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Summary. Snail albumen gland cytodifferentiation during organogenesis.

The differentiation of the albumen gland of the pulmonate stylommatophora Helix
aspersa has been divided into five stages. An ultrastructural study showed the differentia-
tion of undifferentiated epithelial cells into two cell types : ciliated cells and secretory cells.

The glandular differentiation of epithelial cells was characterized by the development of
ergastoplasma and the Golgi apparatus which were both involved in protein and galactogen
synthesis.

Introduction.

La glande a albumen est une glande annexe de I'appareil génital des Mollus-
ques Gastéropodes. Chez les Pulmonés, ou elle est bien individualisée, en particu-
lier chez Helix aspersa Miller, c’est une glande volumineuse, située a la jonction
du canal hermaphrodite et du spermoviducte au niveau de la poche de féconda-
tion. C’est une glande exocrine, tubulo-acineuse, a activité cyclique : elle produit
du glycogene en hiver, du galactogéne et des protéines en été. Ces deux dernie-
res substances interviennent au moment de la ponte et constituent la couche peéri-
vitelline des oceufs (Goudsmit, 1975).

Les recherches antérieures réalisées sur la glande a albumen sont relative-
ment hétérogénes. On peut distinguer celles qui portent sur les Pulmonés adultes
et celles qui s'adressent & des animaux en développement.

Chez les Pulmonés adultes, des travaux histochimiques et biochimiques ont
permis d’analyser les mécanismes de la formation du galactogéne {Goudsmit,
1964 ; Goudsmit et Ashwell, 1965 ; Goudsmit et Neufeld, 1967 ; Sawicka, 1967 ;
Meenakshi et Scheer, 1969 ; Bolognani Fantin et Gervaso, 1971 ; Goudsmit et
Friedman, 1976). Les études ultrastructurales sont peu nombreuses, cependant on
dispose de la description des celluies de la glande a albumen d’Helix pomatia (Nie-
land et Goudsmit, 1969) et de Biomphalaria glabrata (De Jong-Brink, 1969).

Chez les jeunes Pulmonés, on posséde des données intéressantes, mais uni-
quement chez les Limaces. Abeloos (1943) et Laviolette {1954} ont montré le réle
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important de la gonade dans le développement de cet organe. Smith (1966) et
Runham et Laryea (1968) ont précisé I'évolution de la glande a albumen au cours
de la maturation du tractus génital.

Aussi, dans le cadre de nos recherches sur la différenciation sexuelie de
I'Escargot, il nous a paru nécessaire d'étudier les étapes essentielles de {'organo-
genese et de la cytodifférenciation de la glande a albumen d'Helix aspersa en
microscopie électronique, en nous basant sur la détermination préalable des sta-
des de développement en microscopie photonique.

Matériel et Méthodes.

. Animaux.

Nous avons utilisé, pour nos expériences, de jeunes Escargots de I'espéce
Helix aspersa élevés au laboratoire. Ces animaux proviennent de pontes recueillies
par nos soins dans notre élevage. Aprés I'éclosion, les jeunes sont placés par lots
homogénes dans des boites d’élevage en matiére plastique translucide, et soumis
aux conditions naturelles d’éclairement. La nourriture, humidifiée, distribuée deux
fois par semaine, était constituée de laitue. La croissance de ces animaux est
appréciée par mesure de leur plus grand diametre. Des séries de 5 Escargots sont
sacrifiés a intervalles réguliers tous les mois de I'dge de 1 a 6 mois.

Il. Techniques

1) Cytochimie des acides nucléiques. — Aprés fixation au Carnoy et inclu-
sion a la paraffine, les acides nucléiques ont été mis en évidence par le test de
Brachet (1944) au vert de méthyl-pyronine selon la technique de Lison (1960).

2) Techniques de fixation et d’inclusion dans les résines. — Les glandes pré-
levées aux différents stades étudiés sont placées pendant 1 h 30 dans le fixateur
suivant : Glutaraldéhyde a 200 mOsM, 1 vol., Tampon cacodylate & 200 mOsM,
1 vol., NaCl a 350 mOsM, 1 vol.

