolytus plotus

L'examen de 1'oeil de souche et de stolon parvenu 2

maturité sexuelle de Syllis amica et d'Autolytus picitusa permis de
mettre en évidence une similitude dans la constitution du prolonge-
ment photorécepteur de la cellule sensorielle et une différence dans

la structure de la lentille.



L'étude de la différenciation de 1'oeil de stolom chez S. amica
a par ailleurs é&lucidé le mode de formation des cellules sensorielles et de
soutien ; les prolongements apicaux de ces derniéres donnant naissance & une
lentille de type 'cellulaire".

L'étude de l'organogenése de 1'oeil de stolon d'A. pictus s'im
pose donc afin de savoir, si deux structures morphologiquement identiques,
en 1l'occurence les prolongements apicaux des cellules sensorielles, se dif-
férencient de la méme maniére. Il importe d'autre part de connaitre l'origine
de la lentille qui, chez cette espéce, se présente sous la forme d'un produit

de sécrétion.

] - Définition des divers stades de la différenciation oculaire

La différenciation de l'oeil, corrélative de la céphalisa-

tion du li4e segment, peut se diviser en six stades (VERGER—BOCQUET, 1977).

Stade 1 : Apparition des antennes. Les yeux sont invisibles & la loupe bino-

culaire.
Stade 2 : Deux yeux sont visibles.
Stade 3 : Les gquatre yeux sont présents mais peu développés.

Stade 4 : Les gquatre yeux sont bien développés mais le stolon n'est pas déta-

ché de la souche.

Stade 5 : Le stolon est détaché de la souche bien que les soies natatoires ne
solent pas encore apparues. Ce stade correspond & la libération du
stolon alors que la maturation de ce dernier n'est pas totalement

achevée.

Stade 6 : Les yeux sont trés développés ; le stolon est détaché de la souche ;
les soies natatoires sont présentes. A ce stade a lieu la dissémina-

tion des produits génitaux.

2 - Structure de 1'oeil de stolon aux différents stades du

développement

En raison des difficultés de localisation des premiéres
€bauches oculaires, notre &tude ne commence qu'aux stades 2 ou 3, lorsque
les premiers granules pigmentaires sont présents. Les différentes cellules
donnant naissance & l'organe visuel peuvent ainsi se discerner des nombreuses
-autres qui forment le bourrelet tégumentaire. L'activité phosphatasique acide
a été recherchée sur un stade 2 ; par contre 1l'étude de la différenciation des
cellules sensorielles et de soutien a débuté au stade 3 (yeux encore peu déve-

loppés).
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a - Stade 3

Les trois parties de 1l'oeil sont présentes

.

(P1. XXV, fig. a). La couche pigmentaire peu développée, n'entoure
pas encore la cavité oculaire ; elle ne se localise que dans la ré-
gion basale. Les deux types cellulaires (cellule sensorielle et cel-
lule de soutien) sont différenciés. Le cytoplasme de la cellule sen-
sorielle paralt moins dense que celui de la cellule de soutien. Par
contre, aucune différence n'est visible au niveau de leurs noyaux.
De contours réguliers, ils sont tous pourvus d'un nucléole volumi~-
neux, central ou excentré, et renferment quelques amas de chromatine.

Les cellules sensorielles ont commencé leur
différenciation. Peu développées, elles alternent avec les cellules
de soutien., Parmi les inclusions cytoplasmiques on peut noter la
présence de mitochondries, de lysosomes et de quelques particules
de glycogéne. Aucun granule pigmentaire me s'y observe. Sa partie
apicale émet vers la cavité oculaire un prolongement composé de
quelques microvillosités. Parmi elles se rencontre un cil rudi-
mentaire (Pl. XXV, fig. h) qui se poursuit basalement par une
racine ciliaire.

La cellule de soutien individualise deux
parties : le prolongement apical et le corps cellulaire. Ce dernier,
logé dans la couche rétinienne et la couche pigmentaire, renferme
diverses inclusions cytoplasmiques. Quelques cellules présentent
des cistermes ergastoplasmiques alignées longitudinalement (Pl. XXV,
fig. ¢). Dans la région plus apicale se distinguent des granules
pigmentaires, des mitochondries plus ou moins juxtaposées et un
dictyosome Emettant quelques vésicules golgiennes dont certaines
renferment une substance dense aux &lectrons. S'y rencontrent éga-
lement : des lysosomes, des vacuoles autolytiques et des corps ré-
siduels (Pl. XXV, figs c et d). Ces structures, entourées d'une
membrane unitazire, contiennent divers €léments cytoplasmiques ;
ce sont essentiellement des vésicules et des résidus membranaires
(Pl. XXV, fig. d). La recherche de 1'activité phosphatasique acide
donne un résultat positif au niveau des saccules golgiens et des
vésicules associées a cet appareil (Pl. XXV, fig. e). Des précipi-
tés de plomb plus ou moins importants sont &galement visibles au
sein des vacuoles autolytiques (Pl. XXV, figs f et g). Une forma-
tion ciliaire représentée par deux centrioles orientés perpendicu-

lairement (Pl. XXV, fig. b) s'observe & 1l'apex du corps cellulaire
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qui se poursuit dans la cavité oculaire par le prolongement apical. Ce der-
nier, encore peu allongé, renferme des filaments orientés dans le sens lon-
gitudinal et entre en contact avec la lentille.

Celle-ci s'étend dans une cavité creusée au niveau
des cellules épidermiques. En relation avec la cuticule, elle présente des
zones de densités différentes. Une masse centrale, dense aux électrons, ainsi
que quelques amas globulaires périphériques sont incorporés dans une substance

moins dense (Pl. XXV, fig. a).
b - Stade s

A ce stade, la couche pigmentaire entoure presque en

totalité la cavité oculaire (Pl. XXVI, fig. a). Dans cette derniére, les pro-
longements apicaux des cellules sensorielles se sont développés. Le volume

de la lentille s'est également accru ; la partie centrale reste néanmoins

plus dense aux électrons que la zone périph&rique dans laquelle se rencontrent
aussi des Tlots de substance plus demnse. La lentille est toujours en relation
avec la cuticule.

Le prolongement apical de la cellule sensorielle n'est
pas encore comparable & celui d'un oeil totalement différencié ; il émet
néanmoins un certain nombre de microvillosités latérales (Pl. XXVI, fig. f).
Un cil rudimentaire s'observe parmi l1'une des plus apicales ; il se poursuit
par une racine ciliaire déja présente au stade précédent. Au sein du prolon-
gement des canalicules de réticulum endoplasmique lisse sont orientés dans
1§ sens longitudinal. Par contre, les granules pigmentaires me s'y rencontrent
par encore ; ils commencent seulement & E€tre visibles au niveau du col et du
corps cellulaire parmi les mitochondries, 1'appareil de Golgi, les amas de
glycogéne et les structures lytiques.

La cellule de soutien, longue, renferme en positiomn
basale un noyau allongé aux contours réguliers. Le nucléole est central ou ex-
centré et les amas de chromatine sont répartis le long de 1'enveloppe nucléaire
ou dans la partie interne du noyau (Pl. XXVI, fig. b). De cette région 2 la
couche pigmentaire, s'étend un vaste réseau de cisternes ergastoplasmiques
orientées dans le sens longitudinal (Pl. XXVI, fig. b), dans lesquelles se
rencontrent quelques granules denses aux électrons (Pl. XXVI, fig. d). Des
mitochondries s'intercalent entre les cisternmes (Pl. XXVI, fig. b). Celles-
ci remontent jusqu'd la région golgienne oli, si une relation de continuité
entre cisternes ergastoplasmiques et saccules golgiens n'a pu étre mise en
évidence, une relation de voisinage a souvent &té apergue (Pl. XXVI, fig. c).

La cellule contient de nombreux dictyosomes. Le nombre de leurs saccules est peu
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€levé. Il est rarement supérieur 2 cing. Ces Eléments cellulaires
placés trés prés 1l'un de 1l'autre ont tendance & se disposer selon
un cercle formant ainsi une zone centrale ol se concentrent de nom-
breuses vésicules golgiennes au contenu dense aux électrons (Pl.
XXVI, fig. c). Lorsque le dictyosome est seul, il arrive que ces
saccules s'enroulent sur eux-méme. Au niveau de la couche pigmen-
taire s'observent encore des structures lytiques (lysosomes, peti-
tes vacuoles autolytiques contenant des débris de structures cellu-
laires et corps résiduels (Pl. XXVI, fig. g). Au corps cellulaire
fait suite le prolongement apical qui, & ce stade, est encore large
et court (Pl. XXVI, fig. e). Il renferme de petites vésicules au
contenu dense aux électrons ainsi qu'un faisceau de filaments s'éle-
vant du corps cellulaire. Parfois on observe la présence d'impor-
tantes masses denses dont 1'aspect s'identifie 2 celui de la len-
tille. Le prolongement pénétre superficiellement dans cette derniére
grdce 3 ses petites microvillosités situées & 1'apex (Pl. XXVI,
fig. e):
c - Stade s

Bien que le stolon se soit détaché de la sou-
che, la différenciation de 1'oeil et de la lentille 'en particulier,
n'est pas achevée. En coupe tangentielle, cette dernidre parait
constituée par un agglomérat de masses globuleuses denses aux
électrons (Pl. XXVII, fig. a). De plus, en coupe médiane, elle ne
présente ms les deux régions distale et proximale, séparées par une
constriction, présentes dans l'oeil de stolon mature (Pl. XXVII,
fig. b).

La cellule sensorielle achéve son développement.
Le prolongement apical, muni de ses nombreuses microvillosités laté-
rales et apicales, est bien différencié (Pl. XXVII, fig. c¢). La for-
mation ciliaire est toujours présente, le cil rudimentaire se situant
2 1'apex du prolongement. Les granules pigmentaires et les canalicu-
les de réticulum endoplasmique sont mieux représentés qu'au stade
précédent. La région basale du corps cellulaire renferme également
quelques gouttelettes lipidiques et du glycogéne (Pl. XXVII, fig. e) ;
les dictyosomes ont un aspect normal (Pl. XXVII, fig. g).

Une modification est intervenue dans la morpho-
logie du prolongement apical de la cellule de soutien ; il s'est

aminci et allongé (Pl. XXVII, fig. d) et contient un nombre &levé
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de vésicules denses aux électrons. Certaines d'entre-elles semblent fusionner
(Pl. XXVII, fig. f). Par contre, peu de changements sont intervenus au niveau
du corps cellulaire. Il renferme toujours un vaste réseau de cisternes ergas-
toplasmiques (P1l. XXVII, fig. e) avec des granules intracisternaux, un ou
plusieurs dictyosomes actifs et des structures lytiques (Pl. XXVII, fig. k).
Des précurseurs des granules pigmentaires s'y distinguent également. Ce sont
soit de petites vésicules de réticulum endoplasmique dans lesquelles se ren-
contrent une petite masse de pigment dense (Pl. XXVII, figs i et j), soit des

granules d'aspect tré&s finement granulaire (Pl. XXVII, fig. h).

3 = Discussion

a2 - Différenciation du prolongement apical de la cellule

L I N I R I I I I R R A I I IR B S S S S S R N N A S IR Iy

sensorielle

Le.mode de formation du prolongement apical s'identifie
parfaitement & celul qui a &té décrit chez S. amica (BOCQUET et DHAINAUT-
COURTOIS, 1973 b). La figure 1] peut tré&s bien &re utilisée dans le cas d'A.
pictus. Il ne faut cependant pas oublier que la cellule semsorielle d'A. pdle-
Zus renferme des granules pigmentaires tandis que celle de S. amica en est
dépourvue.

D'autre part, il est intéressant de signaler que chez
A. pictus, des canalicules de réticulum endoplasmique lisse se différencient

assez rapidement au sein de ce prolongement.

b - Les, lysosomes

Ces structures dont la taille, la forme et le contenu
sont trés hétérogénes renferment toutes de la phosphatase acide, enzyme la
plus classiquement mise en é€vidence par les méthodes cytochimiques. Diffé-
rents types structuraux ont cependant été mis en &vidence (cf. introduction 4n
HOURDRY, 1968, 1974).

