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Le Service d'Ethologie et de Psychologie animale de l'Institut de Zoologie de I'Université de
Liège a commencé l'édition, en 198 l, d'une revue trimestrielle consacrée à l'étude. à la
protection et à la conservation de la vie sauvage, à la gestion et au contrôle des ressources et
des productions animales. Dans sa version initiale, elle s'intitulait :

Cahiers d'Ethologie appliquée
Les Cahiers se définissaient comme un outil à l'usage de tous ceux - zoologues,

psychologLres. sociologues, zootechniciens. vétérinaires. gestionnaires de parcs nationaux et
réserves. éleveurs et pisciculteurs 

- 
susceptibles d'utiliser l'éthologie dans la pratique

professionnelle. Ils se voulaient un lien entre chercher.lrs, praticiens et amateurs. un lieu de
rencontrc ouvert à toutes les sensibilités vis-à-vis de l'anin-ral sauvage ou domestique. libre
ou captil. protégé ou contrôlé. menacé ou produit. un creuset où s'affrontent et se fécondent
opinions ct travaux au carrefour de l'écologie et de l'éthologie, de la zoologie et de la
zootechnie, de Ia protection et de la production. des sciences naturelles, économiques et
humaines, cles sciences pures. fbndarnentales et appliquées.

Lc premier numéro présentait ainsi un éventail d'articles illustrant ces difÏérents
Ihèmes : une recherche applicluée sur les dortoirs urbains des étourneaux sansonnets, un bilan
de recherche sur la gestion des populations piscicoles d'une grosse rivière de la zone à
barbeau. un plan de gestion des zones sensibles du parc national de l'Akagera. une synthèse
des vues nouvelles sur l'éthique de nos rapports avec les animaux.

Pour aborder ler.rr deuxième lustre. les Cahiers s'étaient dotés en 1986 d'un Comité
de Patronage international et d'un Comité de Lecture. élargissant ainsi et leur assise et leur
ar.rdience. Au moment cl'aborder une nouvelle décennie en 1991, la revue a changé de nom :

elle s'appelle depuis lors. tout simplement :

CAHIERS D'ETHOLOGIE
appellation consacrée par l'usage, et qui correspond mieux au lbnd.

Trop souvent en ef'tet. le terme . appliquée " a été ressenti comnre un repli utilitariste, alors
que nous voulons être à l'articulation de la recherche fondamentale et de ses utilisateurs, en
ce compris la rét'lcxion.

Après que l'éthologie se soit révélée être une approche qui a revitalisé l'écologie et la
conservation, ce à quoi nous avions accordé la priorité pendant notre première décennie, il
devint évidcnt c1u'un domaine où elle connaît un succès . étonnant » est celui des sciences
humaines : psychiatres, psychologues, pédagogues, philosophes. sociologues s'y réfèrent,
s'en inspirent et lui réclament des rnodèles... ou la rejettent !L'animal n'est donc plus
seulement un objet d'étude, d'utilisation ou de conservation. mais aussi un stryet de réflexion.
sllr sa nature. et sur la nôtre. Cela doit conduire à une réllcxion sur l'éthologie elle-même.

Les << Cahiers >> se veulent donc une revue d'éthologie
fondamentale et appliquée, animale et humaine.

En ces matières. il convient en efÏèt d'être spécialement vigilant, à un moment où se

n-u.rltiplient de nouveau. de la part de personnes se situant en dehors du circuit prof'essionnel
et échappant de ce fait au devoir de réserve et à la critique par les pairs. des interprétations
douteuses et des argrrmentations fallacieuses sur les enseignements de I'écologie et de l'étho-
logie. Plus que jamais. une infbrmation juste sur les faits et critique sLlr lcs extrapolations doit
circuler des spécialistes vers les utilisateurs. C'est là un nollveaLl défi pour les Cahiers
d'Ethologie.

Le programme de parution qui a comr.nencé avec le Volurne ll, 1991. tient contpte
de ce souci. Ar.rx fascicr"rles traditionnels à caractère naturaliste, aux bilans de recherche,
s'aioutent des textes de conférences, des essais, cherchant à montrer ce que l'éthologie,
comme outil méthodologique et de réf'lexion, peut apporter à Ia compr'éhension de I'origine.
du développemenl. du lirnctionnement de I'animal humain.

La langue des Cahiers d'Ethologie est le tiançais. Titres, légendes et résumés en
anglai. sonl uigulerncnt de mise.
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Préface

Lorsque Claire Daemers m'a fait l'amitié de me soumettre pour avls cfl-
tique le manuscrit de son ouvrage sur la Perc'e1)tion et la conununiccttion en
milieu marin,j'en ai été très vivement honoré. Pour avoir été collègues 

-assistants puis chef.s de travaux 
- 

au sein du département de biologie mis en
place dans les années 60 par le professeur Marcel Dubuisson, directeur de
I'Institut zoologique Edouard van Beneden et recteur de I'université de Liège,
je connaissais en eff'et ses qualités de rigueur et la finesse de ses recherches
expérimentales.

En plongeant dans son manuscrit, je l'ai d'emblée voulu pour les
Cohiers d'éthologie. tant son plan de travail et son exposé correspondent à ma
conception intégrative de la biologie. Sous-titré Quatre leç'ons de physiologie
unimale,l'ouvrage se fbnde sur les enseignements qu'elle a conçus et dispensés
aux étudiants du eliplôtne approfondi en oc'éanolo,qie organisé par notre univer-
sité. Ces étudiants, notons-le, sont déjà porteurs d'un diplônte de licencié en
sciences ou d'ingénieur mais proviennent d'horizons différents : biologistes,
chimistes, physiciens, géologues, géographes,...

Il ne s'agit donc pas d'édifier ici une encyclopédie, mais de choisir des
thèmes permettant de montrer comment se développe la recherche de l'explica-
tion en biologie marine. Il s'agit de compren«lre comment un organisme vit,
survit et se reproduit dans I'océan. Cela exige que l'on fasse appel z) toutes les
techniques d'investigation ;c'est d'autant plus nécessaire que le rnilieu marin
nous est physiquement étranger, et que nos moyens personnels de perception et
de communication y sont très limités.

Vivre, survivre, se reproduire, cela signifie s'alimenter, détecter les pré-
dateurs et leur échapper. trouver enfin un partenaire pour se reproduire. Dans
tous les cas, cela implique I'adéquation des organes de perception et de com-
munication aux caractéristiques physiques du milieu. Il faut donc analyser
conjointement les structures et les fbnctions, s'interroger sur leur évolution et
sur les adaptations au milieu. Dès lors, en choisissant ses exemples pour leur
valeur explicative, Claire Daemers nous promène du niveau des propriétés des
molécules et des réactions biochimiques. des adaptations des organes des sens

et de communication, aux comportements alimentaires, anti-prédateur, social et
reproducteur d'un éventail d'organismes marins considérés dans leur niche éccr-

logique. L'animal. objet de la zoologie, se retrouve ainsi idéalement replacé
comme sujet dans son milieu naturel.

Je savais Claire Daemers excellente physiologiste. Je la découvre ici
zoologiste, et biologiste dans toute l'acception du terme. Sa démarche, de la
molécule à 1'écosystème, est exemplaire. Je suis heureux que les Cahters
d'éthologie puissent vous présenter cette excellente synthèse.
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Fille du docteur Joseph Lambert, médecin cardiologue réputé, et épouse
du docteur Guy Daemers, médecin pédiatre, Claire Daemers-Lambert s'est inté-
ressée très tôt à la biologie, en particulier à la physiologie animale. Son mé-
moire de licence en sciences zoologiques, réalisé à I'Université de Liège cn
196 I dans le service de Physiologie cellulaire du professeur Marcel Dubuisson
et sous la direction du docteur Gabriel Hamoir, portait sur le métabolisn.re de
I'ATP dans les muscles lisses. Dans la fbulée, elle a entrepris dans le même
laboratoire un doctorat en sciences qu'elle a brillamment soutenu en 1961 .

Pendant I'année académique 1969-10, Claire Daemers a ef'fbctué une
mission scientitique de spécialisation dans le service du profèsseur Coraboer.rf à
la faculté des sciences d'Orsay (Université de Paris Sud). Elle s'est al<trs inves-
tie dans l'étude électrophysiologique des canaux ioniques des membranes cellu-
laires, et a rejoint le laboratr>ire de physiologie animale du prof'esseur Albert
Distèche à l'université de Liège. Celui-ci était spécialisé dans ler mesure du pH
à la surface des fibres musculaires. I1 avait été conduit par la suite à étu<Jier les
valeurs du pH en fonction des concentrations en CO. et des pressions hydrosta-
tiques, à I'occasion de descentes en bathyscaphe.

Lorsque Albert Distèche inaugura une chaire d'océurtologie plt1,,sic1ue,

c'himique et biologique en 191 1, Claire Daerners intégra ce nolrveau service et.
lors de I'admission de son patron à l'éméritat en 1987, elle y demeura lorsque
le profèsseur Jean-Marie Bouquegneau en prit la direction. Dès lors, elle s'inté-
resse elle-même davantage à I'océanologie et se penche sur I'eff-et des métaux
lourds sur les organismes marins. Elle efTèctue des missions océanographiques
à bord du Belg,ic'a en rler du Nord, dans le golfe de Gascogne ainsi qu'au large
des côtes atlantiques de la péninsule Ibérique.

En 1992, elle a été invitée à faire un cours de physiologie et biochimie
des animaux marins aux étudiants de la licence spéciale et à la maîtrise en océa-
nologie (actuellementDECZ et DEA). C'est le fruit de cette expérience de plu-
sieurs années qu'elle nous fait partager dans cet ouvrage.

JCR

Laboratoire d'Océanologie. Université de Liège (Bât. 86). B-4000 Sart Tilman. Belgiquc
e-nrai I : Claire.Daemers @ ulg.ac.be http://www.ulg.ac.be/oceanbio/co2
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Perception et communication en
m it reu mann

Quatre leçons de physiologie animale
par

Clai re DAEMERS-LAMB ERT

Introduction

Plus il s'enfonce dans les profondeurs océanes, plus le plongeur sous-
marin est fiappé par I'inadéquation de ses organes des sens. Il y rencontre pour-
tant une multitude d'organismes, qui évoluent avec aisance dans cet environne-
ment physique, qui lui paraît hostile à bien des égards.

Les animaux marins, pour s'orienter, chercher leur nourriture, trouver
leur partenaire sexuel, exploitent tous les types de stimuli chirniques et phy-
siques que leur otfre le milieu aquatique.

Le sens chimique joue un rôle de premier plan. La survie cles premiers
organismes qui sont nés dans I'océan primitif était intimement liée à la percep-
tion de sa composition chimique. Il s'agissait au départ de découvrir les sub-
stances nutritives et de s'écarter des substances nocives. Cette capacité des
membranes cellulaires, apparue vraisemblablement aux premiers balbutiements
de l'évolution, de reconnaître la présence d'une particule chimique, est devenue
la base de toute l'organisation biologique, à tous les niveaux de complexité.
Médiateurs nerveux et hormones assurent la cohésion de l'individu. Bien plus.
toxines, venins, phéromones apparaissent aujourd'hui comme des facteurs
importants de régulation des écosystèmes marins.

L'orientation spatiale de I'animal fait appel à la perception de déforma-
tions mécaniques des membranes cellulaires, qui constitue aussi une modalité
sensorielle très primitive. La sensibilité aux vibrations qui parcourent en perma-
nence les masses d'eau océanique est un atout vital vis-à-vis des prédateurs et
trolrve sa pleine expression chez les vertébrés. La spécialisation à I'extrême des

mécanorécepteurs conduit à la forrnation d'organes sensoriels inconnus chez
l'homme, qui permettent de capter des ultrasons, les courants électriques et les
champs magnétiques, informations précieuses pt'rur s'orienter dans un milieu où
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4 INTRODUCTION

les possibilités visuelles sont limitées. Les dauphins pratiquent l'écholocalisa-
tion et certains poissons l'électrolocalisation. Mais, mieux encore, l'én.rissior.r
d'ondes sonores de haute fiéquence ou de décharges électriques alternatives par
des organes spécialisés devient un moyen de cornrnunication intraspécifique.

L'appar-rvrisserrent rapide de l'environnement lr-rmineux au fur et ir
mesure de la descente dans les profbndeurs sous-rrarines et la distribr-rtion parti-
culière de la lumièr'e solaire ont conduit à r-rne multitude d'aclaptations des
organes visuels. tant sur le plan de I'optique que de leur physiologie et tle leur
biochimie. La biolurninescence compense, dans une certaine mesure, I'absence
de photons et représente aussi un mocle de communication ou cle can-rouflage.

La périodicité de certaines infbrmations sensorielles collcctées dans
l'environnement donne une perception du temps qui passe et module. chez
beaucoup d'espèces animales, I'activité d'un système interne de contmunica-
tion chimique, le système neuroendocrinien. Les activités migratoires des pois-
sons, les mues chez les crustacés et la reproduction chez les mollusques sont
des excmples. bien étudiés aujourd'hui, de régulations neuroendocriniennes.

26u



CHAPITRE 1

La sensibilité chimique

lntroduction

D'un point de vue darwinien, il paraît fort à propos de cor-nmencer
l'étude des perceptions sensorielles en milieu marin par la sensibilité chimique.
En ef'fbt, les premiers organismes qui ont pris naissance dans I'océan prinritif
peuvent être définis comlre tels. dans la mesure où ils étaient capables de sou-
tenir leur métabolisme, ce qui requérait déjà Ia capacité de reconnaître les
constituants nutritifs appropriés de l'environnement. La perception des sub-
stances chirniques présentes dans le rnilieu était, clès I'origine, un élément
essentiel d'orientation et de survie. Qr-re la sensibilité chimique soit considérée
comme la plus prirnitive des perceptions animales n'a clonc rien d'étonnant.

De plus. le développement de la communication chirtrique est à la base
de toute l'organisation biologique. Les cellules reçoivent en effet des messages
chimiques qui contrôlent leur activité, et elles envoient des infbrmatior.rs chi-
n.riques aux autres cellules. Les molécules réceptrices de ces messages spéci-
fiques sont des protéines liées aux membranes cellulailes. Chaque ntoléculc
réceptrice possède une fbrme hautement spécialisée correspondant à celle d'une
substance chirnique donnée dont la liaison avec le récepteur entraîne une modi-
f ication de I' activité cellulaire.

Un modèle clé de la communication chimique a été fourni par l'étude de
la jonction neuromusculaire de vertébrés, qui explique comment nne cellule
nervellse commande I'activité d'une cellule musculaire, au niveau de la plaqr"re
motrice (fig. 1).Lorsqu'elle est dépolarisée. la terminaison nerveuse libère dans
1'espace synaptique des molécules d'un neuromédiateur. I'acétylcholine (ACh),
qui se lient à des récepteurs encastrés dans la membrane postsynaptique
musculaire.

Ces récepteurs sont des protéines du type cannl, dont la structure tridi-
mensionnelle présente un arrilngement circulaire ménageant en son centre un
pore ou canal (fig. 2).

Il s'agit d'un tunnel conique qui traverse toute l'épaisseur cle la double
couche lipidique de Ia mernbrane. Au repos, le dianrètre dr-r canal et la distribution
des chiirges électriques qui le tapissent sont tels que peu d'ions peuvent le tra-
vcrser. La liaison de I'ACh avec le réceptcur provoque un changertrct-rt allostérique
cle la structure secondairc de la plotéine trvcc Lln légcr élargissement clu cliamètre et
un déplacenrent dcs charges électriclucs borclant Ia paroi dc telle fhçon que dcs ions
chargés positiverlent peLrvcnt la traverser.
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terminaison
nerveuse

vésicules contenant
l'acétylcholineespace synaptique

,/
muscle

acétylcholine
libérée

récepteurs

Fig. 1. La jonctior.r neuromusculaire des vertébrés. La terminaison nerveuse présynaptique
excitée déverse lt: neurotransmetteur dans I'espace synaptique ; l'acétylcholine se

lie aux récepteurs encastrés dans la membrane postsynaptique de la flbre muscu-
laire (d'après Mrllgn, 1983, in SuueHeno, 1988).
Tlte vertebrute neuromu.\L'ular junc'1iort. At'etylcholine i.s released in the .s.,-naptic'

tlef't by the presynaptic nerve lerntinal atul reaches receplor nutlecules itt the
p().sIslnapti( area rlf-the mnscIe membrane.

@

--------> -------l>-

Fig.2. Le récepteur de I'acétylcholine (ACh) est une protéine canal insérée dans la mem-
brane postsynaptique. Lorsque deux molécules de ce neuromédiateur se fixcnt sur
le récepteur, le pore central s'ouvre, permettant ['entrée de cations dans la cellule
(simplifié d'après MoNTAL et a\.,1986, in Wtruans, 1992).
Posl,svnaptit' acetltlcholine receptors ore trensntetnbrane proleins w,hich have an
ionic c'hannel. Ac'etylcholine (ACh) Itinding to the receptor opens the channel
a llou' ing cat iott Jl u.\.
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LA sENSrBrLrrÉ cHrurque 7

Les principaux ions capables de se mouvoir au travers du récepteur choliner-
gique sont le sodium, de I'extérieur de la cellule vers I'intérieur, et le potâssium, de
l'intérieur vers l'extérieur, en fonction de leur gradient de concentration respectif.
Ce mouvement d'ions modifie la charge électrique au travers de la membrane, et
génère une réponse électrique appelée potenti<:l synaptique, qui dépolarise la
membrane musculaire.

Si son amplitude est sufTsante, une réponse électrique autorégénérative se

propage sur toute la surface de la fibre musculaire. Ce potentiel d'action déclenche
les difïérents événements qui vont conduire à la contractir>n musculaire.

On retrouve dans ce modèle tous les éléments de base de la communica-
tion chimique: sécrétion par une cellule d'une substance médiatrice dans un
espace intercellulaire, liaison de cette substance à la surface d'une autre cellule
sur des récepteurs protéiques spécifiques, modification de l'activité de la cellule
réceptrice en réponse au stimulus chimique.

L'espace synaptiqlle où diffuse le médiateur est dans ce cas très petit
(60 nm). Dans le système nerveux, des substances neuroactives modulent, de
façon discrète, l'activité d'autres neurones en diffusant dans des espaces extra-
cellulaires beaucoup plus grands.

A l'échelle de l'animal, les cellules de deux organes difïérents peuvent
interagir les unes avec les autres sur de longues distances. Cela arrrive lorsque
les cellules du premier sécrètent une hormone transp()rtée par le courant
sanguin qui va provoquer une réponse spécifique du second. Les hormones sont
produites par des cellules glandulaires mais aussi par des neurones spécialisés,
les cellules neuroendocriniennes.

La plus grande distance qui peut exister entre deux cellules est évidem-
ment celle qui sépare deux individus différents. Les interactions spécifiques de
ce type s'établissent lorsqu'une substance est sécrétée dans I'air ou dans I'eau
par un des membres d'une espèce, et est détectée par un autre membre de la
même espèce chez qui elle déclenche une réponse appropriée. Une telle sub-
stance est appelée phéromone et représente r"rn fàcteur important qui intervient
dans le comportement de nombreuses espèces.

Les toxines et les venins introduisent un aspect que I'on pourrait
qualifier de pervers, dans I'interaction chimique qui peut exister entre les
organismes.

La sensibilité à des composants chimiques particuliers est donc apparue
chez les organismes les plus primitifs, et une réponse orientée par rapport à la
présence d'une sr-rbstance chimique, appelée chimiotactisme, a été décrite chez
de nombreux unicellulaires : bactéries, protozoaires, leucocytes, spermatozoïdes.

Par la suite, la sensibilité chimique assure un rôle de commande dans
tous les processus physiologiques et devient un système sensoriel spécialisé qui
domine chez les animaux les plus évolués par le développement du goût et de
l'odorat.

21 I



B CHAPITRE I

Beaucoup d'invertébrés aquatiques possèdent une sensibilité chinrique
difluse des tégunrents exposés, qui leur permettent de détecter la présence de
substances nutritives ou toxiques. Les mollusques possèdent des organes ché-
morécepteurs spécierlisés, les osphradies situés dans la cavité palléale, et qui
contrôlent la compc'rsition de I'eau qui baigne le manteau. Parmi les invertébrés,
ce sont les arthropodes et particulièrement les insectes qui possèdent les
organes chémorécepteurs les plus élaborés sur les antennes ou sur les pattes,

Chez les vertébrés et en particulier chez I'homme, les divers aspects de
la sensibilité chimique sont répartis en quatre catégories : la sensibilité chi-
r-niqr:e commune, la chimioréception interne. le goût et I'od()rat.

Le sens chimiqr-re commun comprend toutes les cellr-rles qui sont sen-
sibles ir des n-rolécules spécifiques ou à des substances chirr.riques irritantes et
qui répondent de f'açon que cette information soit communiquée sous fbrme de
signaux au systèrne nerveux central. Ces cellules chimioréceptrices sont répar-
ties sur de grandes surtaces tégumentaires, chez de nombreux animaux.

Les chirniorécepteurs internes sont spécialisés dans le contrôle de la
composition chimique du milieu intérieur, dont la constance est vitale pour
I'individu. Des cellules réceptrices spécialisées ou de simples terminaisons ncr-
veuses répondent à la teneur en glucose et en oxygène dissous, aux variations
de pH et de pression osmotique. Leur perception est à I'origine de réflexes cen-
traux qui maintiennent ces dif'ferents paramètres à un niveau particulièrement
adéquat.

Le goût et I'odorat sont les aspects de la sensibilité chimique qui nous
sont les plus familiers. L'expérience humaine distingue de façon tranchée ces
deux types de perception. Le goût est un sens chimique de contact lié à la nour-
riture, alors que les récepteurs de I'odorat perçoivent les substances aériennes
provenant de sources plus distantes. Ces deux types de perception évoquent
chez l'homme des sensations conscienles.

Il est tlill-icile d'appliquer ces dél-initions aux organisrnes aquatiques et
particulièrement aux invertébrés.

1.1. Les récepteurs membranaires

Chimiotactisme chez les bactéries

Les bactéries actuelles sont des procaryotes semblables à beaucoup
d'égards aux espèces prirnitives qui existaient aux temps précambriens. Beau-
coup d'entre elles sont capables de chimiotactisme, c'est-à-dire de mouvemellts
orientés dans un gradient de concentration chimique.
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Elles possèdent des flagelles avec lesquels elles se déplacent. nageant
vers un environnement favorable qui contient des nutriments tels que des sucres
ou des acidcs aminés nécessaires à leur métabolisrne. Elles s'éloignent des
emplacements défàvorables par un procédé connu sous le nom de culbute. Un
environnement défavorable est caractérisé par I'absence de nutriments ou la
présence de substances toxiques ou dangereuses. Le comportement moteur de
la bactérie est contrôlé par les chimiorécepteurs localisés au niveau de sa mem-
brane cellulaire (fig. 3).

l. favorable 2. défavorable

3. 4. favorable

,/\
t

Fig. 3. Chimit)tactisme chez les bactéries. Les bactérics nagent avec leurs tlagelles mainte-
nus en parallèle, vers un gradient chimique favorablc (I), culbutent lorsclu'elles
perçoivent un environnement défàvorable (2). se déplacent au hasard (3) jusqu'à ce
qu'elles rencontrent à nouveau r,rn milieu favorable (4) vers lequel elles sc dirigent
(d'après KoSHLAND, 1980, ln SHepneno, 198i3).
Clterttrtta.ri.s in bacteria. Thet hove flagellu bt'vtlticlt tltet .stt'itu itt o fàwturable
ttutricttt gradienî (l ) und o îumbl.e ,, when sattsirtg urt uttftnuturuble oue (2). Tltet
rttovc randotttlr(3) utttil thet sertse a.favouruble gradient (1).

Les flagelles bactériens sont constitués d'un simple f ilarnent construit à
partil d'une seule protéine, la f-lagelline (fig. 4).

Celui-ci est relié par un crochet I'lcxible à un bâtonnet central mentbranaile.
Le bâtonnet se tcrûrinc par un anncau basal appelé anneau M et l'ensemble tourne
librement clans la membrane plasmique bactérienne. Une série de protéines appe-
lées Mot-protéines sont agencées autour de l'anneau M et sont attachées de fiçon
rigide à une strulcture fixe, l'anneau S. L'anneau S servant de gui<je et les Mot-pro-
téines associées lbrment un cerclc cle canaux transmembranaires. Il existe un gra-
dient de protons dirigé de I'extérieur vers l'intérieur dc la cellule qui provoque, par
un mécanisrne rnal défini, la rotation cle l'anneau M et donc du flagelle. Les
disques P ct L, dans la paroi cellulaire multicouche de la bactérie. guident le bâton-
net et Iircililcnl sa rolalion.
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crochet filament

couche externe de
la coque bactérienne
(lipopolysaccharides)

couche interne de
la coque (peptidoglycans)

bicouche phospholipidique
de la membrane plasmique

anneau
supérieur L

anneau
inférieur P

bâtonnet

anneau protéique
externe S

anneau protéique basal ttl
(côté cytoplasmique)

Fig. 4. Schéma dc la basc du flagelle bactérien qui cst un moteur rotatif alirnenté par un
gradient de protons (simplifié d'après Vtt-les et al..1991. or WrrHens, 1992).
Model of tlte rorating base rt tlte bacterinlflcrgellum.

Le moteur flagellaire est un moteur rotatif constitué d'un cercle de
canaux entourant un anneau basal fixé au bâtonnet supportant le flagelle, et ali-
menté par un gradient électrochimique de protons.

Le mouvement en ligne droite des bactéries provient d'une rotation syn-
chrone des flagelles dans le sens inverse des aiguilles d'une montre, et est sti-
mulé par les substances attractives. Les culbutes résultent du changement de
sens de rotation d'au moins un des flagelles, et le nombre de tlagelles touchés
est augnlenté par les substances répulsives.

Le mouvement de rotation dans le sens contraire des aiguilles d'une
montre est Ie mouvement naturel et spontané du flagelle. Il persiste chez des
enveloppes bactériennes vidées de leur contenu protéique, qui ne se déplacent
qu'en ligne droite.

Il existe donc des n.récanismes de transduction intracellulaires qui
contrôlent les changements de sens de rotation des tlagelles lors des culbutes.

La réponse chimiotactique commence par la reconnaissance des sub-
stances attractives ou répulsives par les chimiorécepteurs qui sont des protéines
transmembranaires. Parmi celles-ci. les protéines chimiotactiques acceptrices
de méthyle (MCP) comportent un domaine récepteur dirigé vers I'extérieur de
la cellule et un domaine de signalisation situé à f intérieur, le domaine cytoplas-
rnique (fig.5).
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récepteur protéique

domaine
récepteur

flagelle

bicouche
lipidique

sites de
méthylation

<_ CheB

- 
CheZ

-J-
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domaine de
signalisation

CheA

Fig.5. Transmission dr"r signal chimiotactique au moteur flagellaire bactérien : le chirnio-
récepteur es1 une protéine transmembranaire possédant un domaine récepteur, des
sites de méthylation et un domaine de signalisation ; la transduction du message
chimique vers le moteur flagellaire s'eff'ectue par l'intermédiaire de protéines
chimiotaxiques, une protéine kinase CheA, le générateur de culbute CheY, une
phosphatase CheZ (d'après Aues er a1., 1988, r'n WrrHnns, I992).
Chemoreceptive transduc'tion in bacîeria. The membrtute-bound protein hcts a
receptor domain, methylation .çites ond a siS4nttlirtg dontttin. Chemotransduction
involyes chemotaxis protein.s. A proteinkinttse CheA nodi.fie.s the rate of phos-
phorl,lcttion o.f CheY that conîrols tlte.flagellunt rotdtion tyith the phosphatase
CheZ. A methyle,çterase (CheB) regulates the receptttr.sen,riri lirr,.

Le domaine cytoplasmique produit un signal qui modifie la vitesse de
phosphorylation d'une protéine chimiotaxique CheA. Dans son état actif, cette
protéine kinase phosphoryle le générateur de culbr-rte CheY qui réagir avec une
protéine basale du moteur flagellaire provoquant une inversion du sens de rota-
tion. D'autres protéines interviennent dans la régulation <1u système. CheZ est
une phosphatase qui déphosphoryle CheY, restituant au flagelle son mouve-
ment naturel. Quant ar,r chimiorécepteur, il retrouve sa confbrmation initi:rle par
I'intervention d'une méthylestérase CheB.

Les bactéries adaptent leur réponse chimiotactique aux variations de
concentration en substance attirante ou répulsive. Pour les chimiorécepteurs
MCP, la succession des réactions biochimiques impliquées dans la transduction
du message chimique est bien définie.

a) Dans l'état non stimulé, c'est-à-dire en l'absence de substance active, le site récep-
teur n'est pas occupé et les résidus de glutamate (O-) du domaine interne sont
continuellement méthylés et déméthylés.
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12 T,HAPITRE 1

b) La fixation d'une substance attractive déclenche un changement de contbrmation
de la partie inteme de la protéine. Ce changenrent provoque unc inactivation de
CheW. La phosphorylation de la protéine kinase CheA et du générateur de culbute
CheY n'est plus assurée et la bactérie nagc en ligne droite vers la source de sub-
stance attractive.

c) Le changcment de contbrmation du récepteur ir pour effèt d'exposer les résidus
d'acides glLrtamiques qui se trouvaient enfiruis dans la molécule. La méthyltransfé-
rase ChcR comrnence à les nréthylcr. cc qui contrebalance I'effèt induit par la fixa-
tion tle la suhstance itttractivc.

d) Le relargagc dc la nrt>léculc attractive altère la confbnnation du chimioréceptcur
qui adoptc alors une troisiènre configuration. CheW réactivéc déclenche la phos-
phorylation dc ChcA qui provoque celle de CheY. Le générateur de culbutc'. rrirtsi
activé. déclcnchc la rotation du f-lagelle dans le sens des aiguilles d'une montre et

donc ll culbutc- clc la ccllule. Parallèlement la méthylestérase Chets déméthylc tous
les résidus cle glularnate exposés, ce qui finalement rend au dor.naine transrllettcur
du signal sor.r étal initial et remet à zéro le système, qui est alors prôt àt rccr-voit un

n()uveaLl signal. Le changement de conformation qui résulte du relargitge cle la
rnoléculc- d'allractant peut aussi être directement induit par la I'ixation cl'unc
substance réptrlsive.