Les organes sont ensuite rincés dans le mélange : Tampon cacodylate
200 mOsM, 1 vol., Solution NaCl 300 mOsM, 1 vol.

Ce lavage est suivi d'une post-fixation a I'acide osmique ajusté a la pression
osmotique de 250 mOsM a l'aide de tampon cacodylate.

La déshydratation est faite selon la technique de Luft (1961) et les piéces
sont incluses dans I'Epon 812 ou dans I'ERL 4206 selon Splrr (1969).

3)Méthodes de coloration.

a) Coloration des coupes semi-fines. Les coupes ont été colorées soit au bleu
de toluidine selon la méthode de Trump et al. (1961), soit a I'APS, en ayant soin
d’éliminer préalablement I'osmium du fixateur par un traitement a I'eau oxygénée,
soit au Noir Soudan B selon la technique de McGee-Russel et Smale (1963).

b) Coloration des coupes ultrafines. Les coupes ultrafines recueillies sur gril-
les en cuivre sont contrastées a I'acétate d'uranyle a 3 p. 100 dans l'alcool éthyli-
que a 50 p. 100, puis au citrate de plomb d'aprés Reynolds {1963).
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La mise en évidence des polysaccharides a été faite sur coupes récoltées sur
grilles en or par la technique a I'acide périodique-thiocarbohydrazide-protéinate
d'argent (PATAG) d'aprés Seligman, modifiée par Thiéry et Rambourg (1974)
pour la mise en évidence du glycogéne. Des contrdles ont été obtenus en rempla-
cant le bain de thiocarbohydrazide (TCH) par un bain d’acide acétique a 20 p. 100.

Résultats.

Le tableau | résume les étapes de développement de la glande placées dans
le contexte de l'organogenése du tractus génital au cours des deux premigres
phases de croissance définies par Gomot et Enée (1980) jusqu’a la puberté.

Dans la chronologie d'apparition des organes de |'appareil reproducteur, la
glande a albumen est présente chez les animaux dgés d’un mois sous forme d'une
petite hernie & la jonction du canal hermaphrodite et du spermoviducte en cours
de différenciation, tandis que I'ébauche des glandes multifides devient seulement
visible au 3¢ mois.

TABLEAU 1

Principales phases de 'organogenése génitale d’Escargots élevés en laboratoire

Phases Phase 2
de croissance h infantil . .
{Gomot et Enée, Phase 1 infantile Période Période
1980) juvénile préadulte
Puberté
Age {mois) 1 2 3 4 5 6 7
Diamétre moyen
(mm) 9 12 16 19 21 24
Glande
hermaphrodite + + + + + +
Canal Rectiligne Contourné
hermaphrodite + + + + + +
Glande Ebauche Organogenése Sécrétion
a albumen + + + + + +
Simple Dédoublement
. Développement et sécrétion de la prostate
Spermoviducte (Ende. 1980)
+ + + + + +
Glandes Ebauche Début de digitation
muitifides + + +

+ : organe visible macroscopiquement.
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. Définition des stades de l'organogenése par examen en microscopie
photonique.

Etant donné qu'il existe une variabilité importante (en cours d'étude) du dia-
meétre des animaux issus d'une méme ponte, nous avons subdivisé |'évolution de
la glande en fonction de son aspect histologique, tout en donnant I'dge et le dia-
metre de I'animal. Cinq stades ont ainsi été déterminés :

— Stade 1 : tubulaire simple (fig. 1). La glande se présente sous forme d’un tube
circonvolué dont la paroi est constituée d'un épithélium pseudostratifié. On
observe cet état chez des Escargots infantiles de 2 mois et de 13 mm de diamétre.

— Stade 2 : tubulaire composé (Escargots infantiles de 4 mois et de 20 mm de
diameétre). Le tube simple émet des bourgeonnements qui sont a l'origine des
tubules primaires de la glande {fig. 2). L’axe mitotique des cellules est paralléle a
la lumiere du tube et la division des cellules provoque une élongation de ce der-
nier. A ce stade, le test de Brachet révéle la présence de nombreux ribosomes
localisés principalement a l'apex des tubes.