Du stade 2 au stade 5 de la différenciation de 1l'organe
photorécepteur (le stade | n'a pas été &tudié) se rencontrent les trois caté-
gories de lysosomes définies par DE DUVE et WATTIAUX (1966) : les lysosomes
primaires, les lysosomes secondaires ou vacuoles autolytiques et les corps
résiduels. La présence de telles structures n'a rien d'exceptionnel ; il n'est
pas rare en effet de trouver des vacuoles autolytiques au cours des processus
de différenciation cellulaire. CLARK en 1957 avait déji signalé chez les Ver-
tébrés, une augmentation de l'activité autophagique dans les cellules embryon-
naires du rein de souris. Par la suite MOE et BEHNKE (1962) et MOE et Coll.,

(1965) ont noté la présence de telles structures dans les celiules intestinale
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de trés jeunes rats. Derniérement, DUBOIS et Coll. (1976) en ont dé-
crits au cours de la différenciation des cellules antéhypophysaires
chez le foetus humain. Les vacuoles autolytiques se rencontrent éga-
lement & différents stades de la métamorphose des Insectes (BEAULATON,
1967). Il semblerait donc, comme 1'ont déji fait remarquer HRUBAN et
Coll. (1963), que ces structures interviennent dans les processus mor-
phogénétiques et dans la différenciation cellulaire. Chez A. pictus,
elles permettraient un passage lent de la cellule ectodermique aux
cellules sensorielles et de soutien, grace 2 une lyse modérée de cer-
tains constituants cellulaires. De telles formations n'ont, par contre,
€té que rarement observées lors de la différenciation de 1'oeil de

stolon de S. amica.

Comme nous 1'avions signalé lors de 1'étude de
1'oeil de souche et de stolon d'A. pictus (BOCQUET, 1976), la lentille
résultant d'un produit de sécrétion ne représente pas une exception
chez les Polychétes. Une telle lentille a, en effet, été décrite chez
les Sabellidae (KERNEIS, 1968, 1971, 1975), chez un Alcyopidae
(HERMANS et EAKIN, 1974) et chez un Phyllodocidae (WHITTLE et GOLDING,
1974). Toutefois, ces lentilles secrétées différent souvent les unes
des autres, par leur structure ou leur origine (KERNEIS, 1975).

I1 convient maintenant de s'attarder sur la dis-
tinction faite parfois entre "humeur"” et lentille dans les organes
oculaires de certains Invertébrés. Celle-ci a été observée dans 1l'oeil
d'un péripate (EAKIN et WESTFALL, 1965), dans celui d'un nudibranche
(EAKIN et Coll., 1967) et enfin dans 1'oeil de 1'escargot Hel(ix asper-
40 (EAKIN et BRANDENBURGER, 1967), chez 1'embryon duquel la différence
entre lentille et "humeur" est indubitable. On peut donc se demander
si chez A. pictus il n'existerait pas ces deux comstituants, '1'humeur"
s'identifiant plus facilement sur les stades précoces du développement.
En effet, dans 1'exposé des résultats nous avions signalé 1'hétérogé-
néité de la lentille au stade 3. Celle—ci comprenait alors un noyau
central et quelques masses globulaires denses aux électrons, incorpo-
rées dans un amas un peu moins dense. Par analogie avec ce qui a été
décrit chez HeliX, la masse peu dense aux électrons pourrait étre iden-—
tifiée a2 "1'humeur" qui au cours du développement régressera pour lais-

ser place 2 la lentille aprés avoir contribué Z sa formation.
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L'étude du développement de 1'oeil révéle l'origine
de la lentille. Cette derniére semble provenir d'une synthése ergastoplas-
mique qui transite par 1'appareil de Golgi et est ensuite reldchée sous
forme de vésicules golgiennes. Celles-ci migrent vers le prolongement api-
cal et le traversent avant de se condenser avec le matériel lemticulaire
déja formé. Il s'aveére en effet que la cellule de soutien présente une in-
tense activité qui se traduit par le développement du réseau ergastoplasmi-~
que avec granules intracisternaux et de 1'appareil de Golgi émettant de
nombreuses vésicules. Cette activité sécrétrice de la cellule de soutien
qui se poursuit jusqu'Zd un stade trés tardif de la différenciation, c'est-
a~dire jusqu'd la mise en place des deux parties de la lentille, ne se ma-
nifeste qu'd partir du stade 4. Ainsi se pose le probléme de 1l'origine de
"1'humeur" et de la lentille que 1'on rencontre aux stades précoces du dé-
veloppement. Par analogie avec ce qui s'observe chez Helix aspersa (EAKIN
et BRANDENBURGER, 1967), il est probable que les futures cellules sensoriel-
les, de soutien et cornéennes élaborent ce matériel initial. '

Si 1'on compare 1l'organogenése oculaire chez S. amica
et A. picfus, il est surprenant de voir que, chez ces deux espéces, la cel-
lule de soutien évolue différemment ; caractérisée par une sécrétion intense
3 1'origine de la formation d'une lentille proprement dite chez A. pictus,
c'est par la différenciation d'un prolongement apical complexe qu'elle est

32 1'origine d'une lentille de type "cellulaire" chez S. amica.

RESUME

1) Chez les Syllidae, 1l'oeil formé secondairement durant la céphalisation du
stolon est toujours plus développé que l'oeil de souche qui‘apparait lors

de 1l'ontogenése.

2) Il existe généralement une grande analogie dans la structure fondamentale
des yeux de souche et de stolon. Des "formations paracristallines', ainsi
dénommées par analogie avec les figures décrites par BASSOT (1966), se

rencontrent dans les cellules sensorielles des yeux de stolon des

Syllinae.
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Les observations relatives au développement de 1'organe photoré-
cepteur des stolons de S. amica et A. plctus nous ont permis de

suivre 1'évolution morphologique des différents types cellulaires.

L'étude de 1'organogenése oculaire souléve le probléme du rdle de
la formation ciliaire présente dés les premiers stades du déve-
loppement du prolongement apical de la cellule sensorielle. Elle
nous a permis d'élucider le mode de formation des granules pig-
mentaires et d'entrevoir 1'existence d'une étroite relation entre
les microtubules et la morphogenése.

Toutefois, il ne faut pas oublier que 1'organogenése oculaire a
lieu au cours de la différenciation et de la maturation des pro-
duits génitaux, alors que dans certains cas de régénération, elle

peut intervenir sur des individus en repos sexuel.



CHAPITRE 111

ETUDE DE LA REGENERATION DES ORGANES PHOTORECEPTEURS
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Chez les Syllidiens, deux modalités sont 3 l'origine de la différem-
ciation d'organes photorécepteurs sur des individus adultes : la régénération
et la stolonisation. Lors de cette derniére, l'organogendse oculaire se produi
alors que les individus sont dans un état physiologique particulier (sexualisa
tion). Par contre lors de la régénération, celle-ci peut intervenir soit sur
des individus au repos sexuel, soit sur des individus qui entrent en sexuali-
sation, soit encore sur des stolons (partie postérieure de l'animal qui est
entrée en sexualisation). Une partie de nos recherches dans ce domaine a été
publiée (VERGER-BOCQUET, 1979az). Pour permettre une meilleure compréhension

nous préférons néanmoins reprendre 1l'ensemble des résultats.

I - ETUDE DE LA MORPHOLOGIE DE LA TETE REGENEREE SELON LE
NIVEAU ANTERO-POSTERIEUR DE L'AMPUTATION

Chez S. amica une amputation transversale du corps, pratiquée au
niveau d'un intersegment, i différents niveaux de 1'individu, est suivie de
la régénération d'une téte. Un stolon de stade 3 ou de stade 5 privé de sa
région céphalique est &galement capable de régénérer cette partie. L'étude
de la régénération céphalique a donc &té& envisagée dans les cing cas définis

dans la figure 12,

A - Résultats

] - Individus au repos sexuel au moment de 1'amputation

a - Amputation des cing premiers métaméres (Tableau V).
Dans ce cas, la régénération intervient sur des indi-

vidus qui restent au repos sexuel ; la section &tant antérieure au proven-—

tricule, centre inhibiteur de la stolonisation. La té&te régénérée ressemble

fortement & la téte de souche qui a été sectionnée (Fig. 13 et P1. XXVIII,

fig. a). Elle posséde deux palpes, une antenne médiane et deux latérales

et quatre veux non hypertrophiés. En général les yeux antérieurs sont un peu

plus développés que les postérieurs. On assiste &également & la régénération

des cirres tentaculaires et de quelques segments sétigéres (six au plus).

b - Amputation au milieu de 1 individu (Tableau V)

Dans ce cas la régénération se produit sur des indi-
vidus qui entrent en sexualisation du fait de la suppression du proventricule
au moment de 1'amputation. Dés le début de leur différenciation, le volume
des yeux s'accroTlt. En fin d'évolution, la tE8te régénérée (Fig. 13 et PL.

XXVII, figs d et g) se différencie de la précédente surtout par l'hypertrophis
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Figure 12 - Représentation schématique des différents cas envisagés
lors de l'étude de la téte régénérée chez S. amica

Figures a 4 ¢ - Individus au repos sexuel au moment de 1'amputation.

Figure a - Amputation des cing premiers métaméres. La
téte régénérée est de type souche (Fig. 13a).

Figure b - Amputation au milieu de 1'individu. On assis-
te & la régénération d'une téte de type souche (Fig. 13b)
et 3 la différenciation d'une téte de stolon (tst).

Figure ¢ - Amputation des métaméres antérieurs aux 30
derniers. La morphologie de la téte régénérée rappelle
celle d'une téte de type souche (Fig. 13c).

Figure d - Amputation de la région céphalique chez des stolons (ST)
de stade 3 ou 5 obtenus soit naturellement (sto. nat.),
soit expérimentalement (sto. exp.). La téte régénérée
est de type stolon (fig. 13d).

pv : proventricule ; ST : stolon ; tr : téte régénérée ; ts : téte
de souche ; tst : téte de stolon.
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Figure 13 - Morphologie de la té@te régénérée aprés amputation & différents
niveaux de 1'axe antéro-postérieur ou aprés amputation du segment
céphalique du stolon.

Figure a - Amputation des cing premiers métaméres.

Figure b - Amputation au milieu de 1l'individu.

Figure ¢ - Amputation des métaméres antérieurs aux 30 derniers.

Figure d - Amputation

Al : antenne latérale

i : intestin ; OA : oeil antérieur ; OP : oeil postérieur ; P : palpe ;
t : trompe.

du segment céphalique du stolon de stade 3 ou de
stade 5.

; Am : antenne médiane ; cit : cirre tentaculaire ;



des organes oculaires. D'autre part, le nombre de segments sétigéres

régénérés se limite souvent 3 deux.

¢ - Amputation des métaméres antérieurs aux 30

derniers (Tableau V)

Pour la méme raison que dans le cas précédent,
la régénération a lieu sur des individus qui entrent en sexualisation.
La téte régénérée se caractérise par une rapide hypertrophie des or-
ganes oculaires ; cependant la morphologie rappelle encore celle de
la téte de souche ; elle posséde deux palpes, une antenne médiane et
deux latérales bien individualisées (Fig. 13 et P1. XXVIII, fig. h).
Les individus ne régénérent jamais plus de deux segments sétigéres ;

on note méme assez souvent 1'absence de régénération métamérique 2

ce niveau.

d - Conclusions

Aprés une amputation transversale du corps pra-
tiquée au niveau d'un intersegment, il y a régénération d'une t&te
dans 100 7 des cas. Celle-ci ne semble absolument pas dépendre de la
longueur de 1'individu obtenu aprés la section. Des vers qui ne pos-—
sédent que leurs 30 derniers métaméres, soit environ le 1/5 du nom~
bre total, régénérent une téte comme ceux qui ne sont privés que de
leurs 5 premiers métaméres. Toutefois le nombre de segments sétigé-
res régénérés en arriére de la té€te diminue au fur et 3 mesure que
la taille des individus obtenus aprés amputation se réduit.

L'hypertrophie des organes oculaires régéné-

rés dépend du niveau d'amputation et, corrélativement, de 1'état de

sexualisation de 1'individu au moment de la régémération.