A côté de ce système chimiotactique, il existe Lrn système de transport
translnembranaire des sucres dont la bactérie se nourrit. L'enzyme qui introduit
un slrcre donné dans la cellule est une phosphotransférase spécifique. Elle
assure la phosphorylation de ce dernier par I'intermédiaire d'r-rne phosphoki-
nase, et est à I'origine du signal chimiotactique.

Ce sont les deux systèmes dont les aspects moléculaires sont les mieux
connus. Il en existe d'autres. Ainsi les bactéries réagissent aussi à I'oxygène, à

une série d'accepteurs d'électrons. à des variaticlns de la concentration extracel-
lulaire et intracellulaire en protons, à des variations de température et à des sels

d'acides organiques faibles, tels que le fbrmiate. I'acétate, le benzoate et le sali-
cylate. qui agissent comme de pr"rissants répulsif-s. I1 apparaît donc qr-r'une série
de systèmes de chir-r-rioréception qui s'appuient sur Llne variété de cascades bio-
chimiques a été développée très tôt au cours de l'évolution. Ces mécanismes
permettent à la bactérie de se nourrir, de respirer. de réagir aux conditions ct
aux perturbutions du milier-r.

Mécanismes membranaires chez les animaux

Les iinir.naux possèdent des cellules sensorielles spécialisées dans la
réception cle si-{naux chimiques provenant du milieu extérier-rr et dans leltr
transnrission au système nerveux. De même, le contrôle de la teneur en oxy-
gène, en gaz carbonique et en protons du milieu intérieur est itssuré par des cel-
lules spécialisées souvent associées au système circulatoire.

Dans tous les cas, ce sont des récepteurs protéiques membranaires qui
contrôlent l'ouverture de canaux ioniclues dans la membrane de la cellule chi-
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Fig. 6. Transduction du stirnulus ollàctif en un changement de perméabilité de la cellule
sensorielle ; la stinrulation des récepteurs encastrés dans la membrane génère une
cascade de réactions biochinriques faisant intervenir la protéine G et l'adényl-
cyclase (AC) : l'AMP-cycliqr.re formé se lie aux canaux ioniques (d'après LANCET

et al.,1988.in WITHERS. 1992).
Trtutstlucrion of tlle olfLtctorv stintultLs into o pertneabilitl change of tlte sensort,
recept()r cell. Bitttlirtg of rut odour nolecule to the spec'ific receplor actit,ates o G
proîein. wltit'h in turn düit)(ües atlartylc,-clase (AC) to st'rttlteti:e tAMP. The tAMP
moÿ d(t tliret'th'ou ntentbr«ue ir»tit'cltarmels to <'hange their pernt.ecùilit.v.

mioréceptrice. Les modifications de perrr.réabilité qui eu résultent sont à la base
des variations de potentiel électrique qui code l'infbrmation sensorielle.

La transduction dr-r message chinrique en un changement de perméabilité
nrembranaire passe par la production d'un second messager intracellulaire et
l'activation de phosphorylations (fig. 6).

Par exemple. dans le cas de I'olfaction, ce mécanisrne de base est assuré
par les récepteurs olfactifi. La t.r-rolécule oltàctante. ou premier ntessager, est
dissoute dans le mucus couvrant l'épithélium olflactif. Elle dif-flse passivement
ou est transportée par une protéine de liaison spécitique vers le récepteur mem-
bran:rire. La liaison entre I'olfactant et le récepteur active une protéine adja-
cente fixant le GTPr. Cette dernière, appelée protéine G, active à son tour I'adé-
nylcyclase AC qui forme de 1'AMP-cycliquer, le second messager. Celui-ci
peut se lier directement aux canaux protéiques pour changer leur perméabilité
et produire Lrn potentiel récepteur.

I GTP : guanosine triphosphate.
r AMP : adén«rsine r.nonophosphate.
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14 CHAPITRE 1

La durée de vie de l'AMPc est très brève. I1 est hydrolysé en AMP inac-
tif par la phosphodiestérase (PDE).

De tàçon plus précise. la fixation de la substance chimique sur le récepteur
rnembranaire provoque un changement allostérique de la protéine G qui fixe prélé-
rentiellement le GTP plutôt que le CDP. Lorsque cela se procluit, la protéine G
glisse Iatéralenrcnt dans la membrane et s'associe avec Llne ntolécule d'adényl
cyclirse, ce qui a deux effèts. D'une part l'adénylcyclase est activée et synthétise de
l'AMPc en clivant le pyrophosphate dc I'ATP, et d'autre part I'activité GTPusiquc
de la protéine G hydrolyse le GTP en GDP. Le récepteur membranaire reprend szr

configuration de base et est prêt pour un nouveau cycle.

On peut se demander pourquoi différentes étapes sont interposées dans la
liaison entre le premier messager et I'efTèt final du second messager. Une pre-
mière raison est la mr-rltiplication des points de contrôle. Une autre est I'ampliti-
cation que le système permet. Un simple récepteur protéique active non pas
une, mais de nombreuses protéines G, et chaque molécule d'adénylcyclase syn-
thétise beaucoup d'AMPc. La ntultiplication se poursuit dans les étapes ulté-
rieures. Cette cascade enzymatique produit donc des effets qui sont spécifiques,
puissants et sous un contrôle délicat.

Les récepteurs gustatifs fbnt intervenir une étape supplémentaire impli-
quant une phosphokinase et la phosphorylation du canal ionique. L'AMPc pro-
duit alors ses efïets de second messager en se liant à l'unité régulatrice d'une
protéine kinase AMPc-dépendante, libérant I'unité catalytique cle cette enzyme.
Celle-ci peut alors phosphoryler le canal ionique en assurant le transfert d'un
phosphate terminal de l'ATP sur un groupement hydroxyle du canal ionique.

Il s'agit là d'une séquence biochimique largement répandue chez les
organismes vivants et d'une importance capitale dans la transmission de l'infor-
mation chimique.

L'AMPc intervient dans la phosphorylation d'autres types de protéines mem-
branaires que les canaux ioniques. comrne les protéines régulatrices (protéines G),
les prcltéines associées aux vésicules synaptiques (synapsine l), les récepteurs de
neurotr.insmetteurs et participe aussi à la phosphorylation de protéines intracellu-
laires, comme les protéines du cytosquelette associées aux microtubules ou aux
neurofilaments, les enzymes synthétisant des neurotransmetteurs et différents
enzymes appartenant à des processus métaboliques (contrôle de la glycogénolyse
par I'adrénaline et I'insuline).

Les protéines G agissent aussi sur d'autres molécules que I'adényl
cyclase. Elles peuvent se coupler directement aux canaux ioniques membra-
naires comme dans le cas des récepteurs muscariniques des cellules cardiaques.
dont I'activation par I'ACh entraîne l'ouverture de canaux potassiques.

Elles interviennent également dans la mise en jeu d'un autre système de
seconds messagers résultant de 1'hydrolyse d'un phospholipide membranaire, le
phosphatidylinositol présent dans la partie interne de Ia membrane (fig. 7).
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Fig. 7. Formation de seconds messagers à partir du phosphatidylinositol (PI). Certaines
protéines G sont capables de phosphoryler ce composé en phosphatidylinositol
biphosphate (PIP,), qui est alors scindé par la phospholipase C, en inositol
triphosphate (IP.) et en diacylglycérol (DAG). qui agissent comme des seconds
messagers intracellulaires (sirnplifié d'après BERRIDGE, 198-5. in Sueeurno, 1988).
Second messengers produc'tiott.front pho.sphuridvIinosit<.t1 (Pl). G proteins
pltosphorllate this membrone I ipi d in p hosphatirtl' I i nositol-4- 5 -bis-trthosphate
(PlP.) whic'h is hydrolvz.ecl into inosiroltripho.\pllute (lP.) ond dictcylglycerol
(DAG) bl'phospltolipase C. Both of'these uct as second nlessengers.

Dans une prernière étape, le phophatidylinosotol est phosphorylé en phospha-
tidytinositol-4-5-biphosphate (PIP,) qui est le substrat d'une phosphodiestérase. la
phospholipase C. Celle-ci est activée par un système membranaire récepteur-pro-
téine G. E,lle scinde les chaînes lipidiques produisant de 1'IP., inositol triphosphate,
et du diacylglycerol DAG. Tous les deux sont des seconds messagers.

L'lP. est soluble dans l'eau et diffuse dans le cytoplasme. Là, il agit sur des
récepteurs du réticulunl endoplasmique, dont l'activation a pour effet d'augmenter
la libération du calcium par le réticulum. Le calcium libéré agit alors comme un
troisième messager sur les protéines kinases calmoduline-dépendantes. La calmodu-
line est unc protéine liant le calcium qui présente une grande afÏnité pource cation.

Le deuxième composé produit par la phospholipase C, le DAG, est constitué
de glycérol et de deux acides gras, les acides arachidonique et stéarique. Le DAG
apparaît seLllement brièvement dans les membranes. étant réincorporé dans le phos-
phatidyl-inositol ou dégradé. Dans ce cas I'acide arachidonique peut contribuer à la
synthèse de prostaglandines.
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16 CHAPITRE 1

Associée z\ l'apparition du DAG, est ['activation d'une protéine kinase C qui
va phosphoryler dilïérentes protéines-cibles et qui agit en synergie avec le calcium
mobilisé par l'IP. mais aussi avec l'AMPc et la protéine kinase calmoduline-
dépendante.

Parmi les molécules activant dans certains tissus ce système de seconds
messagers, on citera I'ACh. la sérotonine, dif'férentes hormones (vasopressine,
thyréotrophine) et des antigènes.

1.2. Cellules chimioréceptrices et organes chémorécepteurs

Les cellules chimioréceptrices présentent une grancle variété de struc-
tures. due ar-r fait qu'elles ont évolué, à plusieurs reprises et un grirnd nolrbre de
fbis. à partir de neurones ou de cellules épithéliales, ciliées ou non ciliées.

Dans le prentier cas, les cellules chimioréceptrices dérivent cle petits
neurones sensoriels qui possèdent des axones s'étendant jusqu'ar.r système ner-
veux central. Ce sor.rt des cellules sensorielles primaires qui fbnt partie du sys-
tème nerveux périphérique. Ainsi, les cellules du sens olfàctif des ntarrrnifères
sont des neurones bip<>laires pourvus de cils sensoriels (le nombre dépend de
I'espèce) qui s'étalcnt dans lzt couche superficielle de mucus. L'épithéliurn
olfactif diffère de la muqueuse respirutoire avoisinante par le fait que ses cils ne
présentent pas de battements rythmiqr-res (fig. 8).

Les cils contiennent des microtubules arrangés suivant une disposition
caractéristique. Deux microtubules axiaux sont entourés de neuf paires de
tubules placés en cercle. Cette structure assure norr-nalement le battement des
cils et se retrouve dans de nombreux alrtres types de cellr-rles ciliées. Elle s'est
maintenue identique au cours de l'évolution. Comme on le verra par la suite, les
cellules ciliées se sont spécialisées en une variété de types de récepteurs senso-
riels incluant les chimiorécepteurs. les photorécepteurs et les rrécanorécepteurs.

Chez les invertébrés, les cellules qui sont préférentiellement sensibles
aux molécules des substances alimentaires appartiennent au sens gustatif. Elles
peuvent être réparties sur toute 1a surface du corps, par exemple sur les
antennes des gastropodes. les tentacules des octopodes, les pattes des arthro-
podes. Une localisation habituelle est près de la bouche oùr elles peuvent contrô-
ler la qualité de la nourriture et entraîner son acceptation ou son rejet, si celle-ci
contient des substances désagréables ou toxiques. Une organisation anatomique
assez tiéquente consiste en un groupe de neurones, chacun avec un long prr)ces-
sus cilié qui atteint l'ouverture d'un pore situé dans une dépression de Ia parcli
du corps. Les substances pénètlent la sr,rrtace du pore et stimulent la région
apicale des cils. C'est le cas des amphides des vers nématodes chez qui on
trouve une paire de ces organes au niveau de la bouche et une autre sur l'extré-
mité caudale.
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Fig.8. Les cellules ciliées de l'épithélium olfactif des vertébrés sont des neurones bipo-
laires spécialisés (simplifié, d'après KEvERNE, 1989).
Cellular organiz.ation oflhe vertebrate olrtt(toü' epitheliunt. Ciliarv tells are
se nso rr b ipola r ne urons -

Cette disposition doit avoir quelque chose d'assez efficace, car elle se

retroLrve chez les arthropodes quoique de façon plus spécialisée (fig.9). La
structure caractéristique hébergeant les cellules réceptrices est appelée une sen-
sille et consiste en une modification de la cuticule présentant la forme d'une
alvéole, d'une plaque ou d'un poil. Ces petits organes chémorécepteurs peuvent
être répartis sur toute la surface du corps, et plus particulièrement sur les anten-
nules, les antennes et les différentes pièces buccales. Les corps cellulaires des

neurones sont situés à la base de I'organe, et les processus distaux pénètrent
dans la cuticule. Ces processus snnt considérés comme des dendrites, bien
qu'ils soient de véritables cils, contenant la disposition 9+2 des microtubules.
A la pointe se trouve 1'ouverture du pore, recouverte d'un fluide visqueux
contenant <1es rnucopolysaccharides.
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Fig. 9, Les organes en entonnoir chez le crabe Carcinus ntaends. A. Schéma montrant un
neurone chémorécepteur (cr) et deux neurones mécanorécepteurs (mr) avec leurs
prolongements dendritiques respectits en contact avec le pore terminal et entollrés
par une cellule scolopale (sc) et une cellule en canal (cc).
B. Répartition des organes en entonnoir (petits cercles) sur l'extrémité d'un dacty-
lopodite en vue antérieure et postérieure (simplifié. d'après Scul'tror et al., 1984, et
GNarzv et al.,1984, rn GnessÉ, 1994).
Funnel-canal organs of the crab Carcinus maenas. A. The diagram shows three
neurons glrouped ot the base of the sen.sillum, one chemoreceJttr.tr (cr) ancl tw,o
mechanorec'epktrs (mr) with their dendrites extending to the opening of the termitrul
pore and surrounded bÿ- a scolopal cell (sc) and an attachment c'ell (<'r'). B. Distri-
bution of the chenutreceptor organs on both sides of a dactylopodite tip.

La sensille présente encore des cellules de recouvrement, des cellules tri-
chogènes qui élaborent la scolopale, fine cuticule entourant les dendrites, des
cellules tormogènes qui sécrètent le liquide contenu dans la cavité du récepteur
et enfln des cellules mécanoréceptrices sensibles aux défbrmations subies par la
structure. Les sensilles olfàctives des insectes ont été bien étudiées.

Les cellules chimiosensibles sont arangées, chez beaucoup d'animaux,
de façon individuelle ou en groupements de cellules peu nombreuses. mais des
unités sensorielles peuvent être présentes en grand nombre, serrées les unes
contre les autres, et convoyant I'infbrmation en parallèle vers le système ner-
veux central. Il s'agit alors d'un véritable organe chémorécepteur, comme les
narines des vertébrés. La nature des récepteurs et des relais neurosensoriels
impliqués dans la perception des signaux odorants a peu varié depuis leur
acquisition chez les poissons.

B
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Chez ces derniers, l'eau est amenée au travers des narines dans les cavi-
tés nasales abritant l'épithélium olfactif. L'information captée est transmise au

bulbe olfactif par les axones des cellules réceptrices qui forment le nerf olfàctif,
et ensuite au cortex olfactif par le tractus olfactif.

La majorité des poissons possèdent deux paires de narines situées entre
les yeux et la bouche. Les narines antérieures assurent l'entrée d'eau dans les
cavités nasales et les narines postérieures, son évacuation. L'absence de com-
munication anatomique entre les cavités nasales et I'appareil respiratoire pose
le problème de la circulation de l'eau à la surfàce de 1'épithélium olfàctif. Chez
les espèces cyclosmates appartenant aux familles des percidés, des labridés,
des cichlidés et des scorpénidés, l'eau est amenée dans les cavités nasales par
I'activité des muscles des opercules, en même temps qu'elle irrigue les bran-
chies. Chez les isosmates, comme les salmonidés, les cyprinidés, Ies siluridés,
les gadidés et les anguillidés, les battements des cils situés à 1a surface de
l'épithélium olfactif fàvorisent la circulation de l'eau dans les cavités nasales
(fïg. 10).

narine antérieure

repli de la peau

narine postérieure

G2

chambre olfactive

Fig. 10. Schéma de la rosette olfactive de la narine du vairon Phoxinu.s phoxinus (d'après
AcosrA,1992).
Scheme of the nasal pit of the European minnow with the olfZrctor.u- chamber.

L'épithélium olfactif ou rosette olfactive tapissant le fond de la cavité
présente des replis ou lamelles. Celles-ci contribuent à la fbis au drainage et à

I'accroissement de la surface réceptrice. Leur nombre augmente avec l'âge en

même temps que la diversité des substances perçues par le poisson au cours de

son développement. Les espèces chez lesquelles l'olfaction joue un rôle pré-
pondérant, poissons benthiques ou nocturnes, présentent en général une rosette
très plissée.
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apicaux

noyau

mitochondrie

section d'axone

cellule basale vésicules
synaptiques

sections d'axones
innervant le bourgeon gustatif

Fig. 11. Les bourgeons gustatifs des vertébrés sont contposés cie cellulcs sensorielles
d'origine épithéliale, qui se sonl spécialisées derns la communication du ntcssage
chimique aux neurones (sirnplil'ié. d'après Munn,ry, 1973, in Benlow et ul.. 1989).
In verlebrdte.\, tosîe receptors are epithel.ial cells groulte'd in taste bud.s. Irt.fontru-
tiort is lran.sntitted.from thent tltrouy1lt .tynap.\es onto ,\etts()rt rtert'e fibre.s.

Le récepteur gustatif des mammifères est une cellule sensorielle
secondaire qui n'est pas d'origine nerveuse. mais qui s'est spécialisée dans la
communication de I'infbrrnation sensorielle au neurone. La membrane apicalc
possède un ensemble de digitations grossières qui ne sont pas de véritables cils
mais plutôt des rnicrovillosités qui se projettent dans le pore gustatif. Les
microvillosités, comme les cils, sont des structures préadaptées i\ sr-rpporter une
lbnction sensorielle en raison de leur grande surface. Les cellules sensorielles
sont typiquement regroupées en bourgeons gustatifs, situés dans des papilles
réparties principalement sur la langue. Ces cellules sensorielles n'ont éviclem-
ment pars d'axones. L'infbrmation est transmise au travers de synapses, âux ter-
minaisons nerveuses afférentes qui innervent le bourgeon gustatif (fig. lll.

Chez les poissons, les récepteurs gustatifs peuvent recouvrir tout le
corps, par exemple chez les poissons-chats, et en fbnction de leur emplacerrrent,
recevoir une innervation cles nerfi faciaux VII, glossopharyngien IX ou vague
X. Le corps d'un poisson-chat, l<'tulurus notolis, colnporte plusieurs rr.rilliers de
bourgeons du goût dont seulement l4 7c au niveau de la cavité buccale, le reste
étant réparti sur la totalité du corps.

Les bourgeons gustatifs sont sollvent situés sur des barbillons ou «les
râyons de nageoires Iibres, hautement mobilisables et qui servent à sonder le
substrat à la recherche de nourriture.
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Les sttbstances actives sur le comportement alirrentaire des poissons
présentent un intérêt évident pour I'aquaculture. L'anguille est attirée par un
mélange d'acides aminés. On retrouve aussi des acides an-rinés dans lcs attrac-
tants nutritionnels de la truite, de la plie. cle la lir.r-rande. Le turbot est attiré par
I'inosine et l'inosine monophosphate alors que Ies acides an'rinés sont sans
effèt. La sole détecte la nourriture à distancc par la présence de glycylbétaïne.
La connaissance des attractants alimentaires spécifiques permet de favoriser la
consommation d'alimcnts composés per"r appétants pour le poisson, mais effi-
caces sur le plan nutritionnel. Notons que la perception chimique peut être gra-
vement perturbée par la présence de micropolluants qui, même à faible dose,
provoquent des altérations olfactives, gustatives et comportementales impor-
tantes. La nécrose <les récepteurs particulièrement exposés et les troubles de
l'orientation sociale ou alir-nentaire en s()ltt les sisnes visibles.

La sensibilité chirnique est arussi importante pour les invertébrés pour la
localisation de la nourriture, aussi bien par contact qu'à distance. La réponse
alimentaire de I'hydre a fburni beaucoup d'indications concernant le r.néca-
nisme de la chimioréception. Des extraits de proie provoquent une ouverture de
la cavité gastrovasclrlaire. Le principe actif est le glutathion réduit, c'est-ir-clire
r-rn tripeptide composé de glutamate, de cystéine et de glycine. La glutan'ryl-ala-
nyl-glycine relrplit également cette fonction. Le glutathion est aussi un ilttl'.rc-
tant alimentaire de la physalie, mais d'autres cælentérés répondent àr la proline.
la glutarr-rine, la valine ou la leucine.

Chez les arthropodes, on a montré que le crabe Cuttcer pdgurus répond à
des traces d'acides aminés et surtout à deux substances présentes dans les tissus
animaux : l'oxyde de triméthylamine et la bétaïne. La partie active de ces molé-
cules est le groupement (CH.).N-. Les récepteurs sont situés sur les segments
distaux des pattes.

Ces différents exemples laissent prévoir qu'en milieu marin, au réseau
des chaînes trophiques, se superpose le réseau cles interactions chimiques, qui
en constitue un élément de régulation essentiel. Mais les connaissances restent
fragmentaires à ce sujet.

1.3. La communication chimique

Le rnilieu aquatique es1 particulièrement fàvorable à la transn'rission dcs
messages chin'riques. On y distingue plusieurs classes de substances chinriques.
selon le rôle qr-r'elles jor-rent dans la régulation de l'écosystème.

Une premièr-e division sépare les substances qui interviennent dans la
cornmunicatir:ln intraspécifique, ou phéromones, de celles qui régulent la cont-
nrunication interspécifique, ou sutrstances allélochimiques. Parmi ces der-
nières, on distingr-rera celles qui donnent un avantage sélectif à I'organisme
émetteur, ou allomones, de celles qui sont favorables au récepteur, ou
kairomones.
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Celles-ci sont impliquées dans le comportement alimentaire et compren-
nent les relations des animaux entre eux ou avec des végétaux, des bactéries
entre elles ou avec le plancton. En deux mots, il s'agit aussi bien de reconnaître
sa proie que son prédateur.

Les allomones comprennent les substances détènsives, protectrices ou

toxiques, mais aussi les substances qui permettent la localisation de leur hôte
par les animaux commensaux, symbiotiques ttu parasites. Par exemple, le poly-
chète Arctonoe est attiré chimiquement par son hôte, l'étoile de mer Evastericts.
Il en va de même de 1'association entre les p<tissons-cl<twns Antphiprittn etles
anémones de mer Stoichactis.

De nombreuses substances organiques sont isolées datrs I'eau de mer,
sans que leur rôle écologique soit défini. Par contre, les substances d'action
défènsive ou protectrice. et les toxines, ont été largement étudiées.

Les phéromones des poissons

Les phéromones sont des substances chimiques qui interviennent dans
différentes formes de communication intraspécifique, incluant la recherche
d'un partenaire sexuel. Elles fournissent un langage chimique dont l'étude est

encore très parcellaire actuellement. On trouve des exemples à la fois chez les

poissons et chez divers invertébrés.

Chez les poissons, la perception essentiellement olfactive de phérornones
peut exercer des effets déterminants sur les relations sexuelles, 1'orientation
migratoire, la reconnaissance entre jeunes et parents, les interactions au sein du
banc et la hiérarchie sociale.

lnduction et synchronisation des activités reproductrices

Les phéromones intervenant dans le comportement sexuel ont une acti-
vité cyclique, limitée à la période de reproduction. Elles peuvent être produites
par la fèmelle, le mâle ou par les deux sexes et induire des effets de type
incitateur (releaser pherontones), ou modificateur (primer phen»nones), chez
le poisson qui les capte. L'écoulement d'eau d'un aquariunt contenant une
fèmelle en train d'ovuler induit, dans les secondes qui suivent. le comportement
de cour d'un mâle. Cet effet a été démontré chez une quarantaine d'espèces de

poissons, très différentes du point de vue de la classification comme du
comportement.

La perceptior.r chimique d'une femelle par un mâle peut également pro-
voquer chez celui-ci des effets neurohumoraux modifiant sa physiologie
sexuelle. Par exemple, chez un salmonidé, le corégone, ou chez les cyprinidés,
la perception de la phéromone fèmelle induit une activation de la spermatoge-
nèse, qui se traduit par Llne itugmentation de la laitance produite.
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Dans la majorité des czrs, I'ovaire est le principal site de production de la
phéromone sexuelle de la fèmelle. Cette substance est émise dans le fluide ova-
rien lors de I'ovulation chez les espèces ovipares et lors de la naissance des
jeunes pour les espèces ovovivipares. Chez les mâles, les phéromones sont pro-
duites en général par les testicules et les vésicules séminales.

Chez quelques espèces de poissons, l'émission de phéromones sexr.relles
est ef'fectuée par un organe spécialisé. Les mâles de blenniidés à maturité déve-
loppent, au niveau de la nageoire anale et de la queue, des tbrmations glandu-
laires dont la seule fonction semble être la production de ces cornposés.

Les phéromones sexuelles des poissons étudiés actuellement (cyprini-
dés, cichlidés) se répartissent en deux classes de composés qui par aillenrs, ont
un rôle hormonal : les stéroïdes et les prostaglandines (fig. 12 a etb).

A B.
OH

OH

H

H3 CHr/ cH2cH2cH2cooH

CHCHzCH'CH'CH'CH'
I

Fig. f2. Structure de deux phérornones de reproduction chez les poissons.
A. 17,20-Progestérone ; B. Prostaglandine F,.,.
Strucrure of two reprotluctive pltentnnnes in.fislt.

Chez le carassin, la fèmelle mature élimine de la progestérone, un sté-
roïde ovarien, qui prépare le mâle à 1a reproduction en déclenchant et en
accroissant la fbrmation du sperme. Le mâle est ensuite attiré par un deuxième
composé éliminé par la f'emelle qui est sur le point de pondre. Il s'agit d'une
prostaglandine qui va avoir pour efïet de coordonner les activités reproduc-
trices des deux partenaires (fig. 13).

Chez certains poissons des grands fonds (cératioidés et gonostomiatoï-
dés) les r-nâles présentent des voies olfactives beaucoup plus développées que
celles <Ies femelles. Ils peuvent ainsi repérer celles-ci plus aisément étant donné
l'absence de luminosité et la fàible densité de population.

Rôle dans Ies migrations des salmonidés

Les phéromones paraissent jouer un rôle décisif dans I'orientation des
géniteurs jusqu'aux sites de fiai, point d'aboutissement de migrations pouvant
atteindre plusieurs milliers de kilomètres. C'est le cas chez les salmonidés
migrateurs.

OH
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Fig. 13. Coordination des événen-rents reprodLlctcurs par énrission de phéromones chcz le
carassin Curussius ourutlts. La quantité de progestérone 17,20P et celle de
prostaglancline PGF,,, érlises augmentent et dinrinuent successivement dans lc
temps. stinrulant lc développement des æufs, puis la ponte. et provoquant
simultanément une séquence de réponses chez le mâle (d'après Ac;osra, 1992).
C-ontrol o.f-tlte mating evertts bt pherornortes in thc goldfish Carassius :lurutus.
Artuturtts oJ progesterone 17,20P atul prostuglantlin PGF',, ri.se und.fàll v'ith titrtt'
u t t l st nc lt ro tt i --.c rep rotlu c t i v e d (; t iv it i es t t l' male and ./e n o l e.

Au cours de ces déplacements, les adultes quittent les zones océaniques
d'engraissement pour venir frayer à I'amont des rivières, dans les sites mêmes
qu'ils occr"rpaient à leur naissance.

Depuis le début du siècle, des expériences de marquage de juvéniles de
saumon atlantique avant leur dévalaison vers la mer avaient révélé leur fidélité
à leur cours d'eau originel.

Plus tard on a montré que la perception olfactive est indispensable à

l'orientation des poissons dans les ealrx côtières -jusque dans leurs sites de liai,
phénon'rène que I'on appelle le homing. Des enregistrements réalisés au niveau
du bulbe ollactif de saurnons adultes ir.rdiquent une stimulation de I'activité

lt{i

.)

(,

o



LA SENSTBILtTÉ cHtrratque 25

électroencéphalographique par instillation dans la cavité nasale d'eau provenant
de la rivière d'origine de I'animal. L'intensité de I'activité électrique est liée à
la qualité de l'eau en lbnction de sa provenance. Ces observations paraissent
soutenir I'hypothèse selon laquelle l'orientation sélective des reproducteurs est
assurée grâce à un phénomène de conditionnement au stade jeune. Chaque
rivière possède un bouquet d'odeurs caractéristiques provenant cles roches, des
plantes, du sol, etc. Cet ensemble d'odeurs laisserait une empreinte olfactive
mémorisée par chaque individr"r juvénile.

Par ailleurs, diverses observations laissent à penser que l'orientation des
reproducteurs, dès leur arrivée dans les ear.rx côtières. est renforcée par la per-
ception olfactive, parmi une grande «luantité d'odeurs provenant de différentes
rivières. de phéromones produites par les juvéniles appartenant à la mêrre
population et rnigrant vers la mer. L'nrine, les fèces, le mucus intestinal de
juvéniles possèdent un ef'tet attractif sur les reproducteurs mais aussi sur les
juvéniles d'une mênte population. Le marquage de I'estuaire se fàit par la déva-
laison des jeunes saumons qui ont atteint le stade « smolt » et qui descendent la
rivièrc en suivant le courant, quelques semaines avant que les prenriers repro-
ducteurs, de la même espèce et venant de la mer, ne soient arrivés à I'en.rbou-
chure de cette rivière. Les mouvements de dévalaison des « smolts ,> et de
migration amont des adultes se superposent pendant une période déterminée
dans la rivière et dans les eaux proches de I'estuaire. L'orientatit'rn des repro-
ducteurs -lusqu'à I'estuaire du fleuve, à la recherche de la rivière originelle ou
d'un de ses afïuents, pourrait donc être assurée par la perception oltactive de
substances provenant des « smolts ». Après la dévalaison de ces derniers,
I'orientation des adultes encore en migration serait assurée par des phéromones
provenant à la fbis des populations de jeunes au stade << parr ,, demeurés dans
la rivière et des adultes reproducteurs déjà sur les sitcs de fr.ai.