— Stade 3 : formation des acini (Escargots juvéniles de 5 mois et de 21 mm de
diamétre). Les acini se forment par ramification des tubes primaires. La glande
acquiert sa structure caractéristique (fig. 3). Cette étape préceéde I'apparition de la
sécrétion. Le tissu mésenchymateux s’organise en enveloppe de la glande et des
acini qu'il entoure de facon intime au fur et 8 mesure du bourgeonnement et de
la dichotomisation des tubes sécréteurs.

— Stade 4 : apparition des premiers grains de sécrétion (Escargots juvéniles de
5 mois et de 22 mm de diametre). C'est une phase de transition entre la fin de la
formation des acini et I'entrée en fonction de la glande. Tandis que certaines cel-
lules se multiplient encore, d'autres présentent des signes de sécrétion. Les deux
catégories de cellules sont réparties de facon homogéne dans la glande (fig. 4).

— Stade 5 : sécrétoire (Escargots de 6 mois — puberté — et de 25 mm de dia-
métre). On observe alors deux types cellulaires dans les acini (fig. 5) :

— des cellules sécrétrices, a polarité nette ; les grains de sécrétion sont api-
caux et le noyau, volumineux, est rejeté a la partie basale de la cellule ;

— des cellules non sécrétrices, intercalées entre les cellules sécrétrices ; leur
noyau allongé prend progressivement une position apicale et ces cellules devien-
nent des cellules ciliées.

FIG. 1. — Aspect en coupe transversale de l'ébauche de la glande a alburmen au stade tubulaire
simpfe. lu : lumiére de I'ébauche tubulaire ; tc : tissu conjonctif.

FIG. 2. — Coupe transversale de la glande & albumen au stade tubulaire composé. Les tubes primaires
s’allongent et le tissu conjonctif {tc) devient abondant. lu : lumiére de la glande.

FIG. 3. — Zone centrale de la glande & albumen aprés ramification des tubes primaires et formation de
nombreux acini.
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FIG. 4. — Coupe d‘un acinus montrant ['apparition des premiers globules de sécrétion (gs) au péle api-
cal des cellules sécrétrices (cs). N = Noyau.

(‘At';“"

FIG. 5. — Acinus d’une glande & albumen entiérement différenciée avec des cellules ciliées (cc) et des
cellules sécrétrices {(cs) contenant des grains de sécrétion (gs) qui s’accumulent au pble apical,
puis remplissent toute la cellule. N : noyau d'une cellule sécrétrice ; tc : tissu conjonctif.
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Il. Etude ultrastructurale de la différenciation des cellules épithéliales.

1) La cellule épithéliale indifférenciée avant la formation des premiers grains
de sécrétion. — En microscopie électronique, les trois premiers stades morphogé-
nétiques décrits (tubulaire simple, composé, acini) sont caractérisés par |'exis-
tence de cellules de type épithélial (fig. 1, PI. 1) qui constituent la paroi de la
gIaHde et la présence d’un tissu mésenchymateux en différenciation qui sépare les
tubes.

Les cellules épithéliales indifférenciées ont une forme sensiblement cylindri-
que avec une extrémité appliquée contre la lame basale et I'autre délimitant une
partie de la lumiére des tubes (fig. 1, Pl ).

La face apicale, en regard de la lumiére du tube ou de I'acinus, est hérissée
de microvillosités tapissées d'un revétement superficiel, la « fuzzy coat ». La face
interne de la paroi cellulaire apicale est en étroite relation avec des microtubules et
des microfilaments.

Les parois latérales comportent successivement, de la région apicale vers la
partie basale :

— un desmosome de ceinture (« belt desmosome ») {fig. 2, PIl. 1) au niveau
duquel I'espace intercellulaire est élargi, les membranes épaissies et le matériel
adjacent dense. Cette formation correspond a une zone d'ancrage entre deux cel-
lules voisines ;

— des jonctions septées (« septate junctions »), type nid d’abeilles (fig. 2, Pi. i),
que l'on trouve fréquemment chez les Invertébrés. Les deux membranes plasmi-
ques sont unies par des septes paralléles transverses qui sont en continuité avec
la couche dense externe de la membrane. Ces jonctions occupent environ le tiers
supérieur de la hauteur des cellules ;

— des limites cellulaires classiques, qui occupent le reste de la paroi. On note la
présence de quelqgues « gap junctions » {Staehelin, 1974). Par endroits (fig. 1,
Pl. 1}, I'espace intercellulaire est dilaté et contient probablement un liquide per-
mettant les échanges ioniques entre les cellules.

