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grace & Uépibolie de blastoméres proches du blastodisque. Leg
premiéres cellules qui occupent la cavité blastocoeliennc Possédent
une immense vacuole ceinturée par une mince couche de Cyto-
plasme contenant le noyau et des substances de réserve. Dénop,.
mées pour ce travail cellules vacuolisées internes, elles sont vraisem.
blablemenl analogues aux vitellophages décrits chez les embryong
de Bopyridés largement pourvus en vitellus (Strémberg, 1971). 4,
pole oppos¢ a Tlaire blastoporale, au niveau de la future facq
dorsale de I'embryon, apparait une zone de prolifération cellulaipe
intense, marquant l'emplacement du futur sillon dorsal, structure
classique qui existe temporairement chez les embryons d’Isopodes,
La jeune gastrula dont les dimensions ne dépassent pas 110, (e
large sur 120p de long, n’a pas subi de croissance notable par
rapport au stade précédent.

A la suite d’une lyse compléte des enveloppes extrinséques I et
[, la premiére enveloppe embryonnaire 1, encore relativement
plissée, recouvre seule I’embryon.

La suite de la gastrulation aboutit &4 la formation du classique
« bouchon mésendodermique », décrit notamment chez les Bopy-
ridés (Stromberg, 1971), qui contient le matériel cellulaire méso-
dermique et endodermique de la future larve et caractérise le
stade E. On observe également a ce stade, d’une part, un léger
mouvement d’invagination au niveau de la plaque dorsale des
blastomeéres en division et, d’autre part, un énorme accroissement
de taille de Pembryon. Le stade E est, par ailleurs, entouré d’une
couche épaisse 2 de matériel, disposée entre I'enveloppe embryon-
naire 1 et la gastrula proprement dite. Bien que ne semblant pas
correspondre a une véritable enveloppe embryonnaire, cette couche 2
a ¢té également répertoriée afin de simplifier ’exposé des résultats
qui suit. L’analyse ultrastructurale révéle alors un déplissement
total de Venveloppe 1, corrélatif de la croissance importante subie
par Pembryon entre les stades D et E, et de la présence de la
couche 2.

Par la suite, le stade F est essentiellement caractérisé par le
développement important de la bande germinative. Le reste des
blastoméres superficiels, répartis en une seule assise cellulaire,
représente 'aire extra-cmbryonnaire. Sur coupes ultrafines, I'em-
bryon parait entouré par le début de sécrétion d’une nouvelle
enveloppe embryonnaire 3. Cette derniére, appliquée directement
contre l'embryon, est entourée par la couche 2 et I’enveloppe
embryonnaire 1.

Le stade G présente un début d’allongement correspondant au
futur axe antéro-postérieur de I'embryon. Si 'examen ultrastructural
permet de déceler autour de Vembryon, & la fin du stade G, les
enveloppes embryonnaires 1 et 3, en revanche, il révéle la dispa-
rition totale de la couche 2. L’enveloppe embryonnaire 3, comple-
tement séerétée a ce stade, montre sur coupes ultrafines une struc-
ture carvactéristique. Par ailleurs, elle épouse la forme du sillon
dorsal et dessine, sur la face dorsale de I'embryon, d’importantes
verrucosités persistant durant les stades H et I.

\

Le stade H, soumis a une forte croissance liée au développe-
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{c la bande germinative, s’allonge remarquablement. Cette
ment d¢ 1d 7 A . . . . ,

hase de croissance nécessite obligatoirement le rejet de lenve-
ll:)Pl;e { devenue une enceinte trop exigué pour l'embryon. Cette
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Tableau synoptique des stades embryonnaires et de I’évolution cytologique
des blastomeéres des stades A, B, C, D, des cellules de la couche épithéliale
extra-embryonnaire des stades F, G, H et des cellules superficielles dorsales
du stade J, observés chez Hemioniscus balani B

I : enveloppe I de Peeut fécondé; I : enveloppe II de Pceuf fécondé; 1, 3, 4, 5 :
enveloppes embryonnaires; 2 : couche épaisse de matériel; A & J : stades em-
bryonnaires d’Hemioniscus balani; ex. em. : couche épithéliale de la zone extra-
embryonnaire; microvillosités : aspects des microvillosités de la membrane
plasmique apicale des blastoméres, puis des cellules superficielles de I’embryon
au cours de la sécrétion des différentes enveloppes embryonnaires; germ : bande
germinative.
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premiére exuviation subie par 'embryon constitue une nette démapy.
cation entre les stades G et H. Sur coupes ultrafines, le stade g
parait alors exclusivement protégé par I'enveloppe embryonnaire 3
qui suit encore le contour de I'embryon, notamment au niveau (y
sillon dorsal dont la forme est légérement plus évasée qu’au stade
précédent.

Par la suite, 'embryon de stade I, sensiblement analogue ay
stade H par sa forme générale et par sa taille, présente cependant
une complication progressive de la bande germinative. Sur coupes
ultrafines, il semble protégé par deux enveloppes. L’une correspond
4 Penveloppe embryonnaire 3, P'autre, plus interne el nouvellement
sécrétée, est appelée enveloppe 4.

Les derniéres étapes du développement embryonnaire sont
regroupées, pour cette étude, en un seul stade J durant lequel I’em-
bryon s’organise, augmente légérement de taille, pour aboutir 4 une
larve épicaridienne. Le stade J est protégé par les enveloppes
embryonnaires 3 et 4 superposées ainsi que par le début de sécrétion
d’'un cinquiéme revétement qui, sécrété par les cellules embryon-
naires superficielles, est étroitement appliqué contre I'embryon. Il
est & remarquer que la forme, tant des verrucosités dessinées par
Penveloppe 3 que du sillon dorsal, s’estompe rapidement lors du
stade J. L’enveloppe 3 se déplisse en effet au maximum pour répon-
dre a l'allongement que subit 'embryon a la fin de son développe-
ment.

Le rejet simultané des enveloppes 3 et 4, a4 I’éclosion, permet
la libération de la larve et correspond a une deuxiéme exuviation
qui sépare nettement la phase du développement embryonnaire de
IEpicaride de sa période larvaire.

Enfin, je dois signaler que les documents obtenus au cours de
ce travail, ne m’ont pas permis d’élucider le devenir exact de la
couche épithéliale extra-embryonnaire et des cellules vacuolisées
internes chez les embryons postérieurs au stade I, et de déterminer
avec certitude 'origine des cellules superficielles dorsales du stade J.

B. Sécrétion d’enveloppes embryonngires
et cycles de mue embryonnaires (Goudeau, 1976).

1. Sécrétion des enveloppes embryonnaires.

L’analyse de coupes ultrafines de différents stades embryon-
naires d’Hemioniscus balani montre que ’ensemble des blastoméres
superficiels de 'embryon est responsable de la sécrétion des enve-
loppes embryonnaires 1, 3, 4 et 5. Lors de I’élaboration des enve-

PrLaNcHE 1.

Vue épiscopique, au méme grandissement, d’'un stade C, d’un début de stade E,
d’un stade F et d’un stade H du développement embryonnaire d’Hemioniscus
balani B; le profil de Pceuf fécondé est schématisé en pointillé. (X 250).

II envelo;:f)e II de P’ceuf fécondé; 1, 3 : enveloppes embryonnaires 1 et 3;
sd. : sillon dorsal.
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loppes 1, 3, 4, 'examen ultrastructural des cellules dg la couche
épithéliale extra-embryonnaire et des cellules s&1pe1‘ﬁc1elles d.e ’la
pande germinative, révele la présence de microvillosités dessinées
par la membrane plasmique apicale ainsi que Pexistence, au sein du
cytoplasme, de quelques corps multivésiculaires et de vésicules de
différents types (vésicules revétues et vésicules a paroi lisse). Par
ailleurs, au début de la formation du cinguiéme revétement externe,
les cellules superficielles du stade J présentent des modifications
ultrastructurales analogues a celles observées lors de la sécrétion
des enveloppes embryonnaires précédentes.

a. Modifications de la membrane plasmique apicale
durant la formation des enveloppes embryonnaires (Fig. 3).

Au début de la sécrétion de Penveloppe 1, de trés courtes micro-
villosités apparaissent au niveau de la membrane plasmique apicale des
plastomeres du stade embryonnaire B. Au cours du stade C, les micro-
villosités, groupées en bouquet, s’allongent tandis que Penveloppe 1,
appliquée contre leur pointe, s'éloigne progressivement de la surface de
la blastula. Lors de la mise en place de la couche 2, durant les stades D
et E, les microvillosités sont toujours irréguliérement réparties. Dés
Iapparition des premiers indices de sécrétion de Penveloppe 3, la surface
apicale des blastoméres superficiels de la bande germinative et des cellules
formant la couche épithéliale extra-embryonnaire dessine de nouveau, au
début du stade F, des microvillosités relativement courtes et trés régu-
lierement réparties. Au cours du stade G, ces microvillosités s’allongent et
prennent P’aspect de tiges gréles, tandis que Penveloppe 3 s’épaissit puis
acquiert sa structure définitive. Elles atteignent ensuite au stade H leur
taille maximale, dés le début de sécrétion de Penveloppe 4 et subsistent
ainsi durant tout le stade T suivant. Bien que les microvillosités soient
trées vraisemblablement impliquées dans le mécanisme d’élaboration de
cette derniere enveloppe, il semble probable qu’elles participent également
a4 un phénoméne d’absorption de substances nutritives exogénes, néces-
saires au développement de Pembryon. En effet, elles sont responsables
d’un trés grand accroissement de surface cellulaire apicale, représentant un
facteur important dans les mécanismes de transit de substances qui sont
envisagés dans le chapitre relatif a la nutrition embrvonnaire. A la fin
du stade I, bien qu’aucun cliché n’illustre cette phase du développement
embryonnaire, il est possible que la membrane plasmique apicale reprenne
un aspect lisse. Lorsque débute la sécrétion du cinquiéme revétement
externe, au stade J, la surface apicale des cellules superficielles de
I'embryon montre de trés petites microvillosités réguliérement réparties.

b. Rile des microvillosités de la membrane plasmique apicale
dans la sécrétion des cnveloppes 1, 3, 4 et 5.

De telles microvillosités sont donec toujours présentes a 'apex des
cellules responsables de 1’élaboration des enveloppes embryonnaires. J’ai
observé, lors de la formation des enveloppes 1, 3, 4 et 5, une accumulation
de matiére dense et granuleuse, située a la pointe des microvillosités, dans
€ cytoplasme et a Pextérieur de la cellule. Ces substances représentent,
Sans ambiguité, le matériel précurseur des enveloppes embryonnaires. Les
bremiers ¢léments constitutifs de I’enveloppe apparaissent sous forme de
Plaques convexes, coiffant chaque microvillosité et se forment vraisem-
blablement par densification du matériel granuleux. Ce mécanisme d’élabo-
ration de I’enveloppe embryonnaire, chez Hemioniscus balani, serait ana-
lé)gue a celui qu’on observe lors de la formation de I’épicuticule de
Iélépfides ethlius (Locke, 1966; 1969) et de Tenebrio molifor (Delachambre,
K 0; 1971), de la sécrétion de I’épi- et de P’endocuticule proctodéale de

alotermes [lavicollis (Noirot et Noirol-Timothée, 1971). de 1’élaboration
€ la premiére cuticule larvaire chez Drosophila melanogaster ((Hillman
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et Lesnik, 1970), de la formation de la cuticule larvaire de certaip
Coléoptéres Elatéridés (Zacharuk, 1972), de la sécrétion de cuticule pas
Iembryon de Blabera craniifer (Bulliere, 1973) et de I'édification T
Pembryon de Carausius morosus de cuticules embryonnaires (Louvet, 1974)

c. Relations entre vésicules revétues et corps multivésiculaires,
lors de la sécrétion des enveloppes embryonnaires 1, 3 et 3.

Les cellules assurant la sécrétion des enveloppes 1, 3 et 5 Présentent
dans leur cytoplasme, de petites vésicules revétues d’origine golgienpe
se déplacant vers la région apicale de la cellule, de grandes vésiculeg
revétues, souvent appliquées contre la membrane plasmique et des corps
multivésiculaires. Ces derniers fusionnent parfois avec de petites vésiculeg
revétues. L’examen des clichés ainsi obtenus suggére qu’il pourrait y avojp
successivement invagination de la membriane plasmique, incorporation de
substances exogénes et formation de grosses vésicules revétues qui se
détacheraient de la membrane et gagneraient le cytoplasme apical. Ep
Pabsence de toute preuve tangible, il ne s’agit 14, évidemment, que d’une
interprétation conjecturale des résuliats, fondée sur des données expéri-
mentales fournies par Roth et Porter (1964) et Anderson (1969).

De plus, les deux types de vésicules revétues et les corps multive.
siculaires, pourraient prendre part & un cycle Iyvtique qui s’inspire dy
schéma fonctionnel, proposé par Friend ct Farquhar (1967) au sujet des
cellules du wvas deferens du rat et signalé dans le cas des cellules
épidermiques sécrétant Vépicuticule protéique de Calpodes ethlius et 13
cuticule de Tenebrio molitor (Locke, 1969; Delachambre, 1971).

Bien que lorigine du maitériel absorbé, au niveau de la membrane
plasmique, ne puisse étre définie avec précision. il est cependant possible
d’envisager que les ccllules impliquées dans 1'élaboration des enveloppes
embryonnaires aient la possibilit¢ de réabsorber une partie du matériel
qu’elles viennent de sécriter. Controlant ainsj étroitement la sécrétion de
la substance constitutive de P’enveloppe, elles fonctionneraient comme les
cellules épidermiques sécrétrices de la cuticule des Insectes (Locke, 1969;
Delachambre, 1971).

d. Role de Uappareil de Golgi
dans la sécrétion des enveloppes embryonnaires 3 et 5.

Des vésicules a contenu dense et A paroi lisse, issues de saccules
golgiens et décelées dans le cytoplasme supra-nucléaire & la base des
microvillosités, sont parfois ohservées au contact de 1n membrane plas-
mique apicale des cellules sécrétrices d’enveloppes embryonnaires. Si le
matériel qu’elles contiennent participe vrzisemblablement a Pélaboration
des enveloppes embryonnaires, i1 se pourrait cependant qu’il représente
non pas un constituant de base mais pluiét une substance permettant a
Penveloppe d’acquérir sa structure définitive. J’ai retenu cette derniére
hypothése en tenant comple du fait que cette sécrétion golgienne parait
nettement plus abondante lorsque la construction de 1’enveloppe 3
s’achéve.

2. Conclusions. Notion de cycle de mue embryonnaire.

Seuls, P'existence et le rejet d'enveloppes embryonnaires ont été
observés, jusqu’a présent, 4 I'égard d’embryons de Crustacés. Les
auteurs emploient alors classiquement le terme de « mue embryon-
naire » pour désigner le phénoméne de rejet d'une enveloppe pro-
tectrice.

La mise en évidence, chez Hemioniscus balani, de cycles de



http://den.se

NUTRITION. MUES ET CROISSANCE D’HEMIONISCUS BALANI 219

sécrétion successifs d’enveloppes embryonnaires assurés par em-
pryon et d’exuw'atlons, Permet de garantir, pour la premié}'c\ tm§
chez un Crustacé, la présence de cycles de mue cmbryonnaires. Si
J'existence de ces cycles est élablie avee cerlitude, en vevanche le
déterminisme de leu'r déclenchement'n’a pas encore ¢été c¢lucidé.
L'apparition trés précoce de la premiere enveloppe embryonnaire,
décelée au stade blastula, permel de mettre cn doute toute com-
mande endocrinienne d’origine embryonnaire et suggére plutol I'in-
tervention d’une substance hormonale maternelle.

Des travaux paralléles, effectués sur des embryons d’Insectes.
décrivent aussi des cycles de sécrétion de cuticules embryonnaires
(Hillman et Lesnik, 1970; Bulliére, 1973; Louvet, 1974). En conclu-
sion a son travail relatif aux cuticules embryonnaires de Carausius
morosus (1974), Louvet proscrit, a juste titre, les termes de « mue
embryonnaire » et de « cycle d’intermue embryonnaire ». II propose
remploi de l’expressiop « cyele cuticulaire ». J'ai égalemenl rejeté,
pour Pembryon d’Hemioniscus balani, le terme trop vestrictif de «mue
embryonnaire ». L’expression « cycle d’intermue » n'a pas ¢été rete-
nue car elle implique des limites représentées par les exuviations,
qui sont difficiles a déterminer avec précision et (ui, a fortiori dans
le cas d’embryons, peuvent ne pas exister ou bien étre reportées.
Enfin, jai renoncé a Pemploi de Pexpression « cyele cuticulaire »
créée par Louvet. Ce terme, trop spécifique quant 4 la nature chi-
mique des enveloppes embryonnaires &Hemioniscus balani, impose
de plus une connaissance trés précise des limites de ces cycles de
séerétion. Or, s'il m’a été permis, en général, d’observer le début de
sécrétion des enveloppes embryonnaires d’Hemioniscus balani. cn
revanche, compte tenu des résultats que je posséde, il m’est encore
impossible de déceler avee précision la fin de chacun de ces cveles
de sécrétion. Dans Pexpectative, j'ai donc choisi le terme de cyele
de mue embryonnaire. Cette définition, & mon sens, implique, d'unc
part, laspect dynamique (cycle) du phénomeéne de sécerétion des enve-
loppes et, d’autre part, Pintervention du phénomenc d’exuviation
évoqué par le terme classique de mue embryonnaire.

Chez Hemioniscus balani, les enveloppes embryonnaires sécré-
tées successivement par les cellules superficielles embryonnaires,
devraient théoriquement se succéder autour de Uembryon lui ména-
geant ainsi, compte tenu de 'augmentation importante de sa taille
au cours du développement, des enceintes de capacité croissante. En
réalité, seules deux exuviations successives ont été dénombrées. Elles
permettent 4 'embryon de rejeter, tout d’abord I'enveloppe embryon-
naire 1 puis, a la fin de son développement, simultanément les enve-
loppes 3 et 4.

L’aptitude a4 se déplisser que montrent les enveloppes embryon-
naires 1 et 3, déja ohservée au niveau des enveloppes I et TI de
Peeuf fécondé, représente un mécanisme adaptatif certain qui permet
aussi bien ce retard d’exuviation que ’énorme croissance embryon-
naire.
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C. La nutrition embryonnaire,

1. Evolution qualitative et quantitative des substances de réserve de
'embryon au cours de son développement. Mise en évidence de la
nature et du moment d’apparition d’éléments nutritifs exogénes (Fig. 3).

L’analyse ultrastructurale met en évidence une quantité non
négligeable de substances de réserve acquises initialement par Yovo-
cyte dans Povaire maternel. Ces réserves, essentiellement composées
de nombreuses gouttelettes lipidiques, éparses dans le cytoplasme,
et de glycogéne dont les particules « forment de grandes plages,
comportent aussi quelques globules vitellins de deux types.

Les stades A et B, qui ne subissent pas de croissance notable,
conservent en grande partie les réserves de Peeuf fécondé que jai
appelées réserves initiales ovocytaires. Si la nature et la structure
de ces réserves restent identiques a celles de IP'eeuf fécondé, an
contraire, leur répartition au sein des blastoméres, semble caracté-
ristique des stades A et B. Le blastomére, comprenant dans sa partie
basale l'essentiel des réserves cn glycogene a et, dans sa région
apicale, V'ensemble des inclusions lipidiques présente, a ces stades,
une polarité trés marquée.

Par la suite, au cours des stades C, D et E, 'amenuisement trés
net des réserves, laisse présumer que Pembryon vit toujours aux
dépens des réserves initiales ovocytaires qui ne sont pas renouve-
lées. Cette utilisation intensive des réserves cst corrélative des deux
phases de croissance trés importantes, survenant entre les stades B
et C, puis les stades D et E.

L’examen de coupes ultrafines et de coupes effectuées au eryos-
tat révéle que les réserves initiales ovocytaires sont pratiquement
épuisées au stade embryonnaire F.

D’une maniére trés caractéristique, a partir du stade G, les
cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire et les cellules
vacuolisées internes présentent de nouveau des substances de réserve
composées exclusivement d'inclusions lipidiques de taille relativement
importante souvent coalescentes et de glycogéne. Dés ce stade, un
contraste semble s’établir entre Ia bande germinative et la couche
épithéliale extra-embryonnaire qui accumule la majeure partie des
réserves de ’embryon.

Ne correspondant plus aux réserves initiales ovocytaires, ces
substances de réserve me comportent, en conséquence, jamais de
vitellus protéique. Dans le cadre de ce travail relatif au développe-
ment embryonnaire d’Hemioniscus balani, elles sont appelces ré.':‘er-
ves embryonnaires secondaires et jouent désormais dans le méia-
bolisme énergétique de I'embryon le réle précédemment dévolu aux
réserves initiales ovocytaires.

Au cours des stades H et I, 'embryon accumule encore des
réserves embryonnaires secondaires qui sont essentiellement loca~
lisées au niveau des cellules de la couche épithéliale extra-embryon-
naire et des cellules vacuolisées intermes. Par ce caractére, ces der
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niéres cellules différent remarquahlement des blastoméres de la
bande germinative, pratiquement dépourvus de réserves.

L’accumulation de réserves embryonnaires secondaires se pour-
suit jusqu’au stade J, malgré probablement d’importantes dépenses
a la fois énergétiques et de synthése nécessaires au développement
et a4 lallongement de la bande germinative.

La future larve épicaridienne, en fin de stade J, comporte tou-
jours d’importantes réserves embryonnaires secondaires qui lui per-
mettent de subsister aprés Iéclosion, durant sa vie planctonique
(Anderson, 1975).

2. Origine des substances de réserve embryonnaires.

a. Milieu dans lequel se développent les embryons.

Les cmbryons, placés dans la poche incubatrice interne, sont
baignés d'un liquide visqueux et subissent un brassage continuel di
aux contractions rythmiques de la partie postérieure du corps de la
femelle.

Chez Hemioniscus balani, 1'épithélium de la poche incubatrice,
observé sur des coupes histologiques relatives & toutes les phases de
la gestation et sur coupes ultrafines d’une femelle comportant des
embryons de stade D, ne présente pas de cellules de type sécréteur.
Cependant, le nombre restreint de données cytologiques obtenues ne
me permet pas, & TPheure actuelle, de conclure définitivement a
Pabsence de structures séerétrices au niveau de cet épithélium.

En ce qui concerne le liquide de la poche incubatrice, des déter-
minations biochimiques montrent qu’il comporte essentiellement des
constituants lipidiques ct, en faible proportion, des protéines et du
glucose.

b. Provenance des substances de réserve.

Réserves initiales ovocytaires.

Si 'on admet que la femelle d’Hemioniscus balani se nourrit aux
dépens de Vovaire d’Elminius modestus, les précurseurs de toutes
substances de réserve de P’embryon el, notamment, les réserves
initiales ovocytaires, sont issus du métabolisme essentiellement lipi-
dique de la femelle du parasite et proviennent, a lorigine, du cata-
bolisme des substances ovariennes du Balane,

Réserves embryonnaires secondaires.

Les substances décelées dans le liquide de la poche incubatrice,
dernigre ¢tape de la chaine métabolique existant depuis l'ovaire du
Ba'lane jusqu’a T'embryon d’Hemioniscus balani, représentent les
Précurseurs de ce nouveau type de réserves.

W”"I;ne? réserves em!n‘yonnairejs secon('ia.ires lipid?qu'es dérivent tres
inm‘hattrl'n.onti Ln m;qeurek partie, dBS'llpldf:'S du llquld.e de la pos:h.e
dion fee, issus eux-mémes du métabolisme essentlellefnent’ lipi-

ue de 1a femelle du parasite. Elles peuvent cependant étre élabo-
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rées a partir de composés glucidiques existant également dans ce
milieu.

Les réserves de glycogene de VYembryon sont susceptibles d’étre
synthétisées a partir, soit de chaines courtes de carbone provenant
du catabolisme des réserves lipidiques, soit de glucose présent dans
le liquide de la poche incubatrice.

En conclusion, le développement embryonnaire d’Hemioniscus
balani se scinde, sur le plan énergétique, en deux phases différentes
se recouvrant certainement en partie. Dans la premiére phase qui
comprend les premiers stades embryonnaires jusqu’a E environ,
Pembryon vit aux dépens de réserves vitellines que j’ai appelées
réserves initales ovocytaires. Au cours de la deuxiéme phase qui
rassemble, a partir de F ou G, les derniéres étapes du développe-
ment, 'embryon utilise des substances nutritives exogénes, proba-
blement constamment renouvelées, qu’il métabolise ou accumule sous
forme de réserves embryonnaires secondaires.

3. Pénétration des substances nutritives exogénes.

a. Les lipides.

Au cours de la deuxiéme phase dit développement embryonnaire,
la localisation précise des réserves embryonnaires secondaires, si-
tuées en majeure partie dans les cellules de la couche épithéliale de
Paire extra-embryonnaire et dans les cellules vacuolisées internes,
implique une pénétration des substances nutritives exogénes, limitée
également a la couche épithéliale de 'aire extra-embryonnaire.

Le mécanisme d’absorption des lipides de Ia poche incubatrice,
au niveau des cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire
n’a pu, en 'absence de toute preuve expérimentale, étre strictement
défini. Jai done proposé un schéma hypothétique qui, s’inspirant
directement du modéle établi pour les cellules de Vépithélium intes-
tinal de Mammifére (Hofmann et Borgsirom, 1964), tente d’expliquer,
dans le cas particulier de 'embryon d’Hemioniscus balani, ce méca-
nisme d’absorption des lipides.

Les lipides complexes, décelés dans le liquide de la poche incu-
batrice, pourraient étre scindés en molécules plus simples avant de
pénétrer dans les cellules de la couche épithéliale extra-embryon-
naire. Hydrolysés sous P’action de lipases dans le liquide de la poche
incubatrice, ils seraient convertis, notamment en ce qui concerne les
triglycérides, en acides gras et en monoglycérides. Ces derniers
seraient absorbés par passage passif transmembranaire, sous forme
moléculaire ou micellaire.

L’augmentation de surface de contact, favorisant cette diffusion,
est réalisée par les microvillosiiés et les saillies, les invaginations et,
a une toute autre échelle. les protubérances dessinées par la mem-
brane plasmique apicale (Fig. 3).

Par ailleurs, le probléeme de la perméabilité des enveloppes
embryonnaires 1, 3 et 4 aux substances nutritives qui pénetrent
dans Pembryon, n’a pas encore été étudié.
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b. Les protéines.

Aux stades embryonnaires F, G, H et I les images d’invagina-
tions de la membrane plasmique apicale et des vacuoles qui en
dérivent (Fig. 3), rappellent les figures particuliéres observées au
niveau des cellules intestinales absorbantes du jéjunum et de I'iléon
du rat nouveau-né. Ces images correspondent a une absorption par

inocytose de grosses molécules de protéines ou de substances col-

loidales (Clark, 1959). Elles permettent d’expliquer le mécanisme
par lequel certains Mammiféres nouveau-nés, dont le plasma est
dépourvu de globulines immunitaires, acquiérent les globulines anti-
corps contenues dans le colostrum sécrété par les glandes mammaires
maternelles. Dans le cas de 'embryon d’Hemioniscus balani, on peut
penser que, d’une maniére analogue, les protéines, relativement abon-
dantes dans le liquide de la poche incubatrice, sont absorbées par
un phénomeéne de macropinocytose dont témoignent les invagina-
tions et les vacuoles décelées a Papex des cellules de la couche
épithéliale extra-embryonnaire et des cellules superficielles de la
bande germinative, bien que peu de slructures de type lysosomial,
classiquement associées a ce phénoméne (de Duve et Wattiaux, 1966,
de Duve, 1974), aient &été observées sur le matériel étudié.

Le synchronisme de Papparition des invaginations de la mem-
brane plasmique apicale et de Pexpansion remarquable du réticulum
endoplasmique granulaire dans les cellules superficielles des stades
F et G (Fig. 3) corrobore l'existence des phénoménes d’absorption,
de remaniement et de synthése des protéines impliqués dans I'im-
portante phase d’élaboration tissulaire aboutissant au stade H et,
par ailleurs, certainement liés & la sécrétion de I'enveloppe embryon-
naire 3.

4. Synthése des lipides de réserve.

Les résultats d’expériences utilisant ’incorporation, par des
adipocytes, de glucose C 14 et d’albumine, révélent que les mitochon-
dries et le réticnlum endoplasmique granulaire sont concernés par
la synthése des lipides (dans revue de Slavin, 1972).

Dans les cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire, la
localisation particuliére des mitochondries (Fig. 3), réguliérement
disposées sous la membrane plasmique apicale, suggére, sans pour
cela représenter une preuve tangible, un role effectif de ces organites
dans la synthése des lipides de réserve.

~ Le transfert de ces glycérides nouvellement formés, depuis le
site de synthése jusqu’a Pinclusion lipidique préexistante au sein de
la cellule de réserve, s’effectuerait grice au mouvement constant des
organites cellulaires au niveau desquels a lien la synthése des gly-
cerides (dans revue de Slavin, 1972). La présence de saccules, étroi-
tement accolés aux inclusions lipidiques, dans les cellules de la
couche épithéliale extra-embryonnaire d’Hemioniscus balani, consti-
tuerait un indice en faveur de cette théorie.

L’union de ces différents éléments lipidiques s’effectuerait par
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simple coalescence, comme semblent le prouver de nombreuses
images observées au niveau des cellules de la couche épithéliale

extra-embryonnaire.

5. Utilisation des réserves embryonndires secondaires.

Les inclusions lipidiques, vraisemblablement constituées essen-
tiellement de triglycérides, pourraient étre catabolisées, au niveay
des cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire sous forme,
soit de chaines aliphatiques trés courtes, soit d’acides gras libres et
de glycérol.

Des amas de vésicules a paroi lisse, localisés sous la membrane
plasmique apicale et, trés souvent, contre la membrane plasmique
latérale des cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire,
seraient peut-étre, selon une hypothése formulée dans le cas des
adipocytes, responsables du transport des substances issues de I'hy-
drolyse des inclusions lipidiques (Williamson, 1964; Williamson et
Lacy, 1965; LaPointe et Rodriguez, 1974).

Par ailleurs, la position de certains dictyosomes du complexe
de Golgi, appliqués sur des inclusions lipidiques (Fig. 3), dans les
cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire et, trés fré-
quemment, dans les cellules superficielles dorsales du stade J,
laisse supposcr une participation de ces organites a 1'élaboration
de lipoprotéines, notamment & partir d’acides gras libérés par
hydrolyse des lipides de réserve. Le role dévolu 4 ces dictyosomes,
envisagé d'ailleurs déja dans le cas des cellules hépatiques du rat
(Stein et Stein, 1967) et de la souris (Trotter, 1967), reste hypo-
thétique.

6. Roles joués par les cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire
et par les cellules vacuolisées internes.

Les cellules de la couche épithéliale extra-embryonnaire parti-
cipent, comme toutes les cellules superficielles embryonnaires, a la
sécrétion des différentes enveloppes protectrices de ’embryon. De
plus, présentant des caractéres anatomiques communs avec les
adipocytes de la graisse brune et de la graisse blanche des Mammi-
feres et avec les cellules du corps gras des Insectes, elles jouent
incontestablement le role de cellules de réserve. Enfin, cette couche
épithéliale extra-embryonnaire dont la fonction est prépondérante
dans les phénoménes d’absorption de nutriments exogenes, corres-
pondrait & un organe trophique, par analogie fonctionnelle avec
des structures embryonnaires spécialisées, interprétées comme telles
par Hagan chez certains Insectes vivipares (dans revue de Hagan,
1951) et, plus récemment, par Ivanova-Kazas (1965) chez Miastor sp-
et Heteropeza pygmaea (Cécidomyidés vivipares). Des structures
ayant une fonction analogue sont décrites également chez des
embryons d’Insectes parasites ou parasites et vivipares. Ainsh 135
embryons d'Hyménoptéres parasites se développant au seid .
Peuf ou du corps d’aulres Insecles, présentent aussi des structures
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embryonnaires trophiques « trophamnion » (dans revue de Ivanova-
Kazas, 1972). Enfin, les embryons de Strepsitéres, Insectes parasites,
vivipares néoténiques, possédent un « systéme vitellin » qui fonc-
tionne a I'égal d’un trophamnion, en absorbant les substances prove-
nant de ’hémocoele maternel (dans revue de Ivanova-Kazas, 1972).
Ainsi, dans tous ces exemples comme chez Hemioniscus balani, les
embryons, soumis a des conditions biologiques comparables, possé-
dent des structures spécialisées qui, bien que d’origine souvent
différente, présentent néanmoins des analogies fonctionnelles cer-
taines.

Les cellules vacuolisées internes qui recélent toujours, dans leur
cytoplasme, du glycogéne et des inclusions lipidiques jouent égale-
ment, selon toute vraisemblance, le rdle de cellules de réserve.
11 se peut qu’elles accumulent des substances de réserves dont les
précurseurs ont été préalablement absorbés par I'organe trophique
que représente la couche épithéliale extra-embryonnaire. Leur uni-
que vacuole, de taille considérable, probablement chargée d’éléments
nutritifs non figurés provenant des réserves cytoplasmiques de la
cellule, représenterait alors la derniére étape du transit des méta-
holites avant leur utilisation par les cellules de la bande germi-
native. Par ailleurs, placées au sein de la cavité embryonnaire,
durant les stades F, G, H et I, elles pourraient procurer a 1’ensemble
de l'embryon une certaine rigidité normalement assurée par la
masse du vitellus dans les développements embryonnaires classiques
d’Isopodes.

7. Conclusions.

L’étude du développement embryonnaire d’Hemioniscus balani

met en évidence une nutrition de 'embryon & P’aide de substances
exogénes provenant des aliments ingérés par la femelle en gestation.

A plus d’un égard, le cas d’Hemioniscus balani peut étre rap-
proché de celui de Diploptera punctata, Insecte Blabéridé qui, pré-
sentant aussi un phénoméne de nutrition embryonnaire, posséde des
spécialisations telles qu'une poche incubatrice et un liquide nutritif
dispensé¢ aux cmbryons. De plus, il est prouvé dans les deux cas
que la composition des nutriments exogénes dépend étroitement du
régime alimentaire de la femelle en gestation.

Pour atteindre un résultat physiologique analogue, ces deux
espéces vivipares utilisent cependant des solutions fonctionnelles
parfois différentes. En effet, si certaines cellules constituant la paroi
de la poche incubatrice sont responsables de I’élaboration du liquide
nutritif chez Diploptera punctata (Stay et Coop, 1974), en revanche,
cet épithélium de revétement ne semble pas impliqué directement
dﬂns‘ cette fonction chez Hemioniscus balani. Par ailleurs, chez

émioniscus balani, le liquide de la poche incubatrice qui comprend
:‘é‘;‘ii tfpl'te proportiop de composés lipidiques, différe par cette carac-
conzt;?u'ﬁ des nutriments lirl}lides exogéll.les de Diploptera punctata
e Ucs en majeure partie de protéines. Enfin, les modalités
Cquisition par Pembryon des substances nutritives exogénes, sont
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dissemblables dans les deux exemples envisagés. Si l'embryon
&’Hemioniscus balani met en jeu la couche épithéliale extra-
embryonnaire pour absorber les nutriments, au contraire, I'embryon
de Diploptera punctata, aprés le stade de fermeture dorsale, ingére
directement par la bouche les substances nutritives exogénes sécré-
tées par des cellules spécialisées du revétement de la poche incu-
batrice (Stay et Coop, 1973; 1974). En ce qui concerne les stades
embryonnaires antérieurs a Pétape de la fermeture dorsale chez
Diploptera punctata, le probléme ne semble pas encore élucidé.

Ainsi, le phénomeéne de nutrition embryonnaire mis en évidence
chez Hemioniscus balani et Diploptera punctata montre, malgré
certaines solutions fonctionnelles différentes, des caractéristiques
fondamentales convergentes chez ces deux espéces vivipares.

En conclusion, la nutrition embryonnaire d’Hemioniscus balani
fait intervenir des formations particuliéres, aussi bien d’apparte-
nance embryonnaire (comme la couche épithéliale extra-embryon-
naire considérée comme un organe trophique) que d’origine mater-
nelle telle que la poche incubatrice interne totalement close et
pleine du liquide nutritif.

IIl. MUE D’INVERSION SEXUELLE ET MUES DE LA FEMELLE.
CROISSANCE DE LA FEMELLE D'HEMIONISCUS BALANI.

Si le stade male d’Hemioniscus balani posséde une segmentation
normale d’Isopode, la femelle, en revanche, est constituée de deux
ré%ions qui offrent une disparité remarquable (planche I, 1 et 3). Dés le
début de la phase femelle, Panimal présente en effet, une partie antérieure
semblable a la région antérieure correspondante du male tandis que le
reste du corps, perdant toute trace de segmentation et d’appendices, prend
Paspect dun sac lobé. La dissemblance entre régions antérieure et
postérieure du corps s’accentue au cours de la vie de la femelle. Cette
derniére montre ainsi une hypertrophie progressive de sa région posté-
rieure tandis que sa région antérieure demeure inchangée.

Etant donné que le phénomene d’exuviation s'effectue, chez les
Isopodes, classiquement en deux temps (la mue de la région postérieure du
corps précédant celle de la région antérieure d’un laps de temps variable
selon les espéces), il semble logique de supposer que, dans le cas
d’Hemioniscus balani, seule la mue de la région postérieure se manifeste.
L’absence de mue de la région antérieure permettrait ainsi le maintien de
animal sur les tissus de P'hote et, par conséquent, une prise alimentaire

continue indispensable au phénoméne de nutrition embryonnaire.

Dans le but de confirmer cette hypothése, j’ai analysé le processus
grace auquel P’animal acquiert, lors de Pinversion sexuelle, les caracteé-
ristiques morphologiques de la femelle. J’ai ainsi établi I’existence d'une
seule mue d’inversion sexuelle se manifestant exclusivement dans la

région postérieure du corps de PEpicaride.

Une telle spécialisation du phénoméne de mue implique la présence
d’un dispositif anatomique particulier, mécanisme adaptatif hautement

élaboré, que j’ai mis en évidence et dont j'ai analysé Pagencement.

J’ai également décelé que c’est par mues successives de sa région
postérieure que la femelle poursuit sa croissance extraordinaire. Ces
« demi-mues », dont le nombre est limité au cours de la vie de la
femelle, s’effectuent toujours grace a la présence du dispositif anatomique
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particulier mis en place dés linversion sexuelle. S’échelonnant au cours
de la phase femelle, les exuviations successives de la région postérieure du
corps délimitent des stades que j’ai définis aussi bien morphologiquement
que du point de vue de la biologie de la reproduction.

A. Transformation morphologique du méle en femelle
lors de la mue d'inversion sexuelle.

1. Le mdle cryptoniscien (Planche II, 1 et 2) (Goudeau, 1970).

Le male d’Hemioniscus balani est un Isopode de trés petite taille. Le
corps allongé, fusiforme, légérement arqué dorsalement, mesure de 1,0 a
1,2mm de long, depuis le bord frontal jusqu'a lextrémité postérieure de
Pabdomen. Le premier somite thoracique fondamental est soudé a la téte,
ce qui réduit a sept le nombre de segments thoraciques libres.

La capsule céphalique porte une paire d’antennules, une paire d’an-
tennes et un ensemble de piéces squelettiques formant le coéne buccal. Le
mode d’articulation trés original des antennules a la capsule céphalique
confére une totale autonomie de mouvement aux deux premiers articles de
I’'appendice (Goudeau, 1972 c).

De section semi-circulaire, chaque segment thoracique libre est
bordé latéralement d’une plague coxale dentée et posséde une paire de
péréiopodes.

L’abdomen est constitué de cing somites distincts porteurs de pléo-
podes et d’un pléotelson résultant de la soudure du sixiéme segment
abdominal muni d’une paire d’uropodes, au telson.

2. Préparation & la mue d‘inversion sexuelle : mise en évidence des

modifications éthologiques, morphologiques et anatomiques de {‘animal
(Goudeaun, 1967; 1972 b).

hy

Lors de la phase préparatoire &4 la mue d’inversion sexuelle,
I'animal perd toute motilité (Caullery et Mesnil, 1901) et, fixé désor-
mais dans la cavité incubatrice du Cirripéde qui I'héberge, se nourrit
activement. Ce comportement différe de celui que Plon observe
classiquement chez d’autres Crustacés qui arrétent toute prise ali-
mentaire durant la période, de durée variable selon les espéces, qui
précéde I’exuviation (Drach, 1939).

L’Epicaride présente alors progressivement, au niveau des 5°,
6" et 7° somites thoraciques libres, un renflement ventral réalisé par
une distension des membranes intersegmentaires reliant entre eux
les sternites de cette région. Par la suite, les membranes inter-
segmentaires dorsales, normalement repliées sous les tergites de
cette méme partie du corps, se tendent a leur tour (Planche III, 1
et 2). A ce stade, 'animal a perdu toute faculté de nager et ses
trois derniéres paires de péréiopodes, ainsi que tous ses pléopodes,
Paraissent totalement inertes. La pression interne responsable de
cette tension des membranes inlersegmentaires, provoquée par 'aug-
mentation du volume des caecums digestifs, pourrait étre également
due a I'absorption d’eau au niveau du tégument du parasite, comme

<12§l7a a ¢été démontré dans le cas de Maia squinado H. (Dandrifosse,
3.