2 - Etude de la téte régénérée sur le stolon

2 = Sur un stolon de stade 3

A ce stade, les yeux du stolon ne sont pas en-
core visibles & la loupe binoculaire. Aprés section du segment cépha-
lique on assiste & la régénération d'une téte qui s'identifie plutdt
a4 une téte de type stolon (Pl. XXIX, fig. a et Fig. 13), mais comme
la téte de souche, elle posséde trois antennes (deux latérales et une
médiane) ; ces derniéres sont toutefois moins bien individualisées et,
dans certains cas, on constate méme 1'absence de 1'antenne médiane.
Seul le segment céphalique régénére ; il n'y a jamais régénération de

cirres tentaculaires et de segments sétigéres en arriére de la téte.
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b o~ fpr um srolon de Srece.s

A ce stade de la différenciation, il y a appari-
tion des palpes et accroissement du diamétre oculaire. Aprés ablation
de cette téte de stolon déji bien individualisée, on assiste toujours
2 la régénération d'un segment céphalique. Chez ce dernier, lorsque
1'antenne impaire est présente, on remarque que son développement est
réduit. Les veux sont hypertrophiés & des degrés divers. Dans le cas
d'une large hypertrophie au cours de la régénération céphalique, d'au-
tres organes oculaires se sont différenciés sur les métaméres du sto-
lon. Par contre, dans le cas d'une hypertrophie plus faible (Pl. XXX,
fig. a), dés la cicatrisation, des soies natatoires sont apparues et
seul un trés petit bourrelet tégumentaire s'est formé. Les organes

sensoriels (palpes, antennes) sont absents, par contre les yeux sont

moyennement développés. La céphalisation est imparfaite.

¢ - Conclusions
Aprés amputation des deux premiers métaméres du
stolon (métamére céphalique et premier segment sétigére) celui-ci est
capable de régénérer une téte dans 100 7 des cas, avec formation d'or-
ganes oculaires fortement hypertrophiés, quel que soit 1'état de matu-

rité du stolon (stade 3 ou stade 5) au moment de la sectiom.

B - Discussion

La régénération antérieure chez les Annélides a fait
l'objet de nombreuses études (cf An : BERRILL, 1952 ; ABELOOS, 1955 ;
HOFMANN, 1975). Elle varie non seulement d'une espéce a 1'autre mais
aussi chez une méme espéce selon le niveau d'amputation. Cette grande
variabilité spécifique se rencontre chez les Syllidiems (cf : intro-
duction {n BOILLY, 1961). Pour un grand nombre d'espéces, la régéné-
ration se limite & 1'édification du prostomium, du péristomium et
d'un 2 deux segments sétigéres. Certains vers régénérent cependant la
totalité des segments amputé&s (ALLEN, 1921).

I1 s'avére parfois que les potentialités de régénération
s'affaiblissent au fur et 2 mesure que l'on 1'éloigne de la région cé-
phalique. Chez Aufolytus pictus, OKADA (1929) a en effet remarqué que
lorsque la section a lieu au niveau des 5 premiers métaméres, il y a
régénération d'une téte et de 5 segments sétigéres ; lorsqu'elle est
réalisée entre le 5° et le 13° métamére, il n'y a régénération que de

3 ou 4 segments sétigéres ; et lorsqu'elle intervient entre le 13° et
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et le 42° métamére, seul le segment céphalique régénére ; aprés le 42° méta-
mére on ne trouve plus qu'un petit bourrelet tissulaire. Un tel gradient
antéro-postérieur dans la capacité de régénération antérieure a également
été décrit chez Eusyllis blLomstrandi (BOILLY, 1961) ; chez cette espéce les
potentialités de régénération céphalique s'affaiblissent considérablement
dés la zone pharyngiemnne et s'annulent pour des zones postérieures & celle-
ci. Dans ces régions on assiste 3 une régénération de type parapodial.

Chez S. amica on retrouve l'existence de ce gradient antéro-
postérieur dansla capacité de régénération. Apré&s amputation des cing pre-
miers métaméres, la téte et cing ou six segments sétigéres régénérent ; aprés
amputation au milieu de 1'individu, il n'y a généralement régénération gque de
deux segments sétigéres et aprés amputation des métaméres antérieurs aux 30
derniers, on assiste dans la moitié des cas uniquement & la formation du seg-
ment céphalique. Toutefois, chez cette espéce, on obtient toujours la régéné-
ration d'une téte. D'autre part il faut remarquer que lorsque la section a
lieu aprés la région pharyngienne, l'individu se trouve dans des conditions
physiologiques particuliéres ; il entre en sexualisation. La régénération du
segment céphalique n'est pas inhibé&e par la gamétogenése mais cette derniére
semblerait empécher la régénération des segments sétigéres en arriére de la

téte régénérée.

I1 - ETUDE INFRASTRUCTURALE DE L'OEIL REGENERE

Nous venons de voir que la taille de cet oeil dépend du niveau
antéro-postérieur de 1l'amputation. Il importe maintenant de savoir si 1'oeil
régénéré de taille réduite s'identifie & celui de la souche et si 1l'oeil régé-
néré hypertrophié est comparable & celui du stolon. Pour cela nous envisage-
rons 1'étude au niveau infrastructural des divers types d'yeux régénérés ob-

tenus.

A - Résultats

1 — Oeil régénéré obtenu aprés amputation des cing premiers

métameres (Tableau VI)

L'oeil régénéré est comparable & 1'oeil de souche. Comme ce
dernier, il est de taille réduite (Pl. XXVIII, fig. b) et est comnstitué par
la juxtaposition de cellules sensorielles et de cellules de soutien pigmen=
taires. La partie apicale du corps cellulaire de ces derniéres contient de

nombreux granules pigmentaires qui donnent naissance # la couche pigmentaire.
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Le corps cellulaire se poursuit ensuite dans la cavité oculaire par
un prolongement apical qui chemine d'abord entre les microvillosités
des cellules sensorielles puls se dichotomise parmi les prolongements
apicaux des cellules de soutien adjacentes (Pl. XXVIII, fig. c).

La cavité oculaire ne renferme donc que les prolon-
gements apicaux des cellules de soutien et des cellules sensorielles.
Ces derniers se rencontrent & la périphérie de la cavité, contre la
couche pigmentaire, tandis que ceux des cellules de soutien s'élévent
jusque dans la partie centrale puis entrent au contact des fibres de

la cuticule qui s'invagine & ce niveau.

2 = Qeil régénéré obtenu aprés amputation au milieu de

Les yeux régénérés sont hypertrophiés. Les prolon-
gements apicaux des cellules sensorielles et de soutien ne remplis-
sent pas entiérement la cavité oculaire ; on observe également des
espaces plus ou moins vastes dans lesquels se discerne un matériel
finement granulaire (Pl. XXVIII, fig. e). La cellule de soutien pré-
sente de nombreux granules pigmentaires en formation (Pl. XXVIII,
fig. j). Son prolongement apical comprend deux parties ; 1'une,
mince, qui chemine entre les mcrovillosités de la cellule senso-
rielle et l'autre, plus épaisse, évasée dans la zone de contact avec
la premiére, qui se dichotomise & son extrémité distale. Ce prolon-
gement, comparable 3 celui observé dans 1'oeil de stolon, renferme
des microtubules et des camalicules & paroi lisse (Pl. XXVIII, fig.
£f). Les formations'paracristallines''et les gouttelettes lipidiques
signalées fréquemment dans le corps cellulaire de la cellule photo-
réceptrice d'un oeil de stolon se rencontrent rarement dans cet

oeil régénére.

3 - Oeil régénéré obtenu aprés amputation des métaméres

antérieurs aux 30 derniers (Tableau VI)

L'oeil régénéré, hypertrophié, est comparable 2 ce-
lui d'un stolon. La morphologie des cellules sensorielles et des cel-
lules de soutien de ces deux types d'yveux s'avére analogue (Pl. XXVIII,
fig. 1). On note aussi une similitude dans la nature et le nombre des

constituants cytoplasmiques de leurs cellules rétiniennes respectives.



Tableau VI - Comparaison des constituants cytoplasmiques des cellules sensorielles et de soutien d'oeil de souche, de stolon et
d'oeil régénéré (type souche ou type stolon).

~— : absent ; — + : peu fréquent ; + : fréquent ; ++ : trés fréquent.
Oeil régénéré
o Sur un
Apres o ~
Oeil Oeil ampu- Aprés Aprés stolon de
de de tation amputitlon ampstatlon Sur un .  etolon stad; i
souche stolon des .a. . eg stolon da ur un stolo q“af a
. milieu |métaméres de stade 5 téte
cing - . stade 3 PP
\ de antérieurs régénérée
premiers ... oo .9 30 ¢
mét amdres individu} = aux est peu
derniers développée
hyper- hyper- hyper- hyper- hyper- Treés Moyennement
Taille réduite .. | réduite . . . . .. .. | h - -
at trophiée trophiée trophiée trophiée | trophiée yper hyper

trophiée | trophiée

Espaces remplis d'un matériel granu-
laire observés dans la cavité absents| petits | absents vastes petits petits petits | petits petits
oculaire

Cellule sensorielle

. Formation 'paracristalline" - + — —+ + + + — 4 -+

. Globules lipidiques - + — 3 — + — 4+ + + +r — — ¥

. Corps résiduels — 4+ + —+ + + ++ + + +

. Mitochondries complexes - + — — S — ¥ + _ —

Nombreuses mitochondries dans PA — ++ — —t + ++ + +¥ —+ 3 +
. Mitochondries en dégénérescence —_ — — — — + — ++ —
Cellule de soutien

. Prolongement apical (PA) simple |2 parties| simple |2 parties |2 parties |2 parties |2 parties|2 parties| 2 parties
. Globules lipidiques — + — —+ + + + — -+

. Formation de granules pigmentaires - + - -+ ++ + + — 4 - .

. Noyau en dégénérescence - - — — — — — + —

. Vacuoles dans la couche pigmentaire — — + — + + +4 + + ++

!

. Vastes corps denses — — — — — — - "




4 - QOeil régénéré obtenu sur un stolon de stade 3

(Tableau VI)

L'oell régénéré est hypertrophié ; il présente le
méme modéle morphologique que 1'oeil de stolon ; néanmoins, des modi-
fications sont & noter au niveau infrastructural. La cellule de sou-
tien contient de nombreuses vacuoles plus ou moins développées ; celles-
ci, dispersées entre les granules de pigment, s'observent dans la ré-
gion nucléaire et surtout au niveau de la couche pigmentaire. Comme
chez 1'oeil de stolon, la cellule sensorielle renferme des formations
"paracristallines' (P1. XXIX, fig. c¢), des corps multivésiculaires, des
gouttelettes lipidiques et des corps résiduels (Pl. XXIX, fig. d) ;
mais il est intéressant de noter que dans 1l'oeil régénéré les corps ré-
siduels sont en nombre trés €levé. Ceux-ci, essentiellement situés
dans le corps cellulaire, contiennent un ou plusieurs enroulements de
résidus de membranes souvent associés & une substance plus ou moins den-
se aux électrons (Pl. XXIX, figs b et d). D'autre part, certaines mi-
tochondries semblent altérées ; elles sont dilatées (Pl. XXIX, fig. d).
Parfois la dilatation survient aussi au niveau des crétes mitochondria-
les et de temps en temps des espaces vides apparaissent dans la mito-

chondrie.

5 - Oeil régénéré obtenu sur un stolon de stade 5

(Tableau VI).

a - Oeil régé ormalement hypertrophié
é s'identifie fortement & 1'oeil de
stolon, mais le corps cellulaire de ses cellules rétiniennes renferme

beaucoup plus de gouttelettes lipidiques (Pl. XXIX, figs e et f).

B= Qell whgtatre Sorrenent hywertropiis

La disposition respective des cellules sensoriel-
les et des cellules de soutien s'avére identique 2 celle rencontrée dans
1l'oeil normalement hypertrophié. Mais, dans le cas présent, on assiste
2 un accroissement du volume cellulaire, en particulier de celui des pro-
longements apicaux et & une augmentation du nombre des cellules consti-
tuant cet organe.

D'autre part, de nombreux organites cytoplasmi-
ques présentent des signes de dégénérescence. Les noyaux de certaines

cellules pigmentaires sont altérés ; certains d'entre eux ne renferment

plus que quelques granules interchromatiniens dispersés dans une substance
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homogéne moyennement dense aux élecﬁrons (P1. XXX, fig. f). L'espace péri-
nucléaire est parfois fortement dilaté. La détérioration intervient aussi

au niveau des prolongements apicaux des cellules de soutien ; la morpholo-
gie de ceux—ci ne varie pas mais les canalicules & paroi lisse ne se dis-
cernent plus. A leur place on observe une multitude de petites vésicules.