La perception chimiosensorielle des congénères pourrait aussi être impli-
quée dans l'orientation migratoire d'uutres espèces telles que Ia lamproie ou
I'anguille.

Relations sociales

Ces interactions chimiosensorielles entre générations, qui sont déterrni-
nantes pour les migrations. interviennent également dans les comportements
parentaux, vis-à-vis des juvéniles et vic'e ver.sa. Elles sont bien étudiées chez les
poissons d'eau douce.

Les relations entre individus sont, elles aussi, dépendantes de substances
chimiques véhicr-rlées par I'eau. Ainsi chez les juvéniles de saumon atlantique
ou de morue, la perception chimique d'individus de même espèce et eru même
stade de développement les incite. en milieu contrôlé. i\ se rapprocher. Le
caractère attractif disparaît lorsque les individus se trouvent en surdensité. Les
phérontones sociales proviendraient, entre alltres, des sécrétions de mucus de la
peau. mais les phéromones sexuelles participeraient ar-rssi à la régul:rtion des
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densités de population de géniteurs. La surpopulation provoque en effet l'inhi-
bition de I'ovulation chez les tèmelles.

Réactions d'alarme

Des interactions chimiosensorielles peuvent intervenir entre prédateur
et proie. Elles sont bien étudiées en ce qui concerne les relations entre le vai-
ron et le brochet. La peau des cyprinidés et des silurifbrmes possèdent des cel-
lules glandulaires épidermiques qui libèrent une substance d'alarme en cas de

lésion de 1a peau. un dérivé oxydé de I'hypoxanthine. La présence d'un vairon
blessé provoque la dispersion du banc auquel il appartient. Un vairon issu d'un
milieu dépourvu de brochet ne présente pas de réaction de fuite lors de la pre-
mière confiontation avec le prédateur. Si ce cyprinidé se trouve soumis à une

association entrc I'in-rage chimique du brochet et celle de la phéromone
d'alarme. I'odeur du brochet est ensuite perçue comme celle d'r"rn prédateur et

provoque des réactions d'évitement lors des confrontations ultérieures. Cet
exernple montre que la clistinction entre phéromone et allomone a qr-relque

chose d'artificiel.

Les relations chimiosensorielles entre poissons d' espèces différentes
peuvent inf'luencer non seulement leurs déplacements, mais aussi leur réparti-
tion. Par exemple. les réactions d'évitement entre poissons d'espèces dif-fé-
rentes mais susceptibles de se concurrencer pour Ia nourriture. peuvent à la fbis
contribuer à leur répartition dans des niches écologiques distinctes et fâvoriser
une exploitation optirrale des ressources trophiques du milieu. Ainsi chez
1'omble arctique (Solvelinus alpinus). les juvéniles présentent des réactions
d'évitement en réponse àr l'odeur d'une espèce de corégone vivant dans le

même lac. De même, les espèces corlnte le carrelet ou le chabot marin
(Mvoxctcephalus scorpiu.r) ont I'un et l'autre un ef'fèt répulsif sur le déplace-
rnent des juvéniles de morue.

Les phéromones des invertébrés

Pour les organismes qui libèrent leurs gamètes en milieu ouvert, il est

indispensable qu'il y ait une synchronisation entre la production des deux types
de gamètes, et que des moyens d'attraction entre gamètes permettent la
fécondation. De tels processus ont été décrits chez les algues brunes et chez les

ctrlentérés.

La différenciation sexuelle peut être contrôlée par des agents chi-
miques. Les larves du ver échiurien Bonellia se développent en petits mâles

parasites si elles se fixent sur une fèmelle, mais deviennent des femelles si elles
s'attachent à tout autre substrat. Le messager chimique pour 1a détermination
du sexe chez la bonellie est un pigment vert tégumentaire, produit par la trompe
des f'emelles matures. Ce serait une substance toxique pour de nombreuses
espèces.
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Le déclenchement de la ponte ou la synchronisation de la reproduction
chez certains invertébrés font appel dans un certain nornbre de cas à l'émission
de phéromones. Chez l'oursin Parocenrrotu.s lividus, l'eau ayant contenu cles
<rufs ou des spematozoïdes stimule le déclenchement de la ponte chez les indi-
vidus matures. Des mécanistles similaires sont observés chez les ascidies ou
bien chez les huîtres.

Chez les crustacés, un certain nornbre d'excmplcs commencent à être
bien connus. Le balane Balartus balanrù'des présente un comportement repro-
ducteur particulièrement bien étudié. Les æuf.s fécondés sont maintenus dans la
cavité du manteau pendant toute la saison hivernale et n'éclosent qu'au moment
de la multiplication phytoplanctonique (bloom) de printemps. A ce moment la
femelle qui porte les ceufi peut commencer à se nourrir et libère dans Ia cavité
du manteau une phéromone d'éclosion. Cette phéromone agit sur les embryons
en dormance et les met en activité. Leur mouvement provoque la rupture des
enveloppes embryonnaires et les larves sont expulsées par les mouvements de
la mère à un moment où la nourriture est abondante. La phéromone serait une
prostaglandine.

Les larves de balane recherchent, pour leur fixation, un substrat qui a
déjà été colonisé. ce comportement est déterminé par la présence d'une pro-
téine cuticulaire, 1'arthropodine, qui est restée collée au substrat. Les larves de
balane ont une préférence marquée pour I'arthrcpodine de leur propre espèce.

Chez le crabe Rhvtropanopeus harrisii, ce sont des peptides provenant
des protéines rnembranaires de la masse des æufs qui jouent Ie rôle de phéro-
mones, déclenchant le comportement de « pompage >> caractéristique d'une
fêmelle en train de provoquer l'éclosion et I'expulsicln cle ses larves. ll s'agit
d'un dipeptide. la leucylarginine.

Chez un autre crabe, Collittacte.s soltitlu"^, une phéromone urinaire libérée
par les jeunes tèmelles avant leur mue de maturité, déclenche chez le mâle un
comportement de cour très caractéristique, destiné à attirer l'attention d'une de
celles-ci. Lorsque cela est fait, il se saisit de la femelle, la cale sous son corps et
la promène ainsi pendant plusieurs jours, jusqu'à ce que la mue de maturité se
produise et que la copulation se déroule.

Toxines et poisons

Plus de 1200 organismes marins vénéneux ou venimeux ont été décrits.
Ils sont largement répartis dans toute la faune marine, depuis les protistes
jusqu'aux poissons. Les toxines et les poisons représentent souvent un moyen
de protection contre les prédateurs mais, dans certains cas, ces sécrétions fàvo-
risent au contraire la prédation. outre le fait que ces organismes vénéneux
puissent être directement dangereux pour l'homme, leur présence clans les
réseaux trophiques peut conduire à des empoisonnements de masse, qui tou-
chent aussi bien les populations marines qu'hurnaines.
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Cnidaires

Le plr-rs petit appareil venimeux décrit est celui des cnidaires. Le néma-
tocyste est un organite qui se lbrrne à I'intérieur d'r-rne cellule interstitielle
nppelée cnidoblaste. Il comprend lui-mêure une capsule qtti s'ottvre pal Lrll

opercrrle et qui contient un long tubc cnroulé ou filantent creux bai-9rtltnt dans

une rnatrice contenant le venin.

Les nématocystes soltt distribués sur toLlt le corps mais principalement
sur les tentacules. Ils sont Lrtilisés comrrle armes défènsives contre les préda-

teurs olr ot'lèr.rsives pour la captLlre des proies. On distingue dif-fbrcnts types

selon que le tube est fèrnté, ouvert ou collant. Les filaments fèrmés du type

enroulant s'entortillent et s'enchevêtrent sur l'animal visé. lorsqu'ils sont

déchargés. Le filament ouvert, de type pénétrant, est armé et présente des ran-
gées d'épines disposées en spirale qui servent à I'ancrer dans la victime.
La pointe du filament est capable de pénétrer dans les tissus épithéliaux, et le
venin peut être déchargé par 1'ouverture dans Ia plaie. La capacité de pénétra-

tion est telle. chez certains nématocystes, que la cuticule chitineuse de toutes
sortes d'animaux peut êlre percée. Le nén-ratocyste de type glr"rtiner-rx répond

aux stirlluli mécaniques et peut être utilisé pour ancrer les tentacules lors de

la locomotion.

La surfàce libre du nématocyste est couverte par un appareil ciliaire sen-

soriel qLli transfèIe la perception au nématocyste. Chez la physalie, il est consti-
tué d'r.rn cnidocil entouré de stéréocils. Le cnidclcil possède la structure carâcté-

ristiqr.re cles cils avec nticrotubules et corpLrscules basaLlx. Les anth<>zoaires

présentent plr.rtôt un cornplexe ciliaire en firrme de cÔne et les scyph«rzoaires, un

cor.nplexe lbrrné cle fla-selles et de stéréocils. Les stéréocils sont en réalité des

microvi llosités de la t'netlbrane pl asrn iqtre.

En laboratoire, le stimulr-rs déclencherlr peut être n.récanique. chintique
ou électrique. Le r.nécanisme le plus probable de la décharge du nématocyste est

la contraction de la corbeille fibrillaire qui comprime la capsule provoquant son

ouverture et l'expulsion du filament.

Les venins contiennent en général différentes substances chimiques' des

protéines de haut poids moléculaire et des peptides de plus petite taille. Leurs

efïèts pharmocolo-uiques peuvent être complexes et toucher plusieurs fonctions
physiologiques. On parlera de neurotoxines, qui en général perturbent la
conduction ou la transmission nerveuse, de cardiotoxines. d'hémotoxines, de

myotoxines. qui provoquent respectivement des troubles cle la l-onction car-

diaclue, trne hén.rolyse des ,qlobules sanguins, une tétanie ou une hyptltonie mus-

culaire. Un seul venin peut avoir plLlsieurs de ces efJèts selon sa composition.
Ces venins. Conlne les venins d'abeille, peuvent prodr"rire chez certaines per-

sonnes sensibilisées une réactit>rt allergique généralisée appelée choc anaphy-
lactique.

)t)2
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Le contact avec les cnidaires entraîne chez I'homme des lésions cutanées
et d'autres manifèstations cliniques dont l'importance va dépendre de I'espèce
considérée et du nombre de nématocystes qui ont été déchargés. Soixante
quinze espèces venimeuses réparties dans les diflérentes classes de cnidaires
ont été décrites.

Les lésions cutanées qui reproduisent la forme des tentacules ou de
1'ombelle de la méduse, peuvent s'accompagner de douleurs vives et immé-
diates avec une sensation de brûlure. La réaction inflammatoire se manifêste
d'abord par des rougeurs, puis par la formation d'une éruption. de papules
éventuellement hémorragiques, d'crdème. Les papules peuvent se transfirrmer
en vésicules avant de sécher et de desquamer.

Le contact avec les méduses vraies donne en général ce type de symp-
tômes qui peuvent se compliquer, dans les cas les plus graves, de douleurs mus-
culaires, de ditficultés respiratoires. de spasmes abdominaux et de vomisse-
ments, de troubles cardiaques et circulatoires. Les espèces les plus dangereuses
sont les physalies et les cuboméduses appelées guêpes de mer.

De même, les extraits de nématocystes de Cltironex provoquent des
nécroses, sont hérnolytiques et létaux. Le venin est hautement toxique pour les
crevettes, les poissons et pour les souris et les rats de laboratoire. Il contient une
hémolysine de poids moléculaire de 70000 et une protéine de poids molécu-
laire de 150000, dont les effets, associés à de violentes contractures, sont
mortels.

Les anémones de mer Iibèrent de petits peptides qui ont une action
neurotoxique.

Les toxines d'anémones ont été d'abord isolées à l'état pur à partir
d'Anemonia sulc'ctîa avec un poids moléculaire de 2500 à 5000. Elles ont
ensuite été séquencées. Les toxines d'anémones de mer sont des peptides
homologues comprenant de 46 à 49 acides aminés à 1'exception de la toxine III
d'Anentonia sulcata. qui n'en contient que27.

Ces peptides, injectés chez les crustacés, les poissons et les mammifères
produisent des paralysies et des changements cardiovasculaires. lnjectées chez
le crabe, les toxines provoquent des convulsions et des paralysies, et sont
létales à une concentration de 2 pg/kg.

793

L'extrait de nématocystes de physalie paralyse les poissons et est létal
pour les crabes. Le venin possède une activité protéolytique et phospholipa-
sique et contient en olltre des toxines protéiques. La physalitoxine, d'un poids
moléculaire de 212000, isolée des nématocystes de Physalis physalis. est res-
ponsable à la fois de l'effet mortel et d'une activité hémolytique du venin. Un
blocage de la Na", K--ATPase membranaire serait à la base des dépolarisations
membranaires produites par ce poison et des troubles généraux décrits plus
haut.
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L'anthopleurine A isolée chez Anthopleura xantllogromntica, que l'on
trouve dans la mer Adriatique, produit les mêmes effets. Il en va de même de la
toxine préparée à partir d'une anémone des Caraïbes, Contlylac'ti.s giganrea.

La palytoxine extraite des coraux mous du genre Pulvthoa est un poison
des plus puissants. Sa découverte dans les années soixante est liée aux cou-
tumes hawaïennes. C'est une substance non protéique de poids moléculaire vt>i-
sir.r de 27OO et de structure chimique inhabituelle. Sa production est liée au
cycle reproducteur des polypes.

Clandes à venin chez les invertébrés

Chez les annélides polychètes, le venin est associé à leurs soies ou à
leurs mâchoires. Le contact avec les vers des genres Ettrltthoe, Chkteia et
Hermodice provoquent des sensations cuisantes, dues au fàit que leurs soies
sont creuses et remplies d'un fluide agressif. La rupture de ces épines dans la
peau permet l'écoulement du venin dans la blessure.

Les espèces du genre Glyç"ro ont, dans la cavité buccale, une trompe
dévaginable, équipée de 4 mâchoires cuticulaires possédant des crochets incur-
vés, qui sont connectés à une glande à venin qui se trouve à I'intérieur du pha-
rynx. Le venin contient un groupe de toxines macromoléculaires possédant une
activité protéolytique d'une part, et d'autre part un effet cardiotoxique sur le
c«rur de daphnie.

Les némertes sont des vers carnivores qui se nourrissent d'annélides, de
rnollusques, de crustacés et même de poissons. lls capturent leurs proies grâce à
un ()rgane particulier, le proboscis qui est logé dans une cavité indépendante du
tube digestif et qui peut être projeté i\ l'extérieur par de rapides contractions
musculaires. Le proboscis est couvert ile mucus qui englue les proies et peut
être muni de barbes ou d'un stylet pour percer et piquer celles-ci. L'envenime-
lnent par certains némertiens intervient lorsque le proboscis est détendu de
fàçon fulgurante, à I'image d'un archerqui décoche une flèche vers sa proie ou
son agresseur. Le venin induit chez les crustacés des tremblements, des convul-
sions spasmodiques suivies par une paralysie flasque et la mort. Le venin est
composé de peptides de faible poids moléculaire, de 6000 à 10000. Ces
toxines agissent de façon non spécifique sur les membranes cellulaires en modi-
fiant leur perrnéabilité. prov()quilnt en particulier une dépolarisation des tissus
excitables.

Chez les échinodermes. environ 80 espèces sont connues pour être veni-
meuses ou vénéneuses. Chez les étoiles de mer et les oursins, des glandes à
venin sont associées aux pédicellaires qui entourent les piquants et parfbis aux
piquarrts eux-mêmes. On a décrit des efÏets létaux sur différents invertébrés, de
ces venins extraits de pédicellaires. Outre des toxines protéiques, le venin
contient de la bradykinine, petit peptide actif du sang humain.
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Certaines espèces d'holothuries possèdent un organe défensif, les
tubules de Cuvier, qui se forment à partir du tronc commun respiratoire et
digestif. Quand I'animal est dérangé, il émet ces tubules par I'anus. Ils devien-
nent extrêmement collants et I'attaquant se trouve complètement pris au piège.
Les filaments s'allongent énorménlent et se détachent de l'holothurie qui
s'échappe. Chez certains concombres de mer, l'érnission des fi laments
s'zrccompagnent de la producticln d'une toxine capable de tuer des pt.rissons et
cl'autres animaux. Chez ceux qui ne possèdent pas de tubules, la toxine peut
être émise directement par la peau.

En fait, ces animanx de mênre que certaines étoiles de merémettent des
substances repoussantes de la famille des saponines, astéros:'tponine ou holo-
thurine, qui sont des molécules apparentées au cholestérol et aux hormones
stéroïdes (glycosicles de triterpènes tétracycliques dérivés du lanostérol). Les
saponines ont des propriétés hémolytiques et cytolytiques. Les holothurines
produisent des modifications irréversibles des membranes excitables des nerfs
et des jonctions neuromusculaires. On retrouve ce type de molécules (hétéro-
sides) chez les plantes, en pafiiculier chez la digitale.

Certains mollusques gastropodes et céphalopodes possèdent également
des appareils à venin qui sont associés à la partie antérieure de l'appareil diges-
tif et qui sont liés aux habitudes carnivores des ces animaux.

Chez les gastropodes, les espèces les plus dangereuses appartiennent au
genre Colrr.r et vivent dans les régions tropicales et subtropicales.

L'appareil à venin cornprend un bulbe musculaire, un long conduit
enror-rlé, connecté à la radula qui porte des rangées de dents creuses remplies de
venin. Les dents radulaires chez les cones ressemblent ir des aigr,rilles transpa-
rentes, de I à l0 mrr de long. Les dents empoisonnées sont violemment proje-
tées au travers du proboscis dans la proie au nloment de la piqûre. Certaines
espèces de cones sont piscivores. Ils décochent leurs traits sur des poissons par-
fbis plus grands qu'eux. Le venin paralyse la proie qui est avalée en entier. Une
grande variété de neurotoxines qui agissent spécifiquement sur dif-férents types
de canaux ioniques membranaires ont été isolées. Ce sont des peptides de
tàibles poids moléculaires. La g-conotoxine bloque les canaux sodiques muscu-
laires, la toxine co bloque certains canaux calciques.

D'autres gastropodes sont toxiques comme les Murex, les Iftals, les
Neptuneo. Les glandes salivaires et les glandes hypobranchiales contiennent,
outre diverses amines, des esters de la choline, qui ont des propriétés muscari-
niques ou nicotiniques. Les glandes hypobranchiales du Murex produisent une
sécrétion qui devient d'un violet brillant à la lumière du soleil et qui dégage une
odeur fétide. Cette sécrétion est rendue toxique par la présence de murexine ou
urocanylchol ine.
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L'appareil à venin des octopodes est une partie intégrante du tube diges-
tif. Les sécrétions servent à la capture des proies comme à la digestion. Il est
composé de deux paires de glandes salivaires, antérieures et postérieures, et
d'un bulbe buccal très rnusclé pourvu d'un bec. Les glandes postérieures déver-
sent leur sécrétion dans un canal commun qui s'ouvre au niveau de la radula, en
avant de la langue. Elles produisent des amines biogéniques en grandes quanti-
tés. Ces molécules sont dérivées des acides aminés aromatiques. phénylalanine.
tryptophane et tyrosine, et de I'histidine, et portent un groupement ar.nine. Elles
comprennent les catécholamines avec l'adrénaline, la noradrénaline et la dopa-
mine, la tyramine et I'octopamine, la sérotonine ou 5-hydroxytryptamine, I'his-
tamine. Toutes ces molécr-rles afIèctent le comportement de nombreux types
cellulaires et en particulier des neurones. Injectées en excès, elles provoquent
des troubles cardiaques, vasculaires, respiratoires, etc. C'est ce cocktail qui
explique les réactions cutanées, parfois importantes, et l'état de faiblesse
observé après une morsure d'octopode. Dans les eaux australiennes, les mor-
sures de l'octopode Hapalochlaena maculosa peuvent être extrêmement graves
en raison de la présence de tétrodotoxine, un poison mortel caractéristique de
certains poissons tropicaux.

Poissons

Différentes espèces de raies pastenagues portent des aiguillons veni-
meux au niveau de la queue. La glande à venin se trouve à I'intérierrr du dard.

Les vives, les uranoscopes, les ptéroïs, les synancées portent des épines
venimeuses sc'rit sur le dos. soit sur les opercules. Les piqûres de synancée sont
les plus dangereuses. L'envenimement provoque une douleur vive, une nécrose
de la plaie. Dans les cas les plus graves, des troubles cardio-vasculaires peuvent
être rnortels.

Organismes vénéneux et substances répulsives

Un certain nombre d'organismes marins libèrent, dans leur environne-
ment, des substances agressives ou répulsives. C'est le cas d'éponges, de
coraux. d'échinodermes auxquels il faut ajouter différentes espèces d'algues.

Beaucoup d'espèces qui se détèndent de la sorte sont fixées au substrat.
Par exemple, I'alcyonaire Sarcophyton glaucum dégage un produit repoussant,
la sarcophine, de formule C.oH28Or. Dans Ia mer Rouge, ces coraux ne sont pas
broutés par les prédateurs, et on a observé que les poissons meurent lorsqu'ils
sont transportés dans des récipients contenant S. glaucum.

Les éponges relâchent également dans leur environnement une substance
toxique. Tedania toxit'alis tue en moins d'une heure les poissons, mollusques et
crustacés récoltés dans un seau en sa compagnie.
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Il semble bien qu'il y ait une sélection naturelle de ce moyen de défense
chimique, car on trouve le plus grand nombre d'espèces toxiques chez les
invertébrés exposés au broutage par les poissons sur la face nord de la Grande
Barrière de Corail en Australie :13 7o d'invertébrés vivant dans des lieux expo-
sés sont toxiques, et parmi ceux-ci, 60 Vo des éponges.

L'empoisonnement par les éponges chez I'homme est généralement dû à

l'abrasion de la peau qui résulte de leur manipulation, et qui est due à la pré-
sence de fins spicules siliceux ou calcaires dans leur squelette.

Parmi les substances toxiques incriminées, on citera la subéritine, pro-
téine extraite de Suberites domunc'ulus qui vit en Méditerranée, ensuite l'acide
9-isocyano-pupukeanane, un sesquiterpène présent che't. Hymeniacidon dont
le nndibranche Phltllidiu vttricosa se nourrit et enfin I'acide okadaïque, isolé
chez Halichondria okttlcti, responsable aussi du syndrome diarrhéique provo-
qué par certains dinollagellés.

Les éponges sont les invertébrés marins qui ont été les plus étudiés du
point de vue de leur composition chimiqr-re. Elles sont la source de nouvelles
substances chimiques dont l'intérêt pharn.racologique a été montré. L'intérêt
pour la chimie des éponges a débuté avec la découverte de deux nucléosides, la
spongouridine et la spongothymidine, isolées à partir de Tethyo crvpra, et qui
ont servi de modèle pour synthétiser un analogue chimique, 1'Ara C, doué de
propriétés antivirales et antitumorales. Depuis, de nombreuses substances bio-
logiquement actives ont été extraites des éponges et, parmi celles-ci, des terpé-
noïdes. des derivés halogénés de la tyrosine, des dérivés du bromopyrole et des
dérivés prénylés des benzoquinones. Les furospongines extraites de Spongia
offic'inoli.s sont des antitliotiques. Ces composés terpéniques sont très astrin-
gents au goût, ce qui peut rendre les éponges très désagréables pour les préda-
teurs. Les dérivés de la dibromotyrosine contiennent de la bromine et possèdent
des propriétés antibiotiques puissantes. De ce point de vue, Verongla est parti-
culièrement riche. Les dérivés des benzoquinones sont intéressants dans la
mesure où, chez d'autres invertébrés, des composés apparentés servent à

brouiller le sens oltàctif des prédateurs.

La glande digestive des aplysies contient, entre autres molécules toxi-
ques, <les sesquiterpènes halogénés, notamment 1'aplysiatoxine, qui proviennc-nt
des afgues rouges du genre Laurencio dont les nudibranches se nourrissent.

La consommation par l'homme de certaines espèces de poissons tropi-
caux, les poissons-globes (tétraodontidés), les poissons porcs-épics (diodonti-
dés), les poissons-lunes (Mola), provoquent des empoisonnements mortels, dus
à la présence de tétrodotoxine, particulièrement concentrée dans les viscères,
dans les gonades et la peau. Les muscles en sont généralement exempts.
L'apparition et le taux de toxine sont liés au cycle de reproduction et la concen-
tration la plus grande est observée avant le fiai, qui a lieu au printemps. début
de l'été. Les premiers symptôrres commencent par une paralysie des lèvres et
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de la langue suivie d'une taiblesse généralisée. La paralysie s'éter.rd ensuite
progressivement et la rnort survient dans les 6 à 8 heures qui suivent l'ingestion
du poison car il n'y a pas d'antidote. Le fïgu, un poisson-globe, est pourtant
très apprécié des Japonais qui fbrment des cuisiniers spécialisés dans I'art d'éli-
miner les parties toxiqlles de ce poisson, sans contaminer la chair.

La tétrodotoxine est une guanidine hétérocyclique qui bloque Ia dépo-
larisation des n.rembrtrr.res excitables en sc liant au canal sodique. I1 en résulte
une inhibition de la contraction musculaire, de l'activité cardiaque et de lit
conduction nerveuse. La dose mortelle pour l'homme est de l0 pgr/kg, ce qui la
classe bien avant la muscarine ou le curare parmi les poisons dangereux.

Les empoisonnements par la chaîne alimentaire

Une autre cause d'intoxication alimentaire chez I'homrxe est due à la
consommation de moules ou d'autres coquillages. Ceux-ci sont vecteurs de
toxines produites par des espèces phytoplanctoniques empoisonnées qu'ils ont
ingérées et qui se sont accumulées dans leur tube digestif. Génér:rlenrerlt. ces
coquillages ne sont pas sensibles à ces toxines et deviennent particulièrernent
dangereux pour I'homme. L'empoisonnement des coquillages est lié àr une mul-
tiplication exceptionnelle et momentanée de ce type de phytoplancton, en parti-
culier les dinoflagellés.

On distingue une série de manifestations cliniques liées à I'absorption dc
coquillages qui sont appelées en anglais « shellfish poisoning » ou SP :

- 
Le syndrome diarrhéique ou DSP est provoqué par des toxines qui
modifient la perméabilité du tube digestif. provoquant de la diarrhée, et
accompagné de vomissements et de maux de tête. L'acide okadaique,
C*H.sOr., et d'autres dinophysines sont responsables de ces symptômes.
Elles sont produites par une dizaine d'espèces du genre Dinoplttsi.s.

- 
Le syndrome paralytique ou PSP est caractérisé par une paralysie ruus-
culaire et des difficultés respiratoires qui per.rvent être mortelles. Les
saxitoxines qui en sont la cause appartiennent à une famille d'au moins
l8 composés qui diffèrent dans leur degré de toxicité. I1 s'agit de gr-rani-
dines hétérocycliques. Ces toxines agissent en bloquant les canaux
sodiques nerveux et musculaires. Des dinoflagellés appartenant aux
genres Prorocentrum, Gonÿaulctx et Alexundriurn sont responsables de
ce type d'empoisonnernent (fig. L4).

- 
Le syndrome neurotoxique ou NSP est dû à un autre dinoflagellé,
Ptyt'hodiscus brevis (anciennement Gtr'nrtotlirtium breve). qui fburnit une
série de toxines, appelées brevetoxines. Ce sont des chaînes carbonées
composées d'une dizaine de cycles fusionnés. Elles dépolarisent les cel-
lules nerveuses et musculaires, ce qui explique les syn.rptômes neurolo-
giques associés à leur ingestion. Les premiers signes sont digestifs avec
apparition de nausées, vomissements et douleurs abdon'rinales. Viennent
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Structure chimique de deux toxines de dinoflagellés.
A. La saxitoxine est produite par les genres Prorot'et1trun1, Gon"-ctula.r et Alexan-
drium ; cette guanidine hétérocyclique est responsable du syndrome paralytiqr-re
produit par I'absorption de coquillages empoisonnés.
B. La brevetoxine responsable du syndrome neurotoxique est un longue chaîne
carbonée composée de cycles fusionnés; elle est synthétisée par Ptvchodiscus
b revis.
Structure o.f tw'o dirutflage\late torins.
A. Saxitoxin.from the dinoJlttgellates Prorocentrum, Gonyaulax anrl Alexandrium
is a guanidinium-containing tompound whith irtduces a .shelltislt poisottittg
s !- nd ro nxe d e s c rib e d as p a ra ly' t i c'.

B, Brevetoxins are polycyc'lic ether compouncls which are responsible Jrtr the
neurotoxic .syndrome and are ltroducetl by the dino.flagellate Ptychodiscus brevis.

ensuite des douleurs musculaires, des vertiges, de I'anxiété, de la suda-
tion et des picotements périphériques.

- 
Le syndrome vénérupinique ou VSP est provoqué par I'ingestion de
palourdes (Venerupis semidecussata), qui sont infectées par une autre
espèce de dinoflagel).é (Proroc'entrum minimum). La vénérupine est une
substance hépatotoxique qui entraîne une nécrose hémorragique du f'oie,
à la fois fulminante et mortelle.

- 
Le syndrome amnésique ou ASP a été décrit récemment sr-rr la côte
atlantique canadienne. Les personnes admises à 1'hôpital, après ingestion
de moules, présentaient également les troubles digestifs déjà décrits,
mais certains patients soufÏiaient d'une perte permanente de la mémoire
à court terme. La toxine responsable <Je ce trouble particulier est produite
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36 CHAPITRE 1

par une diatomée, Pseudonirst'hia pungens, qui synthétise de l'acide
domoTque. Celui-ci détruit la transmission neurochimique norrnale dans
le cerveau en se flxant aux réceptcurs de I'acide kaïnique, le neuromé-
diateur de l'hyp<tcampe. La dépolarisation prolongée des neurones pro-
voquée par l'acide domoïque, peut entraîner la dégénérescence et ler mort
cellulaire. Les déficits de mémoire chez les victintes de I'ASP résultent
apparemment de lésions irréversibles de l'hippocampe où les récepteurs
de I'acide kaïnique sont particulièrement nombreux.