La lame basale, bien constituée, épouse la face externe des cellules épithélia-
les ; elle forme une enveloppe qui présente des plis par endroits et émet alors des
évaginations dans le tissu conjonctif adjacent. A sa surface, du coté des cellules
épithéliales, on remarque des hémidesmosomes en relation avec des microfila-
ments et de petites vésicules.

Le noyau est trés volumineux et pléomorphe (fig. 1, PI. 1). L’hétérochroma-
tine est répartie en mottes dans le nucléoplasme ; abondante, elle tapisse aussi la
membrane interne de I'enveloppe nucléaire, a I'exception des zones ou se trou-
vent les pores nucléaires. L'euchromatine se présente sous forme de petits granu-
les et de filaments ténus. On observe un ou deux nucléoles par section, souvent
séparés de I’hétérochromatine par un fin halo clair. La membrane nucléaire
externe est toujours tapissée de ribosomes.

Dans le hyaloplasme, les ribosomes sont nombreux. Aux premiers stades, le
réticulum endoplasmique est peu abondant (fig. 1, Pl. I). A un stade plus tardif,
I’ergastoplasme va se localiser surtout le long des membranes cellulaires latérales.
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L'appareil de Golgi est formé de quelques dictyosomes par cellule. Il n’est pas
rare d’observer a leur proximité des formations denses et des corps multivésiculai-
res (fig. 1, Pl I).

Les mitochondries, localisées aux pdles cellulaires, présentent souvent des
étranglements.

Si les organites cellulaires sont peu développés dans les cellules épithéliales
indifférenciées, par contre le glycogéne est abondant dés les premiers stades.
Révélé par la méthode de Thiéry et Rambourg (1974), il se présente sous forme de
rosettes caractéristiques, c’est-a-dire de particules o et d'unités B libres. Dans les
plages de glycogéne, apparaissent des globules lipidiques vers lesquels le polysac-
charide semble former des travées rayonnantes.

2) Apparition des premiers grains de sécrétion. — Ce stade correspond a un
stade transitoire pendant lequel on remarque, a coté des cellules épithéliales indif-
férenciées précédemment décrites, certaines cellules qui élaborent les premiers
grains de sécrétion (Pl. ll). Le noyau de ces cellules passe d’une forme allongée a
une forme ovale et vient se localiser dans la portion basale de la cellule. La pola-
rité de la cellule sécrétrice est déterminée par la place du noyau, mais aussi par les
globules de sécrétion qui sont apicaux. L’ergastoplasme et I'appareil de Golgi sont
peu développés (fig. 2, Pl. IV), mais les plages glycogéne-lipides en position inter-
médiaire sont encore abondantes a proximité des premiers grains de sécrétion
(P1.1I).

3) Différenciation de deux types cellulaires. — A partir du stade ou apparais-
sent les granules de sécrétion, on peut distinguer des cellules sécrétrices et des
cellules ciliées (fig. 6 texte).

a) Les cellules non sécrétrices, ciliées a leur pdle apical bordant la lumiere
des tubes, ont un noyau allongé en position intermédiaire dans les glandes en
début de phase sécrétoire. A ce stade, les mitochondries sont nombreuses aux
deux pbles des cellules et on assiste a la formation des corpuscules basaux et des
cils qui ont une structure classique. Pendant la différenciation des cils, les micro-
villosités de ces cellules disparaissent. Le noyau des cellules ciliées migre vers
I'apex de la cellule au fur et a mesure de I'augmentation de volume des cellules
sécrétrices qui se garnissent de grains de sécrétion. Des cellules ciliées compara-
bles ont été également décrites dans la glande a albumen d’'Helix pomatia adulte
(Nieland et Goudsmit, 1969).

PLANCHE |

FIG. 1. — Cellules de type épithélial constituant la paroi de I'ébauche glandulaire : le glycogéne (G),
sous forme de rosettes, est abondant, les organites cytoplasmiques ont F'aspect de ceux de cellu-
les embryonnaires. (aG : appareil de Golgi ; Lu : lumigre ; mf : microfilaments ; mt : microtubuie).
x 17 000.

FIG. 2. — Jonctions rencontrées dans la zone apicale : un « belt desmosome » (BD) entoure les cellu-
les au voisinage de la lumiére de la glande ; a la suite, on observe une jonction septée (« septate
junction ») {SJ). x 88 000.
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FIG. 6. — Schéma des deux types de cellules constituant les acini de la glande & albumen. bd : belt
desmosome ; CC : cellule ciliée ; CS : cellule sécrétrice ; cv : cil vibratile ; d : dictyosome ; e :
ergastoplasme ; gs1 et gs2 : grains de sécrétion ; js : jonction septée ; Lu : lumiére de la glande ;
b : lame basale ; m : mitochondries ; mv : microvillosités ; N : noyau.

b) Les cellules sécrétrices {Pl. 1Il).

o) Evolution des organites. La différenciation des cellules sécrétrices se fait pro-
gressivement.

Le noyau, de forme ovale, est volumineux et )’hétérochromatine apparait plus
homogéne que dans les noyaux des cellules épithéliales indifférenciées. La mem-
brane nucléaire externe est en étroite relation avec I’'ergastoplasme.

PLANCHE i

Acini de glande & albumen au stade d’apparition de la sécrétion. Les noyaux (N) des cellules acineuses
sont volumineux et riches en hétérochromatine. Certains d'entre eux passent d'une forme allon-
gée a une forme ovale, correspondant a I'acquisition de leur position basale définitive : ce sont les
noyaux des cellules sécrétrices (il n’est pas possible a ce stade de distinguer les deux types cellu-
laires). Les premiers grains de sécrétion (GS) de 1,5 um de diamétre ont un contenu homogéne
moyennement dense et ils apparaissent dans la région apicale. Les plages de glycogéne (G) sont
importantes, elles se répartissent entre les deux poles de la celluie {Lu : lumiére ; Ib : lame basale)
et elles contiennent souvent des liposomes (L). x 6 300.
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Dans les cellules ol apparaissent les premiers grains de sécrétion (Pl. 1l et
fig. 1, PL. IV}, le réticulum granulaire est constitué de citernes aplaties et allongées
paralléles aux parois latérales des cellules. Ensuite, I'ergastoplasme devient plus
abondant ; les citernes, plus nombreuses dans le hyaloplasme, possédent un
nombre beaucoup plus important de polysomes (fig. 3, Pl. 1V). Par endroits,
I'ergastoplasme constitue des vésicules dilatées au contenu relativement dense
aux électrons ou des citernes aplaties entourant des organites cellulaires (mito-
chondries, formations lipidiques).

Le complexe golgien, qui se présente a la fin de 'organogenése sous forme
d’'un nombre réduit de saccules (fig. 2, Pl. 1V), se modifie et se développe. Le
nombre de dictyosomes augmente. Les saccules, situés a proximité du noyau,
allongés parallelement & la paroi cellulaire au début de I'élaboration des grains
(PI. 111), se remplissent d'une substance dense aux électrons et bourgeonnent un
nombre considérable de petites vésicules que I'on trouve a son voisinage parmi
des vésicules de transition produites par le réticulum endoplasmique. Pendant la
période de synthése intense des grains de sécrétion, les dictyosomes prennent
une forme courbée classique, les saccules golgiens contiennent un matériel gra-
nulaire polysaccharidique (technique selon Thiéry et Rambourg, 1974) et bour-
geonnent des vésicules de grande taille (fig. 1, Pl. V) en forme de massues, qui se
détachent et donnent les globules de prosécrétion.

B) Les globules de sécrétion. Les premiers globules de sécrétion apparaissent un
peu avant le développement important de I'ergastoplasme et des dictyosomes. A
ce stade intermédiaire entre la fin de I'organogenése et la phase de sécrétion
généralisée, on note dans les cellules sécrétrices la juxtapaosition de trois éléments
importants (Pl. lll et fig. 1, Pl. IV) : des globules lipidiques, de grandes plages
glycogéniques et des globules de sécrétion dans la partie apicale des cellules.