A la base du prolongement apical de la cellule sensorielle se rencontrent

dé facon diffuse entre des mitochondries souvent altérées (Pl. XXX, fig. g),

des agencements paracristallins mal délimités (Pl. XXX, fig. h).

hypertrophgé

e s 0 e e e T o . LRI A SR )

¢ = Oeil régénéré peu
Bien que régénéré au niveau d'un trés petit bourrelet
tégumentaire (Pl. XXX, fig. a), l'organe photorécepteur a acquis une struc-
ture normale ; la relation avec le cerveau est établie (Pl. XXX, fig. d). Les
deux types cellulaires sont bien différenciés avec leurs prolongements apicaux
Celui de la cellule sensorielle est muni de nombreuses microvillosités laté-
rales ; il renferme une formation ciliaire (Pl1. XXX, fig. e), des mitochon-
dries et des canalicules de réticulum endoplasmique parfois en relation avec
une formation'paracristalline. Celui de la cellule de soutien comprend deux
parties : 1l'une, mince, qui chemine entre les microvillosités des cellules
sensorielleset 1l'autre, plus épaisse, qui forme avec les parties adjacentes
la lentille et entre en contact avec la cuticule. Cette seconde partie ren-
ferme des microtubules, des filaments réunis en faisceau et des canalicules
3 paroi lisse (Pl. XXX, fig. b). Les organites cytoplasmiques ne sont pas
altérés mais dans la couche rétinienne, plus particuliérement dans le corps
cellulaire des cellules de soutien, on rencontre de volumineux corps denses
(P1l. XXX, fig. c¢). Ceux—ci ne sont pas spécifiques de ce type de cellule ;

ils se retrouvent en effet dans les cellules périphériques de 1l'oeil.

B - Discussion

En général, la régénération de 1l'oeil n'entralne pas de chan-
gement dans la structure et l'infrastructure de cet organe (KISHIDA, 1967 ;
SCARSSO et DE IRALDI, 1973 ; EAKIN et FERLATTE, 1973 ; HUGHES, 1976).

Chez S. amica la taille et l'infrastructure de 1'oeil régénéré
varient avec le niveau de l'amputation. Lorsque la régénération a lieu sur
des individus privés de leurs cinq premiers métaméres, donc sur des animaux
qui restent au repos sexuel, l'oeilil régénéré s'identifie 3 1'oceil de la sou-
che. Par contre, lorsque la régénération intervient sur des vers amputés en
arriére du proventricule donc sur des individus qui entrent en stolonisation,
ou sur des stolons, l'oeil régénéré est hypertrophié et au niveau infrastruc-

-

ral 11 s'apparente & un oeil de stolom.



Chez cette espéce il est intéressant de noter que, si
1'organogenése oculaire se produit au cours de la stolonisation ou au
cours de la régénération sur des individus qui entrent en reproduction,
1'oeil subit toujours une hypertrophie importante par rapport & 1'oeil
de la souche. Cet important développement du volume oculaire semble donc
1ié 3 1'état de sexualisation de 1'individu au moment de la différencia-

tion cellulaire.

III - ETUDE INFRASTRUCTURALE DE LA DIFFERENCIATION DES YEUX REGENERES

Aprés avoir envisagé 1'étude infrastructurale des divers ty-
pes d'veux régénérés, il était intéressant d'entreprendre 1'@tude de
leur mode de différenciation pour savoir
1°- s1i 1'oeil régénéré de type souche et 1'oeil régénéré de type sto-

lon se différencient de la méme fagon ;

2°- si 1'oeil régénéré de type stolon se forme comme 1'oeil de stolon

& partir d'une vaste cavité sous—cuticulaire. .

A - Infrastructure de 1l'oeil en début de différenciation

régénératrice (Pl. XXXI, figs a et b et Tableau VII).

A ce stade le nombre de cellules différenciées en cel-
lules sensorielles et cellules de soutien est réduit (généralement
deux cellules sensorielles et deux cellules de soutien) (Pl. XXXI,
figs ¢ et d). Aprés amputation de la moitié antérieure du ver ou des
métaméres antérieurs aux 30 derniers, ces cellules se disposent & la
périphérie d'une cavité sous—cuticulaire (P1. XXXI, fig. f) ; cette
derniére est trés réduite lorsqu'il n'y a ablation que des cing pre-
miers métaméres (Pl. XXXI, fig. e) ; sur certaines coupes elle semble
méme inexistante. Seuls, de rares espaces s'observent entre les pro-
longements apicaux des cellules de soutien en début de formationm et
les microvillosités des prolongements des cellules sensorielles.

Les corps cellulaires s'étendent de la cavité sous-
cuticulaire vers les couches nerveuses sous—jacentes. Un contact
étroit a pu étre établi entre ces derniéres et le prolongement basal
d'une cellule de soutien. Le long de celui-ci des structures cellu-
laires particuliéres sont parfois observées (Pl. XXXI, figs h et 1).

Les quelques cellules sensorielles différenciées possédent déjia
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Tableau VII - Conmstituants cytoplasmiques des cellules sensorielles et des cellules de soutien de 1l'oeil

en début de différenciation régémératrice.

+ : présence : — + : présence occasionnelle ; — : absence.
Aprés
Aprés Aprés amputation
amputation|amputation des Sur un Sur un
des cing au milieu| métaméresistolon dejstolon de
premiers de antérieurs| stade 3 stade 5
métamdres |1'individu aux
30 derniers
Cavité sous—-cuticulaire en relation + . .
avec la cuticule (x8s 1duite)
Cavité oculaire
. Prolongements apicaux des cellules semsorielles + + +
. Prolongements apicaux des cellules de soutien + + +
. Espaces libres trés réduirs{ vastes vastes .
Cellule sensorielle
. Nombre de cellules 2 2 2
. . e u
. Microvillosités assez quglq s quglques
nombreuses| apicales | apicales
. Formation ciliaire + + +
. Canalicules de réticulum endoplasmique - - -
. Formation "paracristalline" - - -
. Corps multivésiculaires + + +
. Gouttelettes lipidiques -+ - -
Cellule de soutien
. Nombre de cellules 1=2 3 2
. Granules pigmentaires en formation + + +
. Formation ciliaire + + +
. Vacuoles avec matériel granulaire - + -+
. Gouttelettes lipidiques + + +
. dé e d& déb
. Prolongement apical ebut'd but'de u:_de
formation |formation [formation
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quelques corps multivésiculaires (Pl. XXXII, fig. b) mais ne renfer-
ment aucun granule pigmentaire. Ceux-ci se localisent essentiellement
dans la région haute du corps cellulaire des cellules de soutien. Par-
mi eux se distinguent plusieurs de leurs précurseurs. Comme lors de
l'organogenése de 1'oeil de stolon, il s'agit souvent de trés petits
granules regroupés dans une vésicule aux contours assez irréguliers
et au contenu plus ou moins dense aux €lectromns (Pl. XXXII, fig. e).
Les yeux régénérés obtenus aprés ablation de la moitié antérieure de
1'individu ont présenté quelques granules pigmentaires, peu structu-
rés et d'assez grande taille ; chez 1'un d'entre eux il semble que la
masse de pigment se soit associée & une gouttelette lipidique (P1.
XXXTII, fig. d).

Les prolongements apicaux des cellules rétiniennes
sont peu développés (Pl. XXXI, fig. g et Pl. XXXII, fig. a) ; ceux
des cellules sensorielles ne possédent que quelques microvillosités
apicales (Pl. XXXI, fig. g), d'ot 1'impossibilité de contenir des
mitochondries, des canalicules de réticulum endoplasmique et une ou
deux "formations paracristallines'. Parmi les microvillosités se
rencontre un cil rudimentaire qui se poursuit par une racine ciliai-
re. Une formation ciliaire, représentée par deux centrioles orientés
perpendiculairement ou un centriole et un cil trés rudimentaire,
s'observe aussi dans la cellule de soutien (Pl1. XXXII, fig. c¢). On
note également la présence d'un ou deux centrioles dans les cellu-
les adjacentes non encore différenciées (Pl. XXXI, fig. f) et dans
les cellules épidermiques proches de l'oeil. Ces dermiers types cel-
lulaires renferment aussi des vacuoles plus ou moins denses au

contenu finement granulaire.

B - Infrastructure de 1'oeil en cours de différenciation

régénératrice (Pl. XXXII, figs £, g et h ; Pl. XXXIII,
figs 2 et b et Tableau VIII)

L'oeil poursuit son développement, le nombre des cel-
lules différenciées s'est accru. L'oeil régénéré aprés amputation
des cing premiers métaméres se distingue des autres veux régénérés
par un nombre moindre de cellules qui le constituent et par le trés
faible développement de la cavité sous-cuticulaire (Pl. XXXII, figs
i a8 k et P1. XXXIII, figs c et d). Mais dans tous les cas, l'oeil

régénéré se différencie a peu prés au méme niveau par rapport 3 la
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Tableau VIII - Comstituants cytoplasmiques des cellules sensorielles et des cellules de soutien de 1l'oeil

en cours de différenciation régénératrice (yeux bien développés).

+ : présence ; — + : présence occasionnelle ; — : absence.
Aprés
Aprés Aprés amputation
amputation|amputation des Sur un Sur un
des cing | au milieu{ métaméresistolon de {stolon de
premiers de antérieurs| stade 3 stade 5
métaméres |1'individu aux
30 derniers
Cavité sous—cuticulaire en relation _ . . . .
avec la cuticule
Cavité oculaire
. Prolongements apicaux des cellules sensorielles + + + + +
. Prolongements apicaux des cellules de soutien + + + + +
. Espaces libres absents vastes vastes vastes vastes
Cellule sensorielle
. - . |moyennement | . . .
. Nombre de cellules peu élevé |, important |important |important
important
. Microvillosités nombreuses | nombreuses|nombreuses {nombreuses |nombreuses
. Formation ciliaire + + + + +
. Canalicules de réticulum endoplasmique rares + + + +
. Formation "paracristalline” - - - - -
. Corps multivésiculaires + + + * +
. Gouttelettes lipidiques -+ -+ -+ + +
Cellule de sourien
. . |moyermement| . . .
. Nombre de cellules peu Elevé |. yemmen important |{important |important
important
. Granules pigmentaires en formation peu + + + +
. Formation ciliaire + + - + +
. Vacuoles avec matériel granulaire - - - - +
. Gouttelettes lipidiques - + + + -
bien bien hien bien bien
. développé: {développé:| dév &:{développé: |développé:
. Prolongement apical PP eLopp ‘elopp S -OPP = 24
. . début de début de début de
| partie | partie 5 . . .
2 parties |2 parties |2 parties




cuticule (Pl. XXXII, figs i & k). Le prolongement apical de la cel-
lule sensorielle poursuit sa différenciation ; les microvillosités
latérales sont plus nombreuses ; le cil rudimentaire se situe tou-
jours parmi celles de 1'apex (Pl. XXXIII, fig. e). Les canalicules
de réticulum endoplasmique et quelques mitochondries apparaissent ;
par contre, les formations ''paracristallines" n'ont pas été mises en
évidence. Comme nous 1l'avions déja constaté lors de 1'organogenése
oculaire chez le stolon, ces formations ne se rencontrent qu'Z un
stade assez tardif du développement. Le prolongement apical de la
cellule de soutien del'oeil régénéré aprés amputation des cing pre-
miers métaméres est totalement différencié (Pl. XXXIII, fig. f). Sa
morphologle est comparable & celle observée chez 1'oeil de souche.
Dans les autres cas de régénération, la différenciation du prolonge-
ment n'est pas achevée ; sa région distale commence 2 s'élargir,
quelques canalicules 2 paroi lisse se rencontrent parmi les micro-

tubules (Pl. XXXIII, fig. g).

C - Conclusions

Dés le début de l'organogenése, la structure de 1'oeil
régénéré (type souche ou type stolon) est déterminée. L'oeil régéné-
T€é aprés amputation des 5 premiers métaméres ressemble plutdt 2 un
oeil de souche de taille réduite ; il se caractérise par un trés
faible développement de la cavité sous-cuticulaire. Par contre,
1'oeil régénéré aprés amputation en arriére du proventricule s'or-
ganise autour d'une vaste cavité sous-cuticulaire qui au fur et 2
mesure du développement des prolongements apicaux des cellules réti-
niennes se transforme en cavité oculaire.