Les coquillages ne sont pas les seuls vecteurs des toxines phytoplancto-
niques. L'empoisonnement ciguatérique, qui résulte de I'absorption de pois-
sons conta[rinés (« fish poisoning »), provoque dans les régions tropicales et
subtropicalcs plus de dégâts que n'intporte quelle autre sorte d'alin-rent marin.
Dix mille à cinquante mille individus seraient touchés chaque année. Les cigua-
toxines élaborées par les dinoflagellés Gambierdist'us toxit'us et Pror()c'entrunl
concavum s'accumulent au long de la chaîne alimentaire. Les dinoflagellés
vivent attachés sur des algues qui sclnt broutées par les poissons herbivores. Les
toxines ciguatériqtres sonI solubles tlans les grraisses et sont ainsi mises cn
réserve dans les tissus du poisson. Elles traversent la chaîne alimentaire vers les
poissons carnivores. Les viscères, le fbie mais aussi les gonades sont riches en
toxines. Les poissons les plus dangereux sont les carnivores les plus gros et les
plus âgés. Les poissons impliqués dans ce type d'empt'risonnement humain sont
les mérous, les barracuclas, les murènes, et dif-férents poissons des récit.s coral-
liens. Le syndrome ciguatériqr-re (ou CFP), du nom local d'un gastropode herbi-
vore des Caraïbes qui provoque la même intoxication, est composé de rnanif-es-
tations digestives et nerveuses comparables à celles de l'empoisonnement
neurotoxique.

Les exemples de toxines qui traversent la chaîne alimentaire se multi-
plient dans les études récentes. Des tonnes de harengs sont morts après avoir
consommé de petits gastropodes planctoniques qui avaient rnangé des dinot-la-
gellés du genre Alexandritttn. Des baleines à bosse avaient dans I'estomac des
maquereaux contenant de la saxitoxine concentrée dans le foie et les reins. Des
pélicans et des cormorans ont été trouvés empoisonnés par des anchois conte-
nant de I'acide don-roïque.

Les algues vertes benthiques du genre Caulerpn, normalement contes-
tibles, sont consommées par les orientaux, particulièrement aux Philippines.
E,lles deviennent toxiques au moment de la saison des pluies et émettent en cas
de lésion des toxines, la caulerpine et la caulerpicine. Ces toxines sont transfé-
rées aux coraux mous, aux gastropodes au travers de la chaîne alimentaire. ou
chez I'homme par ingestion directe des algues séchées. Chez celui-ci, elles pro-
duisent des paresthésies de la bouche, de la langue et des extrémités, itvec une
sensation de fioid. Des vertiges. de l'ataxie et une détresse respiratoire peuvent
également intervenir. Ces manifèstations clirriques disparaissent en général
dans les douze heures suivanles.
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Les cyanobactéries Oscillatoria et Trichodesmium sont, à certaines
époques, les organismes chlorophylliens les plus abondants du phytoplancton.
Les blooms de Trichodesmium colorent la mer en rouge. C'est de là que la mer
Rouge tirerait son nom.

Le contact avec les cyanobactéries provoque des dermatites sévères
appelées dermatites des algues. Les agents irritants sont d'une part la débro-
moaplysiatoxine, une substance isolée antéricurement dans la glande digestive
des aplysies, et d'autre part la lyngbyatoxine produite par Mic'rocoleus b'ng,bya-
cerrs, substance très toxique qui entraîne l'apparition de papules vésiculeuses
sur f a peau. Trichodesmium, encore appelé sciure de rner, est responsable d'épi-
sodes de mortalité massive chez les poissons.

Le phytoplancton peut en et'fet directement tuer la faune marine sans
passer par la chaîne alimentaire. C'est le cas des diatomées Prymttesiunt lutr-
ÿum et Chrv-somulirttt lxtlt lepis. Cette dernière a fait son apparition sur les côtes
de Norvège, en 1989. dans une floraison particulièrement intense, menaçant les
élevages de saumon, tuant étoiles de mer, crabes, mollusques gastropodes et
poissons de rnême que la fâune et la f'lore microscopiques. Les poisons produits
par ces diatorlrées ont des etfèts cytolytiques et hémolytiques qui expliquent les
symptômes des poissons lrrourants: 1a rupture des branchies, I'ædèn.re et
l'hypoxie. Des acides gras polyinsaturés et des galactolipides seraient respon-
sahles de l'ell'et cytolytique.

Le dinoflagellé Gymnodinium breve, qui est responsable des empoison-
nelnents neurotoxiques, fait également des ravages dévastateurs dans la fâune
piscicole du golfe du Mexique. Les poissons qui nagent au travers des blooms
phytoplanctoniques, provoquent la rupture de ces unicellulaires fragiles, qui
libèrent leurs neurotoxines sur les branchies des poissons. Ceux-ci sont
asphyxiés en peu de temps et des tonnes de poissons morts couvrent parfois les
plages de Floride.

Ces événements catastrophiques, qui sont liés à des blor»ns phytoplanc-
toniques, sont souvent décrits sous le terme de marée rouge en raison du chan-
gement de coloration des eaux marines qui résulte de cette prolifération mas-
sive. La multiplication de ces marées toxiques ces vingt-cinq dernières années
paraît être liée à I'accroissement de la pollution des eaux côtières qui reçoivent
les déchets industriels, agricoles et domestiques. Des apports anormaux en
nutriments làvorisent davantage la croissance des populations de dinot'lagellés
que celle des populations de diatomées, qui est liée à la présence de silice dans
l'eau de mer.

On observe actuellement une augmentation de la fr-éqr-rer.rce des rnarées
rouges le long des côtes européennes et américaines et une L'xtension cles zones
qui sont tor-rchées. La propagation à tout I'hémisphère Sud de I'er.r.rpoisonne-
mer.rt paralytique dû à I'absorption de coquillages paraît être liée à la pollution
côtière plus récente dans ces régions, rnais aussi aux pr-atiques nraritimes des
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38 CHAPITRE I

grands cargos qui remplissent leurs ballasts avec des eaux contaminées. On
trouve dans le sédiment de ces réservoirs des milliers de dinoflagellés enkystés
appartenant à des espèces toxiques.

Mode d'action des neurotoxines

L'action des neurotoxines s'expliquent par leur affinité spécifique soit
pour les canaux ioniques membranaires, soit pour les récepteurs des neuromé-
diateurs au niveau des synapses nerveuses ou neuromusculaires. La découverte,
I'isolement et la caractérisation chimique de ces molécules ont permis d'étudier
les récepteurs membranaires auxquels elles se lient de fàçon privilégiée, d'iso-
ler ceux-ci et d'en comprendre 1a structure et le fonctionnement.

On prendra comme exemple le canal sodique des menrbranes excitables,
dont I'étude doit beaucoup aux neurotoxines marines (fig. 15).

L'étude du canal sodique a débuté par les techniques de l'électrophysio-
logie qui perrnettent une mesure directe des variations de perméabilité ionique
en fbnction du temps et du potentiel de membrane. Le potentiel d'action de
l'axone nerveux est dû à un accroissement de la perméabilité au sodium de la
membrane suivie d'une augmentation retardée de la perméabilité au potassium.
Par la technique du voltage imposé, il a été montré que la variation de penrréa-
bilité au sodium est un phénornène biphasique qui fait intervenir deux proces-
sus dépendant du potentiel : l'activation qui contrôle l'accroissement de per-
méabilité pendant la dépolarisation, et I'inactivation qui ramène la perméabilité
au sodium à son niveau de repos pendant une dépolarisation maintenue.

Les neurotoxines qui affectent le canal sodique modifient 1'une ou
1'autre de ces propriétés (fig. 16).

La tétrodotoxine et la saxitoxine bloquent la genèse du potentiel
d'action, sans dépolariser I'axone. Elles se flxent à l'extérieur du canal sodique
empêchant les ions sodium de pénétrer dans le canal protéique. La constante de
dissociation est de I'ordre de 5 nM, ce qui montre la spécificité de la liaison
avec le canal soclique. Les conotoxines agissent sur le même site. Les toxines
d'anémone, comme les toxines cr de scorpion, inhibent [a phase d'inactivation
et conduisent à des dépolarisations prolongées des libres nerveuses. Les breve-
toxines liposolubles agissent comme les alcaloïdes et la batrachotoxine en
modifiant aussi bien les propriétés d'activation que d'inactivation, conduisant à

une dép<llarisation persistante de la cellule excitable.
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A.

porte m fermée
porte h ouverte

B

@

Fig. 15.

porte m ouverte
porte h ouverte

C.

porte m ouverte
porte h fermée

Représentation du cycle d'activité du canal sodique des membranes excitables: le
canal passe: A. d'un état de repos dans la membrane polarisée oùr la porte
d'activation nt (I-2-3) est fèrmée et la porte d'inactivation /r (4) ouverte; B. à un
état activé lorsque la membrane est dépolarisée: la porte r? s'ouvre e1 les ions
sodium traversent le canal, accroissant la dépolarisation de la membrane I C,
celle-ci enlraîne la l'ermeture de la porte d'inactivation /r (redessiné d'après
Wrrunns, 1992).
Stltenrutic diugram ot lhe actit'tttiort cycle of tlte sodiLurt cltunnel. Cltunnels ure
clo.çed ot tle rcstirtg .çlote witlt activatiort nt gate clo.sed atul itruclivtttion lt gale
opert (A). Clutttttels opetl tr.utsietü11' upon nteml:trune depolorizatiort (B) becuuse
ql tltc closing of the inattit,ation h gate (C).
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toxines
d'anémone

tétrodotoxine
saxitoxine
conotoxine

Fig. 16.

brevetoxines

Sites de I'ixation des neurotoxines marines sur le can:rl sodique : la tétrodotoxine,
la saxitoxine et lcs conotoxines se fixent à l'entrée du carnal, s'opposant à la péné-
tration des ions sodium : les toxines d'anénrone se lient à l'extérieur du canal et
empêchent sa fèrmeture ; les brevetoxines liposolubles ont une action intramem-
branaire et modifient à la fbis les propriétés d'activation et d'inactivation du canal.
Rincling sites of marine neurotoxins on the .sodium chonnel. Telrodotoxin and
str.ritoxin ure strong blocking agent"s which bind to the external opening of the
clutnnel. Artemone toxins birul to a distinc't external site irnpairing the irtactit,tttion
process. Lipid-soluble brevetoxins have a buried binding .site irt the membrane
an d inc reas e c hanne I pe rme u b i I i r 1*.
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CHAPITRE 2

L'environnement physique
Gravité, vibrations, signaux électriques

et magnétiques

lntroduction

La plupart des animaux ont établi des relations spatiales bien définies
avec leur environnement. IIs ont primitivement développé une face dorsale
tournée vers le zénith et une face ventrale regardant le centre de la terre, qui
sont traversées par un axe vertical orienté dans le sens de la force de gravité
terrestre (fig. 17).

Equilibre statique Equilibre dynamique

axe antéropostérieur

axe vertical

axe transversal

Fig.17. Schéma illustrant les variables directionnelles et le sens des rotations angulaires
auxquelles est confronté un poisson pélagique pour maintenir son orientation
spatiale (d'après WrrenvaN, 1989).
Tct maintoin its spatial orientation, a pelagicfislt m;rsî take into occount chanT4es

in direction and in angular rotatiotl which are ytssible alonq4 and arourttl |he
three bodl'tLte,s.
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42 CHAPITRE 2

Beaucr>up d'entre eux ont une symétrie bilatérale et une région cépha-
liqr,re différenciée portant, entre autres, des organes sensoriels particulièrement
utiles à l'orientation spatiale, comme les récepteurs de la vision, de I'olfaction
et de l'audition. Ces dispositions anatomiques définissent deux axes horizon-
taux supplémentaires, transversal et antéro-postérieur. autour desquels l'animal
peut être amené i\ etl'ectuer des rotations dans le sens ou non des aiguilles d'une
montre. L'animal est donc confionté, pour maintenir son orientntion spatiale, à

des variables directionnelles auxquelles s'ajoute le temps.

Certains poissons téléostéens, comme les hippocampes, font exception àr

ce schérna général, et sont adaptés soit anatomiquement, soit physiologique-
ment à des positions acrobatiques ou inhabituelles.

Lc nraintien de I'orientation spatiale peut paraître relativement simple
lorsque l'anirnal se tient irnmobile dans la colonne d'ear-r. La gravité lui fburnit
les références verticale et horizontale dont il a besoin. Par contre l'animal qui
est en train de nager doit détecter et corriger tor"rte déviation qui intervient pen-
dant sa course. Il doit percevoir les changements de mouvement par rapport à la
Iigne droite et les rotations angulaires de son corps. Comme ces changements
sont possibles le long et autour des trois axes du corps, six variables sont impli-
quées. Une septième. le temps, doit être incluse car la vitesse et la durée du
changement doivent aussi être évaluées. L'animal contrôle toutes ces possibili-
tés avec ses organes statorécepteurs, confronte ces informations à celles
reçues par les extérocepteurs visuels, auditifs, olfactifs, qr,ri captent les autres
signaux environnementaux, et fburnit enfin une réponse appropriée (fig. 18).

L'anin.ral irnmobile perçoit donc la fbrce de gravité qui s'exerce sur ses

structures, et l'anirr.ral en molrvement, les fbrces d'inertie qui s'y appliquent. La
perception des défbrmations mécaniques est une propriété de nombreuses cel-
lules, c1r-ri sont excitées par cles stimuli cle contact clui étirent ou plissent leur
membrane plasn-rique. On peut le démontrer aisément chez les protozoaires et
d'autres cellules qui ne sont pas particulièrement spécialisées dans la mécant>-
réception. Les réactions d'éviter.r.rent aux stirnuli de contact sont probablement ai

l'origine dr"r développement de mécanorécepteurs qui, chez les groupes d'ani-
maux les plus évolués, perçoivent les défbrmations provenant de contacts
locaux, comme celles érnises par des sources distantes. et infbrment le système
nerveux des variations de pression à I'intérieur du corps, comme de celles pre-
nant naissance dans l'environnement extérieur.

Les propriorécepteurs, situés au niveau du système musculosquelet-
tique des organes locomoteurs, transmettent continuellement des infirrmations
au système nerveux central de telle façon que les tensions musculaires soient
ajustées de façon adéquate et que 1'équilibre du corps soit maintenu. Ils partici-
pent tout autant à la kinesthésie qui est le sens du mouvement. On trouve à

l'intérieur du corps d'autres mécanorécepteurs, comme les récepteurs cle pres-
sion dans les viscères qui interviennent dans des phénomènes aussi divers que
la sensation des pressions hyclrostatiques et des troubles viscéraux douloureux.
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Fig. r8. La gravité, dirigée vers le fond de I'océan et perçue par les statorécepteurs. et la
lumière, venant de la surfàce et reçue par les yeux. contrôlent ensemble I'orienta-
tion spatiale du poisson. Si le poisson est illuminé latéralement par un éclairage
artificiel, il prend une position plus ou moins couchée résultant des informations
conflictuelles perçues par ces deux types de récepteurs (simplil'ié d'après
WnrpnuaN. 1989).
Spatial ctrientation rtJ a bony fish is controlled by tlte downv'ord direction ctf'
gravity sen.sed by the statoc)'sts and bt the dou'nward directiott ol tlte light.sensetl
by the eves. When the Jislt is illutninoted loterall\., it rotutes. turning it.s back
loward the light by an angle depending on the (on.flicting inputt'v,hic'lt are
rec'e ived.

La perception des vibrations du milieu extérieur, provenant de sources
distantes, lburnit des infirrmations souvent vitales pour 1'animal, concernant les
dangers de son environnement, la présence des prédateurs, des partenaires et
des proies. Les vibrations de basses fréquences peuvent être perçues par
n'importe quel type de mécanorécepter"rr. La capacité de recevoir des ondes
sonores de plus hautes fiéquences est apparue, chez les vertébrés, avec la for-
mation. à partir du canal de la ligne latérale, de I'oreille interne qui comprend
à la fois l'organe statorécepteur et I'appareil ar-rditif. Le sens de l'audition est la
clé du développement de la communication sonore, du langage parlé et d'un
mode de navigation dans le milieu rnarin, propre aux mammifères qui y prati-
quent l' écholocalisation.

*l--
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44 CHAPITRE 2

Les rnécanorécepteurs mesurent en principe des déplacements physiques
mais traitent des informations très diverses, comme l'étirement et le fléchisse-
ment des couches conjonctives, le mouvement de soies et de cils sensoriels,
l'étirement musculaire, le mouvement <Jes tluicles internes et externes, les per-
turbations de 1'équilibre statique et dynarnique. I'audition.

Chez certains poissons, des rnécanorécepteurs de la ligne latérale ont été

modifiés pour recevoir les variations de charnp électrique et peut-être pour
clétecter 1e char.r.tp nragnétic1r"re terrestre. Parallèlement au développement
d'organes électrorécepteurs, se sont rnis en place des organes électriques
émetteurs qui pern'rettent ir certains poissons de pratiquer l'électrolocalisation
et 1a communication intraspécifique.

Bien que la sensibilité mécanique soit un phénomène très répandu dans
les cellules animales, le phénomène de transduction n'est pas encore claire-
ment déflni au niveau des mécanisrres moléculaires mis en jeu. Le schéma le
plus simple est l'étirement de la mernbrane cellulaire du récepteur, terminaison
nerveuse ou cellule sensorielle, qui ouvre de ce fait des canaux ioniques sen-
sibles à cet étirement. La question clé est de savoir quels sont les composants
moléculaires qui bougent et cornment ce rnoLlvement est transposé en un chan-
gement de condtrctance, de perméabilité des canaux ioniques protéiques.
Comnre la rnembrane elle-rnême est t-luide, étant donné sa structure lipidique, il
n'est pas vraiscrnblable c1u'elle soit elle-même le siège d'une distension ou cl'un
stress mécaniqr-re. Les sites les plus probables sont le cytosquelette interne ou ln
matrice extracellulaire. Un étirement de I'une de ces structures. ou des deux.
pourrait ôtre transmis aux protéines membranaires de type canal. détertrinant
un cherngement de confbrmatic'rn moléculaire de ces dernières et une modifica-
tion subséqr,rente de leur perméabilité (fig. 19).

On considère. dans cette hypothèse, que la sensibilité mécanique de la cel-
Iule est dr-re à la présence dans la membrane plasmiqr,re de récepteurs protéiques
spécifiqr-res plutôt qu'à une sensibilité générale de la menrbrane. Ces récepteurs
protéiques seraient concentrés ou localisés dans des portions spécialisées de
membranes réceptrices spécifiques. cils ou microvillosités. A I'appui de cette
vue, est le fait que l'énergie minirr-rale requise pour activer un mécanorécepteur
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2.1. Les mécanorécepteurs

Les r.nécanorécepteurs varient grandement en complexité structurelle. Il
per,rt s'agir soit dc neurones nus qui répondent aux forces mécitniques qui
s'exercent sur eux, comme les récepteurs de pression dermique, soit de neu-
rones connectés à une soie ou un cil chez les invertébrés ou les mammifères.
soit de terminaisons nerveuses en rapport avec des structures simples, comme
les corpuscules de Pacini, ou élaborées, comme dans l'organe de la ligne laté-
rale et I'oreille des vertébrés. Ces derniers possèdent dcs ccllules sensorielles
ciliées très spécialisées, pourvues d'un kinocil et de stéréocils.
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Fig. 19. Transduction d'un stinrulus mécanique (+) en une variation de perrréabilité cellu-

laire : l'étirerncnt du cytosquelette ou de la mâtrice extracellulaire rnodifie la
conlormation moléculaire et la conductance ionlque des protéines de type canal
insérées dans la menrbrane réceptrice (d'après SHEPHERD. 1988).
TrartsdLrcliort ot' a ntecltanit'ttl stimulus (-) into a cellular permeal:tilitv change.
Stretclt or tensiot't pulled ott tlte ntem.bron.e cytoskeleton or on the extra<ellular
matri.r is trailsmitted rsn rhe cltannel proteins within the membrane. This *-ould
lead tr.t ct chaug,e irt ntolccular tonformatiort and ionic conduclonce o.f these
ntentbrane receptor.t-

est de l0 ''.joule ou même encore moins. C'est un seuil d'énergie comparable à
celui d'un photorécepteur ou d'un chimiorécepteur. Cette similitude suggère que
l'énergie mécanique puisse être concentrée or,r localisée à des portions de mem-
brane réceptrice spécifiques telles que les cils ot-t les n.ricrovillosités.

Corpuscule de Pacini

Le corpuscr,rle de Pacini est un récepteur dermiqr-re profond qr"ri se

retrouve également au niveau des tissus conjonctifs musculaires, osseux et
mésentériqr,res des tétrapodes, et qui est sensible aux variations de pression. La
terminaison nervelrse dépourvue de sa gaine de myéline est encapsLrlée dans les
lamelles de cellules accessoires qui paraissent jouer le rôle de ressorts et
d'amortisser-rrs. La portion terminale dendritique de 1'axone est dépolarisée par
un accroissement de pression. Ce signal électrique, appelé potentiel récepteur.
se propage électroloniquement à la portion myélinisée de la fibre, où un poten-
tiel d'action autorégénératif est déclenché. La dépolarisation propagée, qui sert
de signal déclenchant au potentiel d'action, est le potentiel générateur. Le cor-
puscule de Pacini présente uniquement une réponse au moment du changement
de pression. Cette réponse << oN-oFF >> est due à la présence du coussin de cel-
lules acÇessoires qui atténue une grande partie de l'énergie mécanique du sti-
mulus (fig.20).
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Fig. 20. Le corpuscule de Pacini est un mécanorécepteur sensible aux variations de
pression.
A. La terminaison de ta fibre nerveuse dépourvue de myéline est encapsulée dans
lcs lamelles des cellules accessoires.
B. La dépolarisation de I'extrérnité de la denclrite en réponse à la stimulation
mécanique est transmise passivement jusqu'à la portion myélinisée de la flbre, où
elle engendre un potentiel d'action (d'après Qurr-lr,lu et SATo, 1955, in WITHERS,
1992\.
The pac'inian corpuscle i.s a prel;strre sensitive ntechattorecepTor.
A. Thefree nerve en.dirtg i:;surrountled by concentric layers rtf acc'essor,- c'ells.
B. A pres.sure stimulus depolariT.es the urunyelinated dendrite nerve ending. Tlte
re(epî()r potential .spreads into the nerve fibre to the rtrst myelin internode where
o getterol()r potenlial inilidres an ac'tion potential.

Sensillum trichoideum

Chez beaucoup d'invertébrés aquatiques, les récepteurs du toucher et des
ondes vibratoires du milieu sont identiques. Généralement, ce sont des soies
sensitives dont le prototype est le sen.slllum tric'hoideum ,Jes arthropodes.
Chaque sensille mecanoréceptrice est composée d'une soie insérée dans une
alvéole de I'exosquelette chitineux. Le neurone bipolaire mécanorécepteur a
son corps cellulaire localisé près de la cuticule, et son prolongement dendri-
tique pénètre la base de la soie. La dendrite est protégée par une enveloppe cuti-

Il0



sensille au repos sensille activée

CONES

microtubules

spinule

dendrites

cellule

cuticule
cuticule

B. I
membrane du
récepteur

3de

Fig. 2l A. Schéma de l'articulation cuticulaire d'une sensille spinulée mécanoréceptricc
de l'antennule de mysidacé (Antrom"-.sis .juberthiei) (simpliflé d'après Cnouau,
1982, in Cn,q.ssÉ, 1994).
B. Microstructure de la dendrite sensorielle d'une sensille mécanoréceptrice chez
le criquet Acheta. La déformation mécanique des microtubules ciliaires est
transmise par I'intermédiaire de cônes fixés à la membrane du récepteur sensoriel
(d'après Tsur.rl. 1983, in Wtrurns, 1992).
A. Orguttiz.ation o.f the.joint region o.f the .setulate .sensillum ol'Antromysis
juberthiei.
B. Mit'rotubular structure"\ of"the sensort dettdrite of the.filifurm sen.sillunt of a
c ricket (Acheta). MicrotLtbules ore connecîad to tlte receptor rnenrbrune by
con.e- s hapetl b ridge.s w ho.çe rnec hunical d e.fo rnt ar i on c'ontrol s iort i t' thannel
pernreahilitt'.

culaire, la scolopale. Ce support cuticulaire extrêmement mince présente une
lbrme elliptique qui confine les mouvements pratiquement dans un seul plan.
Le mouvement dans ce plan comprime Ie cotps tubulaire de la dendrite entre la
cuticule de la soie et le coussin élastique opposé, et produit un potentiel géné-
rateur dont la polarité et I'amplitude sont déterminées par la direction et
I'importance de la déf-lexion de la soie. La compression est transmise par les
filaments des microtubules contenus dans la dendrite, à des structures particu-
lières de la membrane du récepteur, appelées cônes, dont la défbrmation peut
ouvrir ou fermer des canaux ioniques responsables de I'activité électrique
membranaire.

Certaines soies mécanoréceptrices sont phasiques, en ce sens qu'elles
répondent seulement à un changement de position. D'autres sont toniques et
maintiennent, de façon continue, leur réponse à la détbrmation.

3l I

A.



48 CHAPITRE 2

La cellule ciliée mécanoréceptrice

Les vertébrés possèdent des cellules ciliées qui se sont secondairement
hautement spécialisées dans la réception sensorielle des stimuli mécaniques.
Elles ne sont pas d'origine neurale et transfèrent le message sensoriel à un neu-
rone afïérent par une transmission synaptique chimique. Un neurone efférent
provenant du systèrne nerveux central modifie la sensibilité de la cellule senso-
rielle (fig. 22).

stéréocilr

A. kinocil B.

o

synapse
efférent

b-ig.22.

synapse
afférent

1 i

La ceilule ciliée n-récanoréceptrice des vertébrés.
A. Le message sensoriel prodr.rit par la courbure dcs stéréocils est trarnsléré par
voie synaptique chimique aux fibres nerveuses sensorielles (synapses atïérents)
tandis que d'autres fibres nerveuses provenant du système nerveux ccntral
modil'ient Ia sensibilité des cellules ciliées (synapses efÏérents).
B. La disposition asymétrique des stéréocils par rapport au kinocil donne à la
cellule ciliée une sensibilité directionnelle qui module l'activité synaptique
(d'après Frocr. 1965. in WrrHrns, 1992).
Tlta mechcmoreceptor t'ertebt'ate hair ce lls.
A. The ntechcr.nicul stirttulus o.f hctir bending i.s communicated b1'chemicctl
syttopses 1o an aLferetlt nerrolts ending. An eTferent neuron nurke.s.svnaltse v,itl't
the hair cell to ntodif! the respr.tnse oJ the sensctn'cell.
B, Directional sensitivitv results rlf the usytttntetrical tlistributiott rlf' the stere.)-
t'ilia with respeLt to the kinocilium. Extitution v,ith depoluri:ctlion of the <'ell
occurs n'hen tlte sen.sorystereocilio bend in one direcrion wltile inhibitiott witlt
lt»perpolari:.tttiort take.ç Jtlace in tlte opposite direction. Depolori:crtion increase.s
ocrion potenlial .f)'etluency in the a.fferert neuron.
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L',ENVTRONNEMENT PHYSTQUE 49

Ces cellules ciliées ne possèdent qu'un seul long cil véritable, le kinocil,
avec la structure caractéristique 9+2 microtubules, et un certain nombre de sté-
réocils qui sont en réalité des microvillosités fbrmées par de fines expansions
de cytoplasme, enfermées dans la membrane plasmique. Les stéréocils varient
en longueur, les plus longs adjacents au kinocilium. Celui-ci est décentré par
rapport au pôle sensoriel de la cellule.

C'cst la courbure des stéréocils par rapport au kinocil qui détermine Ia
sensibilité de la cellule sensorielle. Le mouvement dans la direction excitatrice.
c'est-à-dire la flexion des stéréocils vers le kinocil, provoque une dépolarisation
de la cellr-rle et accroît la fiéquence des potentiels d'action dans le neurone aflé-
rent. La courbure des stéréocils dans la direction opposée provoque une hyper-
polarisation de la cellule sensorielle, qui diminue son activité synaptique.

Le site de transduction n'est cependant pas lié à la présence du kinocil
puisqu'il peut être enlevé sans moditier la réponse électrique de la cellule. De
plus, toutes les cellules ciliées mécanoréceptrices ne possèdent pas nécessaire-
ment un kinocil. qui n'est présent chez les mammifères qu'au début du déve-
loppement. On vera que dans le cas précis des cellules mécanoréceptrices de
I'oreille des vertébrés, les mécanismes moléculaires de la transduction ont pu
être précisés.

2.2. Le sens de l'équilibre

Les animaux possèdent des organes récepteurs spécifiques, sensibles à la
gravité et à l'accélération, qui fournissent les informations nécessaires au
maintien de 1'équilibre. En général, ces organes spéciaux tombent dans deux
catégories.

La première comprend les statocystes, cclnstitués d'r-rne poche entourée
de cellules épithéliales et remplie d'un fluide. Dans la paroi, une plage de cel-
lules sensorielles constituant une macula possède des cils qui supportent à leur
pointe des cristaux clenses englués dans une substance gélatirreuse fbrmant le
statolithe. Quand le statocyste est déséquilibré, les cristaux denses pèsent sur
les cils, en les cor"rrbant, ce qui entraîne une augmentation des décharges au
niveau de la fibre sensorielle. Cet arrangement est sensible à la force de
gravité, mais aussi à la vitesse du mouvement. On trouve ce type de graviré-
cepteurs chez l:r plupart des animaux actifs, à I'exception des insectes. qui
seraient alourdis pendant le vol par ce type de structure. Ceux-ci possèdent de
nombreuses plaques ciliées mécanoréceptrices, au niveau des articulations, qui
sont activées par les déplacements de l'exosquelette cuticulaire.

La seconde catégorie d'organes contribuant aLl sens de l'équilibre est le
canal. I1 s'agit d'un conduit rempli de liquide possédant, au niveau de sa paroi,
un groupe de cellules sensorielles. Celles-ci possèdent des cils, qu'elles projet-
tent dans la lumière «lu tube. Ils sont enchâssés dans une matrice, composée de
glycoprotéines, qui s'étend à travers la h-rmière du canal. Ce coussin gélatineux
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50 CHAPITRE 2

obstru.rnt le canal est la cupule, tandis que la tache de cellules sensorielles
constitue la crista. E,n cas de mouvement, le liquide exerce sur les cils une
force d'inerlie. cn scns t-rpposé au nrouvemcnl. qui csl converlie en une
décharge d'impulsions nerveuses. Aussi longtemps que le mouvement du corps
est changeant, soit accéléré, soit décéléré, la cupule est déplacée. Mais si la
vitesse du mouvement devient constante, le liquide se meut à la même vitesse
que le corps, et la cupule reprend sa position originelle. L'organe de type canal
est spécialisé dans la détection de I'accélération. Bien qu'il existe différents
exemples chez les invertébrés, cet organe trouve son plein développernent dans
les canaux semi-circulaires de I'oreille interne cles vertébrés.

Les statocystes des invertébrés

Position normale Activité du nerf
sous-ombrellaireAnneau nerveux

sous-ombrellaire

méduse
velum cil sensoriel

lithocyte
cellule
sensorielle

Position inclinée

illrillllilil

Fig. 23. Schéma montrant, chez les méduses, la position des statocystes, leur structure et
l'augmentation de la fréquence des impulsions nerveuses au niveau du nerf
sous-ombrellaire en fbnction de I'inclinaison de l'ombrelle (d'après StNct-,r, irr
Alsxeuoen, l9'/9, et repris par SxeeuEno, 1988).
Irt a ntedusa,,§r.7ro.)srs are located in the rim of the bell. Theu- tt;rttttitt u lithocyte
îlutt secreles the sttrtolith and a sensory cell with a ciliuttt. A tilted po.silittrt ltctttls
the c'iliutrt atul g,enerates intpulses recnrcled in the subumbrellur rtervc rittg.

Des statocystes ont été décrits depuis longternps chez les cælentérés. en
particulier chez les méduses où ils sont localisés sous I'ornbrelle. Le statolithe
est contenu dans la cellule qui le sécrète. A côté d'elle, se trollve une cellule
sensorielle avec un cil, qui dans la pc'rsition horizontale de repos de la méduse.
ne touche pas le lithocyte. Quancl I'or.nbrelle est inclinée, le poids du statolithe
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écrase le lithocyte contre le cil de la cellule sensorielle, qui se courbe. La dis-
torsion de la membrane réceptrice génère un potentiel récepteur au niveau de la
cellule sensorielle qui fait synapse avec une fibre nerveuse du nerf sous-
ombrellaire. Le train d'impulsions, que I'on peut y enregistrer. est à l'origine
d'un réflexe locomoteur qui tend à redresser l'animal (fig.23).

A.
z------ statoconie

PR

,/
cil sensoriel

B

C

P B- -+*.1^rr^l.1,rr*'^^ ,,n1A/^*4'.À.l.^y.r

20 mV

1S

Fig.24. Statocyste du gastropode marin Hermissenda.
Enregistrements successifs du potentiel de membrane d'une cellule ciliée mon-
trant la dépolarisation provoquée par I'accroissement de la force exercée sur les
cils par les statoconies (PR, potentiel de repos) (d'après Gpossr,l,qN et al., 1979, itt
SHeeueno, 1988).
Statoc'1'st of the mollusc Hermissenda. Recr.trdings from hair cells showing
increasing depolaril.ution with increasing force of statoconia aggainst cilia (PR :
resting potenti.tl ).

Chez Hermissenda, un gastropode marin hétéropode, les statocystes sont
localisés près des yeux et des ganglions optiques. Le statocyste contient des sta-
toconies, de 5 à 10 pm de diamètre. Les cellules sensorielles qui bordent la
cavité du statocyste portent des cils sensoriels dont on peut enregistrer l'activité
électrique membranaire pendant des expériences de rotation de l'animal. Avec
I'accroissement de la vitesse de centrifugation de I'animal, il y a un accroisse-
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52 CHAPITRE 2

ment du niveau de bruit dans I'enregistrement du potentiel de membrane. Ces
f-luctuations représentent 1'augmentation de conductance des canaux membra-
naires des cellules ciliées qui sont bombardées par les statoconies contenues
dans la cavité. La sommation de ces événenrents élémentaires entraîne une
dépolarisation membranaire qui constitue le p<ltentiel récepteur ffrg.24).

Le rôle des statocystes des crustacés dans Ia graviréception a été joli-
ment démontré par l'Ar"rtrichien Kt<Etot- qui étudiait. au siècle passé, des cre-
vettes maintenues en aquarium. Chaqr-re statocyste, qui possède une ollverture
vers l'extérieur contient, en guise de statolithes, des grains de sable. A chaqr-re

mue, la crevette percl ses statolithes et reprend de nouveaux grains de sable. En
remplaçant le sable de l'aquerriunl par de la limaille de fer, le savant zr nrontré
qu'avec un aimant. il pouvait obliger la crevette à prendre diflérer.rtes orienta-
tions qui étaient chaque fois la résultante du champ magnétique et du chantp
gravitationnel.

Un organe récepteur plus complexe est décrit chez les crustacés les plus
évolués. Chez le homard, par exemple, il y a un grand statocyste à la base de
chaque antennule et qui se situe contre le nerfantennaire qui va de I'antenne au
ganglion supra-æsophagien. Le statolithe est constitué de grains de sable agglo-
rnérés (fig.25).

Les soies sensorielles, qui se projettenl dans la cavité dn statocyste, sont
de différents types. Selon leur apparence, on distingue des soies en crochet et
des soies en tbrme de fllament. Certaines soies en crochet sont en contact avec
le statolithe et forment un coussin sensoriel. tandis que d'autres se terminent
librement. Les filaments pendent librernent dans une partie de la cavité au
niveau du coussin sensoriel.

La réponse de cellules nerveuses réceptrices, dont les dendrites s'insè-
rent dans la soie en crochet, peut être enregistrée. Lorsque la soie se courbe
sous le poids du statolithe, les décharges de potentiels d'action produites sont
de type tonique, s'adaptant lentement pendant la durée du stimulus. L'intensité
de ce dernier module la fiéquence des potentiels d'action. L'orientation précise
du homard déterrnine la position du statolithe, et par suite la portion de la sur-
face sensorielle qui sera touchée. Ce sont donc des cellules dif-férentes qui vorrt
être stimulées par des orientations différentes, selon I'importance de I'angle de
déviation. Comnre le statolithe et le statocyste sont des structures tridirnension-
nelles, la distribution spatiale de toutes les cellules sensorielles tirurnit à I'ani-
mal une représentation de sa position par rapport à la gravité. Le champ
«l'orientation est fractionné en régions spécifiques, chacune détectée par
quelques cellules sensorielles accordées sur un angle d'inclinaison déterrniné.

Les soies en filament produisent, qr,rant à elles, unc réponse phasique
puis tonique dans les neurones sensoriels lors d'un rlouvemenl imposé. Comme
ces soies pendent librement dans la cavité du stâtocyste, elles sont stimulées par
les mouvements du liquide, provoqués par la r()tation de I'animal. Elles sont
sensibles à I'accélération angulaire, dans Ies mouvements de rotation du corps.
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Fig. 25 Fonctionnement des statocystes chez les crustacés décapodes.
A. Schérna du statocyste de honrard, situé à la base de l'antennule et contprenant
de nornbreuses cellules ciliées (d'après Honntocn, 1968, ûr WtlHEns. 199?).
B. Détails de la base d'unc soie en crochet avec son neurone scnsoriel (d'après
CoHun irz Menxl, 1974, repris par Sueeneno, I98u).
C. Enrcgistrements de la I'réquence des déchargcs électriques dans les cellules
sensorielles : chaque cellule répond de fàçon maxirrale à un angle de rotation de
la tête bien déterminé (d'après CoueN, 1960, in Wn'uuns, 1992).

^sl.zloc,\'J I.r rÿ t nt s 1 ac e a.

A. Schetne tl the lobster stuto(ÿst, which lies in î|rc untcnnule base and hu.s row,s
of receptor tells with. hook hairs thot conract the srutolith.
B. Detail,ç of'tt htx.tk hair antl its relutiort to tlte sertsorl tteuroil.
C. Varying sl)ulial ()rientation.s.stinul«te rliffèrertt sen,t()rl lruir receptors. Etrclt of'
them ntaximullv resJtonds ro Lt spe(i.f-i( rotation angle.

Ainsi les propriétés diflérentes des soies, et leur relation avec Ie stato-
lithe, permettent au statocyste de signaler la position relative de l'animal par
rapport à la gravité et le clegré d'accélération angulaire qu'il subit. Les signaux
provenant de ce type de récepteurs sont indispensables pour les animaux qui se

déplacent rapidement. L'infbrn.ration est utilisée pour élaborer des rét-lexes de la
musculature squelettique de façon à maintenir l'équilibre. Sont inclus dans ces
réflexes, des mouvements compensatoires des yeux qui permettent à l'animal
de maintenir une orientation constante du champ visuel, en dépit d'r,rn change-
ment de Ia position du corps (Trg.26).

a
c
o

^(u!
a
.F
C
q)

o
0-

soie en
crochet

01020304050
Degrés d'angle

311

cerveau



A. B.

Fig.26. Réflexes oculomoteurs déclenchés par le changement d'orientation spatiale,
destinés à maintenir le champ visuel constant quelle que soit la position de
I'anima[.
A. Rotation de l'æil chez l'Octopus, qui maintient sa pupille horizontale; le
réflexe est supprimé par ablation des récepteurs de gravité.
B. Les statocystes de la langouste sont à I'origine de réflexes moteurs des pattes
et des antennes qui maintiennent l'équilibre, et des pédoncules oculaires qui
ramènent les deux yeux dans le plan horizontal lorsque le support est basculé
(simplifïé d'après WerenueN, 1989).
Oculomotor reflexes enable the animal to maintain a stable image in the visual
.field despite moÿenTents of the body.
A. The Octopus tnainlains the horiz.ontal orientation of irs slitlike pupil by cont-
pensotorv eve nk)\,etnent.s, w,hich are suppressed after rernoval of the gravitt'
receptors-
B. The spitty lobster show's a rightittg response that opposed the substrate tilt.
lncluded in these reJlexes are nloÿement.s of the legs and o.f-the antennae to
maintain equilibrium and oJ the e."-estalks tr.t mctinlain a L()nsîont orientution qf
the e),e,ÿ.

Parmi les invertébrés, les octopodes possèdent des statocystes qui pré-
sentent les mêmes propriétés et la même signification fonctionnelle.

L'organe vestibulaire des vertébrés

L'oreille interne des vertébrés possède une structure comparable au sta-
tocyste pour la détection de la gravité, l'organe de I'otolithe, auquel sont atta-
chés un ()u plusieurs canaux semi-circulaires. L'organe de 1'otolithe est divisé
en deux sacs, I'utricule et le saccule. L'ensemble de ces sacs et canaux fbrme
I'organe vestibulaire. Au cours de 1'évolution des vertébrés, le saccule donne
naissance à une nouvelle expansion, la lagena, qui deviendra I'organe cochlé-
aire des mammifères, sensible aux vibrations sonores. Le tout fbrme le laby-
rinthe, ainsi appelé en raison de sa géométrie compliquée, particulièrement
chez les mammifères (frg.27).
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Fig.27. Evolution de l'organe vestibulaire des vertébrés montrant le développement de
la lagena chez les oiseaux et. les mammifères (d'après voN Fnlscu, 1936, in
Hoen,1983).
Evolution tlf'the labl'rinth in vertebrates. The.fish lagena gives rise to the hearing
organ of birds antl mctmntals.

L'utricule et le saccule possèdent chacun au moins une macula de cel-
lules ciliées sensorielles. Les canaux semi-circulaires forment chacun une
ampoule clans laquelle se trouve la crista sensorielle.

Une particularité importante de cet organe complexe cornposé de sacs et
de canaux réside dans la con-rposition chimique exceptionnelle du fluide phy-
siologique qui remplit ses cavités. Comparée au sang, l'endolymphe se carac-
térise par une répartition inversée des concentrations des deux principaux
cations qui la composent : Ie sodiunr et le potassium. Sa teneur en potassium de
l'ordre de 150 mM, trente fois plus que dans la périlymphe baignant le vesti-
bule, excède largement la teneur intracellulaire des cellules sensorielles, créant
un gradient dépolarisant vers elles. Sa teneur en sodium est, quant à elle, extrê-
mementfaible(là2mM).

On considère que l'appareil vestibulaire a évolué comme une spécialisa-
tion, au niveau céphalique, de 1'organe de la ligne latérale, organe mécanoré-
cepteur primitif sensible aux mouvements de l'eau.

L'organe de l'otolithe est un récepteur de gravité et d'accélération liné-
aire, alors que les canaux semi-circulaires sont des récepteurs de mouvement.

L'organe de l'otolithe

Au niveau des macula du saccule et de I'utricule, les cellules ciliées sont
en contact avec un otolithe (poissons) ou avec une membrane otoconiale
composée de cristaux de carbonate de calcium, appelés otoconies. qui sont
englués dans une matrice gélatineuse, l'ensemble l'ormant une membrane
épaisse (fïg. 28, voir aussi Ttg.22).
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Fig. 2tl. Structure de la rlacula de I'utricule.
A. Schéma d'unc coupe transversale dans la macula montrant la disposition
symétrique des cellules sensorielles par rapport au sillon urédian de [a macula
(striola), le kinocil étant tourné vers celui-ci.
B. Répartition de la polarisation morphologique sur I'ensernblc de la macula ; la
sensibilité directionnelle, c'est-à-dire la courbure des stéréocils vers le kinocil. est
nrontrée par des flèches à la surlirce de la macula (d'après LtxoEr'ren. 1969, irt
BARLow et MoLLoN, 1989).
F unc t io ntr I o r ga tt iia t io n oJ' t he u t r i c u l.a r mac ula.
A. Diagrununatic representotion tf tlte httir cells t'ovcrcd bv the otoconial membrurrc.
The lruir cells point au'ayfrotn cach otlter ort eirlter side of th.e mid-line (strioltr).
B. Oulline drau-ittg with arrou's .sltou,s rlrc nnr;tltologit'al polarizatiotr of the hair
cell.s over the sttrface of the matula.

Les cellules ciliées présentent une polarité morphologiqr-re et fonction-
nelle qui résr-rlte de I'asymétrie présentée par leur partie apicale, le kinocil étant
décentré par rapport à la rangée de stéréocils, dont la taille va décroissunt vers
la périphérie. Dans la macula du saccule, les cellules s'opposent en miroir de
part et d'autre de la ligne médiane, le pôle cellulaire portant le kinocil et les sté-
réocils les plus longs, orienté vers elle. Dans la macula de l'utricule, un péri-
mètre bien défini sépare des populations de cellules qui s'opposent de la même
f'açon, par leur orientation. Cette organisation morphologique irnplique que les
moLrverrents de la tête qui produisent le mt>uvement de la membrane otoco-
niale, ne fburnissent pas une décharge sensorielle dans tous les récepteurs.
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L',ENVTRONNEMENT PHYSTQUE 57

Chez l'homme, le plan principal de la macula de I'utricule est relative-
ment horizontal, tandis que la macula du saccule se trouve dans un plan paral-
lèle au plan sagittal et donc, perpendiculaire à celr-ri de la macula de l'utricule.
Ce sont donc les changements de position de la tête dans le plan vertical qui
vont activer la rracula de I'utricr-rle, alors que la macula du saccule est sensible
aux changements de position latéraux (fig.29).
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Fig.29. A. Position des macul;ls de l'utricule (u) ct du saccule (s) chez I'homme, par
rappor( aux troix axes principaux.
B. Représentation schématique des forces s'exerçant sur les cellules ciliées de la
macula de l'utricule en cas de mouvement de la tête dans le plan vertical autour
de I'axe y (d'après BsNSoN ln Brnlow et M()LLoN, lg89).
A. Prittt'ipol planes of the utriculttr (u) ancl sat't ulur (s ) ma<.ulae.
B. Fort'e.ç dcting on the h.ai.r cells of the utricular tnocula during o heatl tilt ttbout
the y-trri.s.

Lcs cils de la macula dc I'utricule supportcnt le poids effèctil'clc lir rnem-
brane otoconiale. quand le plan de la macula cst horizontal. Il y a peu de disttrrsion
des cils, ch-r fàit de leur résistance intrinsèque aux tbrces axiales. Quand le plan de
la macula s'écitrte de l'horizontal, les cils sont f'léchis par le poids de la nternbranc
otoconiale. La lbrce exercée sur les cils est proportionnelle à la masse de la r.nern-
brane otoconiale, à l'accélération terrestre et au sinus de I'angle de déviation par
rapport au plan vertical. Cette relflti()n est validée par le comportement des fibres
nerveuses aflérentes, qui montrent une modulation sinusoïdale de leur activité
lorsque la tête est tournée lentement autoLlr d'un axe horizontal.

De plus, ces dellx structures sont sensibles aux changements d'accélé-
ration linéaire auxquels la tête est soumise. Cette sensibilité résulte du fait quc-
la membrane otoconiale est deux fbis plr"rs dense que l'endolyrlrphe. En cas
d'accélération ou de décélération linéaire, la membrane otoconiale est soumise
à une force d'inertie de sens opposé au mouveûlent, qui entraîne sctn déplace-
ment et la f-lexion des cils. Ce déplacement va persister aussi longtemps que
1'accélération continue mais, lorsqu'une vitesse constante sera atteinte, la mem-
brane otoconiale reprendra sa position grâce à l'élasticité intrinsèque des cils.
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58 CHAPITRE 2

L'organe de I'otolithe fournit des infbrmations non seulement sur les
accélérations linéaires transitoires mais aussi sur I'orientation de la tête par rap-
port à la gravité terrestre qui est d'ailler.rrs, par ses dimensions, indistingable
d'une accélération linéaire. Des déplacements de la membrane otoconiale inter-
viennent en fbnction de la position de la tête.

Le mécanisme de transduction du stimulus mécanique, qui provoqtre
la courbure des cils, cn un changement de potentiel électrique de membranc it

été en partie élucidé par des études en microscopie électronique. En fait, de fins
filaments connectent les pointes des stéréocils entre elles. La flexion d'un cil
plus grand.l p()ur effet de tirer sur la pointe du stéréocil voisin plus court et se

transmet de proche en proche. L'étirement de la nrerr.rbrane des stéréocils
applique une distorsion aux protéines canal, sélectives pour le potassitrm, qui
contrôlent la polarisation des cellules ciliées (fig. 30).

E,n raison de la composition ionique particlrlière de 1'endolyrrphe qui
baigne les stéréocils, cette ouverture mécanique des canaux potassiques pro-
voque une entrée de potassium dans la cellule, qr-ri a pour effet de la dépolari-
ser. Ce potentiel récepteur active les synapses chimiques en direction des fibres
nerveuses afférentes. La libération du neuron-rédiateur par les vésicules synap-
tiques se tait par l'interrnédiaire d'une entrée de calcium au pÔle basal de la cel-
lule. Comme dans le cas d'autres synapses nerveuses, la dépolarisution pro-
voque I'activation de canaux calciques.

Ce mécanisme de transduction a été adapté au niveau de la cochlée pour
la réception des vibrations sonores. I1 est identique dans les cellules sensorielles
des cristas.

Les canaux semi-circulaires

A I'exception des cyclostomes, qui n'en possèdent qu'un ou deux, tous
les vertébrés ont. ilu niveau de I'appareil vestibulaire, trois canaux semi-circu-
laires, parallèles aux trois axes caractéristiques de I'animal, et donc disposés
dans des plans plus ou moins perpendiculaires. Le canal horizontal est disposé
dans un plan antéro-postérieur, comme Ie canal antérieur vertical. Postérieure-
ment, se trouve le canal latéral, parallèle au plan transversal de l'animal
(frg.27).

Chaque canal possède, à une de ses extrémités, une ampoule contenant à

sa base la crête de cellules sensorielles ciliées. Ici les cils sont englués ilans une
cupule gélatineuse. qui. par tout son pourtour. enlre en connexion avec la paroi
du canal. Par ailleurs. chaque canal est en communication avec I'utricule. La
cupule est constituée de mucopolysaccharides déposés sur un substrat de kéra-
tine et ttlrn.re de la sorte un diaphragme qui s'oppose à une circulation libre de
I'endolymphe dans le canal (fig.31).
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Mécanisme de transduction au niveau de la cellule sensorielle ciliée de I'appareil
vestibulaire : le mouvement ( I ), dans la direction des cils tes plus grands, entraîne
l'étirement des tjlaments interciliaires (2). L'ouverture des canaux potassiqucs
qui en résulte (3) permet l'entrée d'ions potassium dans la cellule en raison de la
très fbrte concentration de ce cation dans l'endolymphe. La dépolarisation de la
cellule (4) déclenche la libération du neurotransmetteur au niveau des synapses
sur les fibres afférentes du nerf vesribulaire (5) (d'après HuDspETH, 1985, iz
Sureunno, 1988).
Transduction ntet'hanism in the vestibular hair cell. Movement oJ' cilium in the
direction of higher cilia (1) pulls on the.filaments conne(ting to the cilia» tilts
(2). This causes rhe opening of q potassium channel protein (-)), allowing K- to
enter the cell (very high K- concentotion in the endolytnplt). The resulting c.ell
rlepolariz.ation (4) a<'tivates chemiccrl synapse.\ onto ctfferent t,esïihular nen,es
rerminals (5 ).
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!-ig. 3r Vue de la structure interne de l'ampoule d'un canal semi-circulaire nlontrant la

crisla sensorielle et la cupule fèrmant le cirnal (d'après LtNDel'trtN. 1969. in
BARL.ow et MoLLoN. 1989).
Vieu tlf'an am;»ilkt of u semi<'ircular duc't 1o ,sltrtu' tlrc patch rtf sensrtrr huir cells itt
the < ristn trncl the gelutirttst.rs t'upula, w'ltic'h strctches dcross the lurnen tt'the c'anal.

Les cellules sensorielles d'une ampoule sont stimulées de 1açon optimale
par une accélération angulaire appliquée dans le plan du canal qui lui est asso-

cié. Chaque mouveûlent angulaire de la tête stimule donc att moins une paire de

canaux.

Au début du nrouvement, quancl il y a une accélération angulaire de la
tête, une force se développe au travers de la cupule à cause de l'inertie dc
I'anneau d'endolyrrrphe. S'il n'y avârit pas de cupule, et donc pas d'obstrr.rction
au llot d'endolyrnphe clans le canal. celle-ci retiendrait tor,rt d'abord sa position
spatiale initiale. à cause de son inertie, pendant que les parois du canal entrent
en rotation. Par la suite, la résistancc visqueuse entrc les parois et le fltricle
pourrait comnruniquer un mouvelrent an-{ulaire au liclr.ride qui acconrpitgrrelitit
la structure dans sa rotation. Ces prttpriétés de I'anrreau d'endolymphe, inertie
et viscosité, sor.rt toujours tbnctionnelles même si les mouvements de I'enclo-
lymphe sont réduits par la présence du volet fbrrné par la cupule. Au début du
mouvement de rotation, la cupule est déformée parce que son mouvefilent, soli-
daire de celui des parois, est contrecarré par l'inertie de I'endolyrnphe. Il
s'ensuit ur-r léger mouvement de l'endolymphe. Pour un mouvement de courte
durée, corrme le sont -sénéralement les mouvements naturels, la décélération
associée i\ la cessation du mouvement remet la cupule en place (fig. 32).

Cornme dans chaclue ampoule. toutes les cellules ciliées ont la même
orientation de leur kinocil par rapport à leurs stéréocils, c'est-à-dire la même
polarisation morphologique ou la mêrne sensibilité directittnnelle. il y a unc

ar-rgmentation de l'activité des fibres nerveuses aftérentes lorsque la déflection de

la cr.rpule fbrce les stéréocils vers le kinocil. On peut observer en laboratoire quc-,
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Fig. 32. Le canal semi-circulaire antérieur des poissons (B) est sensible aux m()uvements de
la tête dans le plan vertical céphalocaudal (A). Un changement d'orientation du
poisson dans ce plan entraîne par incrtie un mouvement relatif du fluide à

I'intérieur du canal et une déformation (déf.) de la cupule de l'ampoule (C), dans la
direction opposée au mouvement (inspiré et complété d'après WaranueN, 1989).
The anterir.tr senùcircular canal of fish parctllels the anTeroposterior axis. Upward
rotatiotl of'the Jîsh induces relative movement of the .fluitl within the canal. Ctrptrlcr
is cle.fornted bec'ctuse its rnotiott is resisted by the inertia of the fluicl.

pendant une accélération angulaire constante, la fréquence des potentiels d'action
dans le nerf vestibulaire augmente rapidement jusqu'à un niveau constant. Cette
décharge nerveuse tradr-rit la pression de I'endolymphe contre 1a cupule.
Lorsqu'une vitesse constante est atteinte, la décharge nerveuse retourne à son
niveau initial. Lors de la décélération, la fiéquence des potentiels d'action passe

sous le niveau tie repos.

La dét'lection de la cr-rpr-rle dépend donc de I'accélération angulaire clans
le plan du canal. Mais. pour des mouver-r'rents nilturels dont les âccélérations et
décélérations sont de courte durée (-5 s). la fiéqucnce des potentiels d'action suit
la variation de vitesse angulaire (fig. 33). Lorsque les propriétés de viscosité
associées au f-lot d'endolymphe et les lbrces d'élasticité de la cupule ont le temps
d'amortir le mouvement de cette dernière (20 s), la décharge de potentiels
d'action devient un indicateur de 1'accélération angulaire, comme on peut
1' observer expérimentalement.

2.3. La perception des vibrations

Les organes récepteurs sensibles aux vibrations du milieu ne sont appa-
rus que tardivement dans l'évolution et n'ont pris leur plein développement que
chez les insectes et les vertébrés supérieurs. Les animaux qui ont acquis cette
modalité sensorielle sont incontestablement plus perfbrmants lorsque, par
exemple, ils doivent échapper à leurs prédateurs, trouver un partenaire sexuel
ou établir des communications sociales. Chez I'homme. le sens de I'ouïe est à
l'origine de la fbrmation du langage et de la culture.

ampoule
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A. Vitesse de la tête

I I
r,T, T.

B. Canal latéral droit

C. Afférences nerveuses primaires

ll.l+l+ u].l+luuu+ t+t+
160 80 impulsions/s

Fig. 33. Représentation (A) de la vitesse de rotation de la tête pendant un mouvement
naturel vers la droite, (B) de la position correspondante du canal latéral droit avec
la défbrrnation de la cupule, et (C) de la réponse d'une afférence nerveuse primaire.
T,, au début du mouvemenl: T,, au pic de la vitesse de rotation angulaire I T,. à
la fin du mouvernent (d'après BrrNsoN rn Benlow et Molr-oN, 1989).
Trat*ductiotr o.f att angular ntovement rt thc heul: (A) vel.ot'itt,ol a noturul turn
tl the head I() the ri!<hr, (I)) ltosition ot' the rigl'tt lateral carutl antl t'upulct. and (C)
response rlf a pritnurv a.t'ferent nart,e.fibre (T,, at the beginttirtl4:7,, at peak
velotitt ; 7,, «t the encl of the movement).

Dans sa définition Ia plus large, le son consiste en ondes de compression
du milieu aérien ou aquatique. Les sons peuvent être produits par des phéno-
mènes naturels variés mais aussi par les animaux eux-mêmes. Le battement des
ailes, le claquement des sabots peuvent être un signal avertisseur d'un danger
imminent, un signal de vie ou de mort, indiquant 1'approche d'un prédateur.
Cependant, c'est dans la perception des signaux sonores émis par un congénère
que le sens de l'audition exprime toutes ses potentialités.

Les animaux ont créé toutes sortes de mécanismes pour produire des
sons qui sont utilisés pour la communication. Les criquets, les sauterelles, Ies
cigales émettent des vibrations sonores, en utilisant le frottement rythmé de
pièces en fbrme de lime dentée, appartenant à leur exosquelette. Les vibrations
émises correspondent à des fiéquences de 2 à 6 kHz. Les oiseaux et les mammi-
fères utilisent quant à eux des dipositifs anatomiques particuliers de leur appa-
reil respiratoire pour produire des sons.
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Ceux-ci varient dans leur fréquence sur une grande échelle. Leur récep-
tion n'est évidemment pas la même pour tous les animaux. Certains perçoivent
une gamme faible comme les grenouilles et les oiseaux. D'autres entendent des
sons de basse fréquence, comme les poissons, les dauphins, les baleines et
même I'hon-rme. Les fiéquences basses impliquent des vibrations qui agissent
comme stimuli sur différents types de mécanorécepteurs internes, aussi bien
que sur des phonorécepteurs spécialisés. D'autres espèces sont capables de
recevoir dcs sons de fiéquences très élevées qui échappent à l'oreille humaine,
des ultrasons. Certains mammifères et certains insectes entendent des sons
dépassant 100 kHz (fîg.34).

Homme

Baleines et Dauphins

Phoques et Otaries

Poissons

Chauves-souris

Rongeurs

Oiseaux

Grenouilles
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Fig.34. Gamme des tiéquences auditives perçues chez I'homme et différents animuux
(d'après Lewrs et GnowEn, 1980. in SHneHrn», 1988).
Frequen<-y: range o.f hearing itt ntart and di.fferent animal.s.

Cet inventaire montre que le son a d'abord été défini comme la sensation
perçue par l'oreille humaine, avant d'être décrit comme une vibration d'un
milieu matériel, qui se transmet de proche en proche. Ces deux définitions ne se

recouvrent pas: toutes les vibrations ne sont pas audibles pour l'oreille
humaine.
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64 CHAPITRE 2

L'audition

Le son

La propagation du son dans les f-luides se fait en ligne droite et les vibra-
tions sont longitudinales, c'est-à-dire suivant la direction de propagation. Les
sons les plus simples à analyser sont les sons périodiques sinusoïdaux ou sons
purs. Leur fréquence s'exprime en Hz- ou cycle/seconde. Seule la fréquence est
caractéristique d'un son, car elle ne change pas lorsque le son passe d'un rnilieu
i) un autre. Elle détermine sa hauteur.

Par contre la longueur d'onde change, car la vitesse de propagation de
l'onde dépend du coetÏcient de compressibilité du milieu et de sa masse volu-
mique. Ces der-rx paramètres dépendent aussi de la ternpérature. La vitesse du
son dans l'air est de 340 m/s à 20 "C et sous une pression de l0l3 hectopascals.
L'eau est beaucoup moins conrpressible mais, dr"r fàit de sa densité beaucoup
plus fbrte. elle transmet les vibrations à une vitesse approximativement 4,2 fois
plus grande.

On peut aussi décrire un son en terme de pression acoustique (fig. 35).
La propagation du son s'accompagne d'une onde de pression liée au fâit que le
son est composé de vibrations longitudinales. Il se crée une alternance de zones
de densité moléculaire élevée et faible. Les microphones sont des capteurs de
pression acoustique. De la même façon, il y a propagation d'énergie acoustique.
proportionnelle au carré de la pression. La puissance acoustique ainsi définie
s'exprime en watt par unité de surfàce et de temps. Cette grandeur est encore
appelée intensité dans le langage courant.

e

direction de l'onde

ce C e C

E +
12

longueur d'onde

Fig.35. Schéma illustrant la propagation d'une onde sonore.
Un piston animé d'un mouvement vibratoire se déplace dans un cylindre, entre les
positions I et 2 et génère une onde de compression qui se propuge dans le fluide
(d'après WaretvnN. I 989).
Sound pressure tt'aves are gerterated bt a pistott o.scillating between point I and
point 2 in an open tube.

Le bel et le décibel mesurent le niveau de puissance du son. En fait, le
bel est une unité qui sert à comparer 2 sons entre eux. Le passage au lo-garithme
se justifie par f importance de la gamme de variation du rapport. La puissance
de référence dans [e cas de l'oreille humaine correspond à l0 '' W ou 2.10'Pa,
ce qui représente le seuil de I'audition.
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oreille interne
A.

nerfs

oreille externe

marteau

enclume

oreille moyenne

étrier canaux
semicirculaires

fenêtre ronde

tympan membrane basilaire

lée trompe d'Eustache

Fig. 36. A. Schéma montrant la structure de l'appareil auditif humain.
B. Détails de la structure de I'oreille moyenne et de l'oreille interne : la cochlée a

été déroulée et des flèches indiquent le trajet des vibrations sonores (d'après
Dnvrs, t 965, modiflé par Vtcr, 1984, in Wtruons, 1992).
A. The main structltres of the human ectr.

B. Tronsmissirn r2f sor.lttl vibrcrtions (arrow.s) thruugh the ntidtlle ear tu the inner
ear. Crx'hlea is sltowtt Ltnc'oiled.

L'appareil auditif des mammifères

L'oreille externe collecte les vibrations sonores et les dirige vers le tym-
pan. Le conduit auditif transmet préférentiellement les longueurs d'onde égales
à quatre fbis sa longueur. On constate un gain substantiel de la pression du
signal au niveau du tympan. ll peut être de 10 à 20 dB pour les fréquences du
langage parlé qui couvrent de 2 à 5 kHz (fig. 36).

L'oreille moyenne est située dans une cavité de 1'os temporal qui est
remplie par de I'air équilibré avec la pression atmosphérique au moyen de la
trompe d'Eustache. Elle est ferrnée par la membrane tympanique d'une part,
et Ia paroi osseuse de I'oreille interne d'autre part. Une chaîne d'osselets trans-
met les vibrations du tympan à la fenêtre ovale qui s'ouvre dans la paroi
osseuse de 1'oreille interne. Ces osselets agissent comme un système de leviers
qui transmet la vibration de la membrane tympanique, de surfàce relativement
grande (45 n-rn-r'chez I'homme), à la fenêtre ovale très étroite (3 mm'). Le
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Fig. 37. Adaptation d'impédance au niveau de l'oreille moyenne. Ptp, pression de I'air sur
la surface du tympan Stp ; Pfo, pression exercée sur le fluide de I'oreille interne au
niveau de la surf-ace Sfo de la fenêtre ovale; Lm et Le, longueurs respectives du
marteau et de I'enclume (d'après EveNs in B.qnlow et Mor-r-oN, 1989).
lrnpedance-ntatclting func'tion of the middle ear. Ptp, air pres.sure ot rtntptttliL
nternbrane : Plo, fluid pres,ture at oval window ; Lm cutd Le, lettgths oJ trtcrlleu,s
and incus lever.s ; Stp, orea of tyntpanic mentbratre ; Slb, area o.f oval wittdott'.

marteau (malleus) est en contact avec le tympan et s'articule avec I'enclume
(incus), tandis que l'étrier (srapes) s'appuie comûle un piston sur la membrane
qui ferme la fenêtre ovale. Le marteau étant légèrement plus long que
l'enclume, la fbrce exercée sur l'étrier est supérieure à celle exercée sur le mar-
teau (fig. 37).

La fonction de ce systèrne est de convertir efficacement les variations de
pression de I'air en variations de pression du liquide contenu dans I'oreille
interne. Comme nous I'avons vu, l'air est beaucoup plus cornpressible que
I'eau. De ce fait, il présente une résistance faible à la propagation des ondes
sonores. Son impédance acoustique est faible par rapport à celle des fluides
internes. La transformation d'impédance se fàit surtout grâce au rapport des
surfaces des deux membranes. Il en résulte que l'énergie acoustique reçue par
le tympan est concentrée sur une très petite surface. La pression acoustique s'en
trouve accrue de la même façon. Le signal sonore va donc être transmis avec
une atténuation modérée aux fluides de I'oreille interne, évitant la plus grande
part de la déperdition, qui se produit généralement à ['interface air-liquide, er
clui est due aux propriétés de réflexion des ondes sonores.

Les vibrations parviennent ainsi au niveau de la portion cochléaire dr.r

labyrinthe de l'oreille interne, qui héberge les cellules sensorielles auditives. La
cochlée présente une structure hélicoïdale, comparable à celle d'une coqr-rille-
d'escargot, et dont I'axe central est occupé par les nerts auditifs (fig.38).
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Fig. 38. A. Vue de la structure in-
terne de la cochlée : les flèches mon-
trent le parcours de l'onde sonore.
B. Coupe transversale dans le canal
cochléaire (basculé de 90' vers la
droite par rapport à A).
C. Organisation cellulaire de l'organe
de Corti : les cellules ciliées senso-
rielles sont réparties en une rangée de
cellules internes, à gauche du tunnel
de Corti, et trois rangées de cellules
externes, à droite sur la l'igure ; les
cils des cellules externes sont en
contâct avec la membrane tectorielle :

I'innervation afférente et efférente esl
également représentée ( simplifié
d'après Ev,tNs ir? BARLoTM et
Molr-oN, 1989).
A. Internal view of the cochlett. Ar-
row.s indicate the directiott o.f t,ibra-
tional souttd Iransmissiortttl ntove-
ntent from the oval windovv to the
rr»tnd window.
B. Cross-seclion lhrough the c'och-
lear duc't.
C. Cellular organi:ation qf tlrc basi-
lar ntembrane (orgttn of Corti). Tlrcre
are three rows tf'ouler hair cells and
a .single row of inner cells. The cilia
of the outer hair tclls are embedded
in the teclorial membrane. Tlte nra-
joritt oJ-the afferent nerve Jibres
orise from the inner hair cells. Effer-
ent fibres make synttltses mainly ottîo
outer hair cells.
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La cochlée dérive d'une expansion d'un sac vestibulaire rentpli d'enckr-
lymphe, entouré d'un espace périlymphatique, localisé dans le support osseux
de 1'oreille. Les parois du sac délimitent donc un canal cochléaire endolym-
phatique central ou sc'ttlct media. entouré cle deux canaux périlymphatiques :

la .scalu t'estibuli et la scala tt,tnpani. Le canal cochléaire est séparé de la rampe
vestibulaire par la membrane de Reisner. et de la rampe tympanique par la
membrane basilaire qui, avec la lame osseuse spirale, forme la partition
cochléaire. La merlbrane basilaire supporte l'organe de Corti composé des cel-
lules sensorielles phonoréceptrices.

L'organe de Corti comprend deux types de cellules ciliées, dont la base
s'insère dans la membrane basilaire, tandis que la partie apicale. prtrtant les
cils, est maintenue fermement par la membrane réticulaire. Il y a une seule
rangée de ce llules ciliées internes et au moins trois rangées de cellules externes,
qui sont séparées des premières par le tunnel de Corti. Les cils des cellules
externes sont insérés darrs la membrane tectorielle, une structure gélatineuse
couvrant les cellules ciliées et arrimée à la partie la plus externe de l'épithéliurn
sensoriel. Les cils des cellules ciliées internes sont libres.

La cochlée est une structure enroulée, large à sa base, étroite à son som-
met. La membrane basilaire au contraire est étroite à sa base et s'élargit au fur à

mesure que la cochlée se rétrécit.

L'étrier agit sur la membrane fermant la f-enêtre ovale comn-re un piston,
créant des fluctuations de pression qui sont transmises sans déliii à la rampe
vestibulaire et, à travers la mentbrane de Reisner, ù. la scctlu trtecliu. La mem-
brane basilaire est parcourue par une onde vibratoire, propagée depuis sa base
au niveau de la fènêtre ovale, vers I'apex, à la manière d'une corde que I'on
secoue par un bout. L'amplitude du mouvement croît vers un maximurn et
s'amortit rapidement. La position de ce pic d'amplitude sur Ia membrane basi-
laire dépend de la fréquence du stimulus, si bien que I'on peut établir pour la
membrane basilaire une carte des amplitudes maximales en fbnction de la fié-
quence, les Iiéquences élevées se trouvant à sa base et les fr'équences basses à
l'apex (fig.39).

Lorsqu'on enregistre I'activité de différentes fibres nerveuses du nerf
cochléaire, on s'aperçoit que chacune répond de façon préférentielle à r"rne fié-
quence donnée. pour laquelle le seuil d'activité correspond à I'intensité la plus
fàible du stimulus. Chaque cellule nerveuse paraît accordée sur une fiéquence
donnée. Il y a un parallélisme entre la position d'origine de la fibre nerveuse sur
la membrane basilaire et la sensibilité de ce point à une fiéquence donnée. On
dit que 1'organisation est tonotopique : la fiéquence du son est encodée par la
position de la cellule réceptrice sr-rr la membrane basilaire (fig. 40).

La qr-restion se pose donc de savoir cotnment le mouvement vibratoire de
la membrane basilaire est transmis aux cellules ciliées réceptrices. En tàit, c'est
le mouvement de glissement entre la membrane basilaire et la rlentbrane
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tectorielle qui courbe les cils et permet la transduction du signal sonore. Les
cellules ciliées transmettent leur réponse sensorielle au moyen de synapses sur
les boutons der.rdritiques terminaux des fibres afférentes, qui envoient des
décharges d'impulsions vers le système nerveux central.

Les cellules ciliées internes se différencient des cellules externes par leur
innervation. La plupart des fibres nerveuses afférentes du nerf cochléaire pro-
viennent des cellules ciliécs internes qui portent chacune une vingtaine de
synapses. Les cellules ciliées internes constituent donc le site principal de la
réception auditive.

La genèse du potentiel récepteur suit la même séquence d'événements
que pour le couplage rnécanoélectrique des cellules vestibulaires : le mouve-
ment de glissement <le la membrane tectorielle provoque l'étirement des stéréo-
cils connectés entre eux par des filaments. L'ouverture mécanique des canaux
ioniques permet une entrée de potassium, due à la concentration particulière-
rnent élevée de l'endolymphe par rapport à la cellule. La dépolarisation accroît
la libération du rnédiateur au niveau des synapses.

Les cellules externes dont les cils sont connectés à la membrane tecto-
rielle possèdent, en plus, un mécanisme générateur d'oscillations mécaniques
qui amplifie localement le mouvement de la membrane tectorielle et qui
accroît, de la sorte, la sensibilité du mécanisme récepteur des cellules internes.
Dans les cellules externes, la dépolarisation s'accompagne d'une entrée de cal-
cium dans la cellule, qui active le battement des cils, en résonance avec le sti-
mulus auditif.

Des fibres nerveuses efférentes en provenance du tronc cérébral fbnt
synapse sur les boutons dendritiques des fibres afférentes des cellules ciliées
internes. et plus directement, sur les cellules externes. Ces fibres centrifuges
inhibent les cellules sensorielles en hyperpolarisant leur membrane. Le trans-
metteur est I'acétylcholine. Ce processus inhibiteur est plus spécifique des cel-
lules externes, dont it réduit la réponse motrice. Il s'ensuit une réduction des
mouvements de la membrane tectorielle, et par là, une diminution de la réponse
des cellules internes. Il s'agit d'un mécanisme protecteur contre la surstimula-
tion.

Il y a environ 25 000 fibres nerveuses dans Ie nerf auditif des mammi-
fères. Les enregistrements sur ces différentes fibres ont permis de montrer,
depuis longtemps, comment les signaux auditifs sont encodés. Chaque fibre a

sa propre courbe d'accord, centrée sur une fiéquence donnée comme chaque
cellule ciliée. Les impulsions nerveuses sont synchrones avec les vibrations de
basse fréquence jusqu'à un kHz. Les fibres nerveuses ne peuvent suivre à plus
haute fréquence en raison de leur période réfractaire, la durée d'une impulsion
nerveuse étant de I'ordre d'une milliseconde.
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En fait, la fréquence du signal sonore est encodée par la position de la
cellule réceptrice sur la membrane basilaire, correspondant à l'organisation
tonotopique.

En I'absence de stimulation, les fibres nerveuses présentent une activité
spontanée considérable qui témoigne de la sensibilité du système récepteur. Les
cellules ciliées, les synapses et les fibres nerveuses sont programmées pour
répondre à des stimuli seuils et à des changements fàibles de la stimulation.

Les cellules sensorielles auditives peuvent détecter des déplacements
vibrationnels incroyablement taibles, de très bas niveau énergétique. Le dépla-
cement des particules d'air est de l0'n à l0" cm au seuil auditif, selon la fré-
quence. La vibration de la rnembrane basilaire correspondante est de 10 " à

5.10 "'cm, Une cellule sensorielle répond donc à un déplacement beaucoup
plus petit que le diamètre d'un atome d'hydrogène (10'cm), ce qui correspond
à un stimulus d'énergie extrêmement faible, inférieure à celle d'un mouvement
brownien établi au hasard (fig.41).
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L'écholocalisation

L'émissit>n de sons joue un rôle prépondérant dans la vie des mammi-
fères marins. Un petit nombre de vertébrés peuvent détecter la présence
d'objets distants, en écoutant les échos des sons qu'ils ont émis et qui rebondis-
sent sur les ob.jets (fig.42).

Big.42. Le clatrphin émet des clics écl-rolocatifs qui sont réfléchis par les objets de son
environnenrent dont il peut déterminer, de cette façon. la distance, la taille et la
fbrmc (d'après THURMAN. 199 I ).
Dolphin generates echolocatittg clicks that bounce.ç olJ the clistant objects und are
re.flected buck. Suth echoes give a detailed picture of tlte environment.

L'écholocalisation, appelée parfois sonar biologique, est semblable dans
son principe au radar, mais r-rtilise des ondes sonores plutôt que des ondes élec-
tromagnétiques. L'éch<llocalisation représente un phénomène adaptatif excep-
tionnel dans 1'étude des récepteurs sensoriels, par le fait que I'animal détecte
1'énergie qu'il a lui-même émise. Ce système émetteur-récepteur peut être mis
en parallèle avec celui des poissons, dits faiblement électriques. qui détectent
les objets qui modifient leur propre champ électrique, et celui des animaux bio-
luminescents qui peuvent voir grâce à la luntière qu'ils ont eux-mêmes
produites.

Les animaux qui ont acquis cette capacité sont actifs la nuit, cherchent
leur nourriture sur une grande distance, ou bien vivent dans des n-rilier,rx pauvres
en lumière, cavernes, eaux troubles ou profondeurs marines.

L'écholocalisation est utilisée pour la capture des proies chez la chauve-
souris ou le dauphin mais aussi pour la détection des obstacles. Les chauves-
souris sont les plus étudiés des animaux qui pratiquent l'écholocalisatic'rn, bien
que beaucoup de travaux aient été réalisés chez les dar-rphins, souvent dans des
buts militaires moins avouables.
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L',ENVIRONNEMENTPHYSTQUE 73

Fréquences des sons utilisés par différents animaux qui pratiquent
l'écholocalisation (d'après Wri Hnns, I992).
Frequency of .srtund used by various ccholot'aring urtimuls.

animal fréquence d«rminante

Chauves-souris
Microchiroptères

M)'ori'ç
Rhinolophus
Megadermct
Ke rivoult

Megachiroptères
R()u.\?tlu.t

Cétacés
'f ur.s io1t.t

Ittiu
Ort'inLr.s

Autres mammifères
Sorer
Crociclurcr
Cetlretes

Oiseaux
Steatontis
Collocalia

25- 100 kHz (FM),
35-45. 75-90 kHz (FCr/FM)
30-12-5 kHz (lUC)'
233-243 kHz (FUH)'

13. 26. -3tt kHz

l5-130 kHz
60-65 kHz
l1 kHz

IU-60 kHz
70-l l0 kHz
5-17 kHz.

1,5-2,5. 5--l kFIz
4-1 .5 kHz

I FM = fréquence modulée
I FC = liéquence constante
I IUC = impulsions ultracourtes

'FUH = fréquences ultrahautes

L'examen d'une séquence d'écholocalisation chez la chauve-souris
RhirnlttythLts.fèrrumequinum en train d'attraper un insecle, permet de rnettre en évi-
dence quelques points importants concernant ce processlrs. Pendant la phase de
recherche, I'animal émet régulièrement des impulsions souores de courtes durécs.
clui sont des sons purs de très haute fréquence (t30 KHz) inaudibles por.rr l'oreille
humaine. Si une proie est détectée. la durée de I'impulsion est réduite, cle rnême
que I'intervalle entre les irnpulsions. L'accroissement clu taux de répétition du
signal permet une plus grande précision dans l'écholocalisation. Les sons de longue
durée pernrettent de percevoir les battement d'ailes de la proie et de mesurcr sa
vitesse. Aucun son n'est émis pendant la capture. Immédiatement après, la chauve'-
souris reprend l'érnission de sons rapprochés qui peuvent présenter <,les contposants
en fiéqucncc rnodulée .

Les animaux qui pratiquent l'écholocalisation doivent évidemment être
capables d'entendre les fiéquences qu'ils émettent et qui, pour nous et bien sou-
vent pour leurs proies, sont inaudibles. L'oreille de la chauve-souris possède
évidemment une grande gamme de sensibilités auditives s'étendant âux fré-
quences des ultrasons.
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74 CHAPITRE 2

L'intensité d'un son décroît avec le carré de la distance à la source émet-
trice pour une onde qui se propage sur un fiont sphérique. L'avantage des sons
de haute fréquence est qu'ils se propagent plus près de la source émettrice,
comme une onde plane, évitant une dispersion de l'énergie sonore sur une sur-
lace de plus en plus grande. L'intensité du son én.ris par la chauve-souris est
extrêmement élevée, de 80 à 120 dB. Dans le cas d'une onde sphérique, elle
décroît de 20 dB tous les l0 m. Comrne l'écho devra refàire le chemin inverse,
l'écholocalisation demande l'érnission dc sons dc fortc puissance, et la récep-
tion d'échos fbrtement affaiblis. Cette perception d'échos de faible intensité
nécessite un appareil auditif très sensible, qui devra être protégé au moment de
l'émission de sons puissants. Chez la chauve-souris, la contraction des muscles
de l'oreille moyenne. le tenseur du tympan et le muscle de l'étrier amortissent
I'arnplitu<le des vibrations au moment de l'émission du son. Les deux muscles
se relâchent imrnédiatement, permettant la réception de l'écho.

Les rlran-rrnitères marins émettent dilTérents types de sons, mais tous ne
sont pas capables de pratiquer l'écholocalisation. 11 semble que certaines
espèces de phoques détectent leurs proies et les objets de leur envinrnnenrent
de cette façon. Le phoque de Weddell retrouve ainsi, lorsqu'il est en plongée,
les trous de la couche de glace où il peut venir respirer.

Les sons de basse fréquence émis par les mysticètes ont une fbnction de
communication intraspécifique pour la cohésion des groupes et interviennent au
rroment de la reproduction. Ces gémissements d'une fiéquence de l0 à 20Hz.
sont perçus jusqu'à 50 km de distance. Le chant de la baleine à bosse couvre
des fréquences jusqu'à 1000 Hz et présente de Iongues phrases musicales, qui
sont mémorisées et répétées.

Des impulsions de courtes durées à caractère écholocatif n'ont été
décrites que chez les baleines grises.

Par contre, les odontocètes pratiquent tous l'écholocalisation. Outre les
ultrasons, ils émettent des sifflernents audibles qui paraissent intervenir dans lir
communication intraspécifique.

Le dauphin Tursiolt.s truncatus balaye son environnement de clics écho-
locatifs pour y déterminer la présence d'objets dont. en s'approchant. il va
déterminer la distance. la fbrme et la taille. Ces sons peuvent être répétés de
nombreuses filis par seconde. L'animal peut détecter de la sorte un banc de
petits poissons évoluant à 100 m de distance ou un poisson de l3 à l4 cm éloi-
gné de 9 m.

L'analyse des ondes sonores enregistrées pendant un train de clics écho-
locatifs montre que celles-ci sont de très courtes durées (70 gs) et en moyenne
d'une intensité de226,5 dB. Il s'agit d'un signal sonore composé dont la fré-
quence dominante est de I 11 .2 kHz (fig. 43).
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Fig.43. Analyse des clics écholocatifs du dauphin Tursiops truncdtus. En haut, forme de
l'onde sonore composée de 9 cycles et dont la durée totale est d'environ 70 ps. En
bas, distribution spectrale de la fiéquence du signal. La fréquence dominante est
de 117,2 kHz (d'après Au, 1980, in WTTHERS, 1992).
Echolocative click analysis.for the dolphin Tursiops truncatus.
Ttpicctl click is a short duration sound w-eve (7O pts) tvith a peok intensity ttf'226.5
dB ond about nine high J'requencv components. The .l'requenct analysis of the
w,ctve form shoyvs a dominant frequenct of I 17.2 kH:..

En utilisant des hydrophones, on a démontré que le son est émis de façon
très directionnelle en avant de l'animal $tg.44).

Les cachalots et I'orque Orcinus orca produisent également plusieurs
dizaines de clics écholocatift par seconde. Chez le cachalot Physeîer t'crtoclon.
chacune de ces impulsions sonores peut se décomposer en 9 sous-unités et lui
permet de détecter sa proie principale, le calmar, à une distance de 400 m.

Cependant, la fàçon dont les sons sont produits chez les odontocètes et
reçus en retour n'est pas entièrement comprise, bien que différentes théories
tendent à répondre à ces questions.

Chez les vertébrés terrestres, les mécanismes de production des sons
résultent essentiellement de modifications du système respiratoire. La com-
plexité du système, chez les cétacés, est soumise aux contingences liées à la vie
aquatique. Il faut bien sûr que I'animal conserve une respiration aérienne, que
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Fig.44. Distribution spatiale dc I'intensité du click écholocatif chez le dauphin (d'après
Au. l9tt0).
Dolpltin ge,rcrdîes and projects ahead narrow' beans oJ soLrntl.

cette respir'âtion soit retenue pendant des plongées de longue durée. La plongée
z\ grande profbndeur implique des adaptations aux vâriations de pression hydro-
statique. Enfin, I'ingestion de nourriture sous I'eau condarnne une conrmunica-
tion directe avec les poumons.

Chez le dauphin, le larynx se prolonge de façon intranasale, se projetant
à partir du plancher du pharynx et se fixant par un sphincter dans les narines
internes. Cette excroissance, soutenue par le cartilage aryténoïde, s'appelle le
bec du larynx. L'évent a rni-gré sur le dessus cle la tête. Il y a donc un passage
d'air continu entre les narines et la clotte. même si I'animal ouvre la bor-rche

sous 1'eau.

Le système nasal comprencl I'évent qui peut se fermer. suivi par Ie pas-
sage nasal supérieur comlnun, la cavité spiraculaire. et enfin deux conduits
nasaux osseux qui peuvent être obturés par une masse musculaire et conjrrnc-
tive. le trouchon nasal. Lâ source des clics d'écholocalisation se sitrre duns la
paroi de la cavité spiraculaire à la base du conduit nasal supérieur et est firrrnée
d'un complexe antéropostérieur comportant, de chaque côté, une paire de larnes
conjonctives (« lèvres de singe ») entourées de bourses graisseuses, et laissant
entre elles une fênte étroite. A ces deux structures sont encore associées deux
lames cartilagineuses flexibles soutenant les bourses graisseuses postérieures et
le ligarnent cle l'évent qui s'attache au bouchon nasal. Les sacs aériens nasaux.
vestibulaires, nasofrontaux et prémaxillaires qui sont en communication avec la
cavité spiraculaire sont considérés comme des réflecteurs acoustiques. Les
ondes sonores émises par cet ensemble de structures sont focalisées par le
melon, structure graisseuse en forme de dôme si caractéristique chez TLtrsiops
(fig. 45 et 46).
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Irig. 45. Coupe parasagittale de la région na.sofrontale du dauphin Tursiop.s trunL'otus,
montrant le complexe anatomique responsable de la formation des clics écholo-
catifs. Il comprend une paire de bourses graisseuses (b.p. et b.a. : bourses
postérieure et antérieure), une paire de lames conjonctives appelées lèvres de
singe par analogie à la structure décrite chez les cachalots (l.s.p. et l.s.a. : lèvres
de singe postérieure et antérieure), une lame cartilagineuse (c.b.: cartilage
bursal), le Iigament de l'évent (l.ev.) et une série de sacs aériens (s.n. : sac

nasoliontal, s.p. : sac prémaxillaire). Le schéma montre en grisé la continuité du
conduit nas:rl (n.os. : narine osseuse) et du conduil spiraculaire (c.sp. : cavité
spiraculairc) avec le vestibule inférieur (v.i.). Le bouchon nasal (b.nas.) est
mobilisé par des muscles insérés sur I'os prémaxillaire (p.m.) (os nâs. : os nasal :

os fr. : os fiontal) (d'après CnrNrtxo. 1996).
Paru.sttgittal .sec'tirtn tltrcugh tlte nasofrontal regiot't o.f the bottle nose clolphin
Tursicrps truncatus, .slttswirtg the morphologic corttplex intplicaîetl irt sr.tund
gertentîiort. I1 is comlxt,scd of lwo rnr.tnket'li1ts (l.s.p., l.s.a.) artd qf o poir rtJ.faîty
bursae (b.p., b.a.), assot'itttetl v'ith lhe u;tper nasal ptrssage (c.sp.).

Chez les cachalots, I'organe du spermaceti, qui repose sur la partie ros-
trale du crâne. contient une huile fine très prisée des baleiniers. Il paraît jor,rer le
même rôle que le melon dans la fbcalisation des clics d'écholocalisation.

L'évent s'ouvre dans le sac aérien distal, qui est situé en avant de
l'organe du spermaceti. et qui communique avec le passage nasal gauche
conduistrnt à la trachée. Plus étroit, le passage nasal droit s'étend à partir du
museau de singe. à la base du sac aérien distal jusqu'au sac aérien frontal en
arrière de I'organe du spermaceti. et enfin, jusqu'à la trachée.
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os frontal évent

A crane lèvres de singe

narine osseuse

melon

. maxillaire

complexe
tympanopériotique

fenêtre acoustique mandibule

B

canal graisseux

passage

sac aérien frontal évent

os frontal

sac aérien distal

trachée

museau de singe

organe du spermaceti rostre passage nasal droit

Fig. 46. Formation des clics d'écholocalisation.
A. Chez le dauphin (couple para-sagittale), le son produit par le passage en force
de l'air à travers les lèvres de singe est réfléchi sur l'os fiontal et focalisé par le
melon graisseux qui sert de lentille iicoustique.
B. Chez le cachalot, l'air provenant de la trachée est conduit vers le museau de
singe par le passage nasal droit qui forme le premier clic ; celui-ci est suivi
d'autres impulsions d'intensité décroissante qui résultent de la réllexion de I'onde
sonore sur le sac frontal à travers l'organe du spermaceti. Les nuances des
ombrages indiquent les homologies des structures (dessiné d'après CnnNpono.
1996, et Benra et Suvrcu. I999).
Ge ne rat ion of e c ho locat kt n c' I ic ks.
A. In dolphins, :sounds are generated by specialized nosal structure, reflected ofJ'
the.frorttal surface ol'the conctn,e skull and,focused by the.fLtttt. melon.
B. In .spernt wltales, air rnny ltuss front the îrachea through the right nasal
pûssdge across the << filllseau rle singe ,, where a clic'k is generaîed. This initittl
clitk is follow'ed b.v- progressively vveaker clicks lransmitted througilt the oiled-
filled sperna<'eti organ. They ntttt result .from sound wave bounc.ing bctck and
.forth benteen the.fruntal air sac ttnd the distal air sac..

C'est le museau de singe qui est la structure vibratoire. Il est composé de
der,rx paires de lèvres dures, fèrmées. On considère que l'air est forcé par la tra-
chée dans le passage nasal droit. Le son est produit par le passage en force de
l'air dans le museau de singe, et représente le premier clic de la séquence écho-
locative émise par le cachalot. Les huit clics suivants, qui sont d'intensité
décroissante, sont produits par la réverbération du son initial sur le sac frontal
et sur le sac distal, à travers l'organe du spermaceti. Après son passage dans le
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museau de singe, I'air est reconduit vers la trachée par le passage gauche, car
1'évent est fèrmé lors de l'émission des clics écholocatifs.

La réception auditive de l'écho est substantiellement différente chez les
mammifères terrestres qui pratiquent l'écholocalisation et chez les mammifères
aquatiques, car chez ces derniers, le n.réat du conduit auditif externe n'est pas la
voie préférentielle de la transmission du son vers I'oreille moyenne et I'oreille
interne. Dans bien des cas le conduit auditif n'est pas fonctionnel. Ensuite, le
tympan et les osselets se distinguent par leur structure. Le tympan est monté sur
un cône corné, et les osselets sont larges et lourds. Les cavités entourant
I'oreille interne contiennent une mousse formée de petites bulles d'air incluses
dans une émulsion cornposée d'huile et de mucus et qui résistent à la compres-
sion. Les sinus aériens qui communiquent avec I'oreille moyenne sont bordés
par un tissu richement vascularisé qui s'engorge de sang pendant la plongée. Le
volume perdu par la compression de l'air est compensé par cet apport sanguin.

L'os entourant l'oreille moyenne, la bulle tympanique, d'une dureté
exceptionnelle, est anatomiquement isolé du reste du crâne, bien qr"r'attaché à

celui-ci par du tissu conjonctif et du cartilage, et entouré de graisse. Les sons
seraient recueillis par la mâchoire inférieure, qui possède une fenêtre acous-
tique remplie d'une substance graisseuse et un point d'attache sur la bulle tym-
panique. Des tests de sensibilité acoustique chez Tttrsiops truncatus montrent
que la mâchoire inférieure est 6 fois plus réceptive que le canal auditif externe.

Le système acousticolatéral des poissons

Le système de la ligne latérale des poissons apparaît au départ comme un
appareil détecteur du mouvement des masses d'eau le long du corps de I'animal
et des vibrations de basses fiéquences transmises à courtes distances. Les autres
fonctions qui en sont dérivées n'apparaissent qu'après, dans Ia phylogenèse des
vertébrés, par le développement de I'oreille interne ou d'électrorécepteurs.
L'arnphioxus n'a pas d'analogue de ce système, bien que les tuniciers possè-
dent des mécanorécepteurs du rnême type.

Les neuromastes

Les cellules ciliées mécanoréceptrices, assemblées en petits groupes et
accompa-unées de cellules accessoires, constituent les neuromastes. Leurs cils
sont englués dans une cupule gélatineuse qui va être défbrmée par les mouve-
ments du liquide qui l'entoure.

Chez les amphibiens aquatiques, les cyclostomes et de nombreux téléos-
téens, les neuromastes sont libres et simplement exposés à la surfàce du corps.
Chez beauc<>up de poissons, un certain nombre de ceux-ci, ou parfois tous, sont
enf-ermés dans des canaux situés dans le derme. Les canaux s'ouvrent à la sur-
face par des pores espacés régulièrement, et contiennent de I'endolymphe. Le
neuromaste possède une innervation afférente et efférente.

L'arrangement le long du corps des neuromastes du canal de la ligne
latérale suggère que les récepteurs sont répartis comme une ligne de référence,
qui peut s'étendre jusqu'à la queue. Au niveau de la tête, les canaux présentent
souvent des ramifications complexes (fig. 47).
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Fig.47. A. Schéma d'un neuromaste libre à la surface de la peau (d'après FlonEy, 1966,
ir? WITHERS, 1992).
B. Disposition de neuromastes dans le canal de la ligne latérale (d'après BoNt:
et al.,1986).
C. Ramification des canaux au niveau de la tête chez l'esprot (d'après BLexleR
et al.. l98l).
A. Freestcutding neuronlast of a teleostfish exposed on the body surface.
B. Neurr»nasts loc'oted in the laterctl line canal.
C. Branched.tystent ofcanals along each side o.f the head of a sprat.

L'effet de champ rapproché

Les vibrations sonores produites dans I'environnement immédiat du
poisson entraînent des déplacements des particules du fluide qui l'entoure,
d'une telle amplitude qu'ils masquent les eflèts des sources vibratoires plus
lointaines.

Pour comprendre cet efïet, considérons une source sonore ponctuelle qr-ri

produit des ondes sphériques divergentes, dans lesquelles l'énergie acoustiqLrc

(

, 1o p
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eau ambiante
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se disperse sur une surfàce de plus en plus grande, au fur et à mesure que I'onde
progresse. A une distance relativement grande, qui dépend de la longueur
d'onde, la vibration sonore se transmet comme une onde plane dont l'atténua-
tion devient beaucoup moins rapide. La transition de la propagzrtion de I'onde
sphérique en une onde plane se situe à une distance à la source égale à )"12n
pour laquelle I'amplitude du déplacement des particules tend vers une valeur
faible et constante.

La région au voisinage de la source sonore, où les écarts par rapport à

l'équation de I'onde plane sont les plus apparents, constitue le champ rappro-
ché. Lorsque la source vibrante est à une distance sufïsante, elle participe à
l'ellet de champ lointain.

L'efTet de champ rapproché produit des déplacements du fluide beaucoup
plus grands que ceux de 1'effet lointain jusqu'à une distance de la source égale
approximativement au sixième de la longueur d'onde. Si la fiéquence est basse. la
longueur d'onde est grande, par exemple 15 m environ pour une fréquence de
100 Hz. Ce signal dominera de façon marquée sur les signaux de plus haute fré-
quence jusqu'à une distance à la source comprise entre 2 et 3 m (fig.48).

Les neuromastes de la ligne latérale répondent jusqu'à une fréquence de
2OO Hz, soit une longueur d'onde de 7,5 m, et sont utilisés par le poisson pour
détecter les eft'ets de champ rapproché. La sensibilité des neuromastes est
remarquable, leur permettant de répondre à des déplacements de I à 2 nm. En
comparant les réponses des cellules ciliées réparties le long de la ligne latérale,
le poisson est capable de localiser les sources sonores en mouvement dans son
environnement comme les battements de la queue des poissons en train de
nager, ou de parader.

Les poissons sabres sont spécialisés dans la détection des effets de
champ rapproché et possèdent au niveau du cerveau d'énormes lobes acoustico-
latéraux. Ainsi, le trichiuridé Aphanopus peut localiser des proies jusqu'à 32 m,
qu'il détecte au moyen de sa ligne latérale en percevant le mouvement de la
proie. A une telle sensibilité, ce signal pourrait être perdu dans le bruit de fond
dû aux oscillations du corps même du prédateur.

Aphanopus résout ce problème d'une fàçon intéressante. Il nage lente-
ment en godillant de sa queue fburchue, conservant son corps entièrement
rigide. La colonne vertébrale possède un joint flexible au niveau du pédoncule
caudal. La proie est traquée à laible vitesse au moyen du système de la ligne
latérale, et c'est seulement lorsqu'elle se trouve dans le champ visuel des
grands yeux sensibles du poisson que celui-ci étend sa nageoire dorsale et
oscille alors d'une manière anguillifbrme.

D'autres trichiuridés, comme Trichiurus, n'ont pas de nageoire caudale,
mais la nageoire dorsale est élargie, et la ligne latérale est reportée du côté ven-
tral aussi loin que possible des perturbations causées par le mouvement d'ondu-
lation de la nageoire dorsale.
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Fig.48. L'et'f'et de champ rapproché.
Le graphique montre la diminution de I'arnplitude du déplacement des particules
avec la distance à une source sonore ponctuelle, pour dif'férentes liéquences, et
une pression de I prbar (d'après HewrrNs, 1973).
Near field e.ffect.
Particle disltlacernent amplitrule decline.s v,ith the disturtce Jront the sound source.
Curves are plotted.for different.frequencies and a soutul pressure of l pbar.
Seuils d'audition du thon Thunnus ctlbat'ares en fonction de la fr'équence du signal
sonore (--- niveau du bruit ambiant) (d'après IvEnsrN, 1961 in He,wxtNs, 1973;.
Mean thresltr;ld curve.for tlte yellow .fin Tuna in tlte hearing.frequenc:-v nutge
(--- ambiant noise levels).

F'ig. 49.

L'effet de champ lointain

Pour de plus hautes fiéquences, les cellules ciliées de I'oreille interne
interviennent dans la perception des vibrations. La plupart des poissons ont une
limite supérieure d'audition aux environs de 400 Hz (frg. 49).

La macula du saccule est généralement considérée corrme le site princi-
pal de I'audition chez les téléostéens, bien que la macula de I'utricule comme
celle de la lagena répondent aussi plus ou moins aux stimuli auditifs.

Certains poissons possèdent une connexion entre la vessie natatoire et
I'oreille interne qui leur permet de reporter la limite supérieure de l'audition à

1 kHz, avec un maximum de sensibilité vers 1,5 kHz.

Les ostariophysi utilisent une chaîne d'osselets dérivés des vertèbres
pour relier la vessie natatoire au saccule : c'est I'appareil de Weber. Cette
adaptation concerne des poissons d'eau douce comme les silures. les carassir-rs,
les gyn.rnotidés, les mormyridés.

3.16

1r



A
endolymphe

fenêtre
macula

filament élastique

0,2 mm

périlymphe AVANT

ARRIERE

OS

VENTRE

B. vessie natatoire canaux gazeux bulle auditive

Fig. 50.

canaux céphaliques
de la ligne latérale

Audition chez les Clupéoïdés.
A. Coupe longitudinale dans la région otique de I'esprot, montrant les relations
entre Ia bulle de l'utricule.
B. Diagramme illustrant les relations entre la vessie nâtatoire, les bulles auditives,
et les canaux céphaliques de la ligne latérale (d'après Br-exren et HUNTER, l98l ).
Hearing in Clupeoids.
A. Longitudinal section o-f the bulla and utricttlus oJ tt .sprctt.

B. Schematic diagram oJ relations oJ swintbladder, gas1filled bullae. inner heors
antl lateral line canals.

Chez les clupéoïdés, harengs, anchois, esprots, une fine membrane
défbrmable sépare la périlymphe entourant 1'utricule d'une bulle auditive rem-
plie de gaz. Cette bulle est maintenue pleine de g.rz par de fins canalicules pro-
venant de la vessie natatoire. Les variations de pression du gaz dans la bulle
mobilisent la membrane et sont transmises à la macula de l'utricule (fig.50).

gaz

membrane
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En introduisant une électrode dans I'endolymphe de I'utricule chez un
poisson maintenu dans une chambre pressurisée, dont on fait varier périodique-
ment la pression, on a pu enregistrer les réponses électriques des cellules de la
macula de I'utricule.

La réponse à une onde de pression sinusoïdale présente une fréquence
double de la fréqr-rence test, montrant que certaines cellules sensorielles sont sti-
mulées lorsque la prcssion s'accroît, d'autres lorsqu'elle décroît. L'analyse du
signal auditif est donc différente de celle qui est faite dans la cochlée et on peut
mettre en rapport ce résultat avec la disposition des cellules ciliées qui sont
orientées difTéremment par rapport à la ligne médiane de la macula.

La capacité de clétecter de hautes fréquences permL-ttrait aux clupéoïdés
d'entendre I'arrivée de leurs prédateurs. dauphins et autres mammifères marins.

2.4. La sensibilité électrique et magnétique des poissons

Certains poissons ont formé. à partir de la ligne latérale, des électroré-
cepteurs qui leur permettent de détecter les tàibles champs électriques qui éma-
nent des tissus de leur proie mais aussi de percevoir les variations de charrp
électrique qu'ils produisent. en se déplaçant dans le champ rnagnétiqr-re
terrestre.

Les électrorécepteurs peuvent aussi être utilisés pour 1'électrolocalisation
des objets par les poissons qui émettent des décharges électriques faibles.
Enfin, la capacité de percevoir la décharge électrique produite par un congénère
a conduit, chez ces poissons, au développement d'un nouveau mode de commu-
nication.

L'électroréception

Les poissons prédateurs et les poissons taiblement électriques ont des
électrorécepter-rrs distribués sur la surface du corps en étroite association avec le
système de la ligne latérale à partir de laquelle ils ont évolués.

Chez les sélaciens, les ampoules de Lorenzini sont groupées en cap-
sules qui sont connectées par de fins canaux qui s'ouvrent à la surface de la
peau. Elles sont particulièrement nombreuses sur le museau des requins et sur'

la face ventrale des raies (fig.5l a et tr).

Beaucoup de poissons téléostéens ont aussi des électorécepteurs de sur-
fàce pour la détection du champ électrique exogène et la perception des champs
électriques produits de façon endogène. Le poisson-chat transparenT Kryptopte-
rus bic'irrhus possède des électrorécepteurs anrpullaires répartis sur toute la sur-
fàce du corps, mais particulièrement sur la tête, au niveau de la ligne latérale et
de la nageoire caudale.
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A. Raja

face dorsale face ventrale

B. Kryptopterus

Fig. 5t

La présence cl'électrorécepteurs a été aussi décrite chez les larnrproies, les
esturgeons, les dipneustes. le ccelacanthe, mais aussi dans des groupes d'amphi-
biens et chez différents mammifères monotrènles, tous aqurtiques.

Sensibilité électrique et magnétique

Les électrorécepteurs sont des organes extrêmement sensibles qr,ri peu-
vent répondre à des gradients de potentiel aussi petits que I 0 prV/cm dans le cas
des poissons d'eau douce et de 0,005 pV/cm dans le cas des requins. Ce gradient

j-19

Répartition des électrorécepteurs à la surfàce du corps.
A. Chez la raie Rojtt t'lut,tttu,les arr-rpoules de Lorenzini sont localisées dans des
capsules (cercle vide), desquelles radient des canaux conducteurs vers des
ouvertures externes (points noirs).
B. Chez le poisson-chat transparent Kr\:ptopterus bicyrrhus, les récepteurs arnpul-
laires (points noirs) sont particulièrenrent nombreux au niveau de la tête et de la
ligne latérale (d'après Munnnv, 1960. et W,rcnrrl et al., 1969. rn Wrrnens, 19921.

DistribLrtiorr qf the electroreceptors over the bodv- sut"fàce.
A. Upper und underside o.f the rrz.r, Raja clavata .showirtg the t'u1:tsules (open
circles) where ctre located the ampullae of Loren:irti, witlt ducr:; racliating uwtty
b the erternal openings (solid dols).
B. The transporetlt catfislt Kryptopterus bicyrrhus lurs ampullarv ele(îroreceptor.\
v'idely distribLtted oyer its bodt'surface, partic'ularly ott the head and the lateral littc.
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est de I'ordre de grandeur de celui qui existerait dans un conducteur aussi long
que le diamètre terrestre aux bornes duquel on connecterait une batterie de 12 Y.

Les requins prédateurs, les raies et quelques téléostéens détectent le
faible champ électrique émis par leur proie. La petite roussette, Scyliorhinus
canic'ultt, peut trouver un f-let enfoui dans le sable à une profbndeur de l5 cm.
De la rnême façon, la petite roussette est attirée par une proie artificielle consti-
tuée de deux électrodes cachées dans le sable, et qui émettent un champ élec-
trique équivalent.

Les électrorécepter.rrs des poissons marins sont suffisamment sensibles
pour percevoir les variations du champ magnétique terrestre. Un courant
électrique est induit lorsqu'un conducteur électrique se déplace dans un champ
nragnétique. C'est le cas du poisson rnarin qui joue le rôle du conducteur dans
le champ magnétique terrestre. L'eau de mer fburnit le circuit de retour.

L'inclinaison et l'intensité des lignes de tbrce du champ magnétique ter-
restre varient régulièrement avec la latitude et leur polarité s'inverse en chan-
geant d'hémisphère. Les lignes de force peuvent être décomposées, en chaque
point de la terre, en une composante verticale et une composante horizontale.
L'intensité de la composante horizontale est maximale à l'équateur magnétique
et diminue au fur et à mesure que I'on se rapproche des pôles magnétiques.
A l'inverse, la composante verticale est nulle à l'équateur et maximale aux
pôles. La composante horizontale renseigne sur la direction des pôles tandis
que la composante verticale mesure f inclinaison magnétique qui augmente
avec la latitude.

Les lignes du champ électrique créé par le déplacement du poisson vclnt
se situer dans le plan vertical dorso-ventral, perpendiculairement à la direction
suivie par le poisson et à la composante horizontale du champ magnétique ter-
restre. L'intensité du champ électrique entre sa face dorsale et sa face ventrale
sera maximale lorsque le poisson change de longitude et sera nulle lorsqu'il suit
les grands cercles de longitude. La polarité du courant dépend de la direction
suivie par le poisson, vers I'ouest ou vers l'est (fig.52).

De la même façon, le poisson peut sentir la direction de I'inclinaison
magnétique maximale qui indique le nord ou le sud, et enfin son intensité qui
s'accroît avec la latitude. Cette sensibilité aux courants induits par des déplace-
ments dans un champ magnétique est démontrée expérimentalement chez
les raies.

Electrorécepteurs

Les cellules sensorielles composant les électrorécepteurs sont des cel-
lules ciliées modifiées présentant un certain nombre des caractéristiques des
neuromastes de la ligne latérale (fig.53).
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Fig.52. Perception du champ magnétique terrestre par les requins: en se déplaçant dans
une direction perpendiculaire à la composante horizontale du champ magnétique.
le poisson est traversé par des courants induits dont il peut mesurer I'intensité au
moyen de ses électrorécepteurs (redessiné d'après W,q.renrann. 1989).
Derection of the earth'.t m.agneti.'.field bt' sharks. Ele<-troreceptors can sense
elettric currenls iruluted in the movirtg.fislt bt'the hori:ontol contponent ofthe
e (trth's magnetic .field. Active nlot)entenl 1() the eust is showrt.
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Fig.53. Stucture des électrorécepteurs ampullaires (a) et tubéreux (b) (d'après Szeso,
1965. in Ho,qn. 1983).
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Les récepteurs ampullaires ont des c:rnaux en forme de bouteille, rem-
plis d'une substance gélatineuse. Les cellules sensorielles sont localisées à la
base de I'ampoule, de telle fàçon que seulc une petite surface de la cellule sen-
sorielle soit en contact :rvec la matrice gélatineuse. Chaque électrorécepteur
ampullaire, chez les sélaciens, est innervé par 4 à l5 fibres nerveuses afférentes
du nerf de la ligne latérale. Ce sont des récepteurs toniques qui répondent à des
signaux électriques alternatifs de basse fréquence ou à des variations de poten-
tiel continues. Les poissons prédateurs, requins et poissons-chats ne possèdcnt
que ce type de récepteurs ampullaires.

Les récepteurs tubéreux n'ont pas de canal ren-rpli de gelée conduc-
trice. La connexion entre la cavité de I'organe et la surfàce du corps est réalisée
par un cordon de cellules épithéliales et les cellules sensorielles fbnt largement
protrusion dans la cavité, de telle fàçon qu'une grande surface couverte de
microvillosités est exposée. Ces récepteurs tubéreux n'ont été décrits que chez
les poissons d'eau douce pratiquant l'électrolocalisation. Ce sont des récepteurs
phasiques insensibles ùu courant continu ou de basse fiéquence, et qr-ri s'ajou-
tent aLrx récepteurs de type arnpullaire. Ils interviennent dans l'électrolocalisa-
tion et dans la communication intraspéciflque.

Transduction

Les propriétés physiologiques des récepteurs ampullaires ont été décrites
chez le poisson-chat marin Plotosus (fig.54).

Des ondes carrées de potentiel positif ou négatif, appliquées au canal
an'rpul laire, entraînent respectivement une dépolarisation ou Lrne hyperpolarisa-
tion de la cellule ciliée. Ce potentiel récepteur a pour effèt de modifier la
quantité de neurotransmetteur relarguée par la membrane synaptique sur la
fibre nerveuse afférente. De cette façon, le potentiel générateur postsynaptique
encode la réponse du récepteur co[lme une modulation de I'activité spontanée
du nerf.

Il faut remarqlrer que la cellule ciliée n'a pas d'axone et transmet seule-
ment des potentiels graduels. C'est une caractéristique de base des cellules
ciliées de vertébrés, qu'elles appartiennent au système vestibulaire ou auditif. Il
faut aussi remarquer la fréquence élevée des décharges de potentiels d'action
du nerf au repos, qui assure I'encodage des variations positives et négatives de
potentiel. Ce point élevé de référence est aussi une propriété commune des
voies nerveuses auditives et vestibulaires, et des voies cérébelleuses qui leur
sont associées.

Chez certaines espèces, ta fréquence de repos est incroyablement
constante, ce qui augmente la possibilité pour le nerf de transmettre des signaux
extrêr.nement faibles et de les voir détectés par le système nerveux central.
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Fig.54. Schéma montrant la séquence des évèvements électriques au niveau de l'électro-
récepteur ampullaire du pc'risson-chat Plotosus (d'après Oe,rne ir VreNcor.rn.
1979. repris par SHreHeno, 1988).
Sequenc'e of electrical events in the antpLtllart re(eplor of tlte ntctrine catJish
Plotosus.

Le détail de la séquence vârie dans les autres types de récepteurs. Chez
les sélaciens, les polarités du signal électrique donnant une réponse dépolari-
sante ou hyperpolarisante sont inversées.

Rôle des canaux ampullaires

Les canaux des récepteurs ampullaires des poissons marins sont très
longs. Chez ceux-ci, la résistance des liquides crtrporels est plus grande que
celle de l'eau de mer. Les lignes du champ électrique iimbiant divergent au
niveau du corps, établissânt un gradient de potentiel à I'intérieur du poisson.

l]l_]llilnllilil
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L'allongement du canal permet de magnifier le signal en changeant le point de
référence de la portion basale de la cellule sensorielle. Grâce aux propriétés
conductrices exccptionnelles de la gelée contenue dans le canal, la partie api-
cale de la cellule se trouve à un potentiel quasi identique à celui existant à

I'ouverture épiderrliqr"re du canal, alors que sa base se trouve à un niveau de
potentiel différent. On voit très bien, chez Ra.ja laevis, tout l'avantage que
représente le groupement des ampoules en un petit nombre de capsules. Les dif-
térentes cellules sensorielles ont leur base au môme p()tentiel alors que leurs
parties apicales sont connectées à des canaux s'ouvrant loin les nns des autres.
Cette disposition perrnet au poisson de comparer étroitement les différences de
potentiel électrique qui s'établissent le long de son corps.

A l'inverse, la résistivité de I'eau douce étant énorme, les lignes de cou-
rant convergent vers le pc'risson. L'intérieur du poisson est isopotentiel et la
variation du gradient se fait essentiellement au niveau de la peau. Les poissons
d'eau douce ont des canaux ampullaires très cclurts.

Organes électriques

Les organes électriques sont composés de cellules musculaires qui se

sont spécialisées dans la production de champs électriques externes. Ils sont
apparus dans huit groupes différents de poissons. Beaucoup sont des poissons
d'eau douce, et en milieu marin, seuls trois groupes ont été décrits : les raies,
les torpilles chez les sélaciens et les uranoscopidés chez les téléostéens.

Les p«'rissons faiblement électriques utilisent leurs organes électriqucs
comrne émetteurs pour localiser les objets ou pour communiquer entre eux. Ils
vivent dans les eaux des rivières tropicales ou subtropicales. On citera les mor-
myridés, les sternopygidés et les gymnarchidés. Ils ont des décharges de vol-
tage et de puissance fâibles qui se présentent comme des séries d'impulsions de
fréquence variable (Gtmnotus) ou comme des ondes électriques de fréquence
constante plus ou moins élevée, caractéristique de chaque espèce (Stentopt'54u.s,

Stenrurchu.s).

Electrocytes et décharge électrique

Les électrocytes sont les cellules des organes électriques qui génèrent la
décharge de courant ou de potentiel. Ce sont des cellules musculaires modi-

35.1

Les poissons fortement électriques peuvent produire un champ élec-
trique générant un courant ou un voltage suffisant pour assommer une proie ou
dissuader un prédateur. Par exen'rple, les raies électriques et les torpilles produi-
sent des décharges qui vclnt jusqu'à 60 V et d'une puissance d'l kW. Les pois-
sons cl'eau douce comrne Malaplerura,§, un poisson chat, et Elecrrophoru.ç elec'-
tric'us. r-rne anguille électrique. produisent des voltages bien supérieurs en raison
de la faible conductivité de I'eau douce. Ces poissons fbrternent électriques
émettent des impulsions électriques monophasiques.
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fiées, sauf chez Apteronotus, chez qui I'organe électrique est composé simple-
ment de terminaisons axonales.

Les électrocytes d'origine myogénique sont souvent des cellules aplaties
et discoïdales, bien que certaines cellules puissent être incurvées en forme de
tasse ou avoir encore une fbrme plus complexe. Ils sont disposés les uns sur les
autres, formant des colonnes (fig. 55 et 56).

cerveau
B organe

électrique
a_)

nerf

électrocyte

organe accessoire

Empilement

A
des électrocytes

Fig. 55. Organes électriques chez les raies électriques du genre Narcine.
A et B : les coupes frontale et transversale montrent l'innervation à partir des
lobes électriques du cerveau et la disposition en colonnes verticales dorso-
ventrales des électrocytes. C : détail de I'empilement des électrocytes dans une
colonne (d'après GnuN»resr, 1960).
Electric organs of tlte el.ec:trit ray (Narc'ine).
A and B : .frontal and transt,erse se(tiot'ts .çhov,irtg the direct connection of the
electricul organ v'ith the brain b-,; cranial nerÿe!;.
C : detail ttJ a dor.utventral <'olumn showing thc stdcked electroc\.tes.

Chez Torpedo nobiliana, les électrocytes sont horizontaux et empilés
depuis la fàce ventrale jusqu'à la face dorsale. 11 y a jusqu'à 1000 cellules par
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Fig.56. Chez- I'anguille électriqut:, les électroplaques sont disposées clans le plan vertical
et lirrment des empilernents longitudinaux. La vue détailléc des électroplaques
montrent la fzrce innervée lisse de l'électrocyte alors que la membranc irrégulière
est inexcitable (d'après GnuNopesr, 1960).
Itt the electric eel Elac'trr.spl'trtrus electricus the electrocl-tes are verti(ol itr longi-
tutlinal colutnrts purollel 1o tlta spit'tal cord. Detoiled.\!ructure of elecîroc1'îes
shows the innervaretl srnooth surface and the conwtlutecl itte-rcitable rnembrune.

colonne et approximativement 2000 colonnes. Chez Electrophorus electricus,
les électrocytes, souvent appelés électroplaques, sont verticaux et les colonnes
sont disposées longitudinalement. On peut trouver, chez cette anguille élec-
trique. .jusqu'àr 60 colonnes contenant de 6000 à 10000 cellules.

Ces électrocytes produisent des variations de potentiel électrique en uti-
lisant les modalités de la bioélectricité dans les tissus excitables. basées sur des

gradients de concentration ionique et une perméabilité sélective de la mem-
brane. Dans Ie muscle de vertébré, il y a deux événements électriques Inajeurs,
le potentiel de jonction synaptique et le potentiel d'action. Chez les raies et les
uranoscopidés, c'est le prenrier système qui est amplifié, alors que chez les
poissons d'eau douce, les deux systèmes sont mis en jeu.

Un électrocyte au repos n'a pas d'écoulement de courant externe ou
interne parce que les deux côtés de la cellule sont au même potentiel. L'excita-
tion du nerf effècteur, qui innerve une des faces de l'électrocyte, produit une
dépolarisation massive de celle-ci qui renverse sa polarité, tbrmant un potentiel
d'action non propagé. Si l'autre face est inexcitable, un gradient de potentiel
électrique extracellulaire s'établit entre les deux fàces de la cellule, accompa-
gné de l'écoulement d'un courant électrique, qui forme un circuit intra- et
extracellulaire. Ce mécanisme simple est celui des électroplaques de I'organe
cle Sachs d'El.ectrophoru,ç electricus. La tête de I'anguille devient positive par
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rapport à la région caudale. Les électrocytes d'autres espèces présentent des
mécanismes plus complexes dans la mesure où les deux faces de l'électrocyte
sont excitables, produisant chacune une répclnse asynchrone.

Les décharges au niveau de chaque électrocyte s'additionnent, toutes ces
piles électriques étant mises en série, et déterminent le voltage total. L'intensité
du courant dépend du nombre de colonnes mises en parallèle.

Les valeurs élevées du voltage ou du courant produits par les organes des
poissons ftrrtement électriques ne sont pas dues à un extraordinaire changement
de potentiel de membrane, mais plutôt à une combinaison de l'arrangement
anatonrique et de la synchronisation de l'activité de centaines d'électrocytes, à

la faible résistance de la membrane non innervée, et aux structures externes qui
canalisent la décharge.

Les organes électriques des poissons marins fbrtement électriques utili-
sent ce mécanisme sirnple. Chez Astros.'opu.t,l'organe électrique est densément
innervé par de nombreuses branches du nerf oculomoteur. Les électrocytes sont
larges, aplatis horizontalement et arrangés en 150 à 1000 couches de cellules
qui sont empilées pour former de longues colonnes. La membrane dorsale
innervée de 1'électrocyte se dépolarise pendant la décharge de l'organe, tandis
que la membrane ventrale, qui n'est pas innervée, ne se dépolarise pas. L'arran-
gement en colonnes in-rplique que les voltages des cellules s'additionnent,
comme ceux de batteries mises en série.

La capacité des poissons fbrtement électriques de produire des impul-
sions d'un voltage élevé dépend de la possibilité de synchroniser la décharge
de plusieurs centaines d'électrocytes. Généralernent, ceux-ci sont commandés
par Lln très petit nombre de neurones centraux. Pr>ur compenser 1a distance
variable qui existe entre les centres de commande et les électrocytes, chaque
axone présente une vitesse de conduction adaptée à la position de l'électrocyte
qu'il ir.rnerve.

Electrolocalisation et électrocommunication

En mer, on ne connaît que les raies comme poissons faiblentent élec-
triques, avec des organes situés au niveau de la queue. La fonction de ceux-ci
reste assez mystérieuse c:rr les raies n'émettent des impulsions que très rare-
ment. Ces impulsions ne paraissent donc pas être impliquées dans l'électroloca-
lisation et interviennent, peLlt-être, dans la reconnaissance intraspécifique.
Chaque raie présente en effèt une décharge caractéristique de son espèce.

Les émissions électriques d'Aslroscoprr.s paraissent tout aussi énigma-
tiques. Ce poisson vit couché sur le firnd, attendant le passage de petits poissons
qu'il aspire en ouvrant la bouche. Pendant la capture de sa proie, qui dure de
150 à 350 ms, ses organes électriques déchargent une série d'impulsions à
haute fiéquence, qui sera suive d'un train d'impulsions de moins en moins
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94 CHAPITRE 2

rapprochées durant environ une seconde. La durée de la décharge de haute fré-
quence qui intervient pendant I'ouverture de la bouche paraît liée à la longueur
de la proie. Ces décharges qui ont moins d'un volt au niveau de la bouche sont
insuflisantes pour assommer les proies. Peut-être s'agit-il d'un signal émis à
1'égard des congénères.

Différentes espèces de poissons d'eau douce pratiquent l'électrolocali-
sation, un peu de [a même façon que les chauves-souris ou les dauphins utili-
sent l'écholoculisation ucoustique.

Des impulsions de plusieurs centaines de millivolts sont émises par le
poisson qui crée en permanence un champ électrique autour de lui. Le poisson
perçoit I'image électrique de son environnement, qui change au fur et i\
mesure que le poisson se déplace et que des objets, dont la résistance électrique
difïère de celle de I'eau, pénètrent dans son champ. Les objets conducteurs
défbrrlrent le chanrp r:n concentrant les lignes de force vers eux. alors que les
objets isolants écartent les lignes du champ (fig. 57).

Contrairement au son ou à la lumière émise par les animaux. les impul-
sions électriques ne se propagent pas dans le milieu, mais créent un champ sta-
tique autour du poisson émetteur. Celui-ci perçoit de cette fàçon des obstacles
jusqu'à 40 cm de distance et peut détecter la présence d'un congénère à plu-
sieurs mètres. Il le localise en suivant les lignes du champ. Si la portée du
champ est limitée, du fait de sa nature statique, le signal électrique conserve sa

structure précise.

Ce système d'électrodétection est tiéquent chez les poissons des rivières
zrfricaines et sud-an-réricaines qui vivent dans des eaux troubles et qui sont actifs
la nuit. Chaque espèce possède une fréquence d'émission caractéristique qui
peut aller de 5 à 1800 Hz. La fbrrne du signal est également spécifique. Les
électrorécepteurs sont accordés sur la fréquence caractéristique de l'espèce
pour laquelle ils ont une sensibilité maximale. On a décrit dans certaines
rivières afiicaines jusqu'à vingt espèces difTérentes, qui possèdent ainsi cha-
cune leur ligne de communication privée (fig.58).

Le cervelet de ces poissons, qui relaie et intègre les informations prove-
nant des neuromastes de la ligne latérale et des électrorécepteurs, a pris une
extension anatomique remarquable, en recouvrant dorsalement les régions plus
antérieures du cerveau. Cette extension du cortex cérébelleux, en rapport avec
le centre de commande des organes électriques montre. s'il en est besoin. le
rôle que jouent ces perceptions inhabituelles de l'environnement dans le com-
portement moteur et social de ces espèces.
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Electrolocalisation chez Sîernarchus : la figure illustre la relation entre la fré-
quence des impulsions nerveuses au niveau d'une fibre sensorielle attérente et Ia
présence dans l'environnement immédiat du poisson d'objets conducteurs ou non.
Une plaque de plastique et une plaque de métal sont utilisées ; elles sont représen-
tées à échelle par rapport au poisson à I'endroit où elles produisent une réponse
maximale de cet électrorécepteur. La flèche indique la position de la terminaison
nerveuse, et les astérisques celle des plaques par rapport au poisson (d'après
Hnctwexn et al., 1965,ln Ho,qn, 1983).
Elec'trolocation e.rperiment w'ith the grmn()Iid Sternarchus : illustratiott of the
relation betuÿeen a.fferent nerve intpulse frequency antl the position ot' metal and
plastit' plotes ploced c'lose to the .frsh. Arrow irulicates the location ol tlte nerve
electrore('eptor ending and the asterisks the ytsition of plates w,here tlte-,- elicited
a nta.ritnal response.
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CHAPITRE 3

La vision sous-marrne

lntroduction

Pendant le jour, Ia Iumière du soleil est dominante près de la surface de

l'océan. En dessous dc 900 m dc profbndeur, elle devient sans importance et les
fonds marins ne sont plus éclairés que par les lumières de la bioluminescence.
Entre 200 et 900 m, la bioluminescence a aussi son importance. particulièrement
pendant la nuit. La lumière de la lune est en effèt 3.l0" fbis moins intense que
celle du soleil et l'éclairement qu'elle peut procurer à 400 m de profondeur est

équivalent à celui fourni par le soleil à une profondeur de 800 m. Pendant les
nuits sans lune, seules brillent dans I'océan les lumières de la bioluminescence.

A cette réduction de l'intensité lumineuse au fur et à mesure que l'on
descend dans la colonne d'eau, il fàut ajouter la transmission préférentielle de

certaines longueurs d'onde centrées sur le vert et le bleu.

Du point de vue de la vision, l'indice de réfiaction élevé du milieu aqua-
tique amène une nouvelle difficulté. Une cornée incurvée devient inefficace
pour fbcaliser les images sur la rétine, en raison de la similitude optique des

milieux intra- et extraoculaires.

Les animaux qui vivent dans cet environnement lumineux particulier
sont donc confrontés à de nombreux problèmes visuels, qu'ils vont résoudre par
les adaptations optiques ou biochimiques de leurs organes visuels. Dans les
profondeurs, la bioluminescence compense I'absence de photons mais est aussi
un moyen de protection, de camouflage et de communication.

3.1. Lumière et vision sous la mer

La lumière

Le spectre des radiations électromagnétiques

La lumière visible ne représente qu'une petite partie du spectre des
radiations électromagnétiques, qui vont des rayons de haute fréquence, comme
les rayons y, jusqu'à ceux de basse fiéquence, comme les ondes radio. En réa-
lité, la définition de la lumière est basée sur la sensibilité de l'æil hun-rain, qui
ne perçoit qlr'une petite partie du spectre électromagnétique correspondant aux
longueurs d'onde comprises entre 400 et 700 nm. Certains animaux sont
capables de capter l'ultraviolet et I'infiarouge.

a
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98 CHAPITRE 3

La vitesse de propagation de la lumière est tellement grande que la trans-
mission, à partir d'un objet de l'environnement, est quasi instantanée. L'énergie
lumineuse est identiflée à celle du quantum d'énergie appelé photon, animé
d'un mouvement ondulatoire. La fbnnule de Planck associe les conceptions
corpusculaire et ondulatoire de la lumière, en reliant l'énergie du photon (E) à
la fréquence (v) de la radiation : E = hv = h.c/À.

La vitesse (c) de propagation dans le vide étant constante pour toutes les
ondes électromagnétiques, il s'ensuit que plus la fiéquence de I'onde est élevée,
ou la longueur d'onde (À) courte, plus la radiation est porteuse d'énergie. C'est
pourquoi les clndes de hautes fiéquences sont nocives car elles brisent les liai-
sons moléculaires de la matière vivante. Elles sont heureusernent absorbées par
la couche d'ozone. Quant aux radiations de basses fréquences, elles sont por-
teuses de trop peu d'énergie pour avoir un efTet photochimique. La lumière
visible correspond donc à une étroite bande de longueurs d'onde d'énergie
moyenne qui va être absorbée par les photopigments des plantes et des ani-
maux. La lurnière blanche peut être déc«tmposée en différentes lumières de cou-
leur bien déterminée : la couleur d'une lumière est liée à sa longueur d'onde.

La polarisation

La lumière n'est pas cohérente, le plan des oscillations variant au hasard,
entre 0 et I 80', pour chaque photon considéré. On dit que la lumière est polari-
sée lorsque chaque photon oscille dans le même plan. C'est le cas après passage
dans un filtre qui a un axe de transmission spécifique, par réflexion, par réfiac-
tion à travers certains cristaux, par diffusion à partir de petites particules ou de
molécules gazeuses.

La diffusion résulte de f interaction d'un rayon lumineux avec une molé-
cule. Les charges électriques de celle-ci sont soumises à I'action du champ
électrique de I'onde. Elles se mettent à osciller à la même fréquence et la n-rolé-
cule peut se comporter comme un nouvel émetteur de lumière. Seule une petite
partie de la lumière incidente se trouve difïïsée, le reste étant absorbé.

Comme I'intensité diffïsée est inversement proportionnelle à la qua-
trième puissance de la longueur d'onde, Ies longueurs d'onde courtes sont plus
diffusées que les grandes longueurs d'onde. La couleur bleue du ciel est due à
la diffusion des rayonnements de courtes longueurs d'onde de la lumière solaire
par les molécules d'oxygène et d'azote. Le rayon diffusé est émis dans un plan
perpendiculaire à celui du rayon incident. Il en résulte que f intensité de la
lumière polarisée est maximale pour un observateur qui regarde vers le haut,
lorsque le soleil est bas sur l'horizon et vice versa. Certains animaux marins
sont capables de s'orienter pâr rapport au plan de polarisation de la lumière, en
particulier certains crustacés et certains poissons.

362



LA VISION SOUS.MARINE 99

Distribution de la lumière dans l'océan

La lumière du jour qui pénètre dans 1'océan est absorbée et diffïsée et
son intensité diminue rapidement en profondeur. Les longueurs d'onde les plus
courtes (UV) sont les plus réfléchies, et les longueurs d'onde les plus grandes
(infrarouges) sont les plus absorbées. Même dans les eaux océaniques les plus
claires, I'intensité diminue d'un facteur l0 tous les 75 m, pour les longueurs
d'onde qui pénètrent Ie mieux. Quant le soleil est haut dans le ciel, I'intensité
de la lumière sur la surface de la mer est de 10r W/m' tandis qu'à 800 m de pro-
fondeur, elle est tombée à 10 " Wm'?.

La mer transmet mieux certaines longueurs d'onde et la lumière, qui
atteint des profondeurs relativement faibles, se confine à une bande spectrale
comprise entre 430 nm et 530 nm centrée sur le bleu (4"75 nm). C'est pourquoi
les eaux pures paraissent bleues, les autres longueurs d'onde étant absorbées.

Cependant, les couches profondes de I'océan ont des propriétés diffé-
rentes des couches de surface et dcs eaux côtières, chargées de phytoplancton
ou de particules d'origine terrestre (fig. 59). Elles sont alors vertes ou jaunes.
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Distribution spectrale de la lumière en fonction de la pureté de I'eau de mer.
A. Eau océanique à 50 m de profondeur.
B. Eau côtière à 7,5 m de profbndeur chargée de phytoplancton.
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De grandes variations interviennent dans la transmission de la lumière, en fbnc-
tion des apports terrigènes et des bloonz.r phytoplanctoniques. Pour des intensi-
tés lumineuses correspondant à 40 7o de l'irradiation de surface, on peut com-
parer Lrne eau océanique à 50 m et des eaux côtières à 7.-5 m et à l,-5 m
respectivement chargées en phytoplancton et en particules d'origine terrestre.
Les longueurs d'onde transmises à ces profondeurs optiquement équivalentes
sont très différentes. Les trois types d'eau réduisent le spectre disponible avec
la même efficacité mais avec des maxima de transmission diftérents : dans le
bleu pour les eaux claires, dans le vert pour les eaux chargées de chlorophylle,
dans le rouge pour les eaux chargées de lirnon. II est évident que I'absorption
dans les couches de surface des longueurs d'onde courtes compromet la visibi-
lité dans les couches sous-.jacentes.

Un autre problème est ladistribution angulaire de la lumière. Il y a une
grande diflérence de racliation suivant la direction, I'intensité du rayonnement
vers le haut ne représentant que 0,5 Vo de la radiation vers le bas. Err d'autres
termes. si on regarde vers le haut, on reçoit bear-rcoup de lumière alors que vers
le bas les profbndeurs s()nt extrêmement sombres.

Dans les eaux de surface, la distribution des rayonnements est particuliô-
rement complexe et est fortement at-fectée par la position du soleil et l'agitation
de la surtace. Si la surfàce est plate, un poisson peut voir la totalité de I'hérni-
sphère qr-ri se trouve au-dessus de I'eau, condensé dans un angle solide de9J",
appelé fenêtre de Snell. A I'extérieur de ce cône lurnineux, la tàce inférieur-e
de l'interfàce air-mer agit comme un miroir. et f image de la lumière venant cles
profondeurs est rétléchie dans la ligne du regard (fig.60).

Pour les poissons vivant sous la surface, les bords de la lènêtre non seu-
lement présentent une discontinuité importante dans I'illumination mais aussi
un changement de distribution spectrale de Ia lumière. Il y a un spectre très
large à I'intérieur du cône, et à l'extérieur, on ne trouve que la lumière bteue
réfléchie des protbndeurs. De plus, à la limite de la fènêtre, la lumière rasante
est décomposée en son spectre, en raison des indices de réfiaction de I'eau
légèrement différents pour chaque longueur d'onde. L'angle sous-tendu par cet
arc-en-ciel est tàible (1,4" dans I'eau douce pour des longueurs d'onde allant de
300 à 800 nm). Mais pour un petit poisson se nourrissant en surface, cela peut
être important et égal à I'angle visuel correspondant à un élément zo<tplancto-
nique de I n'rm situé à une distance de 40 mm. Dans ces cc>nditions, la proie se

détache difficilernent sur un fond con.rplexe en arc-en-ciel. Certains poissons de
surface ont des régions rétiniennes de grande acuité capables d'imager correcte-
ment les bords de la fènêtre de Snell. en dépit cle la dissociation spectrale clui
s'y produit.

A la surface, la position du soleil a beaucoup d'in-rportance sur la distri-
bution angulaire du rayonnement, projetant tles ombres comme sur la terre. De
plus, les vagues ont pour efï-et de produire sur les objets des bandes lumineuses
alternant avec des bandes noires, formant des ensembles de rayures arrondies.
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Fig. 60. Schértta illustrartt la cornplexité du champ lumincux pcrçu par un poisson vivant
dans des eaux de surf-ace. La fènêtre de Snell condense le rayonnernent solaire
ré'l'racté à I'intertace air-mer. À I'extérieur de ce cône lumineux, le poisson reçoit
la lumière bleue des profondeurs qui se réfléchit sur Ia surface. La lurnière solaire
est décomposée sur les bords de la fenêtre de Snell (d'après Prnrnrocc irr
HEnnrNc et al.. l9L)0\.
Li g ht .fie l d .fo r .s ha l l ov' - l i v i n g fi.s h. Sne ll' s w i ndo u- condens e s a l l t he s u rf a <'e

irradicutc'e in u ltright light tone. Outside this region, the underside o.t' tlte vater
surJace octs ds ntirntr and the blue light oJ the deep water is reflected ittto tlte
line o-f sight. The light t'ontin14,.from ob.jects near the aboye-w,ater horiion i.s split
into a colour .\pectrum.

Ces effets s'estompent lorsque la protbndeur augmente. car le rayonnement se
rapproche rapidement d'une distribution syr.r.rétrique par rapport à la verticale.

Environnement lumineux et camouflage

Les animaux vivant dans cet environnement lumineux doivent en pre-
mier lieu éviter les prédateurs. Différentes tactiques ont été développées pour
obtenir le meilleur camouflage. Pendant le jour, ils se tier.rdront àr une profon-
deur appropriée en mesurant le niveau de luminosité ambiant. Ce comporte-
ment amène Llne stratification verticale des poissons dans la colonne d'eau. Vr-r

d'en haut, leur dos sera invisible s'il reflète une lumière égale à la lun'rière
rayonnant vers le haut et qui passe le long de chacun de ses flancs. Cette
lumière étant faible, le dos doit être relativement noir. Par contre, les côtés
seront des miroirs réf-léchissants aussi parfaits que possible. Beaucoup de pois-
sons vivant dans les couches supérieures de I'océan sont argentés, soit qr-r'ils
possèdent des écailles argentées ou une arger.rtation des couches dermiques
sous-jacentes. comrre c'est le cas chez les maquereaux (fig. 61).

L'argentation résulte de la rétlexion de la lurnière par des piles organi-
sées de fins cristaux de guanine, séparés par des lames de cytoplasme. Ces
couches. formées de matériel d'indices ile réfiaction diflérents. alternativement
élevés et faibles, fonctionnent cornme des réflecteurs efficaces. Comme la
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Fig. 6l Distribution angulaire de la lumière et camouflage.
A. Distribution symétrique de la lumière par rapport au plan vertical. La Iongueur
des llèches est proportionnelle à I'intensité relative du rayonnement.
B. Eflèt de rniroir (M) produit par les poissons argentés sur leurs prédateurs qui
ne peuvent fàire la distinction entre le rayon direct (D) et le rayon rét1échi (R).
C. Orientation des plaquettes (Pl) réfléchissantes chez Ie hareng (d'après DENroN,
1963, in BoNE. er al., 1986).
Angulctr clistributiorz of light and camouflage.
A. Distribution of datlight is st,mmetri<'al about the verticctl ttris. The length of
the arrows inclicates relatit,e radiance in a given dircttion.
B. Mirror e|Tect (M) of the silvery sides of aJish. A predutoryJish c'annot disrin-
gui.sh betv,een re.flectory,(R) and direct rav*s (D).
C. Orientation of the reflecting platelets in tlte lterrirrg.

longueur d'onde réf-léchie dépend de l'épaisseur optique des couches (épaisseur
optique = indice de réfraction x épaisseur), et comme la plus haute réflectivité
correspond à une épaisseur d'un quart de longueur d'onde, ces réflecteurs peu-
vent donc être accordés sur une lonsueur d'onde déterminée.

La possibilité de camouflage par réflexion de la lumière est une consé-
quence de la distribution symétrique de la lumière. Si le poisson ressemble à un
miroir plan vertical, le prédateur qui regarde obliquement vers le miroir verra la
lumière rét'léchie comrre la lumière venant d'en haut et sera incapable de détec-
ter le poisson « miroir ».

Bien que les poissons ne soient pas en réalité plats comme des miroirs,
certains peuvent orienter les écailles réfléchissantes et obtenir le même résultat
que s'ils l'étaient. Certains présentent un ventre efÏilé en lame de couteau
comme les harengs et les esprots.

Le camouflage par émission de lumière est une tactique beaucoup plus
sophistiquée. Certains animaux sont capables de générer leur propre lumière,
pour mimer la lumière tombante. en utilisant des photophores biolumines-
cents ventraux.
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Fig. 62. Bioluminescence ventrale chez
le calnrar Abruliolt.si.r exposé à diffé-
rentes intcnsités lumineuses. L'anintal
ne peut adapter sa production de lumière
aux intensités les plr-rs fortes (d'après
YouNc; et al., 198O, lrr HennrNc er a1..
l 990).
Camouflnge bv counter-illumiwttion in tlte
squid Abraltopsis e.rposetl tr.t different
overhead light intensities. Biolumines-
cence emitted by the ventral photophores
matches the ambient light of the sea
around the squid. At the higher overhead
intensities the animal can no longer ntatc'h
the background with its bioltuninescente.
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la bioluminescence ventrale

La tace ventrale ne sera invisible que si elle émet une lumière d'inten-
sité, de distributions angulaire et spectrale égales à celles cle la lumière qui
I'entoure. Il fàut donc que l'anirnal mesure I'intensité de la lumière qui atteint
sa fàce dorsale et l'égalise par la lumière émise par sa face ventrale. Loin de la
surtàce, certains céphalopodes sont capables de changer à la fbis I'intensité et la
composition spectrale émises pour reproduire la lumière arnbiante (fig.62).

La grande majorité des animaux émettent des lumières confinées au
bleu, bleu-vert et vert-jaune du spectre, qui correspondent aux longueurs
d'onde qui ont la plus grande pénétration dans l'eau, et qui représentent le
spectre rémanent de la lumière solaire en profbndeur. Pour la plupart des
espèces, le maximum d'émission se situe entre 450 et 490 nm et toutes les
espèces pélagiques émettent dans le bleu.

En général, à part les lumières émises par les photophores ventraux, la
répartition spectrale de la bioluminescence est plus large que celle du jour sous-
marin. Certains poissons de grande profondeur produisent des lumières rouges,
orangées ou jaunes et certains calmars, des lumières blanches, ce qui a pour
eft-et de déjouer un autre type de camouflage. En effèt, la meilleure protection
contre la lumière bleue omniprésente est d'avoir un corps qui ne réfléchit pas ce
type de longueur d'onde. Beaucoup d'animaux océaniques vivant dans les eaux
protbndes sont noirs ou rouge foncé et les pigments de leur peau absorbent
toutes les longueurs d'onde ou presque.
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104 CHAPITRE 3

Les prédateurs vont devoir discerner tous ces pièges visuels. Ils pourront
éventuellement encore détecter Ieur proie en observant son ombre, car à moins
de 200 m de profbndeur, l'animal ne peut éviter la projection de sa silhouette
sous lui.

lntensité lumineuse et acuité visuelle

L'acuité visuelle est la netteté avec laqr-relle les détails et les contours
sont perçLls. Elle est souvent mesurée en cherchant la plus petite distunce pour
laquelle deux lignes peuvent être vues séparément sans apparaître firsionnées:
c'est la distance minimale de séparation. On peut aussi I'exprimer en utilisant
l'angle de résolution minimum, qui exprime Ie fait que pour être visible
l'objet lumineux doit être d'autant plus grand qu'il est éloigné. L'acuité est
donc le pouvoir de résolution de I'teil. Si l'acuité visuelle est faible, les détails
de I'environnement sont estompés et les objets apparaissent comme des masses
sans structure avec des contours flous.

Pour analyser la relation qui lie l'acuité visuelle et les niveaux d'inten-
sité lumineuse, un bon point de départ est la profondeur à laquelle un ceil
humain, adapté au noir, peut juste détecter la lumière en regardant vers le haut,
dans les eaux océaniques les plus claires. Pour ce large champ, il fàut que le
flux luminer,rx soit égal à un quantum par seconde, par 5000 cellules photoré-
ceptrices. C'est le flux qui existe à environ 850 m de profbndeur. A ce seuil
absolu de la vision, un observateur pourra distinguer de la lumière, mais pas de
contour. Plus exactement il aura une sensation lumineuse.

Por.rr des intensités quelques fbis plus élevées, une vision des fbrmes
devient possible et I'observateur, étendant ses mains devant lui, pourra distin-
guer ses doigts. ll suffit pour cela de remonter de 30 à 40 m (fig. 63).

L'acuité visuelle augmente alors très rapidement avec I'intensité. Un
accroissement de trois, dix, cent fois l'intensité lumineuse fait passer respecti-
vement I'angle minimum de détection à 2, I et 0,25". Une augmentation de la
luminosité de 100 fois, intervient à moins de 700 m. lci, un animal de la taille
d'une mouche pourrait être détecté à 1 m.

A 600 m, I'angle de détection est de 10 minutes, et à 400 m, I'angle est
de 1 minute, ce qui correspond pratiquement à l'acuité maximale de 1'æil
humain.

La profondeur qui correspond au seuil de visibilité est évidemment plus
fàible si le regard est dirigé latéralement ou vers le bas, puisque dans ces direc-
tions la radiance est beaucoup plus fàible. Par contre. pour certains poissons de
grande profbndeur qui possèdent de grands yeux extrêmement sensibles. le
seuil de visibilité est reporté plus en profbndeur.
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Fig. 63. Courbes théoriques de I'acuité visuelle en fonction de la prolbndeur pour un æil
humain regardant vers le haut (h), vers le bas (b) et latéralement (l) (d'après
DENToN in HERRING et ul.. 1990\.
Visual acuitt, curve.s plotted against depth in the sea.for a huntan obsert'er
looking ttpwartl (lt), .sideways (b), antl downwurd (l).

Pour des profondeurs allant de 800 à 4-50 m, pour lesquelles 1'acuité
visuelle est limitée par l'intensité lumineuse disponible, la possession d'un ceil
plus grand et plus sensible reste un avantage. A partir de 200 m, l'acuité
visuelle ne varie plus guère en lonction de la direction alors qu'à plus grande
profbndeur, la vision la meilleure est orientée vers le haut.

En dessous de 900 à 1000 m, la lumière du jour n'a plus de signitication,
et la seule lumière efficace est celle de la bioluminescence. Sa portée visuelle
est limitée à distance. de 100 à 150 m au maximum. Au-delà, I'intensité deman-
dée serait énorme pour éclairer le volume correspondant.

Cent à deux cents mètres au-dessus du seuil absolu, la lumière dr.r jor-rr

n'est pas encore sutlisante pour affecter la visibilité de la bioluminescence. En
remontant vers la surface. elle devient prépondérante, mais son importance
varie grandement suivant la direction de la vision. A 500 m, un flash biolumi-
nescent cloit être environ l6 fbis plus intense pour être vu par-dessous. Laté-
ralement, la différence n'est que de 6 fois.

Plus haut dans la colonne d'eau. l'utilité de la bioluminescence est liée au

contraste qui existe entre elle et la luminosité résultant du reliquat de la lumière
clu jour. La limite à laquelle un animal peut émettre suffisamment de lumière
pour brouiller sa silhouette se trouve aux environs de 200 m de profondeur.
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3.2. Optique chez les animaux marins

L'æil humain comme référence

L'ceil focalise les rayons lumineux réfléchis par les objets du monde
extérieur sur une couche photosensible appelée rétine. C'est grâce aux surfaces
de réfiaction de la cornée et dtr cristallin qu'une image s'y fbrme. Les surfaces
courbes de ces milieux transparents agissent commc une lentille biconvexe.
L'æil comporte encore deux milieux d'indice de réfraction différents :

1'humeur aqueLlse devant l'iris et I'humeur vitrée qui remplit la cavité posté-
rieure de I'ceil. Celle-ci est tapissée par la couche photoréceptrice qui s'étend
sur environ 180". L'axe optique du système correspond à I'axe visuel et est
marqué sur la rétine purr Lrne tache jaune, la macula, elle-même munie d'un
creux, la fbvéa. Dans le fbnd de l'æil. existe une région non réceptrice, corres-
pondant au départ du nerf optiqr-re, appelée tache aveugle (fig. 64).

muscle droit externe

cornée ChoroTde (pigments)

sclérotique

rétine

pupille

fovéa
lumière +

tache aveugle
humeur aqueuse

iris nerf optique
et vaisseaux

sanguins

conjonctive
corps cilia re muscle droit interne
muscle ciliaire

Fig. 64. Schénra d'une coupe fiontale de l'æil humain.
Sectiott tltrouglt the right hLtman eye.

Formation de l'image par une lentille convergente

Une lentille convergente possède deux faces convexes. La ligne joignant
les deux centres de courbure des faces représente l'axe optique principal.
L'image formée est réelle et peut être recueillie sur un écran.

zonula

C

E
ct)

()

humeur vitrée
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Si les rayons lumineux qui frappent la lentille sont parallèles à l'axe
optique, ils convergent, après réfiaction, sur un point qui est le foyer principal
de la lentille. Chaque lentille comporte un centre optique ou point nodal. Tout
rayon passant par le centre optique n'est pas dévié. Il s'ensuit que la lentille va
produire une image réelle et renversée. Si l'objet est éloigné, I'image sera
petite et se formera pratiquement au foyer. Si I'objet est rapproché, l'image se
fbrmera au-delà du fbyer.

L'etfet réfiactif relatif des différentes surfaces dépend du rayon de cour-
bure et de I'indice de réfraction des différents milieux séparant ces surfaces.
Une grosse lentille convexe a un plus grand pouvoir de convergence qu'une
lentille mince. La distance fbcale, c'est-à-dire la distance entre le centre optique
et le fbyer principal, est une mesure du pouvoir de convergence de la lentille.
Une lentille d'une dioptrie fbcalise des rayons parallèles à I m, de l0 dioptries
à l0 cm, la dioptrie étant I'inverse de la distance focale.

Pouvoir de convergence de l'æil humain

L'æil contient trois surfàces de réfraction, la face antérieure de la cornée.
où les rayons lumineux passent de I'air dans un milieu plus dense, ensuite dans
1'humeur aqueuse, puis à travers la fàce antérieure du cristallin, où le milieu est
à nouveau plus dense et enfln dans un milieu moins dense qui est I'humeur
vitrée.

L'æil humain a un pouvoir de convergence total de 59 dioptries. Cette
valeur représente la somme des puissances de réfiaction de chaque interface
entre les milieux différents que la lumière traverse. La plus grande partie de la
réfraction se fait au niveau de la cornée. puisque la plus grande différence
d'indices se situe à ce niveau. Le cristallin, malgré sa grande courbure, n'inter-
vient que pour l5 dioptries, soit l/4 du pouvoir total. Remarquons que le pou-
voir de convergence du cristallin serait de 90 dioptries, s'il était entouré d'air et
non des liquides intraoculaires.

Accommodation

Si le cristallin joue un fàible rôle dans le pouvoir convergent de l'æil, il
intervient de façon essentielle dans l'accommodation. En effet, quand les objets
sont plus rapprochés de l'æi1, les rayons deviennent moins convergents et si
1'«ril ne s'adaptait pas, les rayons lumineux frapperaient la rétine avant d'avoir
formé I'image. Autrement dit I'image d'un point lumineux serait reçue comme
un cercle diffus sur la rétine. Le facteur essentiel de l'accommodation est le
changement de courbure du cristallin.

Une membrane en provenance du corps ciliaire. la zonula, suspend le
cristallin. Quand le muscle ciliaire est relâché, la zonula est sous tension et tire
sur l'équateur du cristallin qui s'aplatit. C'est ce qui se passe lorsque la vision
porte sur des objets éloignés. Quand le muscle ciliaire est contracté, la zonula
est détendue et le cristallin prend une fbrme plus arrondie.
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108 CHAPITRE 3

L'accommodation résulte donc d'un réflexe musculaire qui a pour effet
d'augmenter le pouvoir de convergence du cristallin et d'amener le plan de
fbcalisation de I'image au niveau de la rétine. Elle intervient lorsqu'on regarde
des objets rapprochés.

L'iris contient d'abondants pi-ernents qui le rendent imperméable à la
lumière. Il constitue un diaphragme dont le principal efl-et est de contrôler la
clarté de I'image. En se contractant, il exclut la périphérie dr.r cristallin où les

abemations chromatique et sphéri<1ue sont les plus importantes. Il accroît la pro-
fondeurde champ en élirninant les interlérences trop proches ou trop éloignées.

Son rôle dans la visit>n rapprochée est très important en conjonction avec
l'accommodation. L'éclairage doit être adéquat car la constriction de I'iris
réduit la quantité de lr-rmière fiappant la rétine, ce qui affècte l'acuité visuelle.

Les yeux simples

Chez les invertébrés les moins actifs, le type d'æil le plus commun est
le simple creux, tapissé de cellules pigmentées comprenant un petit nombre de
photorécepteurs. La résolution est faible, l'angle de vision limité. De tels yeux
ne sont utiles que pour s'orienter par rapport à la direction générale de
la lunrière.

couche
pigmentée

cellules
sensibles

Fig. 65. Schéma de principe du sténopé :

l'ouverture étroite permet la firrmation d'unc
image inversée sur la couche de cellules
photosensibles.
Pinhole e\e : a .srnall uperttrt'a provides utt
inverted innge ort lhe photrtreccltlor luyer.

Cette structure primitive a évolué dans trois directions. L'agrandisse-
ment clc l'æil et la diminution de l'ouverture conduit àr la structure de la
chanrtrre photo. avec un trou appelé sténopé. qui se laisse pénétrer par un fais-
ceau lumineux étroit (fig. 65). Cette structure donne une bonne résolution de
I'image, mais d'intensité lumineuse làible. L'additicln d'une lentille permet la
fbcalisation de I'image. L'addition d'un r.niroir réfléchissant derrière la couche
photoréceptrice permet aussi la fbrmation d'une irnage muis en avant de l'cril.
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Sténopé

L'rBil du Nautile est le seul exemple connu d'ceil à ouverture étroite qui
pourrait se corrparer, en taille et en complexité, à I'æil avec lentille conver-
gente des poissons ou des autres céphalopodes.

Quelqr-res autres mollusclLles, