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Les Grégarines constituent un groupe de Sporozoaires connus depuis 

t rès  longtemps dans de nombreuses espèces d'invertébrés. Chez l e s  Annélides 

Polychètes plus précisément, les  premières découvertes remontent à l a  deuxième 

moitié du 19ième siècle (KOLLIKER, 1849, DE SAIm JOSEPH, 1895, CLAPAREDE, 

1861, LANKESTER, 1863, SCHNEIDER, 1875, GIARD, 1884). Quelques années plus 

tard, avec l e  développement des techniques cytologiques en microscopie optique 

l e s  travaux de BRASIL (1 905a- 1905 b - 1907 - 1909) e t  de CAULLERY e t  MESNIL 

(1900 - 1@a - 1901) font progresser rapidement les  connaissances sur l e s  

Grégarines. 

Le t r a i t é  de GRASSE en 1953 apporte une remarquable mise au point 

sur leur systématique e t  à cette époque, l e  développement de l a  microscqie 

électronique va permettre en particulier à V M E R  e t  SCHREVEL, à parti$ des 

années 1964 d'avoir de nombreuses conceptions nouvelles sur l a  biologie de ce 

parasite. Les apports de l a  microscopie électronique sont indiscutables quant 

à l a  connaissance de l a  phase végétative e t  du germe infectieux (voir VIVIER 

e t  coll., 1970 - PORCHET-HENNERE e t  VIVIER, 1971). Par contre, il faut déplo- 

r e r  l e  peu de travaux ayant t r a i t  aux autres phases du cycle, l a  gamétogenèse 
(DESPORTES, 1966, 1 970 - BESSE, 1 975) e t  surtout l a  sporogenèse (PORCHET- 

HENNERE e t  FISHER, 1973). 

Cest en 1955 que HATT signale pour l a  première fois  dans l e  coelome 

de Perinereis cultr ifera des stades de Sporozoaires. Ces parasites intracoelo- 

miques appartiennent à une espèce de Grégarine que VIVIER e t  coll. (1 964) vont 

dénommer Diplauxis (1) h a t t i  (2) . Ce nom résulte d'une particularité de ce 

parasite, à savoir que dans l e  coelome des hôtes,on trouve toujours les  tro- 

pRozoftes accouplés. Les plus pe t i t s  stades observables sont dSjà en syzygie 

e t  toute l a  croissance végétative s'effectue sous cet te  forme. Cet accouple- 

ment t rh  précoce posait donc un double problème intéressant à éclaircir .  II 
f a l l a i t  d'une part déterminer l e  mécanisme d'infestation, e t  d'autre part  

savoir 2 quel moment s'éffectue l a  mise en syzyggk. Ces points ont é té  abordés 

par l'étude des infestations naturelles e t  surtout à pa r t i r  d'infestations 

expérimentales. 

1) De Diplos= double e t  ~ u x e i n  = croître 

2)En hommage à HATT 



La diff iculté de l 'étude de l a  phase enkystée e s t  due essentielle- 

ment aux problèmes rencontrés lors  de l a  fixation e t  de l 'inclusion, par suite 

de l a  présence d'une épaisse paroi kystique. Chez Diplauxis, par contre, l a  

coque kystique paraissait  plus mince e t  il é t a i t  dos lors possible d'envisager 

l'étude de l a  phase de reproduction avec toutes les  chances de réussite. Au 

cours de ces travaux, plusieurs points se sont révélés particulièrement posi- 

tifs. 

Le premier concerne l a  division nucléaire qui e s t  mal connue chez 

les  Grégarines , e t  seule l a  division progamique a é té  étudiée (DESPORTES, 1970 

PORCHET-HENNERE e t  FISHER, 1973 e t  BESSE, 1975). Nous étudierons i c i  l a  for- 

mation du fuseau de division e t  l a  séparation des chromosomes à l'anaphase, 

B l a  fois  pour l a  division progamique e t  postgamique. 

Un deuxième point original es t  relat if  à l a  structure du gamète 

mâle. Dès 1973, nous avions montré que 1 ' axonème . f lagellaire des éléments 

sexuels mâles de Diplauxis présente une structure très atypique (3 + O), 

cependant parfaitement fonctionnelle (PRENSIER e t  coll. ,  1980) . Si  parmi 
l e s  flagelles connus chez les  Grégarines certains sont bât is  sur l e  schéma 

ennéanème (DESPORTES, 1966, 1970 - MOLON-NOBLOT, 1976, 1977), c 'est  dans ce 

groupe que l 'on semble devoir trouver les plus grandes simplifications do la  

-;$tzucti~re - f lagellaire (axonème 6 + O chez Lecudina tuzetae (SCHREVEL e t  

BESSE, 1975), d'où l ' in té rê t  majeur de leur 6tude. 

La Grégarine Diplauxis , en dehors de l'avantage qut e l l e  présente 

pour 1 'étude de l a  gamétogenèse e t  de l a  fécondation s 'es t  révélée ê t re  un 

matériel de choix pour ce qui concerne les  recherches sur l a  genèse des spo- 

rozoites. Parmi les Sporozoaires, seuls quelques travaux t ra i t en t  de cet te  

phase du cycle e t  sont re la t i f s  à peu d'espèces (Eimeria brunetti e t  Toxoplas- 

ma gondii (FERGUSON e t  col1 . , 1978- 1979) - Coelotropha durchoni (PORCKET- 

HENEBE, 1971) - Diplauxis ha t t i  (PRENSIER, 1970-1971) - Diplamis schreveli 
- 

(PORCHET-HENNERE e t  FISI-JEP., 1973) e t  Aggregata eberthi WLLER, 1969 - PORIE? 

HENNERE e t  RICHARD, 1971). Mais les  données acquises sont toujours t rès  par- 

t i e l l e s  e t  incomplètes, d'où l a  recherche de l a  séquence complète de l a  genèse 

des zoites, depuis l e  tout début de leur individualisation jusqulau stade de 
ltexcystation. 

Là n'étaient pas l es  seuls intérêts de l'étude de notre matériel. 

Diplauxis ha t t i ,  en tant que grégarine coelanique possède une physiologie 



toute particulière. Son développement végétatif e s t  étroitement l i é  à 

l'évolution de son hôte Perinereis. Depuis les  travaux de DURCHON (1948), on 

s a i t  que l e  cerveau des Nereidae secrète une substance hormonale qui dcms l e  

cas de Perkereis  cultr ifera e s t  inhibitrice des transformations hétéro- 

néréidiennes (DURCHON, 1948 à 1956' , ROILLY-MARER, 1362) e t  dte l a  croissance 

germinale e t  éléocytaire (CHOQUET, 1962 - DHAINAUT e t  PORWT, 1967 - SICHEL, 

1969) . De plus l'hormone cérébrale de P. cultrifera e s t  inhibitrice de l a  

croissance de son parasite coelomique [DURCHON e t  W I E R ,  1961 -1 964) . Parmi 

les  Sporozoaires parasites d ' invertébrés, plusieurs autres sont connus pour 
(VI J , ~ R ,  s r r i R w i L  + d€hi~€&C 4963) 

suivre étroitement l e  rythme v i t a l  de leur hôteV C'est l e  cas de certaines 

Grégarines d ' insectes (NOIVLIN , 1 922 - CORBEL, 1 964) ou de Polychètes (CAULLERY 

e t  %SNIL, 1898 - BRASIL, 1905 - CUNNINGHAM, 1907 - HENTSCHEL, 1926-1 930) , e t  

de certaines Coccidies (PORCHET-HENNERE , 1967-1 969) , toutes Btant ccelomiques 
'Di~lauxis,  en raison du f a i t  qu ' i l  e s t  possible de provoquer sa croissance par 

ablation du prostomium de son hôte, ou au contraire de bloquer celle-ci par 

implantation coelomique de cerveaux act i fs  semblait à prior i  ê t re  un matériel 

de choix pour. ','étude des relations hôte-parasite. De f a i t ,  étant donné l a  

complexité du mécanisme d'action de l'hormone, e t  surtout l a  difficulté due 

à l ' i r régulari té  t rès  importante des parasitéffiies: ce sujet  n'a f a i t  l 'obje t  

que d'une approche expérimentale relativement restreinte. . . 



Les Perinereis utilisées lors de nos travaux proviennent en 

majeure partie de la Station de Biologie Marine de ROSCOFF, où nous avons effec 

tué plusieurs séjours de récolte et de recherche qui ont beaucoup aidé à la 

réalisation de ce travail. 

: >D!autres annélides nous ont été fournies par la Station de 
Biologie ?.larine de Luc-Sur-Mer, et ces deux dernières années, la plupart des 

animaux utilisés ont été récoltés sur les côtes de la Manche, dans les envi- 

rons de AULT-ONIVAL. 

Signalons ici, que suivant les biotopes, les infestations sont 

variables, les Perinereis de ROSCOFF étant les mieux parasitées. Par contre, 

les vers provenant de cette Station sont assez gros et se prêtent mal à des 

études expérimentales. 

1") Obtention de parasites aux différents stades du cycle 

La croissance des Grégarines coelomiques de Perinereis 

étant directement sous la dépendance de son hormone cérébrale inhibitrice de 

l'épitoquie, il suffit de décérébrer les Annélides pour déclencher le dévelop- 

pement des parasites. 

Les vers sont anesthésiés au ?IS 222 (TricaPne méthane 

sulfonate) à p/% dans l'eau de mer et l'ablation du prostomium est pratiquée 
selon la méthode de DURCHON (1952). Les animaux opérés sont maintenus en bo- 

caux à une température voisine de 16' C. 
Des ponctions coelomiques , réalisées à 1 ' aide de micropi- 

pettes sont montées entre lame et lamelle iutée à la vaseline, et de cette 

façon il est aisé de déterminer le stade d'évolution du parasite. Sur des pré- 
parations de ce type, dont la pollution bactérienne a été ralentie par adjonc- 

tion de quelques U. 1. d'antibiotiques, des prises de vue cinématographiques 

des différents stades de développement de Diplauxis, particulièrement de la 



gamétogenèse et de la danse des gamètes, ont été effectuées 
au laboratoire (Le microscope utilisé est un NACHET interférentiel et 

les prises de vues réalisées à la caméra ARRIFLEX sans objectif sur film 
Eastman colour négative II (Film 7247). 

2') Technique ewérimentale en vue de 1 'étude du rôle de 1 'hormone 

cé'PébPale de Perinereis sur le développement de Diplauxis 

Les premiers essais ont été réalisés in vitro, sur des tropho- 

zoîtes de différentes tailles, maintenus en survie dans un milieu nutritif 

liquide. Plusieurs milieux ont été testés, et les meilleurs résultats ont été 

obtenus en boîte Falcon, dans un milieu dérivé du milieade COUSSERANS (1 975) . 
Des essais d'incorporation de Leucine et d'Uridine tritiées ont 

été effectués sur des trophozoîtes en croissance sowtraits à 1' influence 

homnale, et sur des individus placés dans le milieu auquel on a rajouté plu- 
sieurs cerveaux actif s de Perinereis . 

Les résultats obtenus sont très peu concluants et avec une dose 

de produit radioactif de 2 5 ~  Ci/ml de milieu, nous n'avons pas obtenu de mar- 

quage significatif dans les deux lots. 

Le même type d'expérience a alors été tenté in vivo. Des lots 
témoins de Néreis, décérébrées depuis 7 jours, 15 jours et 21 jours reçoivent 

des doses de produit radioactifs (Leucine et Uridine 3 ~ )  équivalent à 30/uCi 

par unité de poids de Néreis. 
Sur un deuxième lot de Vers décérébrés depuis également 7, 15 

et 21 jours, il est procédé à des réimplantations de cerveaux actifs (équiva- 

lent 1 cerveau 1/2 par unité de poids) et après 12 jours et 7 jours de blocage, 

des doses de Leucine et Uridine tritiées équivalentes à celles du lot témoin 
sont. injectées. 

Là non plus, les résultats autoradiographiques ne sont pas si- 

gnificatifs et le problème majeur est de retrouver des parasites dans les in- 
cfuçions . 

3') Etude du mécanisme d'infestation 

Le point de départ de cette étude consiste en l'obtention de 

larves viables indemnes de toute infestation naturelle . 



Dans un premier temps, des fécondations artificielles sont réa- 

lisées en cristallisoirs à partir d'animaux parfaitement épitoques naturellemer 

Les oeufs fécondés sont lavés abondamment à 1 'eau de mer, et dès 1 'éclosion, 

les larves qui présentent trois segments sont isolées et placées dans de l'eau 

de mer propre. Ces larves sont observées régulièrement pour déterminer le mo- 

ment approximatif du début de l'alimentation. 

Parallèlement à ces fécondations, des sporokystes mrs sont 

récupérés sur des Néréis épitoques. Les kystes sont lavés abondamment, puis 

centrifugés dans de l'eau de mer contenant quelques U 1 dtanLibiotiques. 

Quand les larves sont susceptibles de s'alimenter, elles sont 

placées dans un petit volume d'eau de mer stérile (dans des trous de plaque 
à microtitration) et on y additionne une certaine quantité de sporocystes 

de Diplauxis. 

Les larves sont observées et fixées à différents temps ôprès le 

début de l'infestation. 

4') Techniques pour la microscopie électronique 

De nombreux essais de fixation ont été effectués en vue d'obteni 

les meilleurs résultats concernant la gamétogenèse et la sporogenèse. 

Les fixations selon KARVOVSKY (1965) et TERZAKIS (1968) n'ont 

donné que des résultats médiocres, et les meilleures images ont 6té obtenues 

par la technique classique de double fixation au glutaraldéhyde à 6,25 % en 

tampon phosphate 0,1 ou 0,15 11, suivie d'un passage dans 1 ' acide osmique à 

1 % dans le liquide de lavage. Le lavage intermédiaire s'effectue au tampon 

phosphate avec ou sans sucrose, sans différences notables. 

L'inclusion est pratiquée soit à l'araldite, soit à l'épon 
.( 

épikote , en prolongeant -fortement les temps dl imprégnation dans le  nél lange l 

~ésine ,; oxyde de propylène et dans la résine finale (au-delà de 24 H à 
7 

T0 du laboratoire pour les stades gamétokystes et sporokystes). 
Les coupes sont effectuées au PORTER BLUM ou au REICHERT OPlü2 

et toujours recueillies sur grilles (mèche 100) recouvertes au préalable d'me 

membrane de parlodion à 0,8 %. 
Les coupes sont contrastées à l'acétate d'uranyle à 1 % en solu- 

tion alcoolique 50' pendant 5 mn puis au citrate de Plomb selon REYNOLDS 
(1963) pendant 1 à 3 m. 



La mise en évidence des polysaccharides est faite selon la 

technique à la thiocarbohydrazide - Protéinate d'argent selon SELIQdAN modi- 
fiée par THIERY (1967) sur coupes flottantes. La réaction au Lanthane est 

celle utilisée par BANNISTER (1972). 

Pour l'étude des coupes sériées, des nibans de 30 à 50 coupes 

sont déposées sur grilles à trou ovale unique recouvertes d'une membrane de 

parlodion à 0,8 % et carbonées avant examen. Les reconstitutions tridimension- 

nelles sont pratiquées sur plaque de verre. 

Les observations ultrastructurales ont été faites aux micros- 

copes HITACHI H S 7 S et WI'l'E. 

La technique d'autoradiographie est classique sur lames parlo- 

dionnées et carbonées. 



1 RAPPELS SUR LE CYCLE IN VIVO / 

1 O) Evolution naturelle 

La Grégarine Diplauxis hatt'i est un parasite coelomique extra- 

cellulaire de Perinereis de tous âges. 

Quel que soit le stade du développement, les trophozoftes sont 

toujours en syzygie. Les plus petits couples sont observés sur des Perinereis 

d'un an, et ont une taille voisine de 1 S p  de longueur sur 3 à 4 p m  de diamè- 
tre (Figa.ao).Ces syzygies sont douées de mouvements pendulaires énergiques 

et ont un épicyte présentant quelques microvillosités. 
Les hôtes plus âgés, de deux à trois ans présentent dans leur 

coelome des couples de l'ordre de lO/ccmde long sur 20,umde diamètre, dont 

les mouvements pendulaires sont ralentis (Fig. b). L1épicyte prSsente alors 

de très nombreuses microvillosités. 

Dans la nature, la croissance végétative des parasites s'effec- 

tue en majeure partie pendant les 2  à 3 derniers mois de la vie de l'hôte, 

en même temps que celui-ci subit sa transformation hétéronéréidienne. La gamé- 

togenèse et la sporogenèse ont lieu vers la fin du cycle biologique des Anné- 

lides et les sporokystes mûrs sont expulsés en $me temps que les produits 

génitaux des hôtes lors de leur danse de fécondation. 

2 O) Evolution expérimentale 

La croissance, la gamétogenèse et la sporogenèse de Diplauxis 

peuvent être obtenues expérimentalement par décérébration d'hôtes de tous 

âges, dans un délai de 1 mois et demi à une température de 16? CC. A des tern- 

pératures inférieures (vers 14" C) les parasites évoluent très lentement, mal- 

gré la suppression de 1 'hormone cérébrale inhibitrice de 1 'épitoquie. Les 
transformations hétéronéréidiennes de l'hôte semblent moins sensibles à la 

température que le développement de son parasite coelomique. 

La croissance végétative de giplauxis se subdivise en deux 

étapes bien distinctes, basées sur le mement des trophozoftes. Depuis les 

plus petites tailles jusqu'à une longueur de syzygie de 2 S O p  et 

40/c?le diamètre, les couples sont doués de mouvements pendulaires d'abord 
très rapides puis qui se ralentissent progressivement (Fie$. a.ao.b) , 



Un stade intermédiaire se caractérise par 1 'apparition d'un 

deuxième type de mouvements qui se surimposent aux balancements pendulaires 

fortement ralentis et plus saccadés. Des ondes de constrictions localisées 

et brèves annoncent l'apparition des mowements péristaltiques typiques 

(Fig. c) . 
Les ondes de péristaltisme intéressent très rapidement toute 

la longueur des trophozoîtes, alors que les battements pendulaires disparais- 

sent (Fig. c). Par lfobservation- cinématographique, il apparaît que les ondes 

de péristaltisme provoquent une diminution de--diamètrede près de80 % et in- 

téressent environ 1/6 de la longueur des couples. Ces ondes, parfois très 

rapides entraînent un brassage énergique du cytoplasme, et provoquent un mou- 

vement incessant des noyaux qui migrent constamment d'une extrémité à l'autre 

de chacun des individus de la syzygie. 

La croissance se poursuit rapidenent au cours de la phase à 

mowements péristaltiques et bientôt les deux gros noyaux végétatifs vont 

disparaître (Fig. d). Ceci annonce le début des divisions progamiques qui se 

poursuivent pendant environ 72 H en même temps que s'effectue l'enkystement. 
Dès l'entrée en gamétogenèse, les mouvements péristaltiques se ralentissent 

et la paroi kystique apparaît peu à peu (Fig. e. f.). Cette paroi consiste en 

une couche translucide mince d'environ Z/und'épaisseur, qui englobe le cyto- 

plasme. Les mouvements du contenu des gamontes persistent encore quelque temps 

il l'intérieur de l'enveloppe kystique puis s'interrompent. 
Le cytoplasme subit alors un découpage en grosses masses, qui 

se subdivisent elles-mêmes, à leur périphérie en amas plus petits donnant au 

contenu cytoplasmique un aspect de mûres accolées les unes aux autres (Figagah. 

i.j .W. 
Ceci correspond au-stade du perlage qui amène à la formation 

des gamètes mâles et femelles. Tout le cytoplasme des gamontes participe à 

l'élaboration des gamètes et il n'existe pas de reliquat cytoplasmique comme 

c'est le cas chez de nombreuses espèces de Grégarines. 

Les gamètes mâles et femelles sont sphériques et d'une taille 

très voisine, de l'ordre de 3 à 4 p d e  diamètre (Fig. 1). Par étude cinémato- 

graphique, il a été possible de suivre le perlage et la danse des gamètes. 

Quand les éléments sexuels sont complètement individualisés, 

les gamontes mâles et femelles apparaissent absolument identiques et la limite 

les séparant a disparu. A l'extrémité du gamonte mâle opposée au gamonte 



femelle, quelques gamètes mâles flazellés se mettent en mouvement. Environ 

15 mn plus tard, tous les éléments mâles sont mobiles, et certains commencent 

à s'insinuer sur le pourtour du gamonte femelle. Une demi-heure après la mise 

en mouvement des premiers gamètes mâles, ces derniers ont envahi tout le gamé- 

tokyste et l'on assiste alors à la danse typique des gamètes (Fig. 1). Le 

brassage du contenu du kyste est alors très énergique et progressivement les 

éléments sexuels mâles et femelles fusionnent pour former des zygotes (Fig. m). 
L'analyse cinématographique du mouvement des gamètes mâles est 

facilitée par leur observation après libération dans l'eau de mer, par suite 

de l'éclatement artificiel du gamétokyste. Les éléments mâles sont doués de 

rapides mouvements de rotation sur eux-mêmes, accompagnés de légers mouvements 

de balancement. Les déplacements de translation sont très peu importants, 

mais la densité des éléments sexuels dans le gamétokyste facilite les rencon- 

tres entre gamètes mâles et femlles. 

La fécondation débute par un accolement localisé entre deux 

gamètes de sexe opposé (Fig. l), le mâle entraînant pendant un certain temps 

l'élément femelle dans son muvement de rotation. Après fusion des cytoplasmes. 
les zygotes formés, légèrement piriformes et d'une taille de 5 à 6 / u m  :conti- 

nuent la danse pendant encore quelque teqs par suite de la persistance du 

flagelle. Progressivement, quand toutes les fécondations sont achevées, les 

mouvements se ralentissent puis s'interrompent. On peut considérer que la 

fécondation dure entre 2 H 30 et 3 H. 
On passe ensuite à la phase de la sporogenèse qui est assez 

longue (environ 96 H) et qui amènera la formation de sporocystes ovoïdes 

(Fig. O) , associés en très longs chapelets (Figanq) et contenant chacun huit 
sporozoftes. 

Les figures u à z montrent les principaux stades du cycle en microscopie à balayagc 

3') Mécanisme d' infestation 

En ce qui concerne le mécanisme d'infestation des hôtes, il 
a d'abord été établi dans les conditions naturelles avant de passer à la phase 

expérimentale en vue de l'étude en microscopie électronique. 

Au cours de Pa fécondation des Périnereis, Peurs produits géni- 

taux, mâles et femelles, sont rejetés dans 1 'eau de mer, et en &nie temps les 

formes de résistance de son parasite coelomique. Les sporokystes s'ouvrent au 



passage de la zone pygidiale et libèrent ainsi un grand nombre de chapelets 

de sporocystes. 

Les ovocytes de Néreis, lorsqu'ils sont fécondés rejettent 

leurs mucopolysaccharides cytoplasmiques qui f ormentune gangue muqueuse épaisse 
et très collante. Une partie des sporocystes en suspension vont rester collés 

à cette gangue comme l'a montré l'observation microscopique. A l~éclosion, 

les larves qui sortent à trois segments restent un certain temps parmi les 

gangues des oeufs, et il semble que celles-ci constituent leur première ali- 

mentation,et donc automatiquement elles ingèrent des sporocystes, point de 

départ d'un nouveau cycle. 

Des infestations expérimentales par de-grosses quantités de 

sporocystes ont permis 1 ' étude du déroulement de 1 ' infestation. Environ 
-, 

15 jours après éclosion, les larves de Perinereis qui présentent alors 4 à 

5 segments ingèrent facilement nombre de sporocystes (Fig. fps) ) qui s'ouvrent 

très rapidement dans 1' intestin et libèrent quantité de sporozof tes (Fig. t) . 
Environ trois semaines après l'éclosion, il a été possible 

d'observer de toutes petites syzygies dans le sinus sanguin periintestinal(5ig. 

et peu de temps après des couples coelomiques. Les infestations eqérimentales 

ont grandement facilité l'étude de la cinétique dlinfestation en microscopie 

électronique, mais il a fallu au préalable déterminer le temps approximatif de 

1' excys tat ion. 

Nous avons donc été amenés à réaliser des excystations in vitro. 

Les produits utilisés pour llexcystation des spores de coccidies s'étant révéle 

inefficaces sur notre matériel, nous avons testé l'action du broyat d'intestin 
de jeunes Perinereis d'un an. AprCs centrifugation du broyat en pipette capil- 
laire, le surnageant est mis en contact avec des sporocystes mûrs entre lame 

et lamelle lutee à la vaseline. L'observation au microscope intérférentiel 

montre que le début du menient des sporozoltes dans les spores se situe 

5 heures d'action du broyat. Puis très rapidement, les spores qui se sont 

dissociées s'ouvrent et laissent échapper leurs sporozoftes. L'excystation dur( 

environ 1 H in vitro (Fig.r) . Nous avions ainsi un temps de base pour l'étude 
de 1 ' excystation in vivo. Là aussi, c 'est environ 6 H après ingestion des spo- 
rocystes que commence la libération des sporozoftes (Fig. t). 

La suite du processus dl infestation ne peut être suivi qu'en 

microscopie électronique. 



SCHEMA RECAPITULATIF DE LA DERNIERE D IV1 SION METAGAF4IQLE. 

L'on retrouve exactement le  m ê m e  processus q-ue pour l a  division 

progamique, mais i c i ,  1 'extension du fuseau est  limitée par l a  paroi rigide 

du sporoblaste. (P. S) 

1 e t  2 - Début de prophase avec formation des deux hémifuseaux e t  d'un 

fuseau extranucléaire reliant les deux centres cinétiques (cc, - cc2) 

3 - Rupture de l'enveloppe nucléaire sous l a  poussée des deux 

hémifuseaux (Flèches) . 

4 - Mise en plaque métaphas$que. 

5 - Anaphase A. 

6 - Anaphase B. 





SCHEMA RECAPITULATIF DU DEROULE3ENT DE LA DIVISION PROGRAMIQUE 

Pour plus de clarté dans le dessin nous avons choisi de repré- 

senter 1 'une des dernières divisions. 

Les centres cinétiques (c.c) sont toujours en relation avec des 
saccules dérivés du réticulum endoplasmique (r .e) et dans ce cas, ceux-ci 

sont doublés extérieurement par une membrane qui correspond à la limite de 

vacuoles qui se creusent dans le cytoplasme. (m.v) 
1 - Début de la prophase où 1 'on assiste au dédoublement d'un 

centre cinétique issu de la division précédente. (cc, - cc2) Des micro- 
tubules rayonnent à partir des centres cinétiques. 

2 - Les centres cinétiques sont en cours de séparation. Deux 
hémifuseaux se dirigent vers le noyau et des microtubules relient les 

deux centres (Fu. ext . N= fuseau extranucléaire) . 
3 - Prophase plus avancée où les deux hémifuseaux provoquent 

deux invaginations obliques (Il - IZ) ,de 1 'enveloppe nucléaire. 
4 - Aprés rupture de l'enveloppe nucléaire les chromosomes se 

mettent en plaque métaphasique, et le fuseau est constitué d'un groupe 

de microtubules continus (mt ; * c') qui relient les deux pôles, et de plusieu1 
faisceaux de microtubules cinétochoriens [mt. kt) cpi relient les ciné- 

tochores (kt) des chromosomes aux pâles. 
u 

5 - L'anaphase A se caractérise par un raccorcissement trës net 
des microtubules cinétochoriens (mt. kt) alors que la longueur des micro- 

tubules continus (nt. c) ne change pratiquement pas. 

6 - L'anaphase B montre un allongement important du fuseau contH 
(mt. c) , les deux futur s noyaux fils restant reliés Far un manchon membra- 
naire (m. ml) . Les microtubules cinétochoriens (mt . kt) sont alors tr6s 
courts. 





Si les études de cytologie ultrastructurale portant sur les Grégarines 

sont nombreuses en ce qui concerne la phase végétative , assez neu de données 
précises et complètes sont relatives aux autres phases du cycle , telles la 
gamétogenèse et la sprogenèse ( Cf. INïRûDüCïICIN ) . De même , un mécanisme 
fondamental comme la mitose est encore mai. connu dans ce groupe. Etant donné 
qu'avec Diplauxis nous nous trouvions en présence d'un matériel relativement 

favorable,ltétude approfondie de ces points a été entreprise et fera l'objet 
dans ce menioire des quatre premiers chapitres. 

CHAPITRE 5- : LA DIVISION NUCLEAIRE 

Ce processus biolo- 

gique universel, quoique très étudié dans un grand nombre de groupes, présente 
encore nombre de points obscurs, en particulier chez les Sporozoaires. 

Par une étude approfondie des différentes phases de la division, et 

par l~utilisation de la technique de reconstitution tridimensionnelle à partir 
de coupes sériées de Métaphases et Anaphases, il nous est possible de décrire 
le processus complet de la mitose progamique et métagamique chez Diplauxis. 
De plus, les résultats acquis permettent de confirmer certaines hypothèses 
relatives au mécanisme de séparation des chromosomes à l'anaphase. 

Le chapitre sur la division sera traité de telle manière que l'on 

ne dissocie pas la mitose progamique de la métagamique, et les illustrations 
équivalentes de l'une et de l'autre seront placées en parallèle sur les plan- 

ches. 



Les trophozoîtes de Di~lawcis, en syzygie dès le début de leur déve- 

loppement présentent à la fin de leur croissance végétative un gros noyau con- 

tenant en général deux très gros nucléoles spheriques. 

La gamétogenèse débute par la division de ce noyau qui n'a jamais 

été observée en microscopie électronique. Très vite les noyaux issus des pre- 

mières divisions vont acquérir un diamètre variable, de l'ordre de 5 à 10prri- 

Cette taille décroît au fur et à mesure des divisions qui progressivement se 

synchr~nisent~et elle devient homogène lors des dernières mitoses progamiques. 

Les noyaux ont alors une taille d'environ 1,Spn.C'est sur des noyaux de ce 

type qye nous avons observé les différentes phases de la caryocinèse progamique 
La sporogenèse quant à elle débute aussitôt après la fécondation. 

Les zygotes s'entourent rapidement d'une paroi complexe constituée de plusieurs 

couches. Dans les sporoblastes , les noyaux de fécondation vont subir trois 
divisions successives. C'est vraisemblablement à la première d'entre elles que 

s'effectue la réduction chromatique dont nous n'avons obtenu que de rares im3- 

ges non présentées dans ce chapitre. 

Les phases de la caryocinèse métagamique ainsi que 1 'étude en coupes 

sériées nt intéressent que les Zièmes et 3ièmes mitoses. 
1 RESULTATS 

1') Apparition des centres cinétiques et formation du fuseau de 

divis ion 

Dans le gamonte plurinucléé, le réticulum endoplasmique est très 
abondant et va participer à l'individualisation des gamètes. Sur des stades 

précoces de la gamétogenèse, le nombre de noyaux est encore faible nais on 
remarque que chacun d'entre-eux présente, parallèlement à son enveloppe nueléai 

re une lame de réticulum endoplasmique qui double en partie celle-ci (Fig. 14) .  

Sur des stades plus avancés, où le découpage cytoplasmique qui 

préfigure l'individualisation des gamètes a déjà commencé, cette couche bimem- 

branaire (noter que les deux membranes sont toujours étroitement accolées) 

apparaît plus nettement, et de plus, elle est doublée par une simple membrane 

située à 20 nm environ (Fig. 15-16-17-18). Cette dernière correspond en fait 

à la limite de larges vacuoles qui apparaissent dans le gamonte (voir chapitre 

II). Sur le pourtour de ces vacuoles sont disposés les noyaux qui se trouvent 



ainsi en partie doublés par un complexe trimembranaire (membrane limitante de 

la vacuole + complexe bimembranaire sous-jacent ayant pour origine le reticulwr 

endoplasmique) . 
Au niveau de la lame bimembranaire sont situés les "centres 

cinétiques" qui vont polariser la division. Le "centre cinétique" (Figs. 1. 

14.15.16) est constitué par une acnunrlation de matériel finement granulaire, 

relativement dense aux électrons et qui se trouve toujours disposé de la même 

façon. Il est situé entre l'enveloppe nucléaire, légèrement déprimée à cet 

endroit, et une interruption circulaire de la cisterne ergastoplasmique 

(démontré par l'étude en coupes sériées) qui constitue donc une sorte de large 

pore d ' environ O, 1 p m  de diamètre. 
Dans le cas de la division métagamique, sont présentes des 

structures tout à fait analogues (Fig. 2.3.4 et 1 1 .12) . @and le centre ciné- 

tique initial s'est déjà dédoublé, on retrouve à deux pôles du noyau des accu- 

mlations en cupule de matériel finement granulaire, où sont déjà présents de 

courts microtubules. On remarque nettement le "pore" dans une lame de réticulur! 

endoplasmique parallèle à la membrane plasmique du sporoblaste à environ 20 nm 

de celle-ci. Ces structures sont présentes dès la première division métagamiquc 

et augmentent leur extension lors des deux divisions suivantes. 

Dans les centres cinétiques, il n'a jamais été possible de 

déceler un organite structuré apparenté à un centriole, même modifié,cornme cel: 
a pu être obsemé chez d'autres Grégarines (DESPORTES, 1970, BESSE, 1975, 

M.IL€IN-NOBLûT, 1976) . Certaines images (Fig. 12) laissent supposer que les 
deux centres cinétiques polarisant la division sont issus d'un seul centre qui 

se dédouble et qui subsiste de la caryocinèse précédente. 

C'est à partir du matériel constituant les centres cinétiques 
que s'individualisent les microtubules fusoriaux. Par l'étude en coupes sériée: 

il a été possible de suivre la genèse du fuseau de division. A partir des cen- 

tres cinétiques déjà bien séparés apparaissent de courts microtubules sans 

orientation particulière (Fig. 2.3.4) . Puis, parmi ceux-ci, à chacun des pôles 

certains microtubules vont prendre des directions préférentielles. On peut 

alors constater que des microtubules sont orientés d'un centre cinétique à 

l'autre (Fig. 5 à 10, 11-13 et 15-16) et que d'autres fonnent deux faisceaux 

en direction du noyau. Ces groupes issus des centres cinétiques repoussent 

devant eux 1 'enveloppe nucléaire qui de ce fait s 'invagine en doigt de gant, 

parfois très profondément (Fig. 5 à 7 pour la division métagamique et Fig. 15. 

16.17.18 pour la division progamique). 



A ce stade sont donc présents deux faisceaux obliques de micro- 

tubules, formant entre eux un angle variable, et qui se trouvent engagés dans 

deux dépressions du noyau. Ceci apparaît très bien sur la Fig. 18 qui montre 

un plan de coupe longitudinal de l'une des invaginations (Il) et transversal 

de 1 ' autre (12) . 
Ainsi, l'initiation de la mitose grégarinienne a pour origine 

un centre cinétique (non structuré chez Diplauxis) qui en se dédoublant, d'une 
part forme deux faisceaux obliques de microtubules qui s'engagent dans le noya 

sans rupture de l'enveloppe nucléaire, et d'autre part est à l'origine de mi-  

crotubules reliant les centres cinétiques et favorisant vraisemblablement leur 

éloignement. On pourrait dans ce cas parler d'un "fuseau initial" continu 

voisin de celui décrit chez Eimeria necatrix par DUBREJETZ (1973). 

L'angle for& entre les deux hémifuseaux s'ouvre de plus en plu 

provoquant au niveau nucléaire une répartition périphérique de la chroratine 

(Figs. 13-1 6) . Puis 1 'enveloppe nucléaire se rompt à chzque invagination, met- 

tant en contact direct les microtubules et le nucléoplasme (Fig. 13). C'est 

ainsi que se met progressivement en place le fuseau de division. 

La métaphase 

Le passage en métaphase typique doit être très rapide, et de ce 

fait les images observées montrent presque toujours des débuts dl anaphase. Il 

semble cependant possible, par l'étude des coupes sériées de supposer ce qui. 

se passe antérieurement. Dans le cas de la mitose classique (orthomitose) , c' e 
avant la mise en plaque métaphasique que les chromosomes se mettent en relatio 

avec les pôles du fuseau par l'intermédiaire des microtubules cinétochoriens. 

Les cinétochores , qui pourraient chez Diplauxis déjà être différenciés en fin 
de prophase (Fig. 2 5 ) ,  sont reliés aux centres cinétiques par des microtubules 

cinétochoriens dont la formation n'a pu être suivie mais qui apparaissent net- 

tement indépendants du reste du fuseau achromatique. Ce dernier est constitué 

par un groupe de trente à quarante microtubules classiques, d'un diamètre de 

20 nm et parfaitement continus d'un pôle à 1 'autre du fuseau (Fig. 23 et demon 

tri5 par l'étude en coupes sériées). Ce dernier passe au centre du matériel ehr 

mosomique réparti en anneau et accolé exterieurement à l'enveloppe nucléaire 

(Fig. 22). 



Les cinétochores sont la plupart du temps visibles sur les 

mircrographies et apparaissent généralement sous l'aspect d'une masse dense 

qui se différencie nettement du reste du chromosome (Figs. 20.24.30.35.36) . 
Sur d'autres images par contre (Figs. 19.21), il est possible de définir plu- 

sieurs couches superposées dans le cinétochore. Ainsi, sur la Fig. 19, il 

apparaît constitué de trois couches denses séparant deux bandes plus claires. 

Chaque couche sombre a une épaisseur d'environ 1 5 nm sur une largeur de 90 nm 

et présente une sous-structure vésiculaire (Figs. 19.21.24). De plus, les ban- 

des constitutives du cinétochore sont légèrement incurvées. A la métaphase, 

le fuseau de division progamique (Fig. 20) ou métagamique (Fig. 32) est cons- 

titué par un nombre relativement restreint de microtubules continus, et de 

plusieurs faisceaux divergents de microtubules cinétochoriens reliant les 

futurs chromosomes fils aux deux centres cinétiques opposés. 

L',étude de coupes transversales de fuseaux permet dans les 

cas favorables d'observer 5 cinétochores, aussi bien dans la division progami- 

que (Fig. 26) que dans la division métagamique (Figs. 27.28.29). De même, la 

plupart des coupes transversales d' anaphases montrent la répartition périphé- 
' rique du matériel chromatique, assez étroitement associé à 1 ' envelo??e nucléai- 

re et entourant le fuseau achromatique continu. 

3') La montée anaphasique des chromosomes 

La plupart des images d'anaphase (Figs. 21.31.33.34.35.36) mn- 

trent un noyau encore nettement fusifonne qui peut faire penser à des stades 

de dtaphase si l'on se réfère aux divisions classiques. En fait, ltéloignemen- 
des cinétochores montre que la séparation des chromosomes fils est en cours 

(Figs. 21 .31.33) . Cette séparation est déjà bien avancée quand le noyau 
commence à prendre une forme de navette (Figs. 34.35.36). Dans certains cas, 

les chromosomes occupent une position anormale démontrée par la localisation 

parfois inversée des cinétochores (Figs. 35.36). 

Jusqu'au stade de navette, du point de vue des microtubules, 
on assiste à un allongement relativement faible des microtubules continus, 

alors que le raccourcissement des microtubules cinétochoriens est très net. 

Les cinétochores se trouvent alors à proximité des centres cinétiques opposés. 



A partir de ce mment commence à apparaître un étranglement 

équatorial du noyau qui prend une forme d'haltère (Figs. 38.39). Les deux 

lots de chromosomes fils sont alors nettemnt séparés. L'étranglement médian 

du noyau semble être consécutif à un allongement important des microtubules 

continus. L'extension de ceux-ci peut être très importante jusqulà atteindre 

six fois la largeur des noyaux fils dans le cas de la division progamique 

(Figs. 42.43). Pour la division sporogonique, l'allongement du fuseau continu 

est limité par la paroi rigide du sporoblaste, mais atteint cependant trois 

à quatre fois la largeur des noyaux (Figs. 44.45) . 
En fin d'anaphase, le matériel chromatique est regroupé dans 

l 'enveloppe nucléaire toujours présente, les cinétochores sont alors très 

proches des centres cinétiques (Fig. 38.44). Le faisceau de microtulmles 

continus reste engainé par un complexe bimembranaire souvent discontinu et 
provenant de l'enveloppe nucléaire. Par endroitscependant, le manchon membra- 

naire présente un aspect analogue à celui du Reticulum endoplasmique (Fig. 40) 

avec présence de ribosomes. 

Il est donc possible que la formation du manchon requiert la 
$ 

participation du réticulum endoplasmique, mais également que ce soit llenvelopy 
nucléaire qui reprenne un aspect de Réticulum. Il ne semble pas en effet qu'il 

y ait une forte augmentation de la surface totale des noyaux, car chaque divi- 
sion s'accompagne d'une réduction de taille de ceux-ci. 

4 O )  La télophase et le devenir des centres cinétiques 

A la télophase, on assiste à la disparition progressive du man- 

chon membranaire qui repasse sous-la forme ergastoplasmique, et à une dépoly- 

mérisation des microtubules fusoriaux. Les ouvertures de l'enveloppe nucléaire 

face aux centres cinétiques se referment, et le devenir de ces centres est 

variable selon la phase du cycle biologique du parasite. 

Dans la plupart des cas, les centres cinétiques se dédoublent 

pour amorcer une nouvelle division (Fig. 12) . Par contre, dans le gamonte, 
après la dernière division progamique, les noyaux fils issus de celle-ci vont 

participer à 1 'élaboration des gamètes. Dans ce .cas, le centre cinétique sera 

à l 'origine des microtubules du flagelle (Fig. 46 et 48) (voir Chapitre 

GAMETOGENESE) . 



Si l'on considère la dernière division sporogonique, qui précèdt 

llindividualisation des sporozoïtes, le centre cinétique garde une position 

identique à celle prise lors de la caryocinèse (FigS. 2.3.4). Dans ce cas, le 

rôle du centre cinétique sera toujours la synthèse de microtubules qui devien- 

dront les microtubules sous-pelliculaires (voir chapitre SPOROGENESE) . 



DISCUSSION 

La mitose, processus biologique commun à tous les groupes animaux 

et végétaux présente de nombreuses variations bien que le mécanisme général 

soit le même pour tous puisqufil aboutit à la formation et à la séparation 

de deux génomes fils absolument identiques à celui de la cellule mère dont ils 

sont issus. 

Considérant plus ponctuellement les Protistes, qui se caractérisent 

essentiellement par la persistance de l'enveloppe nucléaire au cours de la 

mitose, on retrouve une grande variabilité dans les mécanismes mitotiques, 

et il sera intéressant de discuter certains points qui nous semblent impor- 

tants : les centres cinétiques et leur rôle dans la formation du fuseau de 

division, les cinétochores et les chromosomes, le rôle des microtubules dans 

la séparation des chromosomes à 1 ' anaphase. 

1 O)  Les centres cinétiques et 1 'initiation du fuseau achromatique 

LeIfcentre cinétique" selon la terminologie de HOLLANDE (1972), 

terme actuellement utilisé par de nombreux auteurs (FEBVRE, 1977), peut être 

considéré d'un point de vue général corn l'inducteur de la division nucléaire, 

et plus précisément responsable de la genèse des microtubules comme cela a étE 

montré de nombreuses fois dans le cas de mitoses animales polarisées par des 

centrioles (K GILL et BRINKLEY - SNYDER et PC INTOSH - WEISNJ3EF. et WSEN- 
FELD (1975), GOULD et BORISY - TELZER et F.OSENBALJh1 (1977), BYERS et coll. - 
GOULD et BORISY (1 978) , PEPPER et BRINKLEY - W F  - TELZER et ROSENBAUiUiI (1 979) 
BERGE24 et coll. (1 980)) . 

Suivant le groupe auquel on s'adresse, le centre cinétique peut 

se présenter de différentes façons, mais dans tous les cas il est reconnu que 
c' est à partir de celui-ci, qu ' il soit intra ou extranucléaire, pounu ou 

dépourvu de centrioles, qu ' est initié le fuseau de division (KUBAI, 1975) . 
Chez Diplamis hatti, le centre cinétique est toujours extranu- 

cléaire, dépoum de centrioles et associé à des structures membranaires 

(PRENSIER, 1972, 1973, 1975) . Chez les autres Grégarines dont la division pro- 
gamique a été décrite (DESPORTES, 1 970 et BESSE, 1 975) , le centre cinétique 
paraît plus structuré, mais ses relations avec un système membranaire ne sont 

pas précisées bien que sur certaines images on puisse soupçonner leur existencc 



Dans l'espèce étudiée ici, on peut supposer que les lames de 

réticulum endoplasmique associées aux centres cinétiques jouent un rôle dans 

leur éloignement, au moins dans le cas de la division progamique (la cisterne 

de réticulum est dans ce cas continue d'un centre à l'autre). Ceci est à rap- 

procher de ce qui a été décrit dans certaines divisions où les centres cinéti- 

ques sont fixés directement sur l'enveloppe nucléaire (bC KULLY et ROBINOli 
où est 

(1971) et FEBVRE (1977) et leur éloignement provoqué par une synthèse membra- 
mire localisée. 

Dans le cas de la division métagamique, il est plus difficile 

de considérer cette hypothèse, les centres cinétiques étant toujours liés à 

des membranes du réticulum endoplasmique mais qui ne sont pas continues d'un 
centre cinétique à l'autre. Il faut donc envisager l'intervention d'un autre 

mécanisme qui met en jeu les microtubules reliant les deux centres cinétiques, 

ceci au moins au début de la mitose. Ces quelques microtubules se retrouvent 

chez d'autres espèces et correspondraient au "fuseau initial" décrit par 

DUBREElETZ (1 973) et d'autres auteurs (HAP,fiOND et coll . (1 9693 - SN1C;IREVSKAYA 
(1969 a et b) et ROBERTS et coll. (1970)) chez les Coccidies. 

b 

Le centre cinétique est sur notre matériel uniquement constitué 

par une accumulation de matériel finement granulaire, et l'on en retrouve des 

homologues dans de nombreuses espèces avec toutefois des appellations diffé- 

rentes telles que mixoplasme (AIKAWA, 1966, 1971), morphoplasme (HOLLANDE et 

VALENTIN, 1967) , ou matrices nématopoiètiques selon FAURE-FREVIEï, 1970 et que 
a?@%-saxons nomment souvent M. T . O. C . (Microtubule organis ing Centers) 

(PICKEIT-HEAPS, 1969,1975, SAKAI et SHIGENAGA, 1972, COSS et PICKETI' HEAPS, 

1973). Actuellement, les auteurs utilisent les termes de "centre cinétique" 

ou "spindle pole bodies" (S .P.B) {AIST et WILLIAMS, 1972) qui semblent mieux 

s'appliquer au rôle dévolu à ces zones particulières. Dans tous les cas, la 

mitose ne serait pas forcément polarisée par les centrioles et MAZ1.A (1964), 

PICKEïT-KEAPS (1 969) , FULTON (1 971) et HOLLANDE (1 972) entre autres, supposent 
qu'il existe une "entité physicochimique responsable de l'induction de la 

division", qui correspondrait aux différentes structures énoncées précédem- 

ment. Le rôle des centrioles pourrait n'être que secondaire et chez Diplauxis 

ne jouerait même pas le rôle d'inducteur des formations flagellaires comme le 

soutiennent certains auteurs (PIGKEIT-WS, 1969,1971 - LUYX, 1970 et FUGE, 

1974) . 



Il est remarquable cependant de constater sur notre matériel 

que le centre cinétique, en fonction du stade évolutif du parasite peut par- 

ticiper à la synthèse de microtubules ayant des rôles totalement différents 

(microtubules mitotiques, flagellaires ou sous-pelliculaires) ce qui apporte 

des données complémentaires quant à l'homogénéité de structure des microtubu- 

les. 

2') Les cinétochores et les chromosomes 

En raison des nombreuses difficultés rencontrées lors de la pré- 
paration du matériel, les auteurs qui ont étudié la mitosegrégarinienneappor- 

tent assez peu de renseignements précis sur la structure du cinétochore. DES- 
PORTES (1970) y décrit une alternance de strates sombres et claires, et BESSE 
(1975) , parle d'une structure pentalaminée assez mal définie. Les meilleures 
images chez Diplauxis, montrent une structure bien différenciée du cinétochore 

(Fig. 19.21 .24.34) . Celui-ci apparaît constitué de deux strates sombres cour- 
bes à sous-structure vésiculaire et rattaché au chromosome par une zone effi- 

, lée de celui-ci. 

A la liaison cinétochore-chromosome existe une bande un peu 

plus dense qui peut faire penser à l'existence d'une troisième strate, et qui 

donne à 1 'ensemble du cinétochore un aspect pentalaminé. 

Malgré tout, la structure du cinétochore semble assez homogène 

chez les Grégarines malgré le peu de données précises, et ne diffère pas nota- 

blement de la structure trilaminée classiquement- : décrite (JOKELAINEN, 1967 - 
ROOS, 1973 et voir ALOV et LWBSKII, 1977). De même D U B W Z  (1973) montre 

chez la Coccidie Eimeria necatrix des cinétochores trilaminés d'une taille de 

'90 nm. x 30 nm (90 nrn x 30 nm chez' Diplauxis) nettement inférieure cependant à 

celle trouvée chez la plupart des animaux et végétaux (voir ALOIT et LYUBSKIS, 

1977) . 
Les cinétochores sont reliés aux pôles du fuseau par les micro- 

tubules cinétochoriens (Fig. 24) et la reconstitution de figures de métaphase 

et anaphase à partir de coupes sériées permet d'apprécier leur nombre à un peu 

moins d'une dizaine par cinétochore (6 à 8). Ils forment un faisceau légère- 

ment divergent, et parfois les microtubules paraissent pénétrer dans le ciné- 

tochore. Parfois aussi, certains microtubules ne se fixent pas directement sur 

le cinétochore et pénètrent dans la chromatine sous-jacente . 



Le rôle des cinétochores, auparavant assez mal défini (voir 

ALOV et LYUBSKII, 1977) se précise de plus en plus avec les travaux de .K GILL 

et BRINKLEY, 1975, TELZER et coll., 1975, 1977, CXNLD et BORISY, 1978, et tout 
dernièrement la très belle démonstration de PEPPER et BRINKLEY, 1979, qui ont 
montré le rôle effectif du cinétochore dans la synthèse de microtubules. On 

peut donû considérer actuellement, comme cela avait d'ailleurs été largement 

supposé auparavant (ROTH et DANIELS, 1962, ALOV et LYLJBSKII, 1977) que le ciné- 
tochore est bien le lieu de synthèse des microtubules cinétochoriens. 

Si l'on considère ce qui se passe dans les divisions ouvertes 

avec persistance de l'enveloppe nucléaire, il est logique de penser que 

l'initiation de la synthèse des microtubules cinétochoriens s'effectue au mo- 

ment de la rupture de l'enveloppe nucléaire, provoquée par la poussée des mi- 

crotubules issus des centres cinétiques. Les cinétochores sont vraisemblable- 

ment déjà présents à la prophase (Fig. 25) constatation faite également par 

df autres auteurs (BRINKLEY et S'LJBBELFIELD (1 9701 BAJER (1 973) et ROOS (1 973)) 

et l'initiation de la synthèse des microtubules cinétochoriens nécessiterait 

donc un contact direct entre les éléments constitutifs des microtubules et les 
' cinétochores (voir PEPPER et BRINKLEY, 1979) . 

Cette explication est valable dans le cas où il se produit une 
disparition de 1 ' enveloppe nucléaire ou formation d' ouvertures du type 'polar 
fenestrae" (JOHNSON et PORTER, 1968), mais dans le cas des fuseaux intranucléa: 

res, il est moins aisé d'imaginer un contact direct, bien qu'en fin de prophasc 
on assiste souvent à une variation de 1 'abondance et de la répartition des 

pores nucléaires (TUCKER, 1967, JOHNSON et PORTER, 1968 et FEBVRE, 1977). 
En ce qui concerne les chromosomes, ils gardent toujours un 

contact intime avec l'enveloppe nucléaire qui semble parfois les mouler étroi- 

tement (Fig. 30) . Dès l 'apparition des invaginations provoquées par les pous- 
sées microtubulaires, la chromatine prend une disposition amlaire, qu'elle 

garde pratiquement jusque la fin de l'anaphase. Le développement du fuseau; 

lié à la persistance de l'enveloppe nucléaire faciliterait en particulier la 

formation de la plaque métaphasique. De même K R I W  et BUCK (1 965) ont insis- 

té sur le rôle joué par les microtubules dans les déformations de 1 'enveloppe 

nucléaire, et BAJER et !IOLE BAJER (1969) ont mis en évidence les rapports 
étroits qui slétâblissent entre les fibres fusoriales et la limite du noyau 

à la prophase. 



La relation chromosome-enveloppe nucléaire atteint son maximum 

chez une autre Grégarine (DESPORTES, 1970) et dans ce cas chaque chromosome 

est limité par des fragments de l'enveloppe du noyau. Ce phénomène existe à 

un degré moindre dans d'autres groupes ( ~ ~ Y  et coll., 1965, HARRIS, 1965 

et BAJER et MILE-BAJER, 1969). 

3') Le rôle des microtubules dans la séparation des génomes 

Considérant les données énoncées précédemment et compte tenu 

du nombre relativement important dl informations récentes concernant la mécani- 

que mitotique (voir NIKLAS, 1975, GILL et BRINKLEY, 1975, TELZER et coll. 

1975, 1977, GOULD et BORISY, 1977, PEPER et BRINKLEY, 1979 et BEGG et ELLIS, 

1979 a et b entre autres) il nous est possible d'apporter des éléments complé- 
mentaires dans l'interprétation du mécanisme de la mitose chez Diplauxis. Bien 

que considérant uniquement 1 ' aspect morphologique, 1 ' étude en coupes sériées 
(réalisée par d'autres auteurs (OAKLEY et HEATH, 1978 et bC DONALD et coll., 
1979) permet d'étayer certaines théories. De plus, l'intérêt de cette étude 

, réside en grande partie dans le fait que la division chez les Sporozoaires 

est encore très mal connue. Il faut signaler cependant que HOLLANDE dès 1972 

avait eu le mérite de clarifier énormément les différents mécanismes de la 

division chez les Protozoaires en les regroupant en un seul grand type, la 

cryptomitose (persistance de l'enveloppe nucléaire) par opposition à l'orthoni 

tose. C'est HOLLANDE ggalement qui l'un des premiers a préféré le terme de 

"centre cinétique", à ceux de centrosome , centrioles, diplosomes , car ces 
structures n'existent pas toujours. 

Suivant la nouvelle nomenclature de HOLLANDE, la division chez 

Diplauxis est de type orthornitotique, avec formatim d 'une plaque métaphasique 

et persistance de l'enveloppe nucléaire et correspond donc à une cryptorthomi- 
tose bien que la division débute comme une cryptomitose à hémifuseaux. -' 

Si l'on se refère maintenant aux différentes phases de la mitosc 
êtudiée ici, deux éléments essentiels en ressortent : 

1") Il existe un fuseau de fibres continues d'un pôle à l'autre 

visible sur certaines images, et démontré parfaitement par la reconstitution 

tridimensionnelle à partir de coupes sériées. Ces microtubules sont souvent 

arqués et leur nombre varie de 20 à 40 environ suivant la mitose considé- 
r6e. Leur longueur est très variable entre la métaphase et la fin d'anaphase 



(ils passent de 1 P m  à 6 à 7 P m  à la mitose progamique et de l/umà 3 à 

4 ~ à  la mitose métagamique. 

2') On peut mettre en évidence un certain nombre de faisceaux 
de microtubules cinétochoriens, légèrement divergents et constitués d'une 

petite dizaine de microtubules. Chacun de ces groupes est nettement séparé du 

fuseau continu à la métaphase et,au début de l'anaphasel une zore dlintricatior 

est visible au niveau des pôles. 

Au cours de 1 'anaphase, les microtubules cinétochoriens 

qui se raccourcissent s' intègrent peu à peu au faisceau continu. 

Actuellement, trois grands courants tentent d'expliquer 
\\ 

le mécanisme de séparation des chmrnosomes à 1 'anaphase, le sliding-f ilament 
II 

models(~l~KLAS, 1971, EC INïOSH et coll., 1969, 1975) le zipper mechanism" 

(BAJER, 1973) et le système faisant intervenir des forces produites par la 
polymérisation-dépolymérisation des microtubules. C'est OSTERGREN (1949) qui 

fut le premier à suggérer que la fibre chromosomique "is in a dynamic equili- 

bnun with the rest of the spindle". L'idée fut reprise plus tard et expérimen- 

tée par de nombreux auteurs (voir DIETZ, 1969,1972, SïEPHENS, 1972, FüSELER, 

1975,. SALMIN, 1975et~~~UE, 1976). 

Chez Diplauxis, la disposition relative des microtubules 

cinétochoriens et non cinétochoriens et leur variation de longueur au cours de 

l'ascension plaire des chromosomes confirment cette hypothèse. La séparation 

des chromosomes fils à l'anaphase semble en effet résulter d'un net râccourcis- 

sement des fibres cinétochoriennes, qui précède l'allongement des fibres conti- 

nues. Ceci est à rapprocher des observations de INOUE et RIïTER, 1975 qui sub- 

divisent l'anaphase, en anaphase A (raccourcissement des fibres chromosomiques~ 

et anaphase 3 (allongement du fuseau continu) . 
11 ne semble pas exister dans le fuseau de zone médiane où 

les microtubules se chevauchent, ce qui pourrait faire penser à 1 ' intervention 
d'un mécanisme de glissement par formation de ponts entre microtubules (FC 
DONALD et COPI., 1977 et OAKLEY et HEATH, 1978). Le faible nombre de microtu- 
bules fusoriaux et leur longueur peu importante du fait de la taille réduite 

peuvent 
des noyaux en être la cause. 

Cependant, la seule variation de longueur des deux types 

de microtubules, par dépolymérisation-polymérisation ne peut à notre sens ex- 

pliquer de façon valable 1 'ascension polaire des chromosomes. Il nous semble 

logique de supposer' une relation entre le fuseau continu et les différents 

faisceaux de microtubules cinétochoriens, suivant le mécanisme proposé par 



BAJER (1973). Ce modèle peut en effet s'appliquer à la mitose de Diplauxis 

car on remarque qu' au fur et à mesure du raccourcissement des microtubules 

cinétochoriens, ceux-ci s'intègrent progressivement au fuseau continu, et il 

existe toujours une zone proche des pôles où les deux types de microtubules 

sont imbriqués les uns dans les autres. Toutefois, l'observation de liaisons 

directes entre microtubules cinétochoriens et non cinétochoriens, qui pour- 

raient assurer une force de cohésion aux pôles du fuseau, n'a jamais été faite 
de façon démonstrative sur notre matériel. 



5 - LES PHENOblENES QUI ACCOPPAGNENT 'LE DECOUPAGE CYTOP~/II(1UE 

La gamétogenèse chez les Grégarines s'accompagne de profondes modifi- 

cations ultrastructurales qui intéressent plusieurs zones de la syzygie. L'un 

des premiers aspects consiste en la formation d'une paroi complexe qui slélabor 

au fur et à mesure du déroulement de la gamétogenèse, et qui acquiert sa struc- 

ture définitive à la sporogenèse. 

Un autre point qui mérite l'attention est le découpage particulier 

du cytoplasme lors de la formation des gamètes, où interviennent de profonds 

remaniements membranaires. 

Le troisième aspect intéresse les noyaux et surtout les centres ciné- 

tiques dont la structure et le rôle dans la division progamique ont été décrits 

et discutés dans le chapitre précédent. 

1') Formation et évolution de la paroi kystique 

Corne tous les Sporozoaires (ITIER et coll., 1970) , la Gréga- 
rine Diplauxis hatti au stade végétatif est limitée par une paroi complexe 

constituée de trois membranes superposêes. Le complexe membranaire des trsphs- 

zoftes présente de très nombreuses évaginations en doigt de gant, du type micrc 
villosités (VIVIER et PETITPREZ, 1968 et VIVIER, PETITPREZ et PREhJSIE??, 1969) . 
Le cytoplasme contient, en dehors des inclusions classiques des Sporozoaires 
(globules lipidiques et grains d'amylopectine) un type de sécrétions particu- 
lier, constitué par des globules sphériques volumineux (diamètre variant entre 

0,Spm et 1,a m) au contenu très dense plus ou moins hétérogène, limités par 

une membran; nettement décollée de 1 vinclusion elle-même (PPENSIER, 1 971 ) . Ce 
type de granule, très abondant à la périphérie des jeunes gamontes (Figs . 51 - 
52) disparaît rapidement au cours de la genèse de la paroi kystique et parti- 

cipe très vraisemblablement à l'élaboration d'une couche anhyste qui apparaît 



La paroi du gamétokyste n'est pas représentée. 

1 - Le cytoplasme des gamontes se creuse de larges vacuoles a-ui résultent 
de l'invagination de la membrane plasmique (flèche). Les noyaux pro- 

gamiques se divisent sur le pourtour des vacuoles. 

2 - A la dernière division, les vacuoles (v) sont trés larges. Les micro- 

villosités épicytaires ont complètement disparu. A partir des centres 
cinétiques (c.c.) se synthétisent des microtubules en direction opposée 

à celle du noyau, qui constituent l'ébauche du flagelle (F) . 

3 - Stade équivalent au dessin 2 qui montre que l'ébauche du flagelle (F) 
se forme alors que les noyaux fils (N ) ne sont pas encore complètement 
séparés. Le perlage a débuté et les noyaux provoquent des boursouflures 

périphériques des travées cytoplasmiques. 

On remarque qu'il existe toujours un complexe trimenbranaire au niveau 
de la zone d'évagination 

G = Golgi 

4 - Phase plus évoluée du perlage. Tout le noyau est englobé dans la zone 
cytoplasmique évaginée et le flagelle (F) en cours d'allongement s'in- 

cline vers 1 'arrière. Lh groupe de microtubules (nit) issus du centre 
+. cinétique (c.c.) provoque une invagination (1) de l'enveloppe nucléaire. 

Les lames de réticulum endoplasmique ( r . e . 1 .) ne suivent pas 1 ' éva- 
gination de la membrane plasmique et forment un manchon au niveau de la 

zone de rattachement (flèches) . 

5 - Les pètes mâles sont en cours d'incorporation du cytoplasme des travées. 
Le flagelle s'intègre peu à peu au corps du gamète en s'inclinant de plus 

en plus. Les saccules de réticulum (r . e. 1 .) sont encore présents. 

G - Gamète mâle mûr libre. Du centre cinétique antérieur (c.c.) partent deux 

poussées microtubulaires dont lkne constitue le flagelle, ( il présente 

trois doublets de tubules en coupe transversale ) et 1 'autre provoque une 

invagination (1) de l'envel-pe nucléaire ( système d'ancrage ) . Les inclu- 
sions çItoplasmiques sont classiques ; Amylopectine (Am? - globules lipidiques 
et inclus ions denses (1. d) . 
On note la présence d'un dictyosome (G) et de mitochondries (mit.) assez 

nombreuses. 

Rem : La gamétogénèse femelle se déroule de la r n h  façon sauf qu'il n'y - 
a pas de poussée f lagellaire. 





tout d'abord à la limite externe des microvillosités (Fig. 51). Ce dépôt de 

substances rejetées par les jeunes gamontes Se structure et forme une lame 

continue (m-k,, Fig. 53) sur tout le pourtour du parasite, vers llintérieÿr d~ 

la couche anhyste. Cette dernière, qui recouvre la première membrane kystique 

(dl) est formée de matériel finement granulaire et fibrillaire présentant en 

outre de petites vésicules. On assiste au cours de la formation de la paroi 
kystique à une structuration de la couche anhyste qui acquiert un aspect orien- 
té, parallèlement à la première membrane kystique. En même temps, l'agencement 
des microvillosités se pertrirbe fortement (Fig . 54.55) et progressivement, les 
expansions disparaissent. Ce phénomène important est à mettre en relation avec 

le découpage cytoplasmique au cours de la genèse des gamètes (voir paragraphe 

suivant) . 
Quand les divisions progamiques sont sur le point de s 'achever, le 

complexe trimembranaire délimitant encore les gamntes (Fig. 5 4  se modifie 

fortement et apparaît sous forme de membranes discontinues (Fig. 55) qui sont 

appelées à disparaître complètement au cours du perlage des gamètes (Fig. 56). 

La couche anhys~e se structure davantage pour prendre un aspect nettement fi- 

brillaire. En même temps elle s'épaissit (Fig. 57) . 
Vers la fin du perlage, le complexe trirnembranaire des trophozoftes 

a disparu complètement, la première membrane kystique devenant la première 

limite de la paroi (Fig. 56). En même temps, la limite externe de la couche 
anhyste s ' est structurée en une deuxième membrane kystique (m k,) L , plus mince 
et moins régulière que la première. ûn aboutit alors à la structure définitive 

de la paroi kystique présente chez le sporokyste (Fig. 57) . 
Comme la formation de la paroi des sporocystes relève d'un processus 

voisin de celui de la genèse de la paroi kystique, nous ne ferons qu'une discu: 

sion concernant les deux phénomènes> (voir chapitre III). 

2') Le découpage cytoplasmique au cours des divisions progamiques 

et de l'individualisation des gamètes 

üne attention toute particulière doit être accordée au mé- 
canisme d'indivibalisation des gamètes, surtout en ce qui concerne l'origine 

de leur membrane plasmique. 
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Lors des premières divisions progamiques, le cytoplasme 

des gamontes est relativement pauvre en réticulum endoplasmique et en dictyo- 

somes (Fig. 52). Au fur et à mesure que les divisions s'effectuent, le cyto- 

plasme s'enrichit en structures membranaires de différents types. 

Les dictyosomes deviennent beaucoup plus abondants, géné- 

ralement situés à proximité des noyaux progamiques (Fig. 58). Leur nombre sem- 

ble croître parallèlement à celui des noyaux. 

De même, on assiste à une nette hypertrophie du Réticulum 

endoplasmique granulaire, regroupé en zones compactes (Fies. 58-60) elles aussi 

situées à proximité des noyaux en division. 

ün troisième groupe de membranes apparaît dans le cytoplas- 

me des jeunes gamontes. Ces membranes, dépourvues de ribosomes, forment une 

sorte de réseau lamellaire présent dans toutes les zones des gamontes (Fig. 62) 

Ce réseau membranaire, de plus en plus important au cours de 1 ' évolution de 
la gdtogenèse, se dilate en certains endroits pour former de larges vacuoles 
autour desquelles sont disposés les noyaux (Fig . 60) . L' importance de ces sys- 
tèmes membranaires dans la division progamique a été détaillée dans le chapitre 

précédent, et nous nous limiterons ici à décrire leur rôle dans le découpage 

cytoplasmique ainsi que leur origine. 

On peut considérer que ces membranes ont un rôle double. 
Elles interviennent dans la formation de la membrane plasmique des gamètes, 

et associées étroitement à des cisternes du réticulum endoplasmique lisse 

(Fig. 62),elles servent de support aux centres cinétiques qui polarisent la 

division (Fig. 63-64) . 
Le système membranaire vacuolaire, doublé en de nombreux 

endroits pas du Réticulum endoplasmique lisse typique forme un réseau forte- 

ment ramifié, qui dirige les divisions nucléaires et préfigure le découpage 

cytoplasmique au cours de la formation des gamètes (Fig. 66-67) . 
Si on observe maintenant ce qui se passe à la périphérie 

des gamontes, on remarque l'existence de communications très nettes entre la 

membrane externe de la paroi trimembranaire encore présente (membrane plasmiqut 

proprement dite) et le réseau de membranes vacuolaires (Fig. 59). Cette cons- 

tatation nous amène à penser que le découpage cytoplasmique en vue de P'élabo- 

ration des gamètes s'effectue avec une participation très importante de la 

membrane plasmique des gamontes (Fig. 66-67) . Ceci est confirmé par un deuxièm( 
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fait; la disparition progressive des microvillosités de l'épicyte, corrélative 

à une vacuolisation du cytoplasme plus nette et une augmentation du nombre de 

noyaux progamiques (Fig. 58). Ce processus particulier laisse supposer une 

synthèse de membrane relativement restreinte, puisque c'est la membrane plas- 

mique des gamontes qui fournit en grande majorité les membranes plasmiques des 

gamètes. 

Le phénomène d'invagination de membranes périphériques 

semble débuter très tôt, dès les premières divisions progamiques (Fig. 59), 

et d'ailleurs, sur de jeunes stades végétatifs on note déjà l'existence 

d'invaginations digitiformes qui s'enfoncent assez profondément dans le cyto- 

plasme (PRENSIER, 1971). La vacuolisation des gamontes s'accentue au moment 

du perlage proprement dit des gamètes, et les gamontes sont découpés en tra- 
vées cytoplasmiques, présentant des noyaux périphériques qui commencent à 

perler (Fig. 68-69) . 
Au cours de cette phase de formation des gamètes, ltactivil 

golgienne paraît moins importante, par contre celle du réticulum endoplasmique 

granulaire devient quant à elle prédominante (Fig. 68). 

En remarque, on peut signaler que chez Diplauxis, l'aspect 

des gamontes mâles et femelle est absolument identique, à un stade intermédiai- 

re dfévolution (Fig. 70) et on ne peut les différencier (G, G2) La limite 
entre les dew gamontes est constituée par une double membrane fort-mnt con- 

tournée qui n'est pas en continuité directe avec le complexe niembranaire péri- 

phérique. La zone de séparation apparaît donc très lâche et est appelée à se 

résorber rapidemnt au cours de la gamétogenèse. 

b - Les --Sm-a noyaux i--i--op----i-----ii----- et les centres cinétiques ------------------- au cours de la gamS- --- 

togenèse -- ----- 

Au cours des divisions successives, les noyaux progamiques 

diminuent rapidement de taille. De 5/u  m au début de la gamétogenèse (Fig . 5 1 - 
52), ils passent à 2-3pm au stade intermédiaire, pour atteindre lors des 

dernières divisions leur diamètre définitif d'environ lp m. La réduction du 

volume nucléaire s ' accompagne d 'une condensation de la chromatine qui devient 
plus distincte. Elle est située en position périphérique, à proximité des 

pôles de division et lei nucléoles sont toujours absents (Fig. 63-64). 
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Considérant l a  t a i l l e  des noyzux, l a  quantité de matériel 

génétique e s t  peu abondante. 

Quelques aspects sont remarquables au cours de l'évolution 

de l a  gamétogenèse. 

Après quelques divisions, l e s  noyaux de t a i l l e  inégale, 

sont souvent entourés par des cisternes du Réticulum endoplasmique (Fig. 5 1 - 
52). Les centres cinétiques paraissent alors diffus (Fig. 14). Puis l e s  noyaux 
issus des divisions ultérieures vont ê t re  un peu à l a  fois doublés au moins à 

un de leur pôle par l e s  membranes provenant de l'invagination de l a  membrane 

plasmique des gamontes (Fig. 62) . A ce stade, l e s  centres cinétiques sont bien 

apparents, e t  présentent une structure particulière. I l s  sont constitués de 

densifications disposées selon une certaine périodicité (Fig. 63-64) bien vis i -  

ble en coupe tangentielle (Fig. 65). Cette structure périodique se retrouve 

entre l es  deux centres cinétiques en cours de séparation (Fig. 64) e t  ce t  

aspect e s t  peutlêtre l e  signe d'un début de structuration de microtubules, 

ou alors d'une organisation particulière des molécules précurseurs des micro- 

tubules. A ce stade de séparation des centres cinétiques, l e s  microtubules ne 

sont pas visibles. 

Signalons cependant que sur l es  autres stades de l a  gamé- 

togenèse, il n'a jamais é té  observé cet te périodicité de structure des centres 

cinétiques, qui semble ê t r e  l e  f a i t  d'une phase bien particulière de l a  gmé- 

togenèse . 
Au cours des mitoses successives, l e  nombre de pores nu- 

cléaires semble augmenter fortement, plus particulièrement au cours de 

1 'extension du système vamolaire (Fig . 6 1 ) . 

3') L t  individualisation des - - gamètes 

a) Perlage des oamètes mâles e t  femelles ,,,,, ,,-,,,9,,,,,,,,-,,--,-,,,,----,----- 

A la dernière division progamique, les gamontes fortement 

varnolisés apparaissent en microscopie optique constitués de nombreux amas 

m u i f o m s ,  à l a  périphérie desquels perlent l es  gamètes (Fig. h-i) . Le proces 

sus d'individualisation des éléments sexuels e s t  identique dans l es  deux ga- 
montes, l a  seule différence étant l'apparition des flagelles chez les  gamètes 

mâles. 



En microscopie électronique, 1 ' aspect particulier du décou- 

page cytoplasmique se retrouve, e t  sur les coupes Ultrafines, on observe des 

masses cytoplasmiques plus ou moins indépendantes les unes des autres, sur l e  

pourtour desquelles sont disposés les  noyaux qui terminent leur dernière divi- 

sion (Fig. 71 -72) . Chaque noyau se trouve orienté de façon précise, l 'ancien 

pôle de division en direction de l a  lumière des vacuoles. ûn peut encore 

observer l e s  vestiges du fuseau de division qui traversent l es  noyaux f i l s  

dans un tunnel médian de 1 'enveloppe nucléaire (Fig . 71) . Parfois on devine 

l e  tunnel membranaire cytoplasmique qui re l ie  les noyaux en télophase (Fig . 7  2) 

avant leur séparation complète (voir division) La limite des masses cytoplas- 

miques présente des boursouflures peu marquées, doublées intérieurement par 

des saccules de réticulum l i s s e  t rès  collapsés situés parallèlement à l a  mem- 

brane limitante externe. L'ancien pôle de division subsiste e t  présente 

l'aspect classique du centre cinétique, situé d a .  un pore de l a  lame bimem- 

branaire interne. 

Au cours de toutes l es  divisions progamiques, les pous- 

sées microtubulaires se font en direction du noyau, mais à l a  f in  de l a  der- 

nière mitose, dans l e  gamonte mâle seulement, l a  synthèse de micTotubules se  
f a i t  en sens inverse. A pa r t i r  de chaque centre cinétique se f o m  un groupe 

de microtubules, peu organisé, dont ' l a  poussée provoque une évagination 

de l a  membrane limitante des travées cytoplasmiques. Cette structure qui se 

met en place correspond à l'ébauche du flagelle (Fig. 72-73-74). 

Dans l e  gamonte fenielle, l a  disposition des centres cin6- 

tiques e s t  exactement semblable, mais dans ce cas il ne se forme pas de 

poussée f lagellaire (Fig . 71 ) . 
Le perlage sg poursuit, par augmentation des excroissan- 

ces periphériques, dam lesquelles s'engagent les noyaux. L'ébauche du flagel- 

l e  s 1  incline alors pour venir se disposer obliquement (Fig. 73-77]. La lame 
bimembranaire (réticulum endoplasmique lisse) s ' étend au cours de 1 ' individua- 

l isat ion du gamète mâle (Fig. 73) e t  double toute l a  zone de membrane cyto- 

plasmique évaginée . 
Le noyau, sphérique au début du perlage s 'ovalise alors 

que les  gamètes s ' individualisent, e t  il présente une cupule antérieure vers 

le centre cinétique. Approximativement à ce stade, un groupe de microtubulg8$ 

synthétisé en direction du noyau, provoquant une invagination de 1 ' enveloppe 

nucléaire (Fig. 73-79). Sirmiltanément, l e s  flagelles s' inclirLent fortement 



vers l ' a r r ière  e t  leur point de départ e s t  peu à peu incorporé dans l e  wto-  

plasm antérieur déjà évaginé (Fins. 75-77 a. b) . La lame bimembranaire ne 

su i t  pas 1 'expansion de l a  membrane exteme, e t  reste localisée, sous forme 

d'une couche cylindrique, vers l ' a r r ière  du gamète en cours de perlage 

(Fig. 75) . 
L'incorporation du flagelle dans l e  gamète s ' accentue au 

cours de l'extrusion du noyau accompagné d'une peti te  portion du cytoplasme 

des travées (Figs. 77 a - b) qui présente encore très peu d'organites cytoplas- 

miques. Les gamètes en cours de perlage sont rattachés par une sorte de pé- 

doncyle aux masses cytoplasmiques, e t  sont cependant encore loin d' avoir 

a t te in t  leur t a i l l e  définitive. 

La dernière phase de l a  ga-métogenèse consiste en l1in- 

corporation, dans l e  corps des éléments sexuels d'une quantité de cytoplasme 

assez importante, comprenant toutes l es  inclusions classiques des Sporozoai- 

res (globules lipidiques , granules d ' amylopectine , réticulum endoplasmique 

granulaire e t  mitochondries) (Figs. 78-79) . Les dictyosomes quant à eux ne 

semblent pas ê t re  incorporés sous leur forme typique, subissant une dédiffé- 

renciation avant l a  maturation des gamètes. 

Les gamètes mâles e t  femelles présentent dans leur cyto- 

plasme quelques inclusions de pet i te  t a i l l e  (environ O,1/m de diamètre), 

limitées par une membrane simple, e t  qui sont déjà présentes dans l es  gamon- 

tes. Ces granilles pourraient provenir d'une act ivi té  golgienne , e t  servir  

après l a  fécondation (voir chapitre Fécondation) . 
A noter qu'au cours de l a  genèse des éléments sexuels, 

tout l e  cytoplasme des gamontes e-st u t i l i s é  e t  que donc il n'existe pas de 

reliquat cytoplasmique. 

L'évolution du flagelle e s t  intéressante à suivre. Comme 

nous 1' avons signalé, l a  courte racine flagellaire présente t rès  t ô t ,  s ' incli- 

ne vers l ' a r r ière ,  en même temps qu'elle s'allonge en venant s'incorporer au 

cytoplasm du futur gamète mâle. 

Le flagelle se rabat de plus en plus, jusqu'à venir se 

æucher sur l e  noyau, qui présente parfois à ce niveau une légère dépression. 

(Fig. 78-79). La deuxième poussée microtubulaire vers l e  noyau e s t  t rès  
nette sur l a  Fig . 79. 



Le gamète mâle --- ---------- 

Le gamète mâle mûr, de forme subsphérique, parfois légère- 

ment piriforme a une t e i l l e  de 3,s à 4 p m .  Le noyau, excentré provoque sou- 

vent une légère protubérance qui donne au gamète son aspect piriforme (Fig. 88) 

Le flagelle prend naissance au centre cinétique, traverse toute 1' épaisseur 

du cytoplasme (Fig . 80) en longeant en part ie  l e  noyau souvent déprimé à l a  

zone de passage du flagelle (Fig. 89-90) . Ce dernier ressort à l'antipode du 

centre cinétique (Fig. 80) e t  a t te in t  sur l e  gamète mûr une longueur d'environ 

12 à 15/kcm, d'après les observations effectuées sur l e  vivant. 

La deuxième baguette microtubulaire, disposée obliquement 

par rapport au flagelle (l'angle formé entre les deux groupes de microtubules 

e s t  d'environ 30') (Fig . 8 1 -8 2) s ' enfonce profondémnt dans une invagination 

digitiforme de 1 'enveloppe nucléaire e t  assure en quelque sorte une zone 

d'ancrage au départ du flagelle qui favorise t rès  vraisemblablement l e  mouve- 

ment du gamète mâle (Fig. 82) . 
En ce qui concerne l e  centre cinétique, bien que toujours 

si tué à proximité de l a  membrane plasmique, il ne se trouve plus en associa- 

tion étroi te  avec des membranes du réticulum endoplasmique, mais semble acqué- 

rir une structure plus compacte, en forme de double croissant (Fig. 81-82). 

Suivant l e  plan de coupe, l e  centre cinétique présente une structure périodi- 

que, déjà signalée précédemment (Fig. 83) . 
La particularité essentielle du flagelle du gamète mâle 

de Diplauxis réside dans son Ultrastructure. Observé en coupe transversale, 

il ne présente pas l a  structure eméanème classique, avec 9 doublets péri- 

phériques e t  un doublet central. On ne peut en effe t  dénombrer que t ro i s  dou- 

blets périphériques, sans tubules centraux (Fig. 86). Cette structure es t  

encore plus simplifiée que celle décrite par SCHREVEL e t  BESSE (1 973-1 975) 

chez dont l e  gamète mâle e s t  muni d'un flagelle à 6 doublets 

périphériques. Dans les  deux cas cependant, l e s  flagelles sont parfaitement 

fonctionne 1s 
La structure des doublets e s t  analogue à celle des f la-  

gelles 9 + 2 e t  chaque tubule mesure respectivement 34 nm (sous tubule B) e t  

26 nm (sous tubule A). S i  les  doublets sont orientés avec les sous-tubules A 

se faisant face dans l e  sens. des aiguilles d'une montre e t  que l 'on construit 

un triangle avec les  lignes coupant l e s  deux tubules en leur milieu, l 'un des 



angles de ce triangle es t  toujours plus grand que les deux autres. I l  a é té  

possible sur plusieurs micrographies de mesurer correctement ces angles, e t  

de ces calculs il en ressort l e s  valeurs suivantes : l e  plus grand angle a 
une valeur de 72' 2 2', e t  en considérant les deux autres dans l e  sens des 

aiguilles d'une montre, i ls  mesurent respectivement 52' 2 6' e t  56' 2 7'. 

Les deux doublets qui forment entre eux l'angle l e  plus important sont dis- 
+ 

tants de 24 nm - 2 nm, e t  les  distances qui séparent chacun de ces doublets 
+ 

du troisième sont de 20 nm - 3 nm. 
Cette distance entre l e  sous tubule A e t  l e  sous tubule B 

de deux doublets adjacents e s t  plus grande que cel le calculée sur un f lagelle 
-b 

9 + 2 (iVARNER, 1974) qui e s t  de 17,s nm -, 2 m. 
Dans les  conditions actuelles de l a  fixation des flagel- 

les ,  il n'est pas possible de mettre en évidence des structures du type bras 

de dynéine entre les doublets, mais on ne peut exclure leur existence. Des 

travaux en cours permettront peut-être de préciser davantage l tul trastructure 

du flagelle du gamète mâle de Diplauxis. L'observation de colorations négati- 

ves c o n f i m  l'existence des t ro i s  doublets sur environ les 2/3 du flagelle 

(Fig. 91-92), doublets parfaitement visibles sur des flagelles dont l a  membra- 

ne limitante a disparu par suite d'un choc osmotique (Fig. 93). La résolution 

&s préparations n 'é ta i t  pas suffisante pour déterminer l a  sous-structure des 

tubules flagellaires e t  donc savoir s i  1 'on retrouve l e  même aspect que sur 

l a  plupart des microtubules (voir BMNKE, 1974 e t  WARNER e t  MEZA, 1974). 

En ce qui concerne l e  mouvement des gamètes mâles, il peut 

ê t re  obsemé facilemirnt à travers l a  paroi kystique, mais pour 1' étude photo- 

graphique, il es t  necessaire de craquer 1' enveloppe du gamétokyste de façon 

à observer les gamètes libres dans l 'eau de mer. Le mo~vement des éléments 

sexuels mâles ne semble pas perturbé par rapport à celui qui les  anime dans 

l e  kyste. 

Le f lagelle,  qui sur  des préparations de gamètes isolés 

peut s 'arrêter  ou se remettre à battre spontanénient produit des courbures ké l i  

cofdales (Fig. 87). qui se propagent depuis l e  corps du gamète jusque 

l 'extrêmité du flagelle, à une fréquence d'un peu moins de 2 Hertz. Souvent, 

1 ' extrêmité du flagelle adhère au verre de l a  lame de montage e t  dans ce cas, 

il effectue un certain nombre de battements hélicoïdaux dans un sens, puis 

inverse son sens de battement quand il se  remet en mouvemnt. Dans l e  kyste, 

l e  sens de  battement es t  toujours l e  même, entraînant une rotation dextre du 

corps du gamète. 



Parfois, l'observation en fond noir permet de remarquer 

qu'une oscillation de faible amplitude se surimpose à l 'osci l lat ion de base, 

e t  dont l a  fréquence apparaît ê t re  de deux à t rois  fois  celle du battement 

normal. I l  n' e s t  pas possible cependant de voir s i  cette oscillation es t  

fixe ou se déplace l e  long du flagelle.  

Le mouvement d'ensemble du gamète &le, bien visible sur 

des prises de vues cinématographiques e s t  essentiellement une rotation sur 

lui-même, l es  mouvements de translation étant t rès  peu importants. Au cours 

de l'accolement entre deux gamètes de sexes opposés, qui annonce l a  féconda- 

tion, l e  gamète mâle entraîne 1 ' élément sexuel femelle dans son mouvement de 

rotation. 

c - Le gamète femelle --- ------------ 

D'un point de vue ultrastructural,  l e  gamète femelle 

diffère très peu du gamète mâle, s i  ce n 'est  1' absence de flagelle (Fig. 94) . 
I l  faut dl ai l leurs sur coupes ultrafines rechercher attentivement l a  présence 

ou l'absence de flagelle pour déterminer s ' i l  s 'agit  d'un gamonte mâle ou 

femelle. Sur l e  vivant, l a  détermination e s t  beaucoup pl* aisée, les gamètes 

femelles étant inunobiles e t  d'un diamètre légèrement supérieur (4 à 4 , 5 p  m) 
3 celui des éléments mâles. 

Dans les  gamètes femelles se retrouvent toutes les inclu- 

sions caractéristiqms des trophozoîtes : globules lipidiques, grains d'amylo- 

pectine, e t  comme dans l e  gamète mâle quelques pet i t s  granules de densité 

électronique moyenne e t  limité s par une membrane légèrement décollée (Fig. 95 

Les mitocihondries sont relativement nombreuses e t  l e  réticulum endoplasmique 

abondant. Ce dernier es t  souvent plus ou moins associé aux inclusions l ip idi -  

ques (Fig. 95) mais également aux grains d'amylopectine. 

Certaines zones de l a  membrane plasmique sont, comme chez 

l e  gamète mâle, doublées par des saccules fortement collagsés 

Le noyau, légèrement plus volumineux que celui du gamète 

&le présente une chromatine peu dense, formant un réseau irrégulier, 

Le centre cinétique subsiste mais ne produit pas de poussée flagellaire 



II - DISCUSSION 

Deux points essentiels de discussion seront retenus dans l a  gaméto- 

genèse. Ce sont, d'une part  les membranes dans l a  genèse des gamètes, d'autre 

part l a  structure du gamète mâle e t  en part iculier  celle de son flagelle.  

1') Les membranes dans l a  genèse des gamètes 

D'après nos observations, nous pouvons admettre que l a  

mrtjeure partie des membranes plasmiques des gamètes dérivent de l a  membrane 

externe des gamontes. Ce processus d f  invagination de l a  membrane plasmique 

du gamonte semble relativement courant chez les Sporozoaires, en part iculier  

chez les Grégarines. Ainsi BESSE,1975 l e  signale au cours de l a  gamétogenèse 

chez Lecudina tuzetae, à un moindre degré cependant, e t  e l l e  suppose en outre 

une intervention des dictyosomes par apport de vésicules golgiennes. Ceci ne 

nous semble pas indispensable, e t  il e s t  probable que le Golgi, en extension 

importante lors de l a  gamétogenèse joue m rôle autre (voir chapitre suivafit). 

Chez S tylocephalus , (DESPORTES, 1 970) l e  découpage cytoplasmique au cours du 

perlage des gamètes s'effectue vraiseir$lablement selon un processus analogue, 

bien que cet auteur ne l e  signale pas clairement. 

Si  on se  réfère aux données de la  microscopie optique 

(voir GRASSE, 1953), ce phénomène doit ê t re  général chez les Grégarines. Dans 

de nombreuses espèces, au cours de l'élaboration des gamètes, il subsiste un 

reliquat cytoplasmique important , les  gamètes s ' individualisant uniquement à 

l a  périphérie des gamontes. Cette constatation renforce notre conviction, en 

ce sens que l e  nombre de gamètes formés e s t  fonction de l a  quantité de membra- 

nes plasmiques disponibles à l a  périphérie du gamcnte, e t  indirectenent donc 

de l a  complexité de l a  structure périphérique des trophozof tes.  

Chez les Coccidies, P O R m T - E W R E  décrit de belle Saçm 

un système identique pour l a  formation de l a  membrane externe des mérozoltes 

au cours de l a  schizogonie chez un -- Globidim. Chez cette espèce, l 'auteur dé- 

c r i t  l'apparition de "schizontes unités" que déjà MA?TCN en 1910 avait par- 
fai temnt étudiés e t  només ' ?norulas". Chez - Diexis, -. 1 ' observation de l a  

gam6togenèse en microscopie optique (Fig. h-i) montre un stade de "morulas" 

tout à f a i t  identique à celui décrit par ~ K i " I ' O N .  



Chez Globidium, 1 'apparition des "schizontes unités" 
résulte de profondes invaginations de l a  membrane plasmique du schizonte , 
ceci étant parfaiterrent démontré par l a  présence de micropores (structures 

uniquenent superficielles) dans l a  profondeur du cytoplasre . 
On aboutit chez Diplauxis au d m  résultat,  un découpage 

du cytoplasme en de nombreuses masses subsphériques à l a  périphérie desquelles 

sont situés les  noyaux. Tout l e  système vacuolaire intermédiaire forme un 
réseau continu, vide de toute inclus ion. 

D' autres exexples se retrouvent dans l a  l i t térature.  

SHEFFIELD e t  W N D  (1967) décrivent l a  formation des mérozoltes dlEimeria 

, - bovis autour de l'blastophores" qui sont des sphères ou lobes découpés dans 

l e  cytoplasme du schizonte . Chez Aggregata , PORCHET-HENNERE e t  RICHARD (1 971 ) 

montrent des figures analogues sur des schizontes de grande t a i l l e .  De même 

ces phénomènes ont des points communs avec l a  vacuolisation des oocystes de 

Plasnodiun (TERZAKIS , 1971) , e t  on peut remarquer que dans tous ces cas, l a  

cellule u t i l i se  au maximum l e s  structures membranaires préexistantes. On peut 

d'ailleurs se poser l a  question de savoir s i  l a  cellule parasite, étant donné 

fa  rapidité de l a  gdtogenèse  CU de l a  sporogenèse (quelques heures), pour- 

r a i t  synthétiser une quantité aussi importante & membranes plasmiques s i  e l l e  

n ' u t i l i s a i t  les  membranes préexistantes. I l  es t  cependant certain que de nom- 

breuses synthèses membranaires se produisent, mais à notre avis essentielle- 

ment - .  au niveau du Réticulum - - endoplasmique . - e t  en dérivé du Golgi. 

b - Les membranes du Réticulum endcplasmique 

Ce type de membrane paraît  indispensable dans l a  Élétemination de l a  

polarité du gamète. 11 sephle en effe t  qu'une phase trois  membranes so i t  

à l a  borne individualisation des éléments sexuels. Cette consta- 
tat ion es t  valable égalemnt pour l a  genèse des germes infectieux à l a  spors- 

genèse (voir chapitre IV) . 
D a n s  l e s  gamontes, dès les premières divisions progcmiqtaes 

alors que l e  découpage cytoplasmique n1 a pas encore débuté, les  saccules du 

r é t i d w n  endoplasmique viennent douhler 1 ' enveloppe nucléaire e t  servent de 

support aux centres cinétiques (cf DIVISION) . 
Cette relation toujours é t ro i te  entre l e  centre cinétique e t  des nenbranes 

du réticulum l isse  nous la isse  supposer que ce dernier pourrait déterminer 

une accumulation localisée des molGcules prgcurseurs des microtubules.La 



présence de ces stuctures membranaires e s t  souvent notée au cours de l a  genèse 

des schizozoîtes e t  mérozoîtes chez l e s  coccidies , e t  il nous semble plus 
interessant de reprendre l a  discussion après l'étude de l a  sporogenèse. 

2') Le gamète mâle 

Ultrastructurale du gamète mâle 
. - ha t t i  présente plusieurs caractères originaux : axonèmes de base 3 + 0, rela- 

tive abondance de réserves glucidiques e t  lipidiques, système mitochondrial 

bien représentg, e t  par contre Golgi peu important. 

Un axonème flagellaire de base 3 + O es t  jusqu'alors l a  struc- 

ture fonctionnelle l a  plus simple décrite dans l e  monde vivant. Cette exceptio~ 

au sch6ina classique 9 + 2 senible ê t re  l'apanage des Grégarines puisque chez 
Lecudina tuzetae SCHREVEL e t  BESSE (1 975) décrivent un axoxième de base 6 + O 

également fonctionnel. 

Ce type de flagelle,  engendré à par t i r  de zones morphqoïéti- 

ques (centres cinétiques) non structurées, dépounues de centriole pose l e  

problème des proprié tés j usqu' alors clévolues aux structures ceritriolaires. 

a - Le mouvement e t  llaxonè,nie flagellaire du gamète mâ1.e de ............................. ----------- ------------- 
DQlaLucis ------------ ha tt  i - 

Comme pour le gamète mâle de Lecudiria tuzetae (SCHREVEL 

e t  BESSE, 19751, l'étude cinématograpluque montre chez celui de Diplauuis 

un mouvemnt flagellaire de type ondulant hélicoïdal, dont l e  rythne de bat- 

tement es t  d'environ 2 Hertz. Celui-ci es t  nettement plus rapide que chez 

Lecudina qui e s t  de 1 Sattement toutes les  2 secondes. 
Cette fréquence lente néanmoins, s'écarte des fréquences 

classiques des mouvements flagellaires comprises entre 6 e t  70 cycles/sec. 

(HOLWTLL, 1966) ou des fréquences des battements ci l iaires comprises entre 

4 e t  33 cycles/sec. (SEIZH, 1968). Notons cependant que ce ba t ten~nt  enti-ake 

une rotation assez énergique des gamètes mâles qui arrivent à s'insinuer 

entre les  gamètes femelles e t  provoquer un mélange honiogene des deu. catégo- 

r ies d'éléments sexuels au cours de l a  fécondation. 



En ce qui concerne l a  longueur du flagelle qui es t  de 

12 à 15 ,u m, e l l e  ne présente pas un caractère exceptionnel s i  l 'on considère 

les valeurs rapportges par SLEIB1 (1962) qui montrent que si certains flagel- 

les mesurent 100 /(1* m de longueur, d'autres ne mesurent que 3 à 4 

(flagelle de Chromulina pussilla) 
Pm 

Pour l e  diamètre, alors qu ' i l  e s t  de 0,lS à 0 ,18pm 

chez Lecudina e t  se rapproche assez de l a  valeur r,omxile qui e s t  de 0,2 /U m 9  

il n'est chez Diplauxis que de 0,12 à 0 , 1 4 p  m, mais 1' axonème lui ne dépas- 
se guère 70 nm, valeur égale à peu près au 1/3 de l'axonème de c i l s  e t  f la- 

gel.les de hase 9 + 2. Cette différei-rce e s t  en relation directe avec le  nombre 

de doublets pSriphériques, l a  valeur chez Lecudina étant de 100 nrn environ. 

Dans les  flagelles de base 9 + 2 ,  deux doublets adjacents 
sont séparés par un espace d'environ 1 S nm (WAFNER e t  SATIR, 1973) e t  l a  

valeur o5servée chez Diplüuxis e s t  du même ordre de grandeur pour les doublets 

1 e t  2 e t  2 e t  3 (Fig. 85 j mis les deux d'entre eux qui folment l'angle 

le plus grand (3 e t  1) sont distants de 23 nm. Cependant les  doublets ont une 

t a i l l e  idcntiqm à l a  normale. 

bl)' lvfécanisr;ie du mouvenent flagellaire du gamète &le 

L 'ultrastructure du flagelle étudié montre que les  fibres 

axiales nz sont pas nécessaires pour engendrer un mouvement ondulant. 

Ce phénoinsne e s t  intéressant car l a  participation de ces fibres 

dans l e  mécanisme des mouvements flagellaires f a i t  1' objet de situations con- 

tradictoires. 

Les études expérimentales de RANDALL e t  coll. (1964) e t  de 

WARR e t  coll .  (1966) démontrent que des mutants non motiles de Chlamydo- 

monas présentent un flagelle de structure anormale oil les  fibres centrales 

sont absentes ou a l  térées. 

Cependant, l e s  flagelles du spematozofde du ver blyzostonum 

(AFZELIUS, 1963) du turbellarié -- Childia (COSTELLG, EFYEM e t  AIXT, 13651 e t  

des gamètes di los de la Grégarine Stylocephnlus (DESFZF.ES, 1966) tous de 

base 9 + O, ainsi qce celui du gamète nâle de LecuZinii (6 + O) sont parfaite- 

ment mobiles. De mêm NAKAMLR.4 e t  mIIYA (1978) mcntrent que des portioqs 

1mgiti.idinriles de flagelles de Ch.lam)~dorncinas sont encore ca~ables  de mouve- 

ments de courbure. 



COSTEUO (1 973) pense que dans 1 ' axonème de base 9 + 0, une 

impulsion issue de l a  plaqiie basale produirait des vagues de courbure des 

doublets périphériques selon un ordre séquentiel. 

On peut signaler en outre que des flagelles inhabituels, de 

base 12 + O e t  14 + O (Spematozoldes de Protura) (BACCETI e t  coll., 1973) 

sont immobiles. De même l e  gamète mâle de 1'Eimeria parasite de Cypridopsis 

a. de base 8 + O es t  considéré comme non motile (REGER e t  FLORENDO, 1970). 

Par contre les flagelles de Sciara, constitués de 70 doublets sont mobiles, 

bien que capables uniquemnt de torsions g e ~  marquées (PHILIPPS, 1969). 

L'étude du gamète mâle de Diplauxis , ainsi  que celui de Lecudina montre qu'un 

mouvement flagellaire relativemnt complexe peut être engendré par un axonème 

tr5s réduit, 3 + O  ou 6 + 0. 

La force impliquée dans l e  mouvement flagellaire du gamète 

mâle de Diplauxis s 'explique assez difficilement selon l e  schéma décrit  par 

de nombreux auteurs (SATIR, 1968, WARNER e t  SATIR, 1974, WARNER, 1976 e t  1978, 

WARNER e t  MITCHELL, 1978 e t  ZANE'ITI e t  coll .  , 1979) qui f a i t  intervenir 

l'existence des bras de dynéine ou de densifications de l a  matrice en relation 

avec les  fibres périphériques. En e f fe t ,  1 'observation ultrastructurale ne 

montre jamais de structures qui pourraient y ê t re  apparentées comme c 'est  l e  

cas chez Lecudina. Ainsi, l e s  doublets chez Diplauxis semblent d é p o u m  de 

bras de dynéine, e t  il faudrait donc supposer qu ' i l  nry a pas ~ o s s i b i l i t é  

d'interaction dynéine-tubuline selon l e s  données de GIBBONS e t  coll.  (1973) 
Des études ultérieures permettront peut-être d'apporter des 

données complémentaires relatives au mouvement de ce flagelle t rès  atypique. 

Un dernier point de discussion concerne l 'origine de l'énergie 
nécessaire au mouvement flagellaire, fournie par 1 'ATP qui diffuse du dion- 

driome (SWRS e t  GIBBONS, 1 971 , GIBBONS e t  GIBBONS, 1 974) . Chez Lecudina , 
l e  chondriome e s t  peu abondant, e t  l e s  auteurs supposent l'intervention d'un 

autre mécanisme dans l'apport énergétique, qui pourrait ê t re  l i é  à l a  

"dégradaticm. glycolyt iquel' d ' abondantes réserves glucidiques (amylopect ine) 

e t  lipidiques (SCKREVEL e t  BESSE, 1975). Un système analogue de production 

d'énergie doit se retrouver chez D i p l a d s  (les réserves sont abondantes 

dans l e  gamète) mais il e s t  à noter tout de &me que l'appareil mitochondrial 

e s t  bien représent6 dans l e  gamète mâle, par rapport à ce qu ' i l  peut ê t re  dans 

l e  tropho zo f te .  



/3 ) Signification d'un axonème fonctionnel de base "3 + 0" 

Ainsi que l'envisagent SCHREVEL e t  BESSE chez Lecudina, il 

nous semble également que seules les  propriétés morphopoiétiques des structu- 

res centriolaires méritent d'être retenues pour tenter d'expliquer 1 'origine 

de modèles auss&typiques que 3 + O e t  6 + 0. 

Lr organisation ennéanème des c i l s  e t  flagelles mobiles e t  des 

centrioles à 9 t r ip le t s  e s t  apparue t rès  t ô t  dans l'évolution des cellules 

Eucaryotes, e t  déjà l es  Chlamydomonas (Phytoflagellés) possèdent ce type 

dt organisation. 

L'existence de flagelles 9 + 2 semble liée en majeure part ie  
à l a  présence dans les  cellules de structures centriolaires typiques 

(9 tr iplets)  ou de centrioles à base 9, bien que parfois particuliers 

(DUB-Z , 1 9 7 1 , DESPORTES , 1 970 e t  MOLON-NOBLOT, 1976) . 
Chez Diplauxis , l e  f lagelle prend naissarice à par t i r  d' un 

centre cinétique non structuré, dans lequel aucune différenciation particuliè- 

re n'a pu ê t re  observée. Ceci pourrait déjà dans une certaine mesure expli- 

quer l a  structure très originale du f lagelle.  Pourquoi t ro is  doublets chez 

Diplauxis ou six chez Lecudina, l a  question reste posée. Toujours e s t - i l  

que le  centre cinétique e s t  capable d'exprimer des informations précises, 

qui,suivant les stades,se font tout à f a i t  différemment : microtubules du 

fuseau de division, microtubules f lagellaires ou microtubules sous-pellicu- 
laires . 

Rappelons de pl- que chez Diplauxis,le centre cinétique engen- 

dre une poussée microtubulaire vers l a  part ie  antérieure du noyau, dont 

l'enveloppe nucléaire s 'invagine. Ainsi se forme une sorte de baguette axiale, 

ancrée dans l e  noyau, à peu près parallèle au flagelle lui-même. Cette struc- 

ture n'est pas décrite chez Lecudina, mais DESPORTES (1970) montre chez le  

gamète mâle de Stylocephalus l'existence de microtubules qui rayonnent à par- 

tir & l a  base du flagelle (équivalent du centre cinétique) e t  englobent l a  

partie an,térieure du noyau de forme conique à cet endroit. 

La baguette axiale doit assurer une certaine r igidi té à l a  

zone d'implantation du flagelle,  e t  de ce f a i t  favoriser l lentraînemnt du 

corps du gamète à l a  suite du battement flagellaire. 



LE ZYGOTE. 

Vue schGmat ique d'un jeune zygote. 

Le flagelle (F) issu du centre cinétique ( k .  c.) traverse tout l e  c y t o p l a s ~ ~ .  

Les noyaux g d t i q u e s  (NI - N2) sont proches 1 'un de 1 'autre e t  les  portions 

d'enveloppes nucléaires qui sont en vis  à vis présentent de nombreux pores. 

Le réticulum endoplamique granulaire (r. e.  g) est  nettement différencié 
sous forme d'un empilement de 4 à 5 saccules. La face externe du ou des 

saccules externes bourgeonne des peti tes vésicules de transition (v. t )  qui 

sont à l 'origine de saccules golgiens (sa. Gj au contenu peu dense qui se 

concentre latéralement, à 1 'origine dl inclusions denses (1. d) formatrices de 

l a  paroi (P.Z.) Cette dernière se  structure en deux lames denses qui présentent 

à l a  surface extérieure un réseau f ib r i l l a i re  (Re. f . )  e t  sur l e  Gourtout. une 
sorte de bourrelet (B) . 

Le réticulum endoplasmique granulaire vient par ses extrémités latérales en 

relation à l a  fois avec les grains dlamylapectine (Am) e t  les  globules l ip i -  

diques (L) . A proximité de ces demiers, un matériel dense (rra. d.) es t  pré- 

sent dans l a  cavité du sacnile de réticulum. 





WITRE II I  

1 1A FECONDATION 1 

Le déroulement de l a  fécondation, étudié en cinématographie (voir 

chapitre 1) e s t  t rès  rapide. Les différentes phases de l a  f is ion des gamètes 

n'ont pu ê t re  suivies en microscopie électronique, seuls l e s  zygotes mûrs 
seront étudiés i c i .  

Le gamétokyste contient de nombreux zygotes, pratiquement tous au 

même stade d'évolution. Ils sont légèrement ovpîdes, d'un diamètre voisin de 

s > m  , e t  continuent à se mouvoir pendant encore environ 

1 H après l a  fusion des gamètes d l e s  e t  femelles. Le flagelle qui subsiste 

est parfaitement fonctionnel (Fif . 98) . Il apparaît encore ancré au centre 

cinétique (Fig. 99) e t  traverse tout l e  diamètre du zygote (Fig. 98- ) , 
les noyaux des gamètes mâle e t  femelle se trouvant rejetés sur l e  côté 

(Fig. 96) . Au début de l a  fécondation, ils sont situés dans des positions 

didt ra lement  opposées (Fig. 100) puis ils se rapprochent etprésentent  alors 

une zone dl affrontemnt de leur enveloppe nucléaire respective [Fig. 96-97) . 
Celles-ci sont pourvues de nombreux pores nucléaires, particulièrement au 

niveau des zones qui se font face (Fig. 96-97-103) . Parfois même, 1 'un des 

noyaux vient s ' enfoncer dans 1 ' autre comme par un proces sus de phagocytose 

(Fig. 103) e t  cet te  image correspond t rès  vraisemblablement à un début de 

fusion des noyaux g d t i q u e s .  La chromatine es t  répartie en un réseau peu 

somgact . 
Le réticulum endoplawque granulaire subit au cours de l a  fécon- 

dation une extension t rès  importante etaune localisation bien particulière. 

Les saccules ergastoplasmiques, au nombre de 4 ou 5 se disposent parallèle- 

nient l es  uns aux autres, leurs faces externes portent de nombreux ribosomç 

(Fig. 96). Les extrêmités latérales des saccules s'élargissent, perdent une 

part ie  de leurs ribosoms e t  viennent entourer, à l a  fois l e s  grauis 

d'amylopectine e t  les globules lipidiques. Les cistemes qui viennent en 

contact avec une partie de f a  surface des inclusions lipidiques présentent 

un contenu homogène, dense aux électrons qui semble ê t re  un produit t rès  

voisin du contenu des globules lipidiques. Le même saccule peut entrer en 

relation avec plusieurs d'entre eux (Fig. 96-105) e t  ne porte pas de ribo- 

some. 



De même, les  relations entre les  grains d'amylopectine e t  les  

extrêmités latérales des empilements de saccules ergastoplasmiques sont t rès  

étroites. Les réserves polysaccharidiques sont englobées complètemnt par l e  

réticulum, ce qui laisse supposer des activités métaboliques importantes. 

Le réticulum présente de plus une autre polarité ; il se trouve en 

relation avec l 'appareil de Golgi. Le ou les saccules ergastoplasmiques péri- 

phériques présentent une niembrane externe dépourvue de ribosomes (Fig. 101- 

102-106-107) . Celle-ci bourgeonne de peti tes vésicules de transition au con- 

tenu peu dense (Fig. 106) , vésicules qui se soudent entre e l les  pour donner 
des saccules golgiens typiques, au nombre de 3 à 4. Les extrêmités latérales 

des saccules se dilatent fortement e t  forment de grandes vacuoles, qui peu- 
e t  sont 

vent apparaître également à l a  face externe du dictyosome,~Iormées par dila- 

tation des saccules. Le contenu de ces vacuoles. apparaît t rès  c l a i r  e t  sur 
certaines d'entre e l l es  on peut observer une accumulation latérale de maté- 

r i e l  dense aux électrons (Fig. 102-105) qui f i n i t  par se retrouver dans une 

vésicule de sécrétion typique, limitée par une membrane unitaire (Fig. 107). 

La t a i l l e  des vésicules ainsi  formée se réduit e t  son contenu se condense, 

donnant des inclusions globuleuses de peti te  t a i l l e  (0, l p  m) qui migrent 

vers l a  périphérie du zygote (Fig. 108). Elles ne sont pas sans rappeler les  

granules denses décrits dans les gamontes au début de leur évolution. Comme 

dans ce cas, les  peti tes inclusions vont participer à l'élaboration de l a  

paroi du futur sporoblaste. De nombreuses images montrent ces éléments cyto- 

plasmiques venant crever à l a  surface du cytoplasme (Fig . 104- 108) , leur mem- 
a lns l  

brane l U a n t e  se soudant à l a  membrane plasmique du zygote. La coucfreYfor- 

mée se structure en une bande dense de 25 nm d'épaisseur, recouverte exté- 

rieurement par une couche plus lâche présentant des expansions filiformes qui 

peuvent ê t re  en relation avec celles d'un zygote voisin (Fig. 100). Ces struc 

tures sont l es  premiers signes de l a  disposition en très longs chapelets 
qu'acquièrent les  spores mûres. La couche dense externe sur des plans de cou- 

pe bien transversaux apparaît constituée de deux bandes sombres de 7 nm envi- 

ron séparées par un espace c l a i r  de même épaisseur. Des plans de coupe légè- 

rement obliques laissent apparaître une s t r ia t ion périodique de l a  couche 

externe (Fig. 104) qui se retrouve sur l a  paroi des spores. 

Sur les stades observés, seule l a  moitié environ de l a  surface dti 
zygote e s t  recouverte de l a  paroi en cours de formation , épaissie 10- 

calement sur l e  pourtour en un bourrelet de matériel debe  (Fig. 98) . 



II - LE SPOROBLASTE UNINUCLEE 

Après fusion des noyaux gamétiqices, l e  zygote évolue en sporoblaste 

uninucléé immobile (Fig . 109) Ff o m  nettement ovalaire (6,u m de grand 

axe sur 4 p m de pe t i t  axe) e t  entouré d'une paroi continue :!dont l a  diffé- 

renciation n 'est  pas encore achevée. Les inclusions sont nombreuses, identi- 

ques à celles du zygote pour les  granules lipidiques e t  polysaccharidiques, 

mais il n'existe pratiquemnt plus d'inclusions denses formatrices de l a  pa- 

roi. Le réticulum endoplasmique, a ins i  que l 'appareil de Golgi sont fortement 

réduits par rapport à ce qu' i ls  étaient quelque5 temps auparavant. Le noyau de 

fécondation va entrer progressivenurnt en première division. D'après les don- 

nées de l a  microscopie optique (GRASSE, 1953) , il es t  admis que c' est  au cours 

de cette première division que s'effectue l a  réduction chromatique. La seule 

figure correcte que nous ayons obtenu de ce stade montre un sporoblaste uni- 
nucléé (Fig. 110) dont l e  noyau présente un aspect très particulier.  La chro- 

matine e s t  répartie en cinq masses compactes bien séparées, accolées à 

l'enveloppe nucléaireclégèrement boursouflée à ces endroits. Cette disposi- 

tion du matériel génétique e s t  à rapprocher de ce que l'on peut observer sur 

des coupes transversales d'Anaphase des divisions suivantes e t  pourrait cor- 

respondre à l'individualisation des chromosomes à l a  prophase de lère division 

de méiose. 



Les études concernant l a  formation des germes infectieux du type 

schizozofte ou mérozoite ainsi que leur structure fine sont nombreuses chez 

les Sporozoaires, mais sont relatives essentiellement au groupe des Coccidio- 

morphes. Par contre l a  genèse des sporozoîtes dans l e  spomblaste e s t  de t rès  

loin moins bien connzte. Seuls quelques résultats ont été obtenus par FERGüSON 

e t  coll. (1978-1979) chez Eimeria brunetti e t  Toxoplasma pondii e t  par PORCI-IET 

HENNERE (1972) chez Diplauxis schreveli. Nous aviori nous-mêne montré part iel-  

lement l 'origine des membranes lors de l a  différenciation des sporozoïtes chez 

Diplauxis ha t t i  (PRENSIER, 1970 a - b). Chez aucune autre grégarine des images 
de l a  sporogenèse n'ont été montrées. 

Nous nous proposons dans ce chapitre de présenter tous l es  éléments 

acquis jusqul alors sur ce stade de développement de Diplauxis e t  d'en fa i re  l a  

synthèse avec les données acquises sur des stades équivalents d ' autres Sporo- 

zoaires. 

Ce qui concerne l 'origine de l a  paroi kystique e s t  décrit  précédem- 

ment, mais l a  différenciation subie par l a  paroi mérite qu'on s 'y  attarde un 
peu. Cependant, 1 'essentiel de ce chapitre aura t r a i t  à deux points t rès  im- 
portants dans l a  compréhension & processus de l a  sporogenèse qui sont, d'une 

part l 'origine e t  l'évolution des membranes limitantes, d'autre part l a  f o m -  

tion des organites propres aux germes infectieux des Sporozoaires (microtubule 

sous-pelliculaires , micronèmes , rhuptries) . 

1 - LA PAROI DU SPOROCYSTE 

Le noyau de fécondation va subir t ro is  divisions successives qui 

amèneront l a  formation de huit noyaux. Au cours de ces divisions, l a  paroi du 

sporoblaste awuier t  s a  structure définitive. Elle apparaît alors par£ aitement 

continue e t  d'épaisseur régulière (Figs. 1 11 -1 12). En coupe transversale, e l l e  

es t  formée de deux couches denses de 20 nm, séparées par un espace c la i r ,  

d'épaisseur variable (20 à 30 nm) que 1 'on peut assimiler à une endospore e t  



LE SPOROZOITE MüR. 

Le sporozolte es t  vermiculaire, d'me lonmeirr de 7 m sur 1 .m r P 
de diamètre. I l  es t  limité par une pellicule trtmmbranaire composée d'une 

membrane externe (m. ext) continue e t  d'un c q l e x e  interne (m. int) constitue 
par l'apposition de saccules aplat is  ayant pour origine l e  réticulum endoplasrr 

Les mmbranes internes, qui sont interrompues à l a  partie antérieu 

présentent souvent de profondes invaginations (1. m. int) . 

Des microtubules sous-pelliculaires (mt. S. p.) fixés sur l e  pourt 

de l'interuption apïcale du camplese interne courent sur toute l a  longueur du 

germe e t  entre ceux-ci on voit des alignements réguliers de ribosomes (rib.) 

Le noyau allongé e s t  situé dans l e  t i e r s  postérieur e t  émet vers 

l'avant un diverticule (D. N) qui délimite une sorte de cupule oi3 es t  logé un 

dictyosome (G) celui-ci se forme à par t i r  de vésicules (v. t )  bourgeonnant à 

partir de l a  membrane externe de 1 'enveloppe nucléaire. Le Golgi es t  à 1 ' ori- 

gine de peti tes vésicules au contenu dense (ve. mic.) qui vont par coalescence 

constituer les  micronèmes typiques (mic). Ceux-ci sont en forme de bouteille 

allongée dont le goulot vient se terminer sur l a  membrane externe apicale. 

Une grosse inclusion en massue, l a  rhoptrie (R) également d'origine golgienne 
vient s ' aboucher au m&ne endroit . 

Sur l e  pourtour du noyau e t  dans l a  zone postérieure à celui-ci 

on trouve les grains d'amylopectine (Am.), les  mitochondries (mit) e t  l e  ré t i -  
culum endoplasmique granulaire (r . e . g) . 





une exospore qui sont souvent décollées l'une de l 'autre (Fig. 111). Sur des 
grossissements plus importants, chacune des bandes sombres apparaît consti- 

tuée par l a  superposition de deux lames continues de O r i  d'épaisseur sépa- 

rées par une bande moins compacte d ' é~a i sseur  équivalente (Fig. 112). La cou- 

che l a  pl- externe porte un revêtement de matériel f ibr i l lo-graula i re  comme 

celui décrit lors format ion paroi zygote rappelle également 
l a  texture de l a  couche anhyste de l a  paroi kystique du gamonte. 

Certains plans de coupes légèrement obliques montrent une certaine 

périodicité (Fig. 132) des lames externes de l'endospore (CZ) e t  de l'exospore 

( C 1 2 )  (Fig. 112). Sur coupe t&igentielle, l e s  deux striations forment entre 

e l les  un angle d'environ 30' (PRENSIER, 1971) . 
La part ie  antérieure du sporocyste e s t  différenciée en goulot. 

Ltexospore e t  l'endospore sont nettement décollées, l a  couche interne de 

l'endospore s 'épaissi t  pour former une sorte de capuchon dense avec une str ia-  

tion périodique orientée dans l e  sens du grand axe du sporocyste (Fig. 132). 

Des spores qui ont subi un traitement par du broyat d'intestin de Néreis, e t  

.qui sont sur l e  point de l ibérer  leurs sporozoîtes présentent . 
. 

une désorganisa- 

tion de l a  co~iche compacte du goulot (Fig. 139) e t  cette zone apparaît alors 

constituée de sortes de microtubul~s d'environ . . 10 nm d'épaisseur. Ceux-ci sem- 

blent ê t re  1 lob j et de 1 attaque . enzymatique . e t  leur désorganisation entraîne 

ltow&ture de l a  spore qui libère ses sporozoît& (Fig. 143). 

Pour une meilleure compréhension du processus de l a  sporop~nèse, il 

semble u t i l e  de connaître d'abord l a  structure fine du sporozoîte achevé. 

Celui de Diplamis a une structure t rès  voisine de celle des germes infectieux 

de l a  plupart des Sporozoaires, qu ' i l s  soient des schizozoItes , mérozoîtes , 
endozoîtes ou sporozoTtes (PORQ-ET-i-iENERE e t  VIVIER, 1971) . Ces organismes en 

forme de banane sont limités par un complexe tri membranaire. La membrane ex- 

terne, du type membrane unitaire classique es t  continue, d'une épaisseur voi- 

sine de 7,s nm (Fig. 137) . La couche bimernbranaire interne es t  constituée de 

membranes plus minces (environ 6 m) e t  e s t  i n t e r r o ~ u e  à 1' apex du sporozolte 

(Fig. 131 -1 34) . Le complexe interne e s t  interrompu par endroits, ce qui permet 

de voir qu ' i l  e s t  en fait constitué par des saccules a ~ l a t i s  qui deviennent 



joint ifs  (Fig. 137) . Cette structure particulière des membranes internes, 

supposée par REER (1 967) e t  VIVIER e t  PFTITPREZ (1 972) a été démontrée parfai 

tement par l a  technique de c rpf rac tc re  @L!FEETZ e t  TORPIER, 1 978 e t  PORCHET 

HENNERE e t  TORPIER, 1977). 

Chez l a  plupart des germes infectieux de Sporozoaires es t  présent à 

l a  part ie  antérieure un organite en tronc de cône, l e  conofde. Cette structure 

e s t  absente chez Diplamis comme chez d'autres groupes t e l s  que les Hémospori- 

dies e t  les  Piroplasmes. 

Sous l e  conplexe interne du sporozofte courent longitudinalement 

16 microtubules sous-pelliculaires, à peu près régulièrement répartis (Fig. 

142) e t  qui s '  ancrent à l a  part ie  antérieure, sur l e  pourtour de l 'interruption 

circulaire du caQlexe membranaire interne légèrement plus dense (Fig. 132) . 
Cette zone correspond à 1 'emplacement des centres cinétiques. Dans l a  région 

antérieure, les  mmbranes internes présentent parfois des structures du type 

micropore (Fig. 141) ou encorede invaginations de l a  membrane l a  

plus interne (Fig. 132) . 
Le noyau du s~orozo ï te ,  de f o m  ovoïde a une polarité t rès  

nette. La face dirigée vers 1 'avant du germe infectieux envoie une expansion 

latérale en forme de lame (Fig. 1291, délimitant une sorte de cupule qui pré- 

sente une activité importante de l'enveloppe nucléaire. Cette dernisre émet, 
par sa membrane externe de nombreuses peti tes vésicules (Fig. 129-1 38) qui 
se soudent pour former les saccules d'un dictyosome. 

A 1' avant de ce dictyosome, de nombreuses inclusions occupent l a  

majeure partie de l a  zone apicale. Ces inclusions sont de deux types. La ma- 

jor i té  d'entre e l les  sont constituées de granules sphériques, à proximité des 

faces latérales du dictyosome, e t  qui prennent une forme de navette au fur e t  

à mesure que l 'on s'approche de l'apex du sporozoîte (Fig. 132, 133, 134, 135, 

137). Ces organites sont en réal i té  des inclusions en forme de bouteille, se 

prolongeant par un long goulot é t ro i t  qui vient se terminer au niveau de l a  

membrane externe du sporozolte, en passant par l ' in ternvt ion antérieure du 

complexe interne (Fig. 132- 134) . Toutes ces inclusions constituent des stades 

différents de l'évolution des micronèmes, présents chez l a  plupart des germes 

infectieux des Sporozoaires e t  dont l e  rôle précis n'a jus-'alors pas é té  

démontré. 

La part ie  antérieure du sporozoite comprend également une grosse 

inclusion limitée par une membrane, au contenu homogène moins dense que cefui 



SCHElIAS MONTRANT QUELQUES PHASES ESSENTIELLES 

DE LA GENESE DES r;ERMES I W f l I E U X  DANS LE 

SPOROBLASTE. 

1 - Déjà au cours des divisions métagamiques, une partie du coqlexe membranaire 

cles futurs zoïtes est  présent. Il e s t  constitué par l a  membrane cytoplasmique . 
du sporoblaste (m. cyt.) e t  des saccules de réticulum endoplasmique l i sse  

(r. e.  1) parallèles à celle-ci. Les centres cinétiques (c.c.) vont déterminer 
l a  polarité des germes. 

P. S. = Paroi du sporoblaste . 

2 - A l a  f in  de l a  3ème division métagamique, l a  membrane cytoplasmique du sporo- 

blaste s'invagine (1. m. cyt) Zi proximité du centre cinétique (c. c.) qui vrai- 
semblablement se dédouble encore une fois .  

3 - L'invagination de l a  membrane cytqlasmique (1. m. cyt) se poursuit (flèches) 

suivie par une extension des futures membranes internes (m. int)  e t  délimite 

de cette façon une zone de cytoplasme qui englobe progressivement le noyau. 

A 1 'avant de celui-ci se contiti;.e un dictyosome (G) qui donnera par ses 
extrémités latérales des vésicules précurseur des micronèmes (ve. Mc.) e t  

par sa face externe une grosse vacuole qui donnera l a  rhoptrie (ve. R) . Le 

centre cinétique dirige l a  synthèse des microtubuies sous-pelliculaires qui 

suivent toujours l'extension des membranes internes. 

4 - En coupe transversale à un niveau médian du noyau (N) on retrouve de chaque 

côté la  membrane cytaplasmique en cours d'invagination (1. m. cyt.) suivie 

par les rriembranes internes (m. i n t  .) , ceci face au noyau. Les microtubules 
sous-pelliculaires suivent l a  progression des membranes internes. 





1 - Essai de représentation schématique dans l'espace du processus de 
délimitation des germes infectieux dans le sporoblaste. 

Les flèches indiquent la progression des membranes externes (m. ext. + 

m. v = mmbrane de la vacuole qui englobe l'ensemble du germe) et internes 
( m. int.) à l'avant et l'arrière du noyau, et également le processus 

d'enveloppement latéral. 

2 - Coupe transversale à l'avant du germe. Les membranes externes (m. ext + 

ni. v) ont atteint leur extension maximum, mais pas encore le complexe 
interne (m. int). Noter la position des microtubules sous-pelliculaires 
(mt. S. p). 

3 - Coupe transversale au niveau médian. Les différentes membranes ne se 
sont pas encore rejointes. 





des micronèmes . Cette inclusion en forme de massue constitue l a  rhoptrie, or- 

ganite antérieur dont l e  rôle es t  semble-t-il primordial au cours de l a  péné- 

tration des germes infectieux dans 1 'épithélium intestinal (voir chapitre . 
Autour du noyau e t  dans l a  zone cytoplasmique postérieure au noyau 

sont. localisés essentiellement les organites cellulaires classiques. De nom- 

breux grains dl amylopectine occupent ce t te  région (Fig. 137,138) . Ils sont de 

pet i te  t a i l l e ,  allongés, e t  tout à f a i t  différents des grosses inclusions 

polysaccharidiques du reliquat cytoplasmique (Fig. 1 30,131) . La réaction de 

mise en évidence des polysaccharides permet de bien diffgrencier l es  grains 
d'amylopectine des micronèmes (Fig. 131) e t i l  semble que l 'on a i t  affaire i c i  

une synthèse de nouveaux polysaccharides par l e  sporozoî te  en cours d ' individuali- 

sation. Les globules lipidiques ne semblent pas non pl- ê t re  incoïporés au 

cours de l a  formation des germes infectieux e t  ceux présents plus tard doivent 

également provenir de nouvel les  synthèses. 

Les mitochondries sont contenues dans l a  portion cytoplasmique pos- 

térieure (Fig. 1 37-1 38) . Notons en dernier l ieu  une disposition particulière 

des ribosomes, situés en périphérie du germe sous l e  complexe mernbranaire in- 

terne (Fip. 130, 136, 137) . Sur coupes tangentielles (Fig. 141) , ils apparais- 

sent disposés en aligriemerits réguliers longitudinaux parallèles entre les  mi-  

crotubules sous-pelliculaires. Ces alignements sont au nombre de 4 ou 5 entre 

chaque microtubule e t  témoignent peut-être de 1 ' origine ergastoplasmique du 

complexe interne. 

III - ORIGINE ET EVOLIITION DES ELE3IENTS DU FUWR SPOROZOITE 

On considérera dans ce paragraphe plusieurs catégories de membranes, 

qui toutes jouent un rôle essentiel dans l a  genèse des sporoltes ; à l a  fo is  

dans l a  constitution de sa paroi complexe, e t  dans l a  f~rmation de certains 
de ses organites. 

a) Le complexe membranaire interne e t  Ia  mefirane piasmique 

Bans l e  chapitre de l a  division, il est  décrit que les  centres 

cinétiques qui polarisent l a  division sont toujours situés à proximité inm.6- 

diate d'un pore assez large présent à peu près au centre d'une couche bimem- 



branaire formant un saccule aplat i  disposé parallèlement à l a  mmbrane plasmi- 

que du sporoblaste, à 20 nm environ de celle-ci. Ces saccules ont un pourtour 

souvent di laté,  e t  1 'on peut remarquer dans certains cas qu' ils sont en conti- 

nuité directe avec l e  reticulum endoplasmique dont ils dYrivent t rès  vraisein- 

blablement , 

En début de Jème division, alors que les centres cinétiques sont peu 

éloignés l 'un de l' autre, chacun d'eux e s t  accompagné de son saccule bimembra- 

naire (Fig . 1 1 1-1 12) . Au cours de l a  séparation des centres cinétiques, l e s  

saccules suiventleur dép lacement e t  augmentent en surface . Ces membranes vont 

constituer les premières portions du complexe membranaire interne du sporo- 

zoite . 
Vers l a  f i n  de l a  dernière division sporogonique les  membranes inter  

nes s'étendent toujours parallèlement e t  à égale distance de l a  membrae cyto- 

plasmique du sporoblaste, e t  atteignent un diamètre équivalent approximative- * 2 celui des noyau qui leur font directe-t face (Fig. 7 13 , 11 4 , 11 5) . 
Ces derniers sont toujours situés en périphérie du sporoblaste (résultat de 

l a  3ème mitose) e t  c 'est  à proximité immédiate de chacun d'eux, que vont se 7 

structurer les  germes infectieux. yQ2 
Pour bien sa i s i r  l a  suite du processus d'individualisation des spo- 

rozoîtes, il faut considérer des plans de coupe transversaux e t  longitudinaux 

de ceux-ci. Le germe es t  polarisé t rès  t ô t  e t  déjà au stade décrit  précédem- 

ment on peut constater une évolution différente des structüres mefiranaires. 

En coupe transversale, l'extension du complexe ~~embranaire interne 

s 'effectue d' abord parallèlement à l a  membrane plasmique du sporoblas t e  

(Fig. 114) puis ensuite à peii près perpendiculaire~ent à celle-ci, à pa r t i r  du 

moment oit l'extension latérale e s t  suffisante pour pouvoir englober l e  noyau 

(Fig. 1 16-1 17) . A par t i r  de ce degré dvévolution, l a  membrane cytoplasmique 

du sporoblas t e  va s ' invaginer parallèlenent à l a  lame bimembranaire (Fig . 1 1 8) 

On trouve alors une superposition de quatre membranes &nt les  deux plus ex- 

ternes (membrane plasmique) sont disposées bien régulièrement à 20 nm l'une 

de 1 'autre. A 20 nm égalelnent de celles-ci sont placées l es  membranes consti- 

tutives du complexe bimembranaire interne, qui sont un peu plus minces (6 m 
contre 7 3 8 nm) e t  étroitement accolées. Un certain nombre de microtubules 

(futurs microtubules sous -pe l l icula i res  , courent sous les  membranes , unique- 
ment en vis  à vis du complexe irterne déjà mis en place (Fig. 1 1) . Les mem- 

branes constituent alors une sorte de "berceau'Vans lequel e s t  logé le  noyau. 



Si l'on considère maintenant ce qui se passe sur des plans de 

coupe longitudinaux (futur plan antéro-postérieur du sporozoîte) le mode 

d'extension des systèmes membranaires est analogue. Une invagination de la 

membrane plasmique s'effectue à proximité de l'ancien centre cinétique qui a 

polarisé la dernière division (Fig. 1 13) . L ' interruption dans la laqe biinem- 
branaire est toujours présente, le centre cinétique y est logé. Certaines ha- 

. . .  

ges (Fig. 119) nous laissent supposer que celui-ci se dédouble encore une fois 
corn pour amorcer une mitose, mais dans ce cas, la poussge microtubulaire ne 

s'effectue pas en direction du noyau, mais parallèlement à la paroi du sporo- 

blaste (Fig. 11 9) et provoque en quelque sorte un glissement des systèmes mem- 

branaires liqitants. Au fur et il mesure du glissement, une zone cytoplasmique 
se délimite à l'avant du noyau, les membranes en cours d'extension f o m t  une 

sorte de chapeau (Fig. 121 , 122, 123, 125). Les mouvements similtanés d'exten- 

sion latérale et d'enveloppement vers l'avant vont isoler un volume cytoplas- 
. . . . . . 

.mique en forme de banane dans lequel sont incorporés une partie du cytoqlasne 
ainsi que certains organites du sporoblaste. Les sporozoïtes s'individualisent 

deux par deux, leurs parties antérieures opposées (Fig. 121,122) mais ne sont 

pas disposés dans le prolongement 1 'un de 1 'autre. Ils se forment obliquement 
et vont se retrouver en position tête bêche dans le qorocyste &. (Fie. 135) 

En résumé, la paroi des sporozoîtes se constitue en majeure partie 
avec des membranes présentes clanç le sporoblaste. La membrane plasmique pro- 

-v2ent de la membrane limitant le sporoblaste, qui présente très vraisemblable- 

ment des zones de synthèse pour compenser l'inqiortante au,gmentati.on de SUI-face 

Le complexe menbranaire interne se forme à partir du réticulum endo- 

plasmique, et son extension est toujours retardée par rapport à l'invagination 

des membranes plasmiques. Il semble que ce soient ces dernières qui dirigent 

le dévelop~ement du complexe interne. Dans le sporocyste nrûr, les huit sporo- 

zoîtes se trouvent englobés dans une sorte de vacuole et sont disposés à la 

périphérie de la spore (Fig. 136-137) qui présente en son miliei? Lm reliquat 

cytoplasmique inportant. 

Les cisternes ergastoplasmiques sont abondantes dans le sporo- 

blaste (Fig. 1 11) . Ces éléments du réticulum ont essentiellement deux fonctior 
Ils participent d'une part de façon majeure B l'élaboration du complexe interr 
des sporozoîtes, et d'autre part ils interviennent directement dans la diff6- 

. . 
renciation des dictyosomes (Fig. 113). Cette dernière s'effectue de façon ela: 



sique, comme nous 1 'avons déjà signalé lors de l a  fécondation. Ce qu' il faut  

remarquer en ce qui concerne les dictyosomes, c 'est  qul ils sont toujours for- 

més à proximité des noyaux (Fig. 114) e t  en nombre équivalent à ceux-ci 

(Fig. 115). Ce phéncmène e s t  à rapprocher de ce qui a été décrit  lors des 
divisions progamiques . Les dictyosomes, dès l e  début de 1 ' individualisatien 

des sporozoîtes présentent m e  activi té  propre. 11s forment, à l a  périphérie 

des saccules de leur face active,des peti tes vésicules au contenu homogène 

peu dense aux électrons (Fig. 114). Ces vésicules/ en migrant dans l e  cytoplas- 

me s'opacifient pour donner des inclusions analogues clu point de vue aspeGt / 
aux vésicules formatrices de l a  paroi du zygote (Fig. 113). 

Dans l e  .sporoblaste en évolution, on trmve donc un dictyoso- 

me proche de chaque g e m  en formation. Quand l a  calotte antérieure e s t  mise 

en place (Fie;. 124), l e  dictyoscme migrera dans l a  zone de cytoplasme a ins i  

délimitée (Fig . 1 26) . Les sporozof tes  en cours d' individualisation prennent 

alors un aspect caractéristique, avec une nette polarité. L1é16mnt directeur 

semble ê t re  l e  noyau. La membrane externe de son envelappe bourgeonne de pe- 
t i t e s  vésicules en direction du dicty-osorne (Fig. 122, 126), e t  devient alors 

3 l'origine de son renowellement, rôle joué auparavant par l 'ergasto~lasme. 

Ce processus se poursuit dans l e  sporozoïte mûr. 

D' après nos observations, 1' activi té  du Golgi e s t  essentielle 

à l a  genèse des organites antérieurs (micronèmes - rhoptrie) du geme Inzec- 

tieux des Sporozoaires. Le pourtour des saccules du dictyosome forme de pet i -  

tes  vésicules (Fig. 123) dont l e  contenu es t  peu dense aux électrons, e t  qui 

donnent par coalescence les mic ronè~~~s  caractéristiques du sporozoite ni3 

(Fig. 127, 128, 129) . 
La rhpptrie quant -à e l l e  se forme à par t i r  de grosses vacuoles 

issues de l a  face externe du dernier saccule du dictyosom (Fig. 126). Ces 

vacuoles en fusionnant vont constituer une grosse inclusion, d'abord sph6rique 

au contenu c la i r  e t  hgtérogène (Fig. 125, 127). Puis au cours de l a  niaturataor 

du sporozoIte, cet te  inclusion s'ovalise plis se pédiculise a l a  par t ie  an- 

térieure, en &me temps , son contenu s 'opcrcifie e t  devient homogène (Fig. 

133). Ainçi se constitue une rhoptrie typique dont 1 'évolution sera décrite 

au chapitre du mécanisme de 1 ' infestation. 

Be plus, 1 'appareil de Golgi semble participer en pzrtie à l a  

croissance du complexe membranaire interne du sporozoite, mais il n'est pas 

possible de 1' affirmer, nos concl.usions se basant uniquement sur des aspects 

morphologiques (Fig . 1 23, 1 25) . 



c) Le centre cinétique e t  les  microtubules sous pelliculaires 

A l a  f i n  de l a  3ième division sporogonique, l e  centre cinétique 

localisé dans l ' interruption circulaire de l a  lame ergastoplasmique sous- 

jacente à l a  membr.me plasmique du sporoblaste va très vraisemblablement se 

dédoubler (Fig. 119). Une poussée microtubulaire se produit entre les  deux 

centres cinétiques, parallèlement à l a  paroi du sporoblaste. Cette force exer- 

cée par les microtubules pourrait favoriser 1 ' importante progression. du COR- 

plexe niembranaire qui forme l a  partie antérieure Cu sporozoîte e t  cn même 

temps déterminer l a  polarité antéro-postérieure du germe. Les micratubules 

ainsi mis en place sont l es  futurs microtubules sous-pelliculaires, au nombre 

de 16 chez l e  g e m  mûr. Sur des coupes transversales de sporozoîte en cours 

d' individualisation (Fig . 1 18) l e  nombre de microtubules @f i n i t i f s  e s t  déjà 

présent, e t  ceux-ci sont toujours disposés face au complexe interne déjà m i s  

en place. Ils suivent ensuite 1 'extension de celui-ci, un peu corne les  balei- 

nes d ' in parapluie qui s 'ouvre. I l  e s t  donc logique de penser que t rès  t ô t  les 

microtubules jouent l e  rôle de cytosauelette e t  qu' i l s  sont indispensables à 

la  borne mise en place du complexe membranaire dit sporozoîte. 

d) Les réserves du sporozofte 

Les réserves du sporozoîte, amylopectine e t  lipides ne provien- 

nent pas de l a  cellule mère. Au cours de l'individualisation des germes infec- 

tieux, il se forme un reliquat cytoplasniique inportant qui comprend en particu 

l i e r  une grosse quantité de paraglycogène, constitué de gros granules, ainsi 

que de nombreux globules lipidiques. Les réserves glucid.iqiles apparais sent 

assez tardivemnt , dans les  sporozoîtes déjà bien délimités (Fi?. 130) . La 

mise en évidence des polysaccharides selon l a  technique de SELIOILW modifiée 

par THIEPX montre bien que les grains d'amylopectine du sporozoite sont nette- 

ment plus pet i t s  que ceux du sporoblaçte (Fig. 131), e t  ils sont essentielle- 

ment 1.ocalisés dans l a  zone postérieure e t  siir l e  pourtour du noyau (Fig. 137, 

198). Les réserves polysaccharidiques son+ en relation assez é t roi te  avec des 

cisternes du reticulum endoplasmique qui doit participer à leur synthèse e t  

leur accumulation en pet i t s  granules (Fig. 136) . On peut constater l a  t rès  

grande abondance de réserves glucidiques sur les  sporozoites mûrs, e t  surtout 

sur ceux qci sont en cours d'excystation (Fig. 145). 



Par contre, les réserves lipidiques sont trSs peu abondantes 

e t  rarement visibles sur les coupes. Tout au plus trouve-t-on 1 ou 2 pet i t s  

globules lipidiques dans l a  part ie  postérieure du sporozoïts. 

évolution, d' inclusioris B s tnicture paracristalline (Fig. 1 2C, 1 21 ) qui scnt 

constitués par des agencements réguliers de tubules de 2 nm de dimètre. 

IV - 'DISCUSSION 

iO) La formation de l a  paroi kystique e t  de la  paroi &J sporoblaste 

Nous avions remis il ce chapitre l a  discassion sur l a  fornation 

de l a  paroi kystiqus lors de l a  gdtogenèse, car en e f fe t  celle-ci relève 

d'un processus t rès  voisin de l a  ccnstitilticn de l a  paroi du sporoblstr .  

Ilans les deux cas, on assiste à une structuration de natériel  ~ r o v e n a ~ t  so i t  

du jeune gam5tokyste so i t  du jeune sporoblrtste, çtnicturation qui s'effectue 
extErieurcmcnt e t  parallèlement 2 l a  me~~ibrane plasmique limitante. Dans l e  

cas de l a  paroi kystique, l e  trophozofte âgé présente Zans son cytoplasme de 

très nombreuses inclusions 3 aspect c w a c t  e t  limitéespar une nenibrane lé@- 

r m n t  décollée du contenu. Dans l e  zygote, tartes proportions gardées, 

nais trouvons un type de granule voisin . Gs inclusions viennent se vider à 

l a  périphérie du zygote et constituent une couche compacte d'environ 20 m. 
dfFpaisseur, ouche qui se structure peu à peu pour former deux lmes  denses 
séparées par un espace plus clair .  

Dans l e  cas de l a  paroi kystique, l e  processus de genèse de l a  

paroi doit ê t re  semblablebien que nous n'ayons jamais pu vcir  les  grosses in- 

c fus i~ns  denses crever en surface. Ceci ne peut être slqposé qu'à par t i r  

d'obsesvations indirectes. Les inclusions denses disparaissent r-idenent au 
cours de l a  formatio~i de l a  paroi 211 ganétokyste . 

Un méca~isme analogue a Bt6 décrit dies d'augres Grégarines , 
en particulier par DESPORTES (1 969-1 970) , chez Stylocej?haf us f onpicollis. 

Dans ce cas, de no&reuses inclusions opques, d'origine golgieme sont accu- 

d é e s  sous f 'épicyte des trophozoïtes en syzygie, e t  sel-on l 'auteur pur ra ie r  

participer à l a  formation d.e 1 'enveloppe kystique. De zêne, BESSE (1 975) décri 

chez Lenidina tuzetae l'existence de nombreuses vacuoles de t p e  mlFonolysacc? 

ridique sous l'épicyte des gamétokystes dont l a  paroi e s t  en cours de fornatic 

Dans ces différents cas, il y 2 apparition, en surface du gmEtokyste d'une 

lame derise cl~ntinue, bien s tnct i t ree ,  e t  qui se double extérieurenent d'une 



couche de mat,ériel à, aspect f iSr i l la i re  se structurant pnrallè1er;:ent à la. 

lame dense. Chez Lecudina e t  Stylocepliali~ , l e  degré d'organisation e t  de 
) 

densification e s t  beaucoup plus importazt que chez Diplauxis , ce quisexpli- 

par l a  difficulté de f ixer  correctemnt les  stades enkyst6s . 
I l  faut rerarquer que l a  réaction de nise en évidence des 

polysaccharides mcntre cks granulations THIERY positi~res (Tige;. 131), mais 

qui ne semblent pas p m v ~ n i r  des inclusions denses f~rna t r ices  de l a  paroi 

kystique. Ces granulations pourraient résulter  de l a  dégradation d'une cer- 

taine quantité de grains d'amylopectine non incorporés dans les gamètes. 

S i  l 'on considère maintenant l a  genese de l a  paroi des -Oro- 
blastes, e l l e  senble relever d'un processus équivalent à celui de l a  forma- 

tion de l'enveloppe kystique. Les pe t i t s  granules denses d'origine golgieme 

migrent à l a  périphérie du zygote, viennent crever à l a  surface de celui-ci 

e t  constituent progressivement une couc.?e dense q i  se différencie en une 

lairae contintte gortcmt extbrieuremnt des expa?sic~ns f ibr i l la i res  di1 cell- 
coat . 

Puis cet te  couche dense se différencie en deux lames t r è s  ra?- 

prochées présentant une structure périodi~~ue.  Au ccurs de l'évolution du sporo 

blaste, une deuxième lame apyaraît, sans doute selon le  $me mécanisme, de 

même aspect que l a  preniière mise en place. L'espace relativemefit large entre 

les dela couches de l a  paroi constitue m e  zone de moindre r é s i s t axe  e t  Ter- 

niet de parler d'une exospore e t  d'une endospore comme le  décrivent PORCHZT- 

HENNERE (1 9691% e t  PC)RCHET-mTXE e t  RICiNRD (1971) chez certcri~es Coccidies. 

Nous n' avons pas chez D?-nlawcFs d' anneau de déhiscence cornrie chez Coelo trogha, 

Aggre~ata ou Toxmlasma (FERCJJSON e t  coll .  , 1979) , 1 ' ouv3rture de ia spore se 

faisant zu niveau du goulot antérieur (voir mécanisme d' infestâ.tion] . 
La genèse de l a  paroi sporocystique chez les Grégarincs présen- 

t e  des analogies avec cel le de l a  paroi il3 1' oocyste chez les Coccidio~orphes. 

Dans ce cas, les structures périphériqves sont const i t~ées  d'un nombre de cou- 

ches variables (7 IC L A W  (1 969) , SELrJERSmTTA (1 970) , DUSRE.lETZ e t  CJOPE 

(1971), DOENS-JüïUU e t  SENAID (1974), CHOBO'ïAR e t  coll. (1975), VAF-GESE 

(1 975)) mais leur origine f a i t  toujours intervenir des inclusions ?articullè- 

res dénomnées 'TVall f o h g  bodies" (VI. F. B.) qui sont de deux types, W F E 1 

e t  W F B I I .  Leur aspect ultrastructural e s t  voisin de cf lu i  obser.ré clez 

Diplamis &ns les  jeunes gamontes ainsi  qye dans l e  sporcl5las te. Leur origine 

selon WE.4T e t  coll .  (1976) es t  à rechercher dans 1 'ergastoplz~me pour l es  

W I: B fI kt dam le Golgi pour les W F B 1. Les auteurs mont.rent une polarité 



allant des globules W F B II entourés par llergasto?lasme, ce dernier formant 

un dictyosome à l 'origine des vésicules W F B 1. Ceci es t  à rapprocher de ce 

que nous-mêmes avons observé 3 propos des relations entre l'ergastoplasme, 

e t  les globules lipidiques d'une part ,  e t  l ' e r~as top lasm e t  l e s  di.ctyosomss 

d'autre part  (voir Fécondation) . 'Jne part ie  des réserves lipidiques pourrait 

être reprise par l e  rétimlum endoplasmique granulaire e t  senrir  ensuite,par 

transformation dans l e  Golgi,à l a  synthèse des inclusions forniatrices de 

mmbranes. Dans ce cas, on s'accorde parfaitement au schéma classique de l a  

synthèse des Protéines chez l e s  Eiuaryotes (PALADE, 1 975, BLODEL , 1 080) qui 

a l ieu au niveau des ribosmes du réticulum endoplasmique granulaire. Les 

protéines y pénètrent, puis transitent par l e  Golgi où e l les  subissent les 

transformations nécessaires à l a  constitution des sécrétions définitives. De 

plus, il faut remarouer l lut i l i .sat ion t r è s  vraisemblable d'une partie dss r2.- 

serves de nature lipidique au cours de cet te  synthèse. Dans l e  cas de I 'élabo- 

ration de l a  paroi du gadtokyste, certaires observations bien qu'incaqlétes 

montrent que l'on pourrait également l a  rattacher 2 ce schéma ( PRmSIW, 

197ia) 

2') Les membranes du sporozoïte 

L'Btude de l a  fom9tion des sporozoïtes dans l e  sporoblaste 

nous a permis de mettre en évidence l a  précocité de l ' in i t ia t ion d~ sa  genèse, 

e t  surtout 1.e rôle prédominant joué par les  membranes ?réexistantes ainsi  que 

l'inportance du centre cingtique dans l a  polarité du futur germe. 

Dès l a  deuxième division sporogoniaue ( la  memière n'a été 

observée que très incomplètement] les  premières portions du futur cmplexe 

mmbranaire interne sont présentes e t  ont pour origine l e  réticulum endoplas- 

mique. Des observations similaires ont é té  effectuées c?ez les Coccidies lors 

de l a  genèse des mérozoïteç au cours de la .  schisoponie. Dans ce cas, il appa- 

r a î t  sous l a  membrane cytoplasmique du schizonte des lames de matériel dense 
de définition variable selon les travaux, r a i s  dont l a  correspondance avec le  

réticulun endoplasmique e s t  plus que probable c m e  l e  simiale DLWU3IETZ 

(1975) chez Eimeria necatrix. Cet auteur suppose en outre m e  intervention h- 

portaqte du Golgi, par ayport de vi5sicules a u  membranes déjà en place. Chez 

Diplauxis également, certaines images peuvent l a i s e r  penser à une intenren- 

tion des dictyosomes dans l'extension du complexe interne, mais qui n 'es t  pas 

c e r t a i x ,  bien qu'avancée ?ar nous-même (PREYSIER, 1970). En effe t ,  l a  locali- 



sation du dictyosome dam l e  sporozoïte en formation n 'est  pas en faveur de 

cette hypothèse, en tout cas en ce qui concerne l a  partie postérieure du germe 

Dans les  czs de schizogonie, qu'elle se fasse par exogenèse ou 

enbogenèse, ou que l 'on considsre l a  formation des individus f i l s  

chez Toxoplasma, il y a toujours relation etroi te  entre l e  d5iiut de l a  

formation des g e m s  infectieux e t  l a  dernière division mitotique. L'associa- 

tion entre les pôles du fuseau de dernière division e t  l e  plasmalemme! CU des 

structures menbrmaires du type réticulum endoplasmique, es t  i.tdispens able 

semble-t-il à l ' i n i t i a t ion  de l a  genèse des g e m s  infectieux. Chez 12s Cocci- 

dies, cette ini t iat ion s 'effectue sous l e  plasmalemme oit se différencie une 

lame bimembranaire à proximité hmnédiate du centre cinétique qui détermine 

une interruption circulaire du futur complexe interne (,\?ex du germe) . Chez 

Toxoplasna (VIVIER ,1970 - Vn?IER e t  PETITPPEZ ,1969-1972 ) l ' i n i t i a t ion  des 

individus f i l s  nécessite l a  mise en place de ~embranes du réticulum endoplas- 

-mique ou du complexe interne de l a  cellule m6re , centrée sur l e s  pôles de 

division du noyau. 

Ce phénomène es t  nettement observable chez Diplauxis e t  le  pro- 

cessus de genèse des sporozoi"tes relève d'un n?éc3nisme tenant à l a  fo is  de 

l'exogenèse e t  de l'endogenèse. Normalement, l a  délimitation des germes pour- 

r a i t  se faire par évagination de l a  membrane plasnique du sporoblaste , mais 

l a  présence d'une paroi rigide oblige l a  membrane ?lasmiq,ue à s ' invaginer, e t  

on pourrait en quelque sorte parler d'èxogenèse interne" comme l'avance 

POWET-I-ESWRE (1972). Le processus es t  t r ès  voisin rie celui décrit  lors  de 

l a  formation des gamètes. Là aussi, en effe t ,  c 'est l a  mdrane  plasmique du 
. . 

gamonte ayi par invagination es t  à l 'origine de celle des gcmStes. 

Tous les  phénonsnes nehranaires intervenant dans l a  constitu- 

tion des germes infectieux des S?orozoaires semblent ê t re  calqués sur l e  &ne 

schéma, que l 'on s'adresse à des groupes aussi différents en'apparence que 

les Grégarines, les  Coccidies ou les  Hémosporidies, e t  necessitent donc une 

intervention essentielle e t  directe des membranes préexistantes. Ida membrane 

plasmique forme la  ne~brane externe du parasite e t  l e  coi-lexe bimmhranaire 

interne es t  -robablement d'origine ergasto?lasmique, quel c;m so i t  l e  groupe 

considéré. La diff iculté essentielle de 1 ' interpré tation dans de noirhreux 

travaux rgside dans l e  f a i t  que l a  résolution de l a  couche interne n 'es t  pas 

toujours suffisante pour bien observer l a  stnrcture en vésicules aplaties. 

Cependant, les travaux de MXLHORN e t  coll.  (1973) chez Eimria falcifoz-niis 



SENAüIl e t  CERNA (1969) chez Eimeria magna e t  tenella, SHEFFIELD e t  HA??nND 

(1967) chez Eimria bovis, COLLEY (1968) chez Eimria nieschxlzi e t  de SCHNIDT 

JOHNSTON e t  STEHBW (1967) chez Isospora montrent l a  constance de ce phénomè- 

ne chez les Coccidies. 
Chez Plasnodiun, l e  processus d'zpparitign des membranes ifitemes 

e s t  équivalent (i-EPLER, i-WF e t  SPRINZ, 1966)', e t  dans l e  cas des Toxoplasmes 

VNIER e t  PETITPREZ, 1968 e t  VIVIER, 1970, montrent parfaitement que l e  com- 

plexe interne des e~dozoïtes trouve son origine dans l a  couche mmbranaire 

interne de l a  cellule mère, qui n 'est  autre que du r é t i d u m  endqlaçmique 

particulier. Des mi5canisnies similaires sont observés chez Resnoitia (SHEFFIEU! 

1966) , Sarcocystis (SEIAIID, 1967) e t  FrenkeXia (KEPKA et  SCHOLTYSECK, 1970) . 
Une part iculari té  suplémentaire relative au conplrxe interne con- 

s is te  en l a  présence face à celui-ci d'un certain nombre de microtubules, qui 
a t te in t  

t rès  tô t  au cours de l a  genèse des sporozoîtes ontvapparement leur norbre 

définitif .  Leur nise en place terminale 5 'effectue parallèlement à 1 'extension 

des ~embranes internes. Cette évolution e s t  2 r a ~ r o c h e r  des st~zictures en 

écailles observées ?ar DUBRl3ETZ (1975) lors  de la genèse des nérozoïtes 

dtEirneria necatrix, écailles bimembranaires, situées sous l a  mnbrane -1asmiqu 

du germe en cours de formation, e t  qui se prolongent vers l e  cytoplasme. Deux 
microtubules sont associés à chaace écaille.  Ceci e s t  décrit pour l a  preniisre 

fois  t rès  nettement chez les  Coccidies e t  confirme les observations antérieu- 

res de ROBERTS e t  coll .  (1970) e t  SHEFFIE~ e t  HAT.?IOND (1966) chez Eimeria 

calio.~ermophili. D'après DLrRREMETZ, ces écail les pourraient ê t re  en partie 

formées par l a  coalescence de vésicules provenant de l 'appareil de Golgi. 

P~LIS récement, les  travaux de FERGIFON (1 976) e t  DIBREFET3 e t  

ELSTER ((1 979) confinent  1 ' association entre écailles e t  ?aires de niicrotubu- 
les, e t  9 par t i r  des données ncuvelles apgortécs par la  cryofracture 

(PO--mhTX e t  TCWIER, 1 977 e t  DüBRl3ETZ e t  TCiR?LER, 1 978) , ces aateurs 

supposent im rôle inportant jotlé par les  microtubules dans l a  mise en place dc 

complexe mmhranaire interne. Cette technique a égale~ent  nemis de démontrer 

que l a  pellicule interne e s t  cmsti t~16e par une juxtaposition de plaaues derit 

le ncïnbre es t  de moitié celui du no~bre  de microtubules sous-pellicclaires 

pour certaines espèces étudiées jusqufalorç. Chez l e  sporozoîte ?lasnodLm 

yoelii ,  il semble n 'y  avoir qu'une seule plaque constituant le  coiq~lexe interr 

(DUBRE3ETZ e t  col l  , 1979) . 



A signaler encore panni les r6sultats acquis en cryofractur,o 

l'existence d ' a l i~~emen t s  longitudinaux de particclles intrmmbranaires, dant 

l a  signification fonctionnelle n 'est  pas établie,  mais dont les relations 

avec des s tructures sous- j acentes sont avancées. Eü3T3IETZ e t  TCRPIER (1 97 8) 

pensent en effet  que face aux rr;icrotubules sous-l~elliculaires, on trouve b ~ s  

les merhranes internes (faces Pn e t  Pi) des aligneiwnts doubles de particules, 
avec entre chacun d'eux un certain nombre de rangees simples. Cette disposi- 

tion rappelle les alignements de ribosomes entre mic~otubules chez Diplauxis, 

mais l à  s 'arrêt? 13 comparaison, e t  toute relation entre ribosomes e t  particu- 

les intrmembrmaires e s t  purement spéculative ( I l  n 'a  jamais é té  montré 

d'agencements réguliers de ribosomes sas-pell iculaires chez les espèces étu- 

diées en cryofracture) . 

3') Le centre c id t t que  

Chez l a  plupart des g e m s  infectieux de Sporozoaires, à l'apex 

de ceiuc-ci, en avant du noyau e t  à proximité du centroc6ne ou du centriole 

lorsqu' i l s  exiç tent , se différencie un organits p a r t i c ~ l i e r  en forme detroll 

de cône, l e  conuîde. DUSXETZ (1971-1975) observe même une relatior, entre cen- 

t r io le  e t  centrocône en cours üe genèse sous l a  forme d f m  élémeiit allongé erl 
* 'bandelette dense venânt se terminer à l ' in tér ieur  de l'orgznite apical:' 

étudiees Le c~norde e s t  présent chez les  ~ o r o z o î t e s  de toutes l es  Coc- 

cidiesvet l a  plupart des GrSgarines, rnais absent chez les I<&!iosporidies e t  les 

Piraplasms (SC3IC)LRSECiK, ?IEL,iIORN e t  FRIBKOFF (! 970) , FOR(~IET-R~~TU'E% e t  

'IVIER (1971) e t  également chez les Diplauxis ( ~ ~ ~ 1 E R ( 1 9 7 1 ] ,  PORCi-IiI3~W2E 

et F I X R  (1 973) 1 .L 'absecce de conof ds chez Dipl alxis sp., c o r n  chez les  

Hémcsporidies e t  Piroplasmes, e s t  peut-être 2 mettre en relation avec 1 'absenc 

de structure centriolaire dsflnic. En effe t ,  il n'a jcunûi.s et6 décrit  de cen- 
triole. chez clts espèces alors qu ' i l  en existe chez celles dont l e  sporozoftc 

présente un conoide. BEkER (1 979), par contre, Gtablit une relation entre pré- 

sence ou non de conoîde e t  mécanisme de tranmission de 1 ' agent infectieux. 

Cet auteur pense que l e  conofde es t  prbsegt dans l es  cas ofi l e  cycle hpl iqce  

m e  transmission par voie intestinale e t  d ~ n c   ci passage tr:uisEpith5lial. Ceci 

est en contradiction âvec nos propres observs-tions e t  nous pendions plütôt 

pouf une relation centriole-centroc6ne. 



En ce qui concenie les inicrotubules sous-pelliculail-e s , DlTBE- 

XETZ (1975) chez Eimeria necatrix montre que "leur naissance e s t  associCe B 
un anneau discontinu de structure. périodique constitué de 1 1 unit& correspon- 

dant aux 1 1 paires de microtubules". Cec élément devient 1 ' anne211 d' insertion 

décrit chez les germes infectieux d r s  des Sporozoaires (PORCHET-iE\fUERE e t  

ViVEll ,  1971) . PO~IET-~h'E,S!E e t  RICHARl3, (1 971) observent pour leur part une 

convergence de inicrotubules ut our d ' un centriole lors de l a  dif f erenriation 

des mérozoïtes dfAggragata e t  supposent que cet organite es t  responsable de 

leur gensse. Pour notre part,  nous n'avons jamais obsenvé d'anneau dfir,sertion 

antérieur, les microtubules sous pelliculaires paraissent fixés sur une zone 

plus dense du pourtour & 1 'interruption circulaire antérieirre clu conplexe 

interne. I l  es t  à constater de plus que c 'es t  l e  centre cinétique non struc- 

turé localisé à cet  endroit qui e s t  responsable de leur synthèse, e t  celle-ci 

démarre t rès  précocSment. Dans l a  zone antérieure du germe er, diffGrenciatior., 

existe pro5ablelnent dé j à l e  nombre clé f i n i t  i f  de microti lbules sous-pellicu- 

laires qui évolutlnt toujours paralièlement à lfe,xtension clu complexe interne. 

Cette association é t roi te  entre l e  dévelopgement des membranes *ternes e t  

celui des microtubules sous-pelliculaires nous laisse supposer, cornile DLBIE- 
METZ (1975) que les tubules jouent dès l e  clépa.rt un rôle de cytosquelette fa- 

vorisant une mise en place correcte des membranes du futur sporozoîte, un peu 

c o r n  les baleines dirigent l'ouverture d'un parâpluie. 

4') Le rôle du dictyosom h s  l a  genèse des or,qn.n-it~s 

antérieurs (.micronèmes-rho~tries) 

Les rnicroiiè,nies e t  rhuptries sont des i~c lus ions  caract5- 

r i s t i q c s  de l a  plupart des g e m s  infectie-ux de Sporoznaires (PORCI-IET-mTLFPE 

e t  VIVIER (1971) e t  SCKOLTYSECK e t  bEHLHORN (1970)). I l  existe une distincticii 

Ultrastmcturale nette entre les  d3u.x types d'organites, bien que certains 

auteurs les  aient parfois confondus (Vl3iIER e t  PETITPREZ , 1972) e t  a-ue d'autre 

suggèrent une relation foncticnnelle entre eux (SCIiCLTYSECiC e t  WZr(3RV, 4970) 

Chez Eirreria stiedae, HELLER (1972) pense qu' i ls  cnt m e  origine conmune, r6- 

sultant 2e,11allongement d'une formation Mique. Ce n'est pas l e  cas chez 

-%p~du.Xis où i f on  peut obseiver avec suffisamment de précision leur o r i g k e  

e t  leur évolution. Bien que toiis deux d'origine golgierae, ces organites se 

forment de façon tras différente. D'une part 12 dictyosonie Emet latéralement 



CL ses saccules de peti tes vésicules au contenu peu dense, qui slo?acifie 

progressivement pour former des inclusions sphériques décrites auparavant. 

Ces inclusions migrent vers 1 ' apex du sporozof t e  en cours de ma l r a t  ion, se 

soudent entre e l les  pour former des élements ovoïdes qui se pédiculiseiit. Le 

goulot qui se différencie v i e ~ t ,  dans l e  sporozolte achevé, se terminer sur 

l a  portion de membrane cytoplasmique antérieure libre. Ces inclus ions cons ti- 

tuent sans conteste les micronSnes e t  DUB-Z (1 975) suppose un processus de 

formation identique chez Eimeria necatrix. 

Quant à l a  rhoptrie, qxi e s t  unique chez Diplcr~~xis, alors qu ' i l  
en existe plusieurs chez l a  ?lupart des autres Sporozoaires (Pt3P.CHET-HEXWQE 

e t  VIVIER (1 971) e t  SCIIOLTYSECK e t  MEiHLHORlI (1970)) , e l le  se différencie plus 

tarcliverrient , c o r n  chez Eirricria necatrix. Gn observe cependant re la t  ivenent 

t ô t  au cours de l a  qorogenèse l a  f o m t i o n  d'une vacuole au contenz peu dense 

a par t i r  de l a  face externe du dictyosme. Cette vacuole tout en slagrand:issan 

s'ovalise, puis se pédiculise pour venir s'aboucher sur l a  membrane cytcplasmi 

que- en rngm temps que les micronènes (voir néca.aisne dl i-nfestntion) . D l  autres 

auteurs supposent une origine golgienne des r h q t r i e s  (WV'TER e t  ccl l . ,  1972, 

1973, 1974) e t  DüEREXETZ (1 975) niais sans en mporter l a  démonstratim. Par 

contre, leur él~oliltion finale, e t  en part iculier  l a  variation dl haincgénéité 

e t  de densité de leur contenu es t  bien décrite. 

Le rôle des micr~nèms e t  rhoytries n'a jusqu'alors é té  quz 

supposé, e t  aucune théorie valable ne s 'est  inposge . 

5') Les réserves 

Un dernier point de l a  discussim concerne les rGserves polyszc 

charidiques . L ' axylopectinr: [RYLEY e t  col2 . (1 969) e t  SCI-EEVn (1 971) > est  

présente chez tous les  gemes infectieux de 3orozoaires sauf les Hémosposidle 

e t  les Piroplasnes (PORMET-HENNERE e t  VIVIER (1'371)) e t  constitue mie part 

importante de leur -~olime, en particulier dais l e  sporoblaste qui e s t  l a  

forme de résistance e t  de dissémination. Lars de l a  sporogenèse, il es t  net 

que ces inclusions ne sont pas incorporées dans les sporozoftes. Cependant, 

ceux-ci contiennent une quanti t é  assez conséquente d ' q l o p e c t  ine nouvellenient 

formée. Jiisqulalors, l e  l ieu  de synt.@se n'est pas bien dgfini (SI=HR3'EL, 1971 

mais corne VIVIER e t  coll. (1972) chez Hepatozoon, nous avons observé une assc 

ciatiori é t rc i t e  entre les  grains d' anylopectine e t  l e  réticulum endoplasmicpie 

à l a  fois dans l e  trophozoïte (PWSIER, 19713, l e  zygote e t  15 -sporozoîte. 



Nous n ' avons par contre j ,unais noté 1 ' associ ô.tion avec des 

mitochondries corne l e  montrent FORCHET-HENNERE e t  R I W D  (1 971) chez Aggre- 

gata eberthi 



Le mécanism d'infestation a été itudié sur de jeunes larves de 
Perinereis obtenues par fécondations artificiel.les en laboratoire. Les syores 

de Diplauis sont recueillies sur des Néreis épitoques, et lavées ab~nclament. 

Pour suivre la cinétique d' infestation, il fallait initialement savoir au 

t c m  de quelle période les sporozoîtes infestant étaient susceptibles d'être 
libérés des sporocystes. Il. a donc été nécessaire d'étudier llexcystation in 
vitro. 

a) Excystation in vitro 

Un certain nombre d'intestins complets sont récupérés sur de 
jeunes néreis d'un a?, et broyés au mortier. Le liquide emdant, nélangé à un 

faible volmc dlcau de mer est recueil.li dans un tube capillaire et centrifugé 
B 2 5 0  t/mn pendant 10 m. Le surnazeant est repris, déposé silr une lane, 
et on y ajoute quelques sporokystes parfaitement rrûrs. La gr6porôti.on est mon- 
tée entre lme et lamelle lutge à la vaseline de façon à éviter le déssEche- 
mnt. L'enveloppe des sporokystes est ensirite craquée par pression sur la 
lamelle couvre-objet, et les spores sont libérées dans le iiquide bitestinal. 

Lvobstrvation clmtinue au ~icroscope interférentiel montre qu'au bmt 'le 6 H 

environ, des mouvements ccmrnt?r?cent à se produire à l'intérieur des spores. 

A partir de ce moment, des sporozoftes mobiles sortent des spcrzs, par le gcu- 

lot ant6rieur (Fig. 1). Le processus d'exq~strztion necessite donc in vitro 

environ 6 heures d' acticn du liquide intestinal. 
A partir de ces données, il était ?ossible de ?asser à la phase 

d'infestation expérimentale avec i l r i  mW de chances de réussite. IAa techi- 
que utilisée est décrite au chapitre bIATEXEL et blETHûDES. 
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b) Excystntion in  vivo 

En fixant des larves de Perinereis envi.ron 6 3 3 H a p r h  inges- 
tion de spores de leur parasite coelomique, il a é té  possiSle de silivre 

1 ' excystation in vivo, en ultrâstructirre . 
Les siores ingérées par les larves se trouvent dans l a  part ie  

antérieure de 1' intest in primitif,  qui e s t  parfois fortement di laté tant l a  

quantité de spores avalées e s t  importante (Fig. q ,  r ) .  : 
L l étude au ~.croscope électronique de coups ul  t raf  ines de 

larves iricluses à ce stade montre que leur lumière intestinale contient de 

nombrecc sporocystes, généralement t rès  mal f ixGs . Cependant, parmi ceux-ci, 

un certain nombre qui sont sur l e  point de l ibérer  leurs sporozoî.tes, ou ei- 

cours dlexcystation sont correctement conservés e t  donc observables. I l  e s t  

u t i l e  de rappeler l a  structure du goulot antérieur de l a  ,spore. Cehi-ci  pr5- 

sente une zme en fome de dôm, 3 str iat ion ré_gulière d'inze periode df8envlron 

10 nm orientée dans l e  sens du plus g*md axe du sporocyste (Fig. 140) . Les 

deux couches priiicipales de l a  paroi, assiïnil6es à une endaspore e t  une? exo- 

-spore sont nettement séparées à l a  part ie  supérieure du dôm (Fie. 139) . Elles 

délimitent m espace assez large apparemment vide. Les s~orozoïtes scnt encore 

étroitement accolés les  ims aux autres (Fig . 1 35, 1 36) . 
Le stade ul terieur c!e I ' rxcystation coilsiste en une désorgani- 

sation de l a  structxre périodique du dôme. On se r e ~ d  comgte alors sue l e  gou- 

l o t  es t  formé par un agencement régulier de filanients (Fig. 139) qui 2 fo r t  

grossissemnt en coupe transversale apoaraissent sous 1 'aspect de t?~bules à 

paroi lâche d'lm dia?iStre d'envircn 10 nm. L'espace libre antérieur entre 

1 l enclospore e t  1 ' e>:aspore présente également quelques éléments f i b r i l l  o- 

tubulaires, qui annoncent 1 'ouverture proche di1 goulot. Celle-ci s 'effectue 

par soulSvement d 'um calotte de lqexospore qui se  dégage 1atCralement c o r n  

un clapet (Fig. 143). Ltendospore craque à son toür e t  les  f i lar~ents consti- 

tuant l e  d ô k  se di.qersent ex partie \-ers l1e;utErie~1-, mais ga rch t  irn agen- 

cement re la th~ment  rggulier siir l e  pcurtour ciu go~ilot. Il y a fomztion d ' ime 
zone d'étrangleinent par laquelle vont s o r t i r  l e s  spo~ozoîtes. Ceux-ci sont 

alors nettement séparés les uns des autres e t  sort.ent s~iccessivenient par le  

goulot (Fig. 1451. Ils sont parfaitement mobiles, dr stxuctiire id-entique à 

celle des germes intrasporocytaires. L'alignement régu!.ier des ribosones sous 

l a  pellicule, entre les microV~5ules sous pel.liculaires es t  particul:' crcmen't 

net (Fig. 145). 



Quand les  huit sporczoltcs sont sor t is ,  j.1 ne s~ibsiste plus qiie 

l a  paroi de l a  spore e t  l e  r e l i qwt  cytoplasmique ccnctj-txé essentiellement 

par les glol~i~les lipidiques e t  Ses grains d1a.myl.cipect?ne non bcorporés par 
les  germes infectieux (Fig. 144). Ce reliquat semble nettcmnt ni~ins i ~ o r t a i i t  

que celui du jeune qorocyste (Fig. 129) ce qui suppose une uti l isat ion des 

réserves du sporoblnste par les  sporozoftes en cours de maturation, réserves 

utilisées p o ~ r  leur propre ~~Gtabolisme. 

. , 

Nous allons tout d'abord étudier l a  cinétique de pénétration des 

sporozoftes dans 116pithélim intest inal ,  qui a é t é  suivie en f ixa i t  des lar- 

ves Ci des temps de Ci H, 19 H, 24 H, 48 H e t  96 H apr2s ingestion. de spores. 

Les transformations morphologiques subies par les  sporozolteç seront \rues 

uitérieureinent . 

De nombreux sporozoiltes sont libres cians la lumière intestiaa1.e 

(Fig. c e t  146) e t  déjà on neut ~bserver  des germes en cours de pénétration 

&ans ll$pithélium intestinal.  Ceci nous laisse s 7 q o s e r  cpe les sporozcrîtes 

passent t rès peu de tenps darrs l e  >mière intestinale e t  pénètrmt inmgdiate- 

ment cians 11épith61im. 

b) Temps 19 H - 24 11 

Une vue d'ensemble montre Ses sporozoites en cctilrs de rnicgration 

vers l a  basale de 1 l<pithélium intest inal  (Fig. 147). En fonction ciil nomerrt 

oil i l s  ont été libérés, ils se trouvent plus ou moins a n ~ c é s  6ans leur pro- 

gression. Th ccrtain nombre d'entre eu:  ont d6jà yratiope~wnt at teint  1.- pôle 

basal des ce lfules épi tR&llzles, alors que d ' autres se ~ r c w e n t  seuler.ent2 
mi parccurs. 

'9 partir de 48 11 après Lrtfestution, tcris les  ~ o r o z o î t e s  ont 

at teint  l e  pôle basal des cellules 51tcstL~ales (Fig. 154) e t  se trouvent très 



près & la membrane basale constituée par une Ime dense continue. 11 est 
frappant à ce stade d'infestation de constater que les germes soat presque 
toujaurs associés deux par &WC et qu'ils ne scmt pas intzgacellulaires 
(Fig . 1 55 , 1 59) . La cellule épithéliale présente du côth coelomlqrie ime E m -  
brane cytoplasmique 3 ndreux replis, et les jeunes parasites sont logés 
dans le creux de ces invaginations. 

Les étapes ultérieures de l'évolution des parasites nf  ont pas 
été suivies en microscopie électronique pour des raisons ii la fois techniques 
et de matériel, mais ont ét6 observées par contre en microscopie aptique. 
Environ 6 jours après infestation, on retrouve dans la c+rculation sanguine 
des jeunes larves (vaisseau sanguin dorsal) de tras petites syzygies qui vont 
rapidement gagner le coelome (Fig. q> . Le passage dans la cirdation s 'effet- 
tue vraisemblablement par 1 ' intermédiaire du sinus sanguin pbri-intestincil 
comme tendent à le montrer les travaux de P O W E T - M R E  est: FISHER (1973) 
sur me espsce très voisine : Diplamis schreveli, qui =subit la majeure partie 
de sa croissance dans ce sinus. 

Seule la mise en syzygie n'a pu être observée dirsctenont, 
mais la disposition en couple au pôle basal des cellules et le rapprochement 
tr8s étroit de deux individus pourraient bien être le signe d'un accouplement 
prochain et b c  extrêmement précoce si l'on considère que le cycle naturel 
complet du parasite s'étale sur trois ans. 

III - LES WDIFICATIONS ULTRASTRUWES DES GERMES INFECTIEUX AL1 COIJRS DU 

PASSAGE TRANSEPITHELIAL 

Celles-ci sont rapides et fonction au départ de la position des 
sporozoltes dans l'épithélium intestinal de la larve. Elles intéressent à l a  

fois la forme du parasite, sa paroi limitante, et ses organites cytoplasmique! 
Dès la pénétration dans 1 tépithélium, les sporozoîtes se raccour- 

cissent notablement, deviennent nettement ovalaires (Fig. 147). La zone anté- 
rieure est dirigée généralement vers le coelome de la larve et apparaît 
toujours bien différenciée. Les membranes limitantes ne sont pas modifiées. 

En ce qui concerne les organites cytoplasmiques, leur polarité, évidente 
dans les sporozoTtes, s'estompe .La cellule se différencie à plusieurs ni- 
veaux. Les microtubules sous-pelliculaires perdent leur agencemen t régulier, 
surtout à la partie postérieure (Fig . 148) par suite du raccourcissement du 



parasite. Les ribosomes se dispersent dans le cytoplasme et chose très carac- 
téristique, le réticulum endqlasmique granulaire se reconstitue. Celui-ci 
est souvent en relation avec l'enveloppe nucléaire (Fig. 148) et englobe les 
réserves d'amylopectine très abondantes. 

Les organites antérieurs qui caractérisent le sporozolte (micronèmes 
et rhoptries) subissent eux-aussi une nette évolution. La rhoptrie, dès que 

le sporozof te a pénétré dans 1 'épithélium intestinal apparaît complètement 
vidée de son contenu et plus ou moins vacuolisée (Fig. 148-150). Les micronè- 
nies quant à eux sont encore à ce stade relativement abondants et identiques 
d'aspect à ceux du sporozoïte (Fig. 148-1531. Les gemes en cours de migration 
apparaissent souvent situés dans les espaces intercellulaires (Fig. 152) ,qci 
doivent être la voie qu' ils utilisent pour leur cheminement. Si parfois ils 

semblent avoir une localisation intracellulaire (Fig. 149), la réaction au 
+lanthane tend à prouver qu'ils gardent une conmunication avec le milieu extra- 
cellulaire. Cette réaction, pratiquée sur des larves 24 H après ingestion de 
spores, révèle sur le pourtour des parasites un précipité d'hydroxyde de lan- 
thaiie qui a pour propriété.de s'insinuer dans les espaces intercellulaires 

(Fig . 163,164, 165) . Ceci est encore plus net, comme nous 1 ' avons signalé 
précédemnt pour des stades d ' infestation plus avancés (Fig . 1 59) . 

A une phase plus tardive de la pénétration, les gemes sont franche- 
ment ovalaires, et ont même tendance à s'écraser dans le sens antéro-postérieu 
(Fig. 151). 

La membrane externe n'est pas modifiée , mais par contre, le complexe 
interne apparaît plus ou moins discontinu (Fig. 158). Des invaginations de 

celui-ci sont souvent visibles, canstituant des structures qui raqellent les 
micropores, mais qui en fait n'en sont pas (Fig. 158). Il n'est pas exclus . . 
que ces invaginations soient en relation avec le réticulum endoplasmique et 
donc pourraient participer B son édification dans le parasite en évolution. 
L 'enrichissement en réticulum est très net (Fig. 156) . 

La relation entre le réticulum granulaire et l'enveloppe nucléaire 

(Fig. 156-159), la participation de celle-ci dans l'élaboration du dictyosome . . 
(Fig. 155, 157, 159) ainsi que la présence d'abondants et larses pores nucléai 
res (Fig. 155, 156) %nt les signes d'une activité métabolique très importante 

La rhoptrie, dont le goulot vient s'aboucher sur la membrane plasmi- 
. . . . . . 

que à 1' apex du germe (Fig. 162) est complètement vidée, et se retrouve sous 



la forme d'un amas de membranes vésiculées avec quelques petites vacuoles au 
contenu dense plus ou moins hétérogène (Fig. 160, 162). 

La quantité de micronèmes, semble diminuer par rapport à ce qu'elle 
est dans le sporozoîte intrasporocystaire, mais ceci s'effectue plus tardive- 
ment a partir de 48 à 96 H d'infestation. 

Les réserves dlamylopectine paraissent également diminuer, mais 
1 'on peut par contre noter 1 'apparition des globules lipidiques (Fig. 15 1 , 
159, 162). 

IV - DISCUSSION 

Si llultrastructure des trophozoîtes a été abondament étudiée 
chez les Grégarines (voir VIVIER et coll. , 1970) , celle des germes infectieux 
(schizozoites et surtout sporozoites), ainsi que le mécanisme de leur élabo- 

ration sont de loin moins bieqkonnus . Dans les trois grands groupes établis 
par GRASSE (1953), seules quelques espèces ont été étudiées : chez les Archi- 
grégarines, Selenidium hollandei (SCHREVEL, 1968) ; chez les Eugrégarines, 
Porospora soyeri (DESPORTES et TiiEODORIDES, 1965), Styloeephalus africanus - 
(DESPORTES, 1967), Lankesteria culicis (SHEFFIELJI, GNWI&Y et SHIROISHI, 1971: 
Diplauxis hatti (PRENSIER, 1970), Diplauxis schreveli (PORCHE-FEINERE et 
FISHER, 1973) et chez les Néogrégarines Gigaductus anchi (OBIIEFES, 1971) et 
Mattesia oryzaephili (ORVIERES, LOUIS et KL., 1972). Ces résultats sont sou- 
vent très partiels, et notre tr'avail ainsi que celui de TRCNGiIN et SmEL 

(1977) sont les seuls à décrire les modifications ultrastructuraleç subies pal 
le sporozoîte ou schizozoîte au moment & l'infestation. Les travaux sur ce 

sujet ne sont pas très nombreux non plus chez les autres Sporozoaires et inté- 
ressent surtout la phase de pénétration. Les éléments essentiels concednt 
les Eimeria (ROBERTS, SPEER et HA.WND (1 971) , SCHOLTYSECK et CHOBOTAR (1 975) 
IENSEN et HAM43ND (1 975)) , les Plasmodium (LADIA, AIKAIVA et SPRINZ (1 969) , 
AIKAM, MILLER, JOHNSON et RABBEGE (1 978)) , les Babesia [RUBZINSKA, TRAGER, 

LEWENGRUB et GUBERT (1 976) ) et les Toxoplasma (AIKAM, KOSNTA, ASAI, F4IDOWI- 
KAM (1 977) , TAKEXKHI (1 977) ) mais ne ~résentent pas de façon précise les mo- 
difications ul trastructurales des germes kfectiem au tout début du dévelop- 

pement. m peut considérer que le seul travail concernant ce problème est 
celui de ROBERTS, HAMb10ND et SPEER (1970) chez Eimeria callospermoiihili, mais 

encore apporte-t-il peu de renseignements concernant les organites antérieurs 

et met surtout en évidence une augmentation de 1 'activité synthétique du 



sporozoïte intracellulaire par augmentation du réticulum endoplasmique granu- 

laire et gonflement du noyau. La formation de polysomes est également signa- 

lée par LADDA (1969) sur des Plasmodium nouvellement intraerythrocytaires. 
Ceci est comparable chez Diplauxis oi3 la réapparition du réticulum endoplasmi- 

que granulaire est nette et rapide (avant 24 H) . 
Les renseignements relatifs au devenir des microtubules sous- 

pelliculaires sont Ci notre connaissance inexistants, mais leur désorganisation 
doit être rapide et s ' accompagne d 'une ovalisation des sporozoîtes . 

Chez Diplauxis, le parasite est toujours entièrement limité par la 
membrane plasmique de la cellule intestinale et ~robablement il utilise la 

voie intercellulaire pour sa migration vers le coelome de son hôte. Ceci peut 

se comprendre par le fait que le sporozoïte de Diplauxis ne fait que traverser 
l'épithélium intestinal pour gagner rapidement sa position définitive, le coe- 
lome. A la différence des phases de schizogonie des autres Sporozoaires, il ne 
subit pas de déveluppement intracellulaire mais seulement une différenciation. 
A signaler que chez Eimeria magna (JENSEN et HAMWND, 1975, JENSEN et EDGAR 

(1976) et chez Babesia microti (RUDZINSKA et coll. (1976) le sporozoïte infes- 
tant nlapparaît pas toujours englobé dans une vacuole hôte, qui se désorganise 
rapidement après pénétration. Ceci ne semble pas être le cas des Plasmodium 
(LADDA et coll . , 1969, BANNISTER et coll. , 1975, A I M A  et coll. , 1978) oi3 
le germe infectieux apparaît toujours enfenné dans une vàcuole dêrivant du 
plasmalemme de 1 'hématie. 

En ce qui concerne le rôle des organites antérieurs (micronèmes - 
rhoptrie) dans la pénétration, nous ne pouvons actuellement qu ' avancer : 

des suppositions. Ce qui semble acquis, c'est que la rhoptrie se 
vide très rapidenient de son contenu, d'une part, et d'autre part que la quan- 
tité de micronèmes diminue pendant le début de l'infestation. 

Pour les rhoptries, leur rôle doit être prédominant pendant la phase 
de pénétration et leur action débuter dès l'accolement entre la partie anté- 
rieure du sporozoîte et la cellule cible. Les travaux de JENSEN et EDGAR (1976 

semblent confirmer cèci et les auteurs supposent une activité sécrétoire des 

rhoptries entraînant des modifications mernbranaires de la cellule hôte, bien 
que celle-ci reste apparemment intacte. Il y a cependant formation de vésicule 
dans la cellule hôte en face de l'apex du sporozofte et celui-ci est recower- 

extérieurement par du matériel qui pourrait provenir des rhoptries. Chez Eimeria mapa - -- 



conune chez Diplauxis, les 1-hoptries paraissent vidées de leur contenu vers la 

fin de la pénétration et elles pourraient donc bien avoir une fonction sécré- 

toire et servir essentiellement à la pénétration comme cela a été souvent 
supposé (voir SCHOLTYSECK et MEHLHORN, 1970) . Certains auteurs pensent que 
ces sécrétions sont de nature protéolytique (SCHOLTYSECK et ?EHLï-ïORN, 1970, : 
NORRBY et COU., 1968, LYCKE et ~011. , 1965) mais cette çolution nt est pas la 

. - -.. 

Snile plausible car la substance sécrétée peut agir tout sinplement en changeant les carac- 

téris tiques membranaires de la surface cellulaire ains i que le suggèrent LADDA 

et coll., 1969. Plus récemment, BANNISTER et coll., 1975, en étudiant la pé- 

nétration de Plasmodium knwlesi dans les hématies de singe émettent l'hypo- 
thèse que les substances sécrétées par les rhoptries ou les micronèmes peuvent 

être incorporées à la membrane de la cellule hôte et,en désorganisant les cou- 

ches phospholipidiques, favoriseraient une invagination de la membrane. Un tel 
effet correspondrait au modèle de SHEETZ et SINGER (1 974) qui montrent qu'une 
substance 'thétéropolaire" comme les anesthésiques produit des invaginations 

de la membrane plasmique des globules rouges par suite de l'expansion plus 

rapide de son feuillet interne, mais cette théorie est actuellement con- 

troversée. 

13; est possible également que les rhoptries contiennent des substan 

ces similaires au polypeptide riche en histidine q.ui paraît associé aux rho?- 
tries chez Plasmodium lophurae (KILETIAN, 1976) . De tels polymères d' amino- 
acides basiques peuvent entraîner de nombreuses modifications dans les membra- 
nes cellulaires Cperte de la rigidité structurale, baisse de la perméabilité, 

dgsorganisation membranaire (MWELAK et coll. , 1969, QUINTON et PHILPOTT, 
1973). 

En ce qui concerne les réserves polysaccharidiques, elles sont tm- 
jours abondantes dans le sporozof te en cours de passage, contrairement à 

ce qu'observent TRONCHIN et S(3.IREVEL chez Gregarina blaberae. Dans ce cas, 

les réserves d'amylopectine n'apparaissent que 4 à 5 jours après infestation. 

11 faut préciser qu'ici le sporozoîte n'a pas à traverser l'épithélium intes- 

tinal oii il se fixe directement par sa partie antérieure. On peut donc suppo- 

ser que la dépense énergétique est beaucoup moins importante et ne nécessite 

pas l'utilisation d'une grande quantité de réserves polysaccharidiques 

qui n'apparaîtront donc qu'au cours de la phase de croissance végétative 
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, CWITRE VI : ACTION DE L'HORWNE CEREBRALE DE PERINEREIS 

SUR LA CROISSANCE DE DIPLAUXIS 

La démonstration de l'existence d'hornone chez les Nereidae repose 

essentiellement sur des données expérimentales et dans les conditions actuel- 
les, aucun organe endocrine Fropre n'est connu chez les Annélides Polychè- 
tes, l'hormone étant semble t-il une neurosécrétion (DFiAINAUT-COLRTOIS. 1966 

à 1970, GOLDINC; 1967). Rien que la fraction active du princi~e hormonal soit 

isolée (WmN 1970) sa stmcture précise n'est pas encore connue. 

En ce qui concerne le rôle de cette substance hormonale c'est ac- 
tuellement essentiellement celui sur la mâturation génitale qui est étudié. 
Ces recherches sont grandement tacilitées par l'utilisation des cultures or- 

ganotypiques mises au point par DWI-DN, et Nereis diversicolor paraît être 
à ce point de vue un niatériel de choix. Avec Perinereis cultrifera, l'inpos- 
sibilité d'obtenir des cultures de ce t~rpe réduit de beaucoup le cbnp des 

expérimentations. Cependant, c'est chez cette espèce que l'on trouve la plus 

nette influence de l'hormone sur les cellules effectrices. 

Le problème qui nous intéresse est relatiC au mécanisme du bloca- 
ge de la croissance du parasite coelomique de P. cultrifera par llhonnone. 
Vers les années 1960, l'essentiel de l'étude expérientale a été réalisé par 
DURCHON et VIVIER (1961)1964), et l'effet d'inhibition du d6veloqement de 
Diplauxis par une substance d'origine cérébrale parfai.tement démontré. 

A partir de ce support expérimental, des recherches ont été en- 
treprises en vue de préciser ce mécanisme de blocage et nous avons été &.ne- 
né à utiliser différentes méthodes qui, soulignons le, ne nous ont pas donné 

des résultats entièrement satisfaisants. 

Dans un premier temps, il paraissait intéressant de pouvoir ex- 

périmenter sur des garasites ~aintenus en survie en milieu artificiel, de 

façon à se placer dans des conditions bien définies et reproductibles. Ceci 

avait pour but de faciliter une étude autoradiographique, en haute résolution 
et par comptage B scintillation liquide. Les quelques résultats obtenus étant 
inexploitables, nous avons repris 1 l experinlentation in vivo, en considérant 
essentiellement les modifications cytologiques de différents stades de la 

croissance végétative de Diplauxis, ceux-ci ayant subit un blocage de leur 

développement plus ou moins prolongé par 1 'hormone cérébrale de 1 'hôte. 



Dans ce chapitre seront présentés les éléments yositifs acquis à 

la suite de5 expérimentations in vitro et in vivo. 

II Essais de mintien en survie des trophozoîtes de Diplauxis 
en milieu artifiel . 

La mise en culture cellulaire avait donc pour but essentiel de 
pouvoir se placer dans des conditions expérimentales définies, et il fal- 

lait dans un premier temps obtenir une survie suf£isa.ment longue des para- 
sites, ainsi qu'une bonne conservation de leurs structures cellulaires. 

Après plusieurs tentatives infructueuses dans des milieux dérivés 
de ceux utilisés pour les cultures cellulaires de mammifères, nous avons testé 

un certain nombre de milieux employés par COUSSERANS (1975) ?Our la culture 

de cellules de mollusques marins. Parmi ceux-ci, seul le milieu X permettait 
au départ une survie suffisamment longue des trophozoltes pour être retenu. 

La composition de ce milieu est la suivante : 

Solution organique de TC 199 x 5 . . . . . . .  40 ml 
Antibiotiques 

Sérumdeveau foetal . . . . . . . . . . . .  10d 
. . . . . . . . . . . . . . .  Sérum de poulet 5 m i  

Eau de mer ultrafiltrée . . . . . . . . . . . .  100 ml 

Hydrolysat de lactalbumine 500 mg 

Glucose . . . . . . . . .  100 mg 

Pour la mise en culture, les tr~~hozoites de Diplauxis en même 

temps que des cellules coelonriques de l'hôte sont prélevés stérilement de 

la façon suivante : Les Perinereis subissent plusieurs lavages 2 l'eau de 

mer stérile puis sont exposées pendant deux heures aux Ultra-violet en salle 

stérile. Elles sont ensuite séchées à l'aide de papier filtre stérile sous 
la hotte à flux laminaire, puis ponctionnées avec une micropi-ette, en pre- 

nant soin de ne pas léser le tube digestif. La ponction est introduite dans 

des boîtes Falcon contenant le milieu de culture. Le pH du milieu est ajus- 

té soit au tampon Hepes, soit tout simplement en insuflant un peu de gaz 
carbonique dans la boîte. Le pH est alors voisin de 7,2 - 7,3, et donne les 
meilleurs résultats. 

Lors des premières tentatives avec le milieu X de COUSSEp\AYS non 
modif i6, si les cellules sanguines et coeloniques de Perinereis s ' étalent 
parfaitement, les trophozoltes de Diplauxis présentent après 24h. des ano- 
malies de leur paroi. 



De façon à les résultats, plusieurs modifications du milieu de 

base ont été faites, et la meilleure survie a été obtenue avec le milieu 

suivant : 

TC 199 eau de mer . . . . . . . . . . . .  20 ml 

. . . . . . . . . . .  Sérum de veau foetal 5 ml 

Eau de mer . . . . . . . . . . . . . . .  5 0 d  
Glucose . . . . . . . . . . . . . . . . .  100mg 
Hydrolysat de lactalbumine . . . . . . . .  250 mg 

La pression osmotique est alors plus basse que celle de l'eau de 

mer, se situant aux environs de 900 milliosmoles. Si l'on considère les cel- 

lules de l'hôte, leur étalement s'effectue rapidement (Figs 167-1 68) et leur 

survie atteint dans certains cas ?lus d'un mois (Fig 172). En ce qui concer- 

ne les trophozoftes, la durée de survie est fonction essentiellement de leur 
stade de développement. Les jeunes syzygies (environ 30 m de longueur) sont IYC 
animées de mouvements nendulaires pendant près d'une semaine (Figs 169-1 70) . 
Par contre, les trophozoftes plus agés (200 m de longueur) ne survivent cor- P 
rectement que pendant 48h. (Fig 171). En remarque, signalons que les couples 

à mouvements péristaltiques (plus de 250 m) résistent très m l  à la mise en 

culture. 
I" 

Néanmoins, il nous semblait possible de réaliser des expérimenta- 

tions simples sur les jeunes individus végétatifs. Là se présentait une dif- 

ficulté majeure, relative au grand volume des boîtes Falcon en rapport avec 

le nombre et la taille des parasites qui y sont introduits. Nous avons alors 

testé le même milieu en petites salières recouvertes d'une lamelle lutée à 

la vaseline. Les conditions de pH sont dans ce cas moins contrôlables et la 
survie moins bonne. Toutefois, des incorporations d'Uridine et de Leucine 

tritiées ont été réalisées sur deux séries de trophozoîtes placés dans des 

conditions hormonales différentes. 

Un premier lot de parasite, nonctionné sur une Nereis décérébrée 

depuis 7 jours est placé dans le milieu de culture contenant les éléments 

radioactifs (Uridine ou Leucine) à raison de 25 Ci/ml. Un deuxième lot de P 
trophozoîtes provient du même hôte, mais est placé dans le milieu contenant 
également deux cerveaux de jeunes Nereis d'un an. 



L'incorporation des précurseurs radioactifs est pratiquée 24h. 

après la mise en culture, dans les mêmes conditions que le ler lot, tou- 

jours en présence de cerveaux. 

Les expériences ont été renouvelées, et dans les deux séries, nous 

n'avons obtenu aucun marquage signicatif après deux mois et demi d'exposi- 

tion. Il semble d'après les résultats obtenus que les trophozoftes, mal- 

gré leur aspect apparemment normal subissent à la xise en culture des mo- 

difications essentiellement au niveau de leur covlexe membranaire , et 
qui empêchent 1 ' incorporation correcte des substances radioactives. 

A la suite de celà, nous avons abandonné les e~érirnentations in 

vitro. 

II 1 Expérimentation in vivo 

1) Exnériences de greffes de cerveaux sur animaux décérébrés 
-A--------------------------- 

DURCHIN et VIVIFR (1964) ont parfaitement démontré que la crois- 
sance des parasites coelomiques de Perinereis est bloquée lorsque à des ani- 

m a ~ ~  d6cérébré.s depuis quelque temps on injecte dans lerrr cavité coelomique 

des cerveaux actifs d'autres vers. Ces greffes de cerveaux sont apparemment 

réalisées sur des Nereis qui présentent des trophozoîtes coelomio,ues d'une 

longueur d'environ 150 m. P 
La phase de croissance des syzygies de Diplauxis se caractérise par 

deux étapes essentielles : trophozoftes à mowements pendulaires ( de 20 m 

de longueur à environ 250 , trophozoftes à mowements ~éristaltiques 
r^ 

P *' 
(de 2% p m 3 600 p m) . Il paraissait intéressant de compléter les travaux 
antérieurs en étudiant l'effet de réimplantations de cerveaux actifs sur 

des Nereis présentant des parasites aux différents stades de croissance. 

Pour ce faire, deux cerveaux de jeunes Nereis de un an sont réin- 

plantés 5 trois lots de six animaux qui ont subit la décérebration depuis 
7 jours (lotl) 20 jours (lot 2) 28 jours (Pot 3) . Tous les animaux sont 
maintenus à 16Oc. 

Au moment de la greffe, les stades de développement sont les 
suivants : 

- Lot 1 : Les vers présentent dans leur coelome des 

syzygies d'une longueur d'environ 100 m, qui sont aninées de mouve~ents 

pendulaires rapides. 
P 



- Lot 2 : Les trophozoïtes ont atteint une taille de 
200 à 250 m et la plupart d'entre eux sont doués de mouvements à la li- P 
mite pendÙlaire-péristaltique. 

- Lot 3 : Pour ce lot, les individus végétatifs sont de 
grande taille (400 à 5 0 ; ) ~  m) et présentent des mouvements péristaltiques 

caractéristiques de la fin de croissance végétative. 

La croissance des parasites en absence d'hormone est rapide. Après 

réimplantation coelomique de cerveaux, des contrôles ont été effectués à 

3, 7 et 12 jours. 

- a) Contrôle après 3 jours - - - - - -  
Il n'y a pas de différences notables entre les parasites observés 

à ce moment et ceux vus au contrôle de début d'expérimentation, ceci pour 

les trois lots. 

- b) Contrôle après 7 jours - - - - - - - - - - - -  
Des différences importantes sont à noter avec les observations 

réalisées avant la greffe de cerveaux suivant le lot considéré. 

- Lot 1 : Les parasites paraissent identiques en nombre et en 

taille 2 ce qui a été noté lors de la lère vérification. 

- Lot 2 : Dans ce lot, les syzygies, si leur nombre ne paraît 
pas avoir varié, leur aspect est différent de trophozoïtes témoins de même 

stade. Les couples, bien que de longueur identique sont plus trapus, et pré- 

sentent des microvillosités épicytaires beaucoup moins abondantes. De plus 

le cytoplasme apparaît plus granuleux. 

- Lot 3 : Dans ce cas, les trophozoïtes à mouvements ~éris- 

taltiques ne sont plus retrouvés dans les ponctions. Il ne subsiste que 

quelques rares syzygies à mouvements pendulaires qui avaient dès le début 

d'expérimentation un retard de croissance .' 

- c) Contrôle après 12 jours ------------ 
- 'Lot 1. Observations analogues aux précédentes. Trois ani- 

maux de ce lot ont été conservés pendant 1 mois 1/2 sans que les parasites 

ne subissent d'évolution. On peut considérer que le blocage de croissance 
de ces stades par l'hormone cérSbrale de l'hôte est très net. 



Lot 2, Pour ces Nereis, qui ?résentaient en début d'expérience 

d'assez nombreux trophozoltes à mouvements nendulaires-péristaltiques, les 

ponctions coeïimiques ne montrent que quelques couples à mouvements pendu- 
laires, en retard de croissance. L'effet de réimplantation de cerveaux est 

identique à celui noté dans le lot 3 à 7 jours, c'est à dire que les nertur- 

bations sont telles qu'elles entraînent la mort des   ara sites 

Lot 3. Identique à l'observation à 7 jours. 

Les conclusions tirées de cette première série expérimentale 

nous ont donné l'idée d'étudier à la fois les mdifications ultrastructura- 

les provoquée Far le blocage hormonal, et les perturbations de certahs-.m6- 

tabolisme ceci par autoradiogra~hie à haute résolution. 

Les deux études ont été menées en parallèle, et si nous avons pu 

obtenir quelques rSsultats pour le premier point, 1' étude autoradiographi- 

que s'est heurtée à plusieurs difficultés majeures. Tout d'abord parmi les 

animaux expérimentés, les parasitémies sont très variables, mais en général 
très peu importantes. 

Ensuite, il faut effectuer une recherche fastidieuse des tropho- 

zof tes en coupe semi-f ine , avec un succès très faible. De plus d' étude de 
l1 incorporation d'Uridine radicactive nécessite 1 'observation de coupes 

passant par le noyau et le nucléole. 

Ceci fait que sur toute la série expérimentale, seules quelques 

syzygies ont pu être observées, et l'étude autoradiographique a du être a- 
bandonnée. 

Ne seront donc présentés ici que les quelques résultats concer- 

nant les modifications cytologiques des parasites. Ces éléments, bien que 

partiels sont .assez significatifs pour nous laisser entrevoir quelques as- 

pects de 1 ' influence hormonale. 

2) Modifications ultrastructurales subies par les 

trophozoltes après action de P'homne cérébrale de Perinereis. 

Parmi celles-ci, il sera considéré troisasiiects qui concernent : 

le complexe membranaire périphérique, les inclusions cytoplasmiques, le 

noyau. Avant d'aborder ceci, il faut rappeler la structure normale des tro- 

phozoltes. 



a) Ultrastructure des trophozoïtes en croissance normale 

Les individus témoins ?résentent un complexe membranaire nériphé- 
riqüe nettement différencié , constitué d'une membrane externe doublée in- 
térieurement par un ensemble de saccules aplatis jointifs et que l'on sait 

dérivés du réticulum endoplasmique. La paroi émet de nombreux diverticules 

du type micrwillosités (Figs 173-1 74) . 
Les inclus ions cytoplasmiques sont nombreuses et de différentes 

natures : globules lipidiques plus ou moins abondants selon la phase de 

croissance, granules dlamylopectine qui acquièrent leur aspect classique 

sur les trophozoîtes en fin de mouvements pendulaires (Fig 177), petites 

inclusions denses limitées par une membrane et peu abondantes. Pour ces 

dernières, il faut noter que sur des individus en croissance normale, elles 

sont souvent observées en contact avec le covlexe membranaire interne et 

viennent semble t-il crever en surface. Il est possible que ce type d'in- 

clusion participe à la croissance mabranaire, et peut-être à la constitu- 

tion d'une couche externe à rôle protecteur racpelant le cell-coat (Fig 174). 

Le noyau bien arrondi à la coupe a un nucléo~l.asme de structure 
granulaire et homogène. Un volumineux nucléole est visible sur le Fig 173 

et résulte d'une concentration plus importante du matériel granulaire du 
nucléoplasme. 

Considérant ces différents éléments, nous allons présenter les 

modifications que nous avons observées après réimplantation de cerveaux 

sur les seuls parasites trouves en coupe. 

b) Jeunes Trophozof tes à mouvements .pendulaires (1 00 p m) 
f 

après trois jours de blocage. 

Le complexe membranaire périphérique est ~erturbé. Si la membrane 

externe apparaît normale, le complexe interne est quelque peu désorganisé 

(Figs 1 75-1 76) . Les microvillosités sont plus rares (Fig 175) que pour le 

témin (Fig 173) . 
Il n'y a pas de différences nettes pour les inclusions cytoplasmi- 

ques. Peut-être la quantité dlinclusions denses est-elle plus grande (ligs. 

175-176) et de plus, celles-ci n'ont jamais été vues en contact avec la ga- 

roi (Fis 176). 



Les réserves polysaccharidiques, qui se différencient assez mal 

sur coupes contrastées normalement apparaissent nettement sur coupes trai- 

tées selon la technique de THIERY (Fig 182), mais ne semblent pas avoir 

été mdif iées . 
L'enveloppe nucléaire est quant à elle, beaucoup plus sinueuse 

que sur le témoin et le nucléoplasme très hétérogène (Fig 175). Le nucléo- 

le semble réduit à quelques amas annulaires très denses. 

c) Trophozoîtes à mouvements~endulaires-~éristaltiques 

(lot 2) après trois jours et douze jours de blocage. 

4) Après 3 jours de blocage : 

La modification essentielle concerne, corne pour les jeunes tro- 

phozoltes, le complexe membranaire périphérique : désorganisation des mem- 

branes internes et modification de la structure des microvillosités (Fig 177). 

Ltamylopectine est regroupée en amas et les ificlusions denses assez nom- 

breuses. Les mitochondries ont un aspect normal. (Fig 177) . 

(j Après 12 jours de blocage : 
Nous avons signalé précéderment que la plupart des syzygies de ce 

stade avaient disparu du coelome des vers expérinientés après 12 jours d'in- 

fluente hormonale. L 'explication de ce phénomène est parfaitement illustré 
par la Fig. 178 qui présente le seul trophozofte trouvé dans les inclusions. 

Le complexe membranaire externe est totalement modifié et ne res- 

semble en rien à une paroi normale. Il n'est d'ailleurs plus oossible de 

distinguer la membrane externe et le complexe interne. Dans le cyto~lasme, 

de nombreuses inclusions denses sont regroupées par amas et on les différen- 

cie nial des quelques grains dramylopectine eux aussi très nodifiés. Les glo- 

bules lipidiques sont peu denses et paraissent avoir subi une sorte de di- 

gestion. Les mitochondries sont sphériques et gonflGes, avec très peu de 

tubules. Le noyau, dont la limite est compacte montre un contenu granulaire 

très hétérogène et les nucléoles ont semble t-il disparus. 

d) Trophozoftes à mouvements néristaltiques (Lot 3) 

après douze jours de blocage. 

Dans les trophozoîtes témoins de ce stade, les granules dlamylo- 

pectine sont abondants. 



Après 12 jours d'action hormonale, le seul individu que nous ayons 

trouvé présente une paroi très modifiée comme sur le stade précédent (6 du c). 
Les inclusions denses sont particulièrement abondantes et regroupées 

en zones compactes (Fig 179) . 
Les globules lipidiques sont complètement dégradés et souvent ré- 

duits à des enroulements membranaires de type ~yélinique (Fig 179). 

De façon à bien différencier les inclusions denses et l'amylouec- 

tine, nous avons traité les coupes par la technique de THIERY (1967). Cette 

réaction met en évidence que les inclusions denses ne réagissent pas, mais 

par contre on remarque de fins granules positifs dans le fond cytoplasmique 

(Fig 180-1 81 ) . Les éléments THIEYY positifs pourraient à notre avis être le 

signe d'une dégradation des grains d'amylopectine. 

IV DISCUSSION : 

Le premièr élément à considérer concerne l'évolution naturelle de 

Diplauxis. En se basant sur les données de PORCHET (1 974) , si 1 'on compare 
les stades de développement du parasite et l'activité endocrine de l'hôte, 

on constate que la croissance des trophozoïtes correspond à une activité 

hormonale nulle. En effet, pendant deux ans et huit mois de la vie des hôtes 
(qui est de trois ans), l'accroissement en taille des syzygies coeloiniques 

est extrêmement faible (de 20 m à 6 0 - 7 0 ~  m de longueur). Après cette pé- P 
riode, le niveau d' activité endocrine cérébrale devient pratiquement nul, et 
la croissance des parasites s 'accélère fortement (de 60-70p m à 603 - 700 /* m 
en 2 mis). Ceux-ci entrent alors en gamétogenèse puis en sporogenèse. De ces 

observations il est possible de conclure que les Grégarines ont un métabolis- 
me extrêmement sensible à 1 'hormone de 1 'hôte et donc que leur croissance ne 

peut se dérouler normalement qu'en l'absence de celle-ci. 

Du même coup, 1 'effet de réinplantations coelomique de cerveaux 
actifs est très net. Cependant, suivant la phase de croissance végétative 

considérée les effets seront plus ou moins importants, et il semble qu'il 
existe un stade de croissance critique au delà duquel l'action de l'hormone 
devient léthale. Cette phase correspond à notre avis au moment oi3 les couples 

passent des mouvements pendulaires aux mouvements néristaltiques, qui est 

celle où 1 'activité métabolique est la plus élevée. Dans le ~a!!~tro~hozoîtes 

en début de croissance, l'action hormonale ne provoque pas de perturbations 

suffisantes pour entraîner la mort des parasites. 



A quel niveau se situe l'action hormonale? Il est admis que dans 
de nombreux cas, la régulation hormonale s'exerce au niveau de la transcrip- 

tion (TATA 1970- TATA et SIITH 1979 IWATï 1972- O1?fALLEY et MEANS 1 974) . 
D'après les résultats obteniis par BERTOUT (1 976) il semble que le 

contrôle hormonal de la spermatogenèse chez Nereis diversicolor s 'exerce par 

l'intermédiaire d'une régulation des synthèses d l A W  survenant pendant la 

phase préméiotique. En ce qui concerne l'action hormonale sur Diplauxis, au- 
cune conclusion valable ne peut-être tirée des résultats fragmentaires obtenus. 

Il apparaît cependant que certaines synthèses sont stoppées , alors 
que l'utilisation des réserves glucidiques et lipidiques se poursuit. En ce 

qui concerne les inclusions denses, elles s 'accumulent dans le cytoplasme, 

ceci pouvant traduire un arrêt des processus d'exocytose, et indirectement 

provoquer un blocage du renouvellement membranaire. Ces phénomènes entraî- 
nent des perturbations telles sur les trophozoftes en phase maximum de crois- 

sance que ceux-ci éclatent. 

Si l'on considère l'action sur les synthèses dlARN, le seul point 

qui peut nous éclairer est relatif à la modification ultrastructurale du 

noyau. La disparition du gros nucléole et 11hétérogénéit6 du nucléo?lasme 
pourraient être le signe d'un arrêt des synthèses d'Al, et nar voie de 

conséquence, à plus longue échéance, des synthèses cytoplasmiques. 

Le problème du mécanisme d'action de 1 'hormone cérébrale de 
Perinereis sur la croissance de son parasite coelomique reste en grande par- 

tie posé, mais il semble assez difficile dans les conditions eqérimentales 

actuelles de le préciser davantage sur notre matériel. 



Dans 1 'ensemble du Sous-Embranchement des Sporozoaires, les Cocci- 
dies et les Hémosporidies, en raison de leur intérêt vétérinaire .et médical, 
ont fait l'objet de nombreuses études qui ont permis des découvertes intéres- 
santes à de multiples points de vue (Cytologie ultrastructurale, mécanisme 
d' infestation, développement en cultures cellulaires, recherches thérapeuti- 
ques). Par contre, les Grégarines, parasites d'invertébrés Miquement,présen- 

tent un attrait moindre, le seul intérêt de leur étude étant de caractère ex- 
clusivement fondamental. Les travaux réalisés en microscopie optique avaient 

cependant permis de montrer que ce groupe fortement diversifié pouvait présen- 
ter de nombreux points intéressants à approfondir. L'existence d'une phase 
rapide de croissance végétative, d'une phase sexuée et de la formation d'un 
germe infectieux sont en effet l'apanage de toutes les espèces de ce groupe. 

Parini ces différentes phases, c'est surtout la croissance végéta- 
tive qui a fait l'objet de recherches ultrastructurales chez les Grégarines. 
Les autres stades du cycle vital, en raison des difficultés de prépiration du 
matériel sont bien moins explorés. Notre travail apporte en ce sens de nombreu 
ses informations originales ou complémentaires sur la phase sexuée, la genèse 

du germe infectieux, et sur le mécanisme de transmission à l'hôte. 
L'un des premiers points de notre travail traite de la division 

nucléaire, jusqu'alors mal connue chez les Grégarines. Les résultats obtenus 

apportent plusieurs éléments originaux et nous permettent de replacer cette 
mitose dam le contexte général. 

La caryocinèse chez Diplauxis est polarisée par des centres cinéti- 
ws constitués de "matrices nématopoiétiques" (FAURE-'FREFflET, 1970) non 
structurées en centriole et qui engendrent les microtubules du fuseau. Ces 
centres apparaissent toujours en relation avec des saccules du réticulum en- 
doplasmique, quelle que soit la division considérée. Cette particularité ne 
serait pas à notre avis propre à la seule espèce Diplauxis chez les Grégarines 

et pose le problème du rôle de cette association dans la division. Le centre 
cinétique en tant que tel correspond probablement Ci une zone d'accumulation 
des molécules précurseursdes microtubules et joue un rôle de nucléation ana- 

logue à celui du centriole quand il est présent. Chez les Sporozoaires, dont 
1 'une des particularités essentielle est la pellicule trimembranaire, 
1 'association centre cinétique - membranes du réticulum se fait plus ou moins 



précocément (elle semble plus tardive chez les Coccidies) e t  chez Diplauxis 

pourrait entre autre favoriser l a  séparation des centres cinétiques en début 

de division, rappelant ce que l 'on peut observer chez certaines espèces où 

l e  centre cinétique e s t  fixé directement sur l'enveloppe nucléaire (groupe II 

de KUBAI, 1975 e t  voir FEBVRE, 1977). 

Pour l a  suite de l a  mitose, il y a formation de deux hémifuseaux 

obliques qui, après avoir provoqué l a  rupture de 1 'enveloppe nucléaire vont 

s 'intégrer l 'un à l 'autre pour former un fuseau continu uniq Qemettre e etvnnise la en 

plaque métaphasique des chromosomes comme dans l'orthomitose, d'oii l e  nom de 

cryptorthomitose donné par HOLLANDE (1972) à ce type de division. 

Au cours de l a  séparation des chromosomes à 1 'anaphase, il existe 

deux stades bien distincts. L'un correspond à un net raccourcissement des 

microtubules chromosomiaux (Anaphase A de INOUE e t  !UTTER, 1975) l ' aut re  à 

un allongement des microtubules du fuseau continu (Anaphase B). Ce phénomsne 

e s t  décrit p'our l a  première fo i s  chez un Sporozoaire alors qu ' i l  ne semblait 

devoir exister que chez les  "cellules supérieures". 

Les phases de division chez Ijiplauxis c o r n  chez les Grégarines 

ne présentant pas de schizogonie précèdent uniquement l a  formation des gamè- 

tes  e t  cel le  des sporozoftes. Les considérations générales relatives à l a  

gamétogenèse e t  à l a  sporogenèse sont de plusieurs ordres. Dans ces deux pha- 

ses, 1 'importance des systèmes membranaires irrqiliqués dans l a  genèse des ga- 

mètes ou des germes infectieux e s t  primordiale e t  on considère maintenant que 

c'est un phénomène général à tout l e  groupe des Sporozoaires. VNIER e t  col1 . 
(1970) avaient énoncé l 'universalité du système t ro i s  membranes e t  nos tra- 

vaux viennent l a  confirmer, non seulement en ce qui concerne l a  structure 

finale mais également l 'origine. Que ce so i t  dans l a  formation des gmètes 

ou dans cel le  des sporozoîtes, l a  membrane externe dérive de l a  membrane plas- 

mique de l a  cellule mère, alors que l e  complexe bimembranaire sous-jacent 

trouve son origine dans l e  réticulum endoplasmique. Notre travail  a pemis de 

montrer que l e  système t rois  membranes e s t  présent t rès précocément e t  que, 

au moins chez Diplawcis, il e s t  indispensable à l a  fois  au bon déroulement de 

1 a division e t  à l a  genèse des éléments formés à par t i r  de l a  cellule mère. 

I l  semble même qu ' i l  existe des s i t es  de reconnaissance particuliers sur cer- 

taines membranes issues du réticulum endoplasmique e t  l a  membrane plasmique 

du gamonte ou du sporoblaste, entraînant une internalisation de celles-ci pou1 

constituer une pellicule érimembranaire. Ce phénomène es t  t r ès  net au cours dc 



la gamétogenèse et aboutit à la formation d'un système vamolaire interne 
dérivé de la membrane plasmique. 

En plus de ces membranes à rôle essentiellement limitant, mention 
spéciale sera faite des membranes du réticulum endoplasmique granulaire. Le 

schéma classique de 1 'évolution de ces membranes et des synthèses qui leur 
sont liées est parfaitement décrit actuellement (voir BLODEL, 1980) et se 
retrouve morphologiquement chez Diplauxîs. Le réticulum granulaire peut donner 
par perte de ses ribosomes le complexe bimembranaire lisse dont on vient de 
parler. Il participe en outre à la genèse de nombreux dictyosomes en particu- 
lier en début de gamétogenèse et de sporogenèse (vraisemblablement un dictyo- 
some par gamète et par sporozof te) . Ce même réticulum se trouve en relation 
avec les grains d'amylopectine et les globules lipidiques, constituant la 
voie préférentielle de transport des substances provenant de leur dégradation 

ou servant à leur synthèse suivant les besoins. 

Si l'on considère de plus près le rôle des dictyosomes, en dehors 
de celui qul ils jouent certainement dans le renouvellement des membranes , ils 
participent de façon majeure à la synthèse de sécrétions propres aux Sporo- 
zoaires. Celles-ci seront différentes selon la phase du cycle et pourront être 
d'une part les inclusions denses formatrices de paroi (paroi du gamonte ou du' 
sporoblaste), d'autre part les sécrétions qui contribuent à l'élaboration des 
micronèmes et des rhoptries . 

Chez les Grégarines, à la différence des Coccidies, l'anisogamie est 

peu marquée, mais apparaît cependant nettement dans la plupart des cas. Chez 
Diplauxis , 1' ensemble des gamontes mâles et femelles participe à l 'élaboration 
de gamètes, sans reliquat cytoplasmique. Le nombre et la taille des gamètes 
mâles et femelles formés sont pratiquement équivalents, dl013 une anisogamie 
faible. Seule la présence ou l'absence de flagelle permet de différencier les 
él6ments sexuels en ultrastructure. Revenons au gamète mâle. Son étude démon- 
tre qu'il possède un flagelle parfaitement mobile, malgré une ultrastructure 

trés atypique de son axonème (3 + O) . Ce flagelle qui fait exception avec quel 
cyes autres au sehéma classique 9 + 2 pose le problème de lforigine de sa mo- 
tilité. Ceci étant dit, des études ultérieures permettront peut-être d'apporte 
des informations complémentaires sur la façon dont un monème aussi simplifié 

peut engendrer un mouvement hélicof da1 complexe relativement rapide. Ces tra- 

vaux pourraient être menés en parallèle sur le gamète de Diplauxis et celui 

de Lemdina tuzetae aLui possède un monème 6 + O (SCHREVEL et BESSE, 1976) . 



La phase de reproduction des Grégarines e s t  caractérisée par l a  

transformation du zygote en un sporoblaste dans lequel vont s ' individualiser 

un certain nombre de germes [huit chez Dipfauxis) . La spore e s t  l a  forme de 
résistance e t  de dissémination du parasite. Le germe infectieux f o d ,  dénommé 

zofte correspond au même schéma chez tous les Sporozoaires e t  ,comme le  souli- 

gne VIVIER (1979) "fait  l 'unité du groupe, qu ' i l  provienne de l a  multiplica- 

tion asexuée ou de l a  reproduction sexuée". Le zofte présente les organites 

cellulaires classiques e t  e s t  limité par une pellicule trimembranaire. En 

plus de ces éléments, il possède un certain nombre d'organites apicaux propres 

B ces formes cellulaires (conoîde - micronèmes - rhoptries). Le conoîde e s t  

absent chez Diplauxis . Pour les  micronèmes e t  rhoptries , bien que dérivant 

tous deux de l 'appareil de Golgi, ils sont différents e t  jouent vraisemblable- 

ment des rôles distincts.  Le devenir de ces organites au cours de l ' in fes ta t io~  

& l 'hôte montre que l a  rhoptrie intervient en se vidant de son 

contenu au moment de l a  pénétration (JENSEN e t  EDGAR, 1976). Quant aux micro- 

nèmes, i ls  paraissent agir  plus tardivement. Pour l e  moment, nous ne pouvons 

dépasser l e  stade de l a  supposition, aussi longtemps que l e  rôle exact de ces 

éléments ne sera pas démontré. ün pas en avant a é té  f a i t  dans ce domaine 

puisque l'on s a i t  actuellement isoler  ces organites e t  leur analyse biochimi- 

que e s t  en cours (DUBREMETZ, DISSOUS, 1980). I l  sera intéressant également de 

tenter de suivre leur synthèse au cours du cycle biologique. 

L'étude précise du mécanisme d ' infestation permet d'éclairer certain 

problèmes qui s 'étaient posés lorsque nous avions abordé l'étude du cycle de 

Diplauxis . L'un des points concerne 1' accouplement précoce des individus vggé- 
t a t i f s .  Les zoïtes, dès leur sor t ie  de l a  spore pénètrent dans l'épithélium 

b t e s t i na l  e t  traversent celui-ci pour gagner t rès  rapidement l a  proximité de 

l a  basale. C'est t rès  vraisemblablement à cet endroit qu ' i l s  s'accouplent, e t  

il faut donc supposer que leur membrane externe possède déjà des s i t e s  de re- 

connaissance bien différenciés permettant l a  mise en syzygie de deux individus 

sexuellement différents . Nous nous trouvons , avec les  Diplauxis (voir PORCHET- 

HENNERE e t  FISHER, 1973) en présence d'un cas assez exceptionnel chez les Gré- 
garines car généralement 1 'expression des s i t es  de reconnaissance entre indi- 

vidus génétiquement mâles e t  femelles s'effectue beaucoup plus tard, vers la  

fin de l a  croissance végétative. 



Un deuxième point à considérer e s t  celui du cheminement vraisembla- 

blement extracellulaire des zoltes au cours du passage transépithélial. Dans 

l e  cas de Diplauxis, il e s t  logique de penser cela car ils ne subissent pas 

de schizogonie. Le parasite n'a donc pas de nécessité de passer par une phase 

intracellulaire contrairement aux-, Coccidies. D'ailleurs, pour certaines Gré- 
b l  

garines dites à développement intracellulaire " (voir GRASSE (1 953) e t  ORFIIERES 

(1 971)), il sera i t  t rès  intéressant de pratiquer l a  réaction au lanthane de 

façon à savoir s i  e l les  sont effectivement englobées dans une vacuole hôte 

indépendante du milieu extracellulaire ou si au contraire e l les  ut i l isent  l a  

cellule parasitée uniquement en guise de protection contre l e  milieu externe. 

Les sporozoïtes, dès leur accouplement tombent dans l e  sinus péri- 

intestinal puis gagnent t rès  rapidenient l e  coelome. Chez Dip3auxis schreveli 
(PORCHET-HENNERE e t  FISHER, 1973) par contre, l e s  individus végétatifs, après 

un accouplement précoce subissent leur croissance végétative dans l e  sinus 

périintestinal e t  gagnent l e  coelome juste avant l a  gamétogenèse. Pour Diplau- 

x i s  ha t t i ,  les  syzygies vont croître t rès  lentement, jusqu'à ce que l a  concen- 

tration hormonale du milieu coelmique devieme favorable à l'achèvement de l a  

phase de croissance e t  au déroulement de l a  phase sexuée. Déplorons de nouveau 

les  résultats trop peu concluants obtenus quant à l'influence de l'hormone 
cérébrale de l 'hôte sur l a  croissance de son parasite coelomique. L'impossibi- 

l i t é  d'obtenir des cultures organotypiques de Perinereis limite beaucoup les  

études envisageables. Cependant, les quelques résultats expérimentaux acquis 

méritent dl ê t re  repris e t  approfondis. 

En conclusion finale, nous pensons par ce t ravai l  avoir apporté UI 

certain nombre de données originales sur quelques points du cycle d'une Gré- 

garine, qui montrent l ' in té rê t  que peut présenter leur étude. De plus, s i  

nous apportons des éléments propres au groupe des Sporozoaires, d'autres re- 

lèvent d'un aspect plus général de l a  vie cellulaire. 
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