Quelque soit 1'endroit de 1'amputation, les premiéres
cellules des yeux régénérés apparaissent Z peu prés au méme niveau
par rapport 2 la cuticule. Toutefois, 1'oeil régénéré aprés amputa-
tion en arriére du proventricule différencie de nombreuses cellules
vers la région cuticulaire. Ainsi, il semble situé plus superficiel-
lement que 1'oeil régénéré aprés amputation des cing premiers méta-
méres. En effet, comme ce dernier s'accrolt peu, i1l reste localisé

assez profondément sous 1'épiderme.
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IV - ETUDE DES YEUX REGENERES APRES CASTRATION AUX RAYONS X

Chez S. amica, lorsque 1l'organogenése oculaire se produit sur des
individus qui entrent en reproduction (stolonisation ou dans certains cas,
régénération) l'oeil formé est toujours plus développé que celui de la sou-
che. Cet important accroissement du volume oculaire paralt 1ié a 1'état de
sexualisation de 1'individu lors de la différenciation cellulaire.

D'autre part, DURCHON (1967) signale qu'aprés castration aux rayons
X de Syllidiens (Trypanosyllis zebra et Syllis vittata) en stolonisation ex-—
périmentale, ceux—ci sont capables de différencier un stolon dépourvu de pro-
duits génitaux dont la t@te présente des yeux souvent moins développés que
ceux des stolons sexués. Si les transformations somatiques (différenciation
musculaire et hypertrophie des néphridies dans les métaméres postérieurs) ne
sont pas sous la dépendance de la sexualisation, par contre la différencia-
tion des yeux et la poussée des soiles natatoires sont stimulées par celle-ci.

C'est pourquoi il nous a paru intéressant d'essayer d'obtenir des
tétes régénérées dont les yeux soient peu développés, sur des portions d'in-
dividus (moitié postérieure du ver ou 30 derniers métaméres) castrées par

les rayons X.

A - Protocole expérimental

Les expériences de castration sont effectuées sur deux lots
d'individus ; le premier regroupe les moitiés postérieures des vers, le
second les trongons composés des 30 derniers métaméres.

Les castrations ont lieu 7 jours aprés la section ; & ce mo-
ment, le blastéme de régénération est présent. L'appareil (DUTERTRE) ne
comporte pas de filtre ; il fonctionne sous 20 kV et 15 mA. Les trongons
placés 2 11 cm du foyer, nme sont irradiés qu'une seule fois durant 4 3 5
minutes (troncons constitués des 30 derniers métaméres) ou 7 Z 8 minutes
(moitiés postérieures de 1'animal) ; ils regoivent respectivement 6 000 et
11 000 roentgens. Durant l'irradiation, les fragments de vers sont alignés
cdte 3 cOte sur une feuille de papier filtre imbibée d'une solution de chlo-
rure de magnésium 3 77,7 Y. dans l'eau distillée ; le blastéme de régénéra-
tion et les deux premiers métaméres sont protégés par une plaque de plomb de
2,5 mm d'épaisseur. Cependant, il arrive que les Syffis se contractent ; dans
ce cas la castration n'est pas totale. Aprés l'irradiation, les trongons
sont isolés en boite de Pétri contenant de 1l'eau de mer et maintenus 2 la

température du laboratoire (19°C).
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B - Types d'yeux régénérés obtenus aprés castration aux

rayvons X

] ~ Yeux régénérés du ler lot d'individus (Fig. 14)

Les individus témoins non irradiés, privés de leur
proventricule en raison du niveau d'amputation, entrent en sexuali=-
sation et régénérent un segment céphalique avec des yeux hypertro-
phiés. L'un d'eux n'a toutefois pas différencié de gamétes ; celui-
cli a régénéré une téte dont les yeux sont peu développés (Pl. XXXIV,
fig., d).

Les individus soumis aux rayons X afin d'obtenir
une castration ont évolué en deux groupes. Pour le premier groupe
1l'irradiation a permis une castration totale ; le coelome est dé-
pourvu de produits génitaux. Ces individus ont régénéré un segment
céphalique avec des yeux peu développés (Pl. XXXIV, fig. b). Par
contre, pour les individus du second groupe la castration n'a pas
été totale ; des gamétes se sont différenciés dans les métaméres
antérieurs (généralement & & 10) qui ont &té protégés par la plaque
de plomb, par suite du déplacement de l'animal pendant 1'irradia-
tion. Dans ce cas, les tétes régénérées possédent des yeux hyper-
trophiés. Cette différence dans la taille des yeux régénérés est

déja visible 10 jours aprés 1l'irradiation.

2 - Yeux régénérés du second lot d'individus

Comme pour les individus du premier lot, ceux du
second lot qui n'ont pas différencié de produits génitaux, ont régé-
néré une téte dont les yeux sont peu développés (Pl. XXXIV, fig. e).
Par contre, ceux qui sont entrés en sexualisation (témoins : Pl. XXXIV,
fig . a, ou individus partiellement castrés : P1l. XXXIV, fig. f) pos-
sédent une t€te régénérée dont les yeux sont hypertrophiés. L'hyper-
trophie oculaire étant généralement plus importante chez les témoins.
Ceci pourrait s'expliquer par le fait que chez ces derniers les pro-
duits génitaux apparaissent dans la totalité du trongon alors que
chez les individus partiellement castrés ils ne se localisent que

dans la moitié antérieure.

3 - Comclusions
La régénération en absence de produits génitaux
entralne toujours la différenciation d'un oeil régénéré peu déve-

loppé&. Par contre, chez les trongons &tudiés, quelque soit 1l'endroit
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Figure 14 - Influence de la castration aux rayons X sur la taille des yeux
régénérés.
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ol les gamétes se différencient dans le coelome leur présence favorise

la formation d'un oeil régénéré hypertrophié.
g yp P

C - Etude infrastructurale des yeux régénérés obtenus aprés

castration aux rayons X

1 -= Aprés castration totale

Malgré son faible développement, 1'oeil régénéré est
totalement différencié. Il présente le méme modéle morphologique que
l'oeil de souche (Pl. XXXIV, fig. c). Les prolongements apicaux des
cellules rétiniennes remplissent la cavité oculaire. Chez un des in-
dividus, les yeux peu développés paraissent néanmoins ne pas avolr

achevé leur différenciation (Pl. XXXIV, fig. g).

2 - Aprés castration partielle

L'oeil régénéré hypertrophié a une structure compa-

rable & celle des yeux de stolon (Pl. XXXIV, fig. h).

RESUME

1) Chez S. amica, il existe un gradient antéro—postérieur dans la
capacité de régénération antérieure mals, dans tous les cas,
1'amputation des cing premiers métaméres ou des 4/5 de 1'indi-

vidu est suivie de la différenciation d'un segment céphalique.

2) Le volume et 1l'infrastructure des yeux régénérés dépendent du
niveau antéro-postérieur de 1'amputation et corrélativement de
1'état de sexualisation de 1'animal au cours de 1'organogenése.
- Lorsque la régénération a lieu sur des individus qui restent
au repos sexuel (ablation des cing premiers métaméres), la
taille et 1'infrastructure des yeux sont comparables & celles
des yeux de souche.

- Lorsque la régénération intervient sur des individus qui en-
trent en reproduction (amputation en arriére du proventricule
ou sur des stolons), 1'oeil régénéré hypertrophié s'apparente

a4 un oeil de stolon.
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Dés le début de 1l'organogenése régénératrice la structure de 1l'oeil (type

souche ou type stolon) est déterminée.

Des expériences de castration aux rayons X nous ont permis d'obtenir des
t8tes régénérées aux yeux peu développés sur des portions d'individus qui
auraient normalement di entrer en sexualisation et différencier des yeux
hypertrophiés. L'infrastructure de ces yeux s'apparente 3 celle des yeux

de souche.



CHAPITRE 1V

ETUDE DE L'INVOLUTION DES ORGANES PHOTORECEPTEURS DU STOLON
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La dégénérescence de 1'appareil visuel se rencontre en général chez
les animaux cavernicoles (BESHARSE et BRANDON, 1974 ; BESHARSE et HOLLYFIELD,
1976, 1977 ; DURAND, 1976, 1979). Toutefois chez les Syllidiens, A. pictus
en particulier, nous savons qu'il est possible d'obtenir expérimentalement
1'involution d'un oeil en cours de différenciation (OKADA, 1934 ; DURCHON et
WISSOCQ, 1962, 1964). Aprés avoir fait un rappel des travaux de ces derniers
auteurs et étendu 1'Btude expérimentale de la régression de la téte de stolom
et des yeux & 1'espéce S. amica, nous décriroms les modificatioms ultrastruc-—
turales qui apparaissent lors de 1'involution de 1'oeil de stolon d'A. pictus
(VERGER-BOCQUET, 197%) et de S. amica.

I -~ ETUDE EXPERIMENTALE DE LA REGRESSION DE LA TETE STOLONIALE ET DES
ORGANES PHOTORECEPTEURS

A - Rappel des travaux de DURCHON et WISSOCQ (1962, 1964)

réalisés sur A. plctus

Chez les stdms obtenus naturellement, il est possible de faire
involuer expérimentalement les té&tes qui sont en cours de formation en sec-
tionnant la partie postérieure des individus au 16°, 20° ou 30° métamére. lLa
régression varie selon le niveau de la section et 1'&tat de différenciation
de la téte de stolon au moment de 1'opération ; elle est d'autant plus impor-
tante que le niveau de section est rapproché de la téte stoloniale en forma-
tion.

Chez les individus en stolonisation expérimentale, les phéno-
ménes d'involution céphalique sont moins importants. Aprés section au 16°
métamére d'individus en début de morphogenése céphalique, 1'involution n'in-

tervient que dans 50 7 des cas.

B - Chez S. amica

] = Chez les individus en stolonisation expérimentale

Dans ce cas, la section en arriére du segment en cours de
céphalisation est trés souvent suivie par la différenciation & un niveau an-
térieur d'un nouveau stolon ; 1'ablation du proventricule ayant instauré un
état permanent de stolonisation. La téte stoloniale reste donc souvent 2a
1'extrémité postérieure du second stolon qui se détache de 1'individu souche.

Dans ces conditions les résultats sont trés difficilement interprétables.
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2 = Chez les individus en stolonisation naturelle

Les individus en stolonisation naturelle sont sec-
tionnés un métamére en arriére du segment céphalique stolonial qui se
trouve soit au stade 3 (les yeux ne sont pas encore visibles), soit
au stade 5 (les yveux et les palpes sont déja bien développés) de sa
différenciation.

Lorsque la téte de stolon est peu différenciée, omn
observe dans presque tous les cas (5 sur 6) sa disparition ; cepen-
dant celle-ci ne se prodult pas immédiatement aprés la section. La
différenciation se poursuit jusqu'au stade 5 puis les veux commen-
cent 2 se lyser (Pl. XXXIX, figs a et b) ; dans certains cas, la
téte semble se dédoubler puis disparalt assez rapidement. La par-
tie postérieure de 1'individu régénére simultamément quelques méta-
méres.

Lorsque la téte de stolon est déja bien différen-
ciée (stade 5), on note encore assez souvent sa disparition (4 cas
sur 6). Une téte plus développée que les autres au moment de la sec—
tion s'est détachée de la souche. Comme précédemment, la régression
ne survient pas dés la section. La téte poursuit son développement
mais aprés quelque temps, elle a2 tendance 2 se déplacer latéralement
(P1. XXXIX, figs c et d). Dans certains cas un début de dédoublement
semble s'amorcer ; en effet quatre palpes peuvent parfois &tre ob-
servés (Pl. XXXIX, fig. c).

Chez S. amica une diminution de la longueur du
corps entralne une disparition de la tete stoloniale essentiellement

chez les individus en stolonisation naturelle.

II - ETUDE INFRASTRUCTURALE DE L'INVOLUTION DES ORGANES PHOTORECEP-
TEURS DU STOLON

A - Involution de 1' oeil du stolon d'Autolytus pictus

] = Définition des différents stades_de l'involution

Afin d'obtenir une involution de la téte stolonia-
le, les individus en stolonisation naturelle sont sectionnés au 16°
métamére. Au moment de la section, la téte du stolon est déja bien
différenciée ; les yeux sont individualisés, les cirres tentaculai-

res et les antennes sont présents. La fixation a lieu a différents
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.

moments de la régression dont les caractéristiques sont les suivantes :

- stade | la téte de stolon se détache de la souche.

.o

- stade 2 : les yeux sont en lyse légére ; les antennes et les cirres tenta-

culaires sont présents.