A un stade plus avancé (sécrétoire généralisé), les globules de sécrétion se
présentent sous différents aspects dans une méme cellule. ils différent entre eux
par leur taille et par I'abondance de I'un ou l'autre de leurs constituants. Les com-
posants polysaccharidiques Thiery positif sont soit uniformément répartis dans le
globule (fig. 2 et 3, PIl. V), soit localisés a la périphérie (fig. 3, Pl. V) ; ils sont
quelquefois agencés en structure périodique. La composante protéique des grains
est plus ou moins abondante et leur membrane est irréguliere.

Pendant la phase de formation intense des globules, les dictyosomes sont
devenus trés importants et se sont localisés dans la région supranucléaire. Les lipi-
des disparaissent progressivement ainsi que le glycogéne. Le mode de constitu-

PLANCHE 1lI

Cellule sécrétrice en phase sécrétoire. La cellule élabore des globules (GS) plus denses dont la
taille augmente de 1,3 um a 1,5 um de diameétre et certains atteignent la région des villosités api-
cales {vi) qui bordent la lumiére (Lu). Les plages de glycogéne (G) et les liposomes (L) sont en
position intermédiaire. En méme temps que I'on observe une évolution ultrastructurale des organi-
tes cellulaires (ergastoplasme, Golgi, mitochondries), les plages « glycogéne-liposomes » dispa-
raissent peu a peu. Le tissu conjonctif (TC) intertubulaire 4che des stades précédents est laminé
entre les acini limités par la lame basale (Ib).
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tion des globules de sécrétion semble plus homogene et se fait principalement a
partir de grosses vésicules (fig. 1, Pl. V) en forme de massue résultant du bour-
geonnement des saccules golgiens. La polarité de la cellule se caractérise alors
par son noyau basal, ses dictyosomes en position supranucléaire et ses globules
de sécrétion apicaux (proches des villosités) qui vont progressivement envahir
toute la cellule et refouler le noyau contre la lame basale.

Discussion.

La discussion des résultats porte sur deux aspects originaux mis en évidence
au cours de cette étude. Le premier concerne |'évolution de 'architecture de la
glande a albumen. Le deuxiéme se rapporte a la différenciation des cellules épi-
théliales en cellules sécrétrices en fonction des connaissances actuelles de la bio-
logie cellulaire.

1) Caractéres particuliers de la morphogenése.

La glande & albumen apparait comme un diverticule de I'épithélium palissadi-
que du tractus génital au niveau de la jonction du canal hermaphrodite et du sper-
moviducte. Jusqu’a présent, I'évolution de la glande a albumen avait surtout été
décrite chez les Arionidés et les Limacidés {Laviolette, 1954 ; Lusis, 1961 ; Smith,
1966 ; Runham et Laryea, 1968) en fonction des phases de croissance du tractus
génital. Chez Helix aspersa, les recherches effectuées sur la différenciation du
tractus génital {Courtot, 1975, 1977 ; Enée et al., 1977) montrent que la glande 3
albumen acquiert sa structure acineuse chez des animaux de 3 a 5 mois avant
qu’apparaissent les premiers grains de sécrétion, tandis que la prostate, dont les
cellules se différencient également a partir de cellules épithéliales indifférenciées
d’une invagination longitudinale du spermoviducte, présente une activité sécré-
trice beaucoup plus précoce (3 mois) dés le bourgeonnement des premiers tubu-
les prostatiques. Ces observations nous ameénent a considérer que la différencia-
tion des organes annexes du tractus génital a partir du conduit épithélial primaire,
se fait sous l'influence « d’inducteurs » régionaux comparables aux interactions
tissulaires épithélio-mésenchymateuses mises en évidence chez les Vertébrés. En
effet, on note gu’au stade de formation des acini, I'interpénétration entre les cel-
lules épithéliales et le conjonctif est particulierement importante par la formation
de digitations de la base des cellules épithéliales et le plissement de la lame
basale. Une telle configuration a également été signalée par Boisseau (1973} pen-
dant la différenciation des cellules épithéliales de |'oviducte du Pleurodéle et

PLANCHE IV

FIG. 1. — Stade intermédiaire : coexistence des globules lipidiques (L}, des plages de glycogéne (G)
et des globules de sécrétion (GS) dans une méme cellule. x 22 500.

FIG. 2. — Dictyosome (D) a activité relativement faible (étape d'apparition de la sécrétion).
x 27 000.
FIG. 3. — L’ergastoplasme (E) se développe et se présente sous forme de longues citernes cir-

convoluant dans le hyaloplasme. Les dicytosomes deviennent plus nombreux. x 14 300.
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I'auteur « soupconne un role inducteur du tissu conjonctif dans la différenciation
des cellules épithéliales ». Dans le cas de la glande a albumen, comme dans le cas
de la différenciation de l'oviducte des Vertébrés, ce phénoméne d’induction
dépend de facteurs endocrines. Mais, tandis que le rble des hormones sexuelles a
été bien démontré chez les Vertébrés (Boisseau, 1973 ; Sandoz et Boisvieux-
Ulrich, 1976), chez les Gastéropodes Pulmonés, les connaissances sont moins
précises. Cependant, l'influence de la gonade sur Ta croissance et 'activité de la
glande a albumen de Limaces a été démontrée par des expériences de castration
(Laviolette, 1954) et I'action du cerveau sur l'activité sécrétoire des cellules glan-
dulaires de la glande & albumen d'Helix pomatia a été mise en évidence en culture
in vitro par Goudsmit {1975). Les corps dorsaux accolés aux ganglions cérébraux
agiraient également sur la différenciation des organes sexuels accessoires femelles
chez Lymnaea stagnalis (Geraerts et Joosse, 1975 ; Geraerts et Algera, 1976) et
chez Agriolimax reticulatus (Wijdenes et Runham, 1976). Les premiers essais
d'étude expérimentale réalisés en culture jn vitro (Courtot, 1977 ; Gomot et Cour-
tot, 1979) montrent que pendant la phase d'organogenése, les ganglions céré-
braux ont une action directe et induisent une multiplication des cellules. A ce
stade, la glande hermaphrodite juvénile et adulte est sans effet, tandis que les
tentacules oculaires sont inhibiteurs. -

2) Modalités de la différenciation glandulaire et de la sécrétion.

Au cours de la différenciation des cellules sécrétrices, on constate que
I'ergastoplasme, puis I'appareil de Golgi, prennent une importance croissante et
que les réserves polysaccharidiqgues sous forme de rosettes et les lipides dimi-
nuent. Cette augmentation de l'activité élaboratrice de I'ergastoplasme et de
I'appareil de Golgi est commune & de nombreux organes de Vertébrés, bien que la
composition des grains de sécrétion soit différente suivant I'organe considéré.
Des modifications comparables de I'ergastoplasme et de I'appareil de Golgi ont
été décrites pendant la différenciation naturelle ou artificielle d'organes comme le

PLANCHE V

FIG. 1. — Organites cellulaires d’une cellule sécrétrice & un stade avancé. 'ergastoplasme (E)
est dilaté, les dictyosomes (D) sont courbés et bourgeonnént des vésicules en forme de massues
qui confluent en donnant les globules de prosécrétion (GP}. On note la présence de matériel gra-
nulaire abondant dans les dictyosomes. x 29 000.

FIG. 2. — Mise en évidence des polysaccharides d'apreés la technique de Thiéry et Rambourg (1974) :
la préparation révele la nature polysaccharidique du constituant granulaire du grain de sécrétion.

x 55 000.
FIG. 3. — Divers types de globules dans la mgme cellule : — globules de sécrétion clairs a deux
constituants (GS 1) : le matériel granulaire est réparti de facon homogéne ; — globules de sécré-

tion foncés (GS ) ou le matériel granulaire forme une couche réguliére a la périphérie. Les globu-
les GS 1l ne semblent pas posséder de membrane. x 82 000.

FIG. 4. — Le globule de sécrétion est acheminé vers l'apex de la cellule gréce & un systéme de micro-
tubules (mt). x 55 000.
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pancréas (Kalmann et Grobstein, 1964), I'oviducte de Poule (Palmiter et Wrenn,
1971 ; Kellokumpu-Lehtinen et al., 1976), les glandes sous maxillaires de Souris
(Chrétien, 1972), I'oviducte de Pleurodele (Boisseau, 1973).

Dans le cas de la glande a albumen, on observe des changements dans la
structure des grains au fur et a mesure de la différenciation glandulaire des cellu-
les. Ces changements correspondent probablement & des modifications qualitati-
ves des synthéses cellulaires. En effet, les premiers grains de sécrétion apparais-
sent dans des cellules dont les organites classiques de synthése (ergastoplasme et
appareil de Golgi) sont peu développés, alors que les plages de glycogéne et les
globules lipidiques sont abondants. Il est possible que les réserves de glycogéne
soient « recyclées » et fournissent au moins une partie des oses constituants des
glycoprotéines granulaires des premiers grains de sécrétion. Les grains qui se for-
ment ensuite seraient le résultat du mode de synthese classique faisant intervenir
I'ergastoplasme pour la synthése des protéines et I'appareil de Golgi pour la for-
mation des glycoprotéines. L'existence de plusieurs types de grains de sécrétion
au cours de l'ontogenése a été signalée dans la glande sous mandibulaire du Rat
{Denny et Cope, 1977). Mais il arrive également que la méme cellule présente des
grains de structure différente comme cela a été observé dans les glandes des
sinus maxillaires de 'Homme (Vidic et Tandler, 1977) ; dans ce cas, on peut sup-
poser que les différences d’aspect peuvent étre dues a une séquence de matura-
tion des grains. En ce qui concerne la glande a albumen, les différences d’aspect
des grains correspondent peut-étre a des degrés de concentration de la substance
fondamentale protéique décrite dans les grains de sécrétion de la glande a albu-
men d’'Helix pomatia adulte (Nieland et Goudsmit, 1969) ou a une différence de
nature des polysaccharides car Goudsmit (1964, 1975) a montré par dosage bio-
chimique que la glande sécréte du glycogéne et du galactogéne et que les propor-
tions de ces deux constituants varient suivant I'état physiologique chez Helix
pomatia. L'examen ultrastructural des grains de sécrétion ne permet pas de savoir
si ces deux polysaccharides sont présents dans les mémes grains ou s'ils sont
contenus dans des grains différents. Une analyse autoradiographigue fine couplée
avec des digestions enzymatiques devra étre entreprise pour répondre a cette
hypothése. On doit égaiement signaler que Nieland et Goudsmit (1969) n’avaient
pas observé de membrane autour des grains de sécrétion de la glande adulte
d'Helix pomatia, tandis que dans les glandes d'Helix aspersa, au début de I'entrée
en fonction, on note des grains sans membrane et des grains avec membrane, ce
qui traduit peut-étre deux modes de formation. Enfin, dans les stades étudiés,
nous avons régulierement observé l'existence de microtubules paralléles aux
parois latérales des cellules sécrétrices dans la zone de formation des grains et
dans la zone apicale d’accumulation (fig. 4, Pl. V}, comme dans les cellules du
pancréas exocrine et d'autres types cellulaires suggérant que ces formations peu-
vent intervenir dans le cheminement des grains et dans leur décharge (Palade,
1975).

En conclusion, la glande a albumen apparait comme un modéle intéressant
de différenciation cellulaire chez les Invertébrés. Nous avons décrit les principaux
aspects cytologiques de la glande au cours de son organogeneése et de son entrée
en fonction et les premiers résultats expérimentaux obtenus en culture /in vitro
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nous indiquent que contrairement & ce qui se passe pour le tractus génital des
Vertébrés, ce sont plutdt les sécrétions nerveuses que les sécrétions gonadiques
qui agissent sur la différenciation des organes annexes du tractus génital. Ces
résultats doivent étre complétés par d’autres expérimentations et des études bio-
chimigues afin de préciser le mode d’action des facteurs de différenciation sur les
cellules cibles du tractus génital.

Recu en novemnbre 1981. ‘
Accepté en mars 1952.
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