- stade 3 : les yeux sont en lyse ; les antennes et les cirres tentaculaires

ont disparu.

- stade 4

.o

seule subsiste la trace des yeux.

Pour cette étude nous nous sommes référés aux stades de
1'involution décrits ci-dessus et non au temps nécessaire pour y parvenir,

ce dernier pouvant varier d'un invididu & 1l'autre.

2 - Structure de 1'oeil aux différents stades de

a - Stade | de la régression

L'organe visuel a une structure normale ; les trois
couches caractéristiques sont présentes (Pl. XXXV, fig. a) mais la lentille
ne s'identifie pas 3 celle d'un oeil de stolon mature. Elle est en relation
directe avec la cuticule et ne présente pas deux parties séparées par une
constriction.

‘ La majorité des prolongements apicaux des cellules ré-
tiniennes ne subit aucun changement sauf, peut—étre, une réduction de leur
volume. Quelques-uns sont toutefois assez fortement dégradés. Dans ce cas,
1'agencement régulier des microvillosités a totalement disparu. Elles appa-
raissent sous la forme d'un ensemble de structures membranaires trés enche-
vétrées (Pl. XXXV, fig. d). Aucun constituant interne ne peut &tre observé.

La présence de structures lytiques au niveau des couches
pigmentaire et rétinienne prouve que 1l'organe visuel a subi un début de dégra-
dation. Des corps résiduels, de taille assez réduite, entourés d'une membrane
unitaire, renferment dans une substance finement granulaire, peu opaque aux
Electrons, de nombreux résidus membranaires enroulés concentriquement (Pl.
XXXV, figs b et c). D'autres, plus vastes, situés au niveau de la couche ré-
tinienne, contiennent en plus des granules pigmentaires (Pl. XXXV, fig. e).
Ces derniers peuvent également se trouver inclus dans une substance un peu
moins dense aux &lectrons que le pigment proprement dit (Pl. XXXV, fig. c).

Au niveau de la couche rétinienne se rencontrent quelques gouttelettes lipidi-
ques et une vaste zone de lyse essentiellement formée par le regroupement de
nombreux résidus de membranes plus ou moins enroulés sur eux-mémes (Pl. XXXV,

fig. a).
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Des modifications interviennent aussi au niveau
nucléaire. Certains noyaux présentent une invagination cytoplasmique

(P1. XXXV, fig. b).

b~ Stade 2 de la régressier

Les trois parties de 1'oeil sont toujours pré-
sentes mais la lentille commence & émettre des extrusions de substance
lenticulaire. Certaines d'entre elles se trouvent isolées parmi les
granules de la couche pigmentaire ou au milieu de la couche rétinienne.

Les prolongements apicaux des cellules rétinien-
nes ont subi une importante régression. Ils sont soit absents, soit re-
présentés par de trés petites microvillosités qui pénétrent encore
dans la zone externe de la lentille.

La couche pigmentaire commence & se morceler. De
nombreux granules se trouvent ainsi regroupés & la périphérie de cette
couche dans des corps résiduels ou dans des vacuoles plus ou moins vas~-
tes ol se discernent souvent de petites vésicules et des résidus de
membranes. On peut également les observer au sein d'une substance moins
dense aux électrons que le pigment proprement dit.

. La recherche de l'activité phosphatatique acide
donne un résultat positif au niveau des petits corps résiduels conte-
nant essentiellement des résidus de membranes enroulés concentrique-
ment (Pl. XXXVI, fig. e). Des précipités de phosphate de plomb sont
également visibles au niveau des saccules golgiens et des vésicules
associées 3 cet appareil (Pl. XXXVI, fig. d). Par contre, les vastes
vacuoles qui renferment surtout des granules pigmentaires présentent
une réaction peu positive.

Des dégradations et des modifications dans 1'in-
frastructure sont aussi 3 noter au niveau de certains organites cyto-
plasmiques. La membrane externe des mitochondries présente parfois
des gonflements tandis que les saccules golgiens de certaines cellu-
les se dilatent et renferment une substance dense aux électrons,
d'aspect lamellaire (Pl. XXXVI, fig. a).

Les modifications nucléaires sont plus marquées
qu'au stade précédent. Certains noyaux montrent un &tat hyperchroma-
tique ; chez 1'un d'entre eux la masse de chromatine occupe une trés
grande partie du volume nucléaire (Pl. XXXVI, fig. ¢) mais le nucléole
et les granules interchromatiniens sont encore présents. Quelques au-

tres ont tendance & se scinder en deux (Pl. XXXVI, fig. b). L'étran-
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glement de la région supramédiane est di & une pronfonde invagination du cy-
toplasme. On distingue également des noyaux d'aspect clair ; ceux=-ci sont

décrits plus en détail au stade suivant.

¢ - Stade 3 de la régression

R R I R N I RN N S S S

-

Les trois parties de 1'organe photoré&cepteur sont encore
distinctes (Pl. XXXVII, fig. a). Toujours bien développée, la lentille émet
comme au stade précédent des extrusions de substance lenticulaire. Dans cer-
taines d'entre elles sont disséminées de nombreuses petites zones claires
plus ou moins arrondies, d'un diamétre moyen de 0,6 um ce qui laisserait
supposer que certaines parties de la lentille commencent 2 €tre dégradées.
Les prolongements apicaux des cellules rétiniennes ont pratiquement disparu
(Pl. XXXVII, fig. a ; Fig. 15).

Les granules pigmentaires sont en grande partie inclus
~dans les lysosomes secondaires parmi les structures cytoplasmiques en dégra-
dation et dans les corps résiduels. Certains se rencontrent aussi dans des
cavités dont la taille peut atteindre jusqu'd 15 um. Dans ces derniéres sont
répartis de fagon trés inégale, un matériel finement granulaire, parfois flo-
culeux, des résidus de membranes enroul&s concentriquement (Pl. XXXVII, figs
a et c) et des gouttelettes lipidiques. Celles-ci, dont le nombre n'est jamais
trés élevé, s'observent surtout isolées dans le cytoplasme (P1. XXXVII, fig.
a). Dans ces cavités on a pu mettre en é&vidence des noyaux plus ou moins dé-
gradés (Pl. XXXVII, fig. ¢).

Certaines cellules présentent de profondes détériora-
tions. De nombreux éspaces libres sont visibles entre les crétes mitochon-
driales (Pl. XXXVII, fig. b). L'ergastoplasme a tendance i se dilater et &
donner naissance & des vacuoles (Pl. XXXVII, figs b et d), dans lesquelles
peuvent €tre décelés un matériel finement granulaire, des vésicules et par—
fois des enroulements de membranes (Pl. XXXVIII, figs a et b). Les dictyoso-
mes semblent également €tre & l'origine de telles vacuoles (Pl. XXXVII, fig.
b et P1. XXXVIII, fig. b).

Des altérations sont 2 signaler au niveau des noyaux.
Comme au stade précédent, certains d'entre eux tendent 2 se scinder en deux
ou plusieurs parties. Ces dernidres sont encore fréquemment reliées par un
pont de substance nucléaire. Il arrive cependant que certaines parties soient
totalement isolé&es du reste du noyau par accolement des enveloppes nucléaires
(P1. XXVI, fig. g) ; mais la rupture et la libération dans le cytoplasme
n'ont pas &té mises en évidence. Le nucléole ne semble pas se diviser, il

reste toujours dans l'une des parties du noyau. Les cas d'hyperchromatose
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paraissent moins fréquents. Par contre, quelques noyaux pycnotiques
ont été observés. Nous pouvons également signaler la présence de quel-
ques noyaux au contenu homogéne, moyennement dense aux électrons, dans
lequel plus aucun constituant ne se distingue. La membrane externe de
leur enveloppe nucléaire se dilate souvent. D'autres noyaux retien-
dront plus longtemps notre attention. Déja présents au stade précédent,
ils se remarquent par leur aspect clair et leur forme assez réguliére
(P1l. XXXVII, fig. a). D'aprés leurs constituants il semble possible de
distinguer deux sortes de noyaux ; ceux qui possédent encore de la
chromatine ; dans ce cas elle se situe uniquement au milieu du noyau
et est organisée en réseau (Pl. XXXVI, fig. h) et ceux qui en sont
dépourvu mais qui renferment encore un volumineux nucléole excentré
et des granules interchromatiniens, épars ou légérement regroupés
(P1. XXXVII, fig. a ; Pl. XXXVIII, fig. e). La membrane externe de
1'enveloppe nucléaire est dilatée dans presque tous les cas. Un
noyau de ce type a &té observé dans une cellule phagocytée ; seuls,
quelques granules interchromatiniens se distinguaient encore (Pl.
XVI, fig. f).

Par endroits la cuticule semble se dilater,
en fait il se forme entre la couche cellulaire et la zone internme
de la cuticule, un espace plus ou moins vaste (Pl. XXXVII, fig. a)
dans lequel s'insinuent des structures cellulaires en dégradation

et des granules pigmentaires.

d - Stade 4 de la régression

A ce stade, 1'oeil est totalement désorganisé,
la lentille ne se distingue plus ; seuls, les lysosomes secondaires
et les corps résiduels renfermant les granules pigmentaires nous
permettent de localiser cet organe en régression parmi les nombreu-
ses cellules du bourrelet tégumentaire (Pl. XXXVIII, fig. c). Il
est toutefols intéressant de noter 1'absence de trés vastes vacuoles.

Bien que certaines cellules présentent encore
des organites cytoplasmiques dégradés, un grand nombre d'entre elles
renferme toujours des corps résiduels dans lesquels se discernent
trés souvent des granules pigmentaires et des gouttelettes lipidi-
ques (Pl. XXXVIII, fig. d). Ces derniéres en augmentation par rap-
port au stade précédent se rencontrent aussi au sein du cytoplasme.

Dans certaines cellules le noyau a encore ten-
dance & se scinder en deux ou plusieurs parties ; par contre, les

cas d'hyperchromatose sont rares.
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Figure 15 - Involution de 1'organe photorécepteur chez A. plctus.

A - Stade 1 de la régressionm.

L'oeil présente une structure
4 peu prés normale.

B - Stade 3 de la régression. Noter :

. la diminution des prolongements
apicaux des cellules rétiniennes
(PACR), :

. l'extrusion de substance lenti-
culaire,

. la fragmentation de la couche
pigmentaire (CoP),
la présence de lysosomes secon-
daires (lys), de wvastes vacuoles
(ca) et de gouttelettes lipi-
diques (1i)..

C - Stade 4 de la régression

L'oeil est totalement désorganisé.

ﬂu%
. P . \ LILLE
ct : cuticule ; CoR : couche rétinienne ; 1 : lentille ; N : noyau. -
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A ce stade il est intéressant de noter que si
1'appareil visuel est totalement désorganisé, les fibres nerveuses du

neuropile sont encore présentes dans le bourrelet tégumentaire.

3 - Conclusions

L'involution de 1'organe photorécepteur est d'abord
marquée par la réduction des prolongements apicaux des cellules réti-
niennes qui se poursuit jusqu'Z leur disparition. On assiste presque
simultanément & la fragmentation de la lentille et de la couche pig-
mentaire (Fig. 15). Les granules pigmentaires qui sont & 1'origine
de cette couche se trouvent ainsi insérés dans les lysosomes secon-
daires plus ou moins vastes ol ils sont difficilement dégradés ;
nous en rencontrons encore trés souvent dans les corps résiduels parmi
les figures myéliniques.

Un tel bouleversement dans la structure de 1'organe
est di 2 de profondes détériorations des cellules qui le constituent.
Les dégradations apparaissent au niveau des noyaux et des organites
cytoplasmiques avec formations de lysosomes secondaires et de corps
résiduels. Elles entralnent trés souvent la dégénérescence de la
cellule.

Alors que l'organe photorécepteur est totalement
dégradé, nous pouvons encore noter la présence de fibres nerveuses
dans le bourrelet tégumentaire mailis NoOus ne pouvons pas savoir si

certaines d'entre elles correspondent au nerf optique.

B - Involution de 1l'oeil du stolon de Sullis amica

Cette étude, réalisée sur une autre espéce de Syflidae,
devrait nous permettre de suivre l'involution respective de chaque ty-
pe cellulaire (cellule sensorielle et cellule de soutien) ; la dis-
tinction entre ces deux derniéres étant rendue possible par le fait
que seule la cellule de soutien renferme des granules de pigment.

Les individus en stolonisation sont sectionnés un mé-
tamére en arriére du segment céphalique qui se trouve généralement
au stade 5 de sa différenciation. La fixation a lieu soit lorsqu'z
l1'examen & la loupe binoculaire les yeux semblent entrer em lyse,

soit lorsqu'ils présentent un état de lyse plus important.
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I - Résultats

Lorsque la fixation est pratiquée sur des yeux en légére
lyse, peu de modifications sont visibles au niveau infrastructural. Par
contre, lorsque celle—ci est réalisée sur des yeux en lyse profonde, des
dégradations plus importantes sont notées.

L'organe visuel a une structure apparemment normale (P1.
XXXIX, fig. f) mais au voisinage de la cuticule se rencontrent quelques amas
de granules pigmentaires contenus dans des cellules plus ou moins dégradées
(Pl. XL, fig. a). Par comparaison avec celle d'un oeil de stade 5, la cavité
oculaire paralt presque vide. Les prolongements apicaux des cellules de sou-
tien sont presque inexistants ; ceux des cellules sensorielles dont la mem—
brane cellulaire est rompue (Pl., XL, fig. b) disparaissent plus ou moins ra-
pidement.

Des dégradations et des modifications apparaissent également
au niveau de certains organites cytoplasmiques. Les mitochondries sont parfois
détériorées (Pl. XXXIX, fig. e), l'ergastoplasme se vacuolise (Pl. XXXIX, fig.
e) ; de nombreuses vacuoles se rencontrent entre les granules pigmentaires
(Pl. XL, fig. d). Les cellules rétiniennes renferment peu de lysosomes (Pl.
XL, fig. c) et peu de gouttelettes lipidiques, toutefois certaines cellules
de soutien contiennent une vacuole assez vaste (Pl. XL, fig. e) damns laquelle
sont dispersés des granules pigmentaires, des corps plus ou moins denses et
quelques résidus de membranes. Il arrive que les granules pigmentaires se re-
groupent plutdt dans une substance un peu moins dense aux électrons que le
pigment proprement dit. )

Au niveau des noyaux, les altérations sont peu marquées.

La membrane externe de 1'enveloppe nucléaire est assez souvent dilatée mais
seuls quelques noyaux présentent une invagination cytoplasmique plus ou moins

profonde (Pl. XL, fig. d).

2 - Conmclusions

Comme chez A. pictus, 1l'involution oculaire se traduit par
une disparition assez rapide des prolongements apicaux des cellules rétinien-
nes et par une fragmentation de la couche pigmentaire ; les granules de pig-
ment se trouvent inclus dans des lysosomes secondaires parmi d'autres strue-~
tures cytoplasmiques en dégradation.

Etant donné que chez S. amica les prolongements apicaux des
cellules de soutien en différenciation tendent & constituer une lentille de

type cellulaire, leur disparition entraine simultanément celle de la lentille

d'ot 1l'aspect vide de la cavité oculaire.
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Les altérations nucléaires observées chez S. amica
sont moins importantes que celles décrites chez A. plctus, ce qui est
probablement di au fait que les observations réalisées chez la premis-

re espéce ont porté sur des yeux moins involués.

C - Discussion

] - Modifications du réticulum endoplasmique et

vacuolisation

Chez S. amica comme chez A. pictus, dés le début de
1'involution on assiste & une vacuolisation du réticulum endoplasmi~-
que. Un tel fait apparalt généralement dans les cellules en dégéné-
rescence naturelle (involution de la glande mammaire : HELMINEN et
ERICSSON, 1968) ou ayant subi un traitement hormonal [(cellule osseu-
se aprés administration d'extrait parathyroidien (CAMERON et Coll.,
1967)] ou physique (action des ultra—sons : SELMAN et JURAND, 1964).

Alors que TRUMP et Coll. (1965 b) notent la présen-
ce de petites vésicules, BONNANFANT-JAIS (1975) et ANDRIES (1975) si-
gnalent celle de vacuoles plus vastes. Elles proviennent soit de la
fusion de nombreuses et petites vacuoles, soit d'une dilatation im~
portante du réticulum endoplasmique. Chez A. plctus, certaines va-
cuoles rappellent celles décrites par ces deux derniers auteurs.
Elles contiennent un matériel finement granulaire dans lequel se
discernent parfois de petites vésicules et plus rarement encore des

figures myéliniques.

2 - Les lysosomes secondaires et les corps résiduels

La régression de l'organe photorécepteur et ulté-
rieurement du bourrelet céphalique chez A. pictus se caractérise
par la formation de nombreux lysosomes secondaires et corps rési-
duels.

Fréquemment décrits dans les organes en cours d'in-
volution (BEAULATON, 1967 ; ERICSSON, 1969 ; HOURDRY, 1969), ces or—
ganites de ﬁaille, de forme et de structure hé&térogénes dans lesquels
sont ségrégés divers constituants du cytoplasme ont &té qualifiés trés
différemment (HOURDRY, 1969, 1974 ; JURAND et PAVAN, 1975). En ce qui
concerne la présente &tude nous avons repris la terminologie de DE DUVE
et WATTIAUX (1966) qui classe ces structures en trois grandes catégo-

ries : les lysosomes primaires, les lysosomes secondaires (vacuoles
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autolytiques et phagolysosomes) et les corps résiduels dans lesquels ne sub~
sistent que les résidus insolubles aprés digestion.

Au cours de l'involution oculaire chez A. plctus, différents
types de corps résiduels ont été décrits. Ce sont soit des corps myéliniques
a2 un ou plusieurs centres, soit des corps plus vastes, décrits également chez
S. amica, qui renferment dans une substance moyennement dense aux électroms,
des résidus de membranes souvent enroulés concentriquement, des granules pig-
mentaires et parfois des gouttelettes lipidiques. Les granules pigmentaires
sont présents 3 tous les stades. Il semble que ceux—-ci ne puissent &tre atta-
qués par les enzymes lysosomiques. Un cas similaire a &té signalé par BERTOLIN
(1965) qui décrit 3 1'issue des processus de lyse, des corps résiduels conte-

nant des pigments biliaires non digérés.

3 - Les pouttelettes lipidiques

Trés souvent décrites lors des phénoménes d'involution, elle
sont caractéristiques des processus de dégénérescence cellulaire .et constituen
de ce fait le sous—produit d'éléments cytoplasmiques ségrégés qui ne peut
€tre attaqués par les enzymes lysosomiques (HOURDRY, 1969).

Chez A. pdctus, le nombre des gouttelettes lipidiques s'ac-
croit au cours de la régression. Trés souvent libres et peu nombreuses en dé-
but d'involution, éelies—ci deviennent assez rapidement abondantes et se ren-
contrent &galement dans les corps résiduels ; libres, elles sont fréquemment
entourées par une‘ou parfois plusieurs lames ergastoplasmiques. Aux stades
terminaux .de l'involution chez A. plcfus, de telles gouttelettes lipidiques
ont parfois été observées dans le noyau des cellules rétiniennes, ce qui n'est
pas un fait exceptionnel ; en effet, d'aprés GHADIALLY (1975), l'inclusion 1li-
pidique est la plus commune de celles rencontrées dans les novaux et la fré-
quence d'une telle inclusion augmente lorsque le nombre des gouttelettes li-

pidiques s'éléve dans le cytoplasme.

Au cours des processus de dégénérescence, le noyau se modi-
fie plus ou moins profondément. La pycnose caractérisée par une réduction du
volume nucléaire et par la condensation de la chromatine est parfois suivie
par la karyorrhexis. Dans ce cas, le noyau pycnotique se transforme en masses
séparées, de grosseur variée, aprés rupture de l'enveloppe nucléaire (RIES et
GERSCH, 1953 ; ANDRIES, 1977). La fin de ce déroulement dégénératif aboutit
presque toujours la chromatolyse : "dissolution'" de la chromatine dans le cy-

toplasme. En microscopie €lectronique, d'autres altérations ont été observées:
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il s'agit soit de la "chromatin margination", soit de "1'homogeniza-
tion" du noyau (GHADIALLY, 1975).

La pycnose est une forme de dégénérescence trés
souvent citée ; elle a été observée chez les Invertébrés [cf : chez
les Insectes, les travaux de SCHARRER (1966) et ceux de FAIN-MAUREL
et CASSIER (1969)] et chez les Vertébrés. Dans ce cas, un tel état
dégénératif a été signalé chez Taltwws helveticus (SENTEIN et TEMPLE,
1974) et dans le thymus du rat (LA PUSHIN et DE HARVEN, 1971). Lors
de 1l'involution de 1'organe photorécepteur d'A. pictus, cette forme
de dégénérescence a été notée, mais elle n'a semble-t-il atteint qu'un
nombre assez faible de noyaux. Par contre, la pycnose n'a pas &té ob-
servée chez S. amica ce qui est probablement dfi, comme nous le signa-
lions précédemment, au fait que les yeux de S. amica sont moins alté-
rés.

La karyolyse qui est une forme de dégénérescence
beaucoup meins fréquente, a surtout &té étudiée par TRUMP et Coll.
(1975 a). Dans ce cas, il y a disparition de la chromatine, 1'enve-
loppe nucléaire restant intacte. Chez A. picfus, il est tentant d'as-
similer les noyaux clairs 2 des noyaux en karyolyse. En effet, ceux
qui présentent un volumineux nucléole sont dépourvus de chromatine,

2 moins que cette importante masse dense que nous avons assimilée
au nucléole ne corresponde 2 de la chromatine trés condensée, comme
cela a été illustré par GAS et NOAILLIAC-DEPEYRE (1976). Ceci nous
paralt cependant peu probable, car 1'évolution de ces noyaux clairs
s'identifie assez bien & celle décrite par TRUMP et Coll. (1975 a).

Lors de 1'involution de 1l'organe photorécepteur
chez A. pictus, les deux types de dégénérescence, pycnose et karyo-
lyse, ont été mis en évidence. Nous ne pouvons toutefois dire si un
type de modification est fonction d'un type cellulaire (cellule sen-
sorielle ou cellule pigmentaire). Elles possédent toutes deux des
granules pigmentaires et lors de la régression il est impossible de
les différencier 1'une de 1'autre.

Au cours de 1'involution de l'organe photorécep-
teur, certains noyaux ont présenté d'autres modifications. Plusieurs
d'entre eux ont en effet eu tendance 2 se scinder en deux ou plusieurs
parties, le nucléole restant toujours dans 1'une d'entre elles. Il est
difficile actuellement de donner une interprétation précise de ce pro-
cessus ; on peut poser comme hypothése que cette modification du noyau

est en rapport avec une dédifférenciation cellulaire.
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RESUME

Une diminution de la longueur du corps d'A. picius et de S. amica fait
disparaitre les potentialités céphaliques du stolon et entrainme une invo-

lution des structures visuelles en cours de différenciation.

L'involution oculaire est marquée par la réduction puis la disparition des
prolongements apicaux des cellules rétiniennes qui entralne simultanément,
chez S. amica, celle de la lentille. Il y a Egalement rupture de la couche
pigmentaire et, chez A. pictus, fragmentation de la lentille (corps dense

sécrété).

Un tel désordre dans la structure de l'oeil est di & de profondes altéra-
tions des cellules rétiniennes, On assiste & : la vacuolisation du réticu-
lum endoplasmique, l1'accumulation de gouttelettes lipidiques et la genése

de lysosomes. Des modifications sont & noter également au niveau des noyaux.

Chez A. pictus, 1'involution de 1l'oeil de stolon semble essentiellement
due & une dégénérescence de cellules en cours de différenciation. Toutefois,
il semblerait qu'une dédifférenciation cellulaire puisse également interve-

nir.



CONCLUSION GENERALE
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L'organe photorécepteur des Invertébrés est généralement formé par
la juxtaposition de cellules sensorielles et de cellules de soutien souvent
appelées pigmentaires en raison des nombreux granules de pigment qu'elles
renferment ; leurs extrémités distales forment parfois la lentille. La cel-
lule sensorielle photoréceptrice se caractérise, par contre, par la présen—
ce d'un cil bien développé ou de nombreuses microvillosités. Dés 1963, EAKIN
propose une théorie selon laquelle les photorécepteurs seraient séparés en
deux lignées &volutives : 1'une de nature ciliaire, 1'autre rhabdomérique.
Dans le premier cas, le photorécepteur se développe & partir d'une évagina-
tion ciliaire de la cellule sensorielle ; dans le second, il est formé direc-
tement & partir de la membrane cellulaire. Cette distinction n'a toutefois
pas de caractére absolu ; une structure ciliaire a en effet été observée de
plus en plus fréquemment parmi les microvillosités rhabdomériques. Aussi,
depuis quelques années cette théorie est controversée. Pour VANFLETEREN et
COOMANS (1976), l'organe photorécepteur est toujours initié par une formation
ciliaire mais aprés la phase d'induction elle se réduit (type rhabdomérique)
ou se développe (type ciliaire). Une gradation dans le développement du cil
peut etre observée chez les Annélides Polychétes. Les photorécepteurs passent
insensiblement du type rhabdomérique au type ciliaire ; ils conmstituent alors
des exceptions & la théorie d'EAKIN. Cependant, chez cette classe d'Annélides
gqui a la particularité de posséder en plus des ocelles cérébraux des structu-
res visuelles dans différentes parties du corps, les photorécepteurs céré-
braux appartiennent au type rhabdomérique tandis que le type ciliaire a été
observé dans les ocelles des filaments branchiaux des Sabellfidae ou dans les
formations présumées photoréceptrices localis@es dans les ganglions cé&rébroi-
des des Nereldae.

Les raisons qui nous ont conduit & é&tudier les organes photorécep-—
teurs des Syllidae sont nombreuses. Outre 1l'intér@t que présentait la compa-
raison des différents stades de développement des yeux selon les sous—familles,
d;autres points méritaient de retenir notre attention. En effet, au moment de
la reproduction, les formes Epigames présentent un accroissement secondaire du
volume oculaire tandis que certaines formes schizogames différencient au ni-
veau du stolon de nouvelles structures visuelles (yeux de grande taille dans
le segment céphalique ou taches oculaires & la base des cirres dorsaux des

parapodes). En outre chez la plupart des Syllidiens, la différenciation de
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structures oculaires peut survenir sur des individus adultes au cours de
la régénération. Toutefois, lors de la stolonisation, 1'organogenése
oculaire intervient au cours de la sexualisation alors que lors de la
régénération elle peut, selon le niveau de 1l'amputation antérieure, se

produire sur des individus qui entrent ou non en reproduction.

Au cours de ses observations réalisées en microscopie photo-—
nique, MALAQUIN (1893) signale l'existence de divers degrés dans le
développement des yeux des Syllidiens. Aussi avons—nous entrepris une
étude comparative, au niveau infrastructural, des yeux de plusieurs
espéces de Syllidae appartenant & trois sous-familles différentes

(Syllinae, Autolytinae, Eusyllinae).

Cette étude nous a permis de définir la structure fine
de l'oeil, ou trois parties peuvent étre distinguées : la couche ré-
tinienne constituée par les corps cellulaires des cellules sensoriel-
les et de soutien, la couche pigmentaire ol se regroupent les granules
de pigment et la cavité oculaire localisée entre cette derniére et
l'épiderme. Cette cavité renferme les prolongements apicaux des cel-
lules rétiniennes et parfois un corps dense sécrété 3 développement

plus ou moins important.

Ainsi chez cette famille d'Annélides Polychétes nous avons
pu mettre en évidence selon le degré de développement de la lentille sé-
crétée trois types d'organes photorécepteurs. Le permier, dépourvu de
cette formation, se rencontre chez la majorité des Syflinae ; seuls les
prolongements apicaux des cellules de soutien contribuent & la formation
d'une lentille que nous avons qualifiée de '"type cellulaire" par oppo-
sition & la précédente. Le second, s'observe chez les Autolyiinae et S.
krohnil ; il présente une volumineuse lentille sécrétée formée de deux
parties : l'une proximale, logée dans la cavité oculaire et 1'autre,
distale, qui s'étend vers la cuticule. Le troisiéme, décrit chez les
Eusyllinae, posséde également une lentille sécrétée mais entiérement
incluse dans la cavité oculaire ; elle coexiste avec les prolongements

apicaux de cellules de soutien qui sont bien développés.



- 119 -

L'étude des yeux de plusieurs autres espéces et en particulier
de celles appartenant & la sous—famille des Exogoninae (non étudiée en raison
de sa taille souvent inférieure & 5 mm) devra etre réalisée prochainement
pour tenter d'établir une corrélation éventuelle entre le type d'organe pho-

torécepteur et la sous-famille.

L'étude comparative des yeux des Syflidae nous a également
permis de décrire de fagon précise les deux types cellulaires qui consti-
tuent cet organe et de définir leur disposition respective par rapport aux
différentes couches de l'oeil. La morphologie de la cellule de soutien et en
particulier celle du prolongement apical différe selon 1'importance de la
lentille sécrétée ; par contre, l'aspect de la cellule sensorielle ne varie
guére. Dans cette cellule, nous avons mis en &vidence trois régions essen-
tielles : le prolongement apical, le corps cellulaire et la fibre basale,
prolongement d'une des parties du corps cellulaire qui se dirige vers les
couches nerveuses sous-jacentes. Par contre, 1'autre extrémité du corps
cellulaire, fortement rétrécie au niveau de la cupule pigmentaire, corres-
pond au col de cette cellule et se poursuit dans la cavité oculaire par une
extrémitcé gafnie de nombreuses microvillosités. Chez toutes les espéces
étudiées nous avons observé dans le segment photorécepteur une formation ci-
liaire assez développée ; le cil rudimentaire se situe généralement & 1'apex

du prolongement photesensible.

Cette observation souléve le probléme de 1l'existence d'une
formation ciliaire parmi les microvillosités rhabdomériques. Il importait
donc de savoir si cette formation participait & 1'élaboration du prolongement
apical. Aussi avons—nous entrepris 1'étude du développement de 1'oeil de sto-
lon et de 1'oeil régénéré chez S. amica. Dés les premiers stades de l'organo-
genése oculaire, des formations ciliaires ont &té observées dans les cellules
.sensorielles en cours de différenciation. Cette présence plaide en faveur
d'un role inducteur de ces structures (VANFLETEREN et COOMANS, 1976) mais il ne
faut pas oublier que des formations ciliaires similaires s'observent aussi
dans les cellules non différenciées, adjacentes & la cavité sous—cuticulaire
et dans les cellules de soutien en cours de différenciation. Ces structures
pourraient donc n'é@tre qu'accidentelles (EAKIN, 1979). L'examen de stades
trés précoces, quoique rendu difficile en raison du trés faible développement
des prolongements apicaux nous semble nécessaire avant d'opter pour 1l'une ou

1'autre de ces hypothéses.
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L'étude du développement de 1'oeil de stolon et de 1'oeil
régénéré nous a permis d'une part d'aborder le probléme de 1'hyper-
trophie oculaire et d'autre part de suivre la différenciation des

deux types cellulaires qui les constituent.

Chez les Syllidiens, S. amica en particulier, la néo-
formation de 1'oeil lors de la stolonisation et lors de la régénéra-
tion n'entralne pas de modification importante dans la structure fon-
damentale de cet organe. Nous avons toutefois remarqué que, lorsque
1l'organogenése oculaire intervient sur des individus au repos sexuel
la taille et l'infrastructure de 1'oeil sont comparables & celles de
1'oeil de souche. Par contre, lorsqu'elle se produit sur des indivi-
dus qui entrent en reproduction (stolonisation ou régénération corré-
lative d'une sexualisation), les yeux subissent une hypertrophie due
2 un développement accru du volume des cellules rétiniennes et & une
augmentation de leur nombre. Un accroissement similaire se produit

également chez les Syllidiens épigames au moment de la reproduction.

I1 est intéressant de rapprocher cette hypertrophie
de celle qui survient au moment de 1'épitoquie chez les Nereldae
(PFLUGFELDER, 1932 ; FISCHER et BRUOKELMANN, 1966). Dans tous les
cas, l'accroissement de la taille est consécutif Z une levée d'inhi-
bition de nature endocrine et corrélatif de la sexualisation. Mais
il faut remarquer que chez les Neredldae et les Syllidiens épigames,
elle atteint un organe formé au moment de l'ontogenése tandis que
chez les Syllidiens schizogames elle apparalt sur un oeil néoformé,

différencié secondairement aprés la métamorphose de la larve.

Nous avons pu montrer grace 3 des expériences de cas-
tration aux rayons X que la régénération en absence de produits géni-
taux entraine la différenciation d'yeux peu développés. L'étude infra-
structurale nous a permis de confirmer que ces yeux s'apparentent bien
2 ceux de la souche et que leur faible développement n'est pas di au

fait qu'ils soient peu différenciés.

L'étude du développement de 1'oeil nous a permis de
suivre également 1'évolution morphologique des deux types cellulaires

qui le constituent et d'envisager des problémes plus généraux tels
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que le mode d'élaboration des granules pigmentaires, le rSle des microtubules
et des microfilaments dans la morphogenése, la présence de formationms "para-

cristallines” dans les cellules sensorielles des yeux hypertrophiés des Syl-

Linae.

Nous avons pu vérifier que deux structures morphologiquement
identiques, en l'occurence les prolongements apicaux des cellules sensorielles
de 1'oeil de stolon de S. amica et d'A. pictus se différemcient selon le mEme
modéle morphologique. Par contre, la cellule de soutien évolue différemment.
Caractérisée par une sécrétion intense 3 l'origine de la formation d'une len-
tille proprement dite chez A. pictus, c'est par la différenciation d'un pro-
longement apical complexe qu'elle est & l'origine d'une lentille de "type

cellulaire" chez S. amica.

Les granules pigmentaires dont nous n'avons pas pu établir avec
certitude la nature (l'é@tude biochimique est difficilement réalisable en rai-
son de la petite taille des organes visuels : environ 25 um de diamétre chez
S. amica) sembleraient se former & partir du réticulum endoplasmique. Il fau-
dra néanmoins poursuivre cette €tude, en essayant de montrer aprés action de
la dihydroxyphénylalanine (DOPA) comment la tyrosinase s'associe aux préméla-

nosomes.

Le probléme du rdle des microtubules et des microfilaments
dans 1l'organogenése oculaire reste posé. Il faudrait reprendre cette &tude
en recherchant en particulier l'action de la colchicine, de la vinblastine
et de la cytochalasine B.

La signification fonctionmnelle des "formations paracristallines’
que nous avons pu observer dans les yeux des Syllinae, S. amica en particulier.
qui subissent un développement important (oeil de stolom ou oeil régénéré hy-

pertrophié) reste inconnue.

L'étude de l'involution de 1'oeil de stolon nous a permis d'aborder
certains points relatifs & la dédifférenciation et & la dégénérescence cellu-
laire. Nous avons mis en &vidence la vacuolisation du réticulum endoplasmique,
1l'accumulation de gouttelettes lipidiques et la genése de lysosomes. Parmi
les divers aspects des altérations nucléaires nous avons pu identifier avec

certitude quelques noyaux en pycnose et assimiler certains autres 3 des noyaux
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en karyolyse. Il s'est par contre avéré difficile de donner une inter-
prétation précise & la scission des noyaux en deux ou plusieurs parties ;
nous avons posé comme hypothése que cette modification du novau serait

en rapport avec une dédifférenciation cellulaire.

En définitive, nous avons, au niveau infrastructural

- précisé 1'architecture des yeux des Syflfidae, ce qui nous a permis de
distinguer chez cette famille d'Annélides Polychétes trois types d'or-
ganes photorécepteurs ;

- établi une description précise des deux types cellulaires (cellules
sensorielles et cellules de soutien) ;

- constaté 1l'hypertrophie des yeux différenciés au cours de la sexua-
lisation et comparé ces derniers a ceux de la souche ;

- suivi la différenciation des cellulessensorielles et de soutien au
cours de la stolonisation et au cours de la régénération et abordé
des points plus particuliers tels que la présence d'une formation
ciliaire parmi les microvillosités rhabdomériques, la présence de

' dans les cellules sensorielles des

formations ''paracristallines'
veux hypertrophiés des Syllinae, le mode d'élaboration des granules
pigmentaires, le role des microtubules et des microfilaments dans
1'organogenése ;

- suivi les altérations des cellules rétiniennes qui entrainent plus
ou moins rapidement la dégénérescence de ces cellules et 1'involu-

tion de 1l'oeil.

Outre les points qui n'ont pas &té résolus au cours de ce
travail, il conviendrait de rechercher 1'influence du systéme nerveux de

la téte néoformée sur la différenciation des organes photorécepteurs des

Syllidae.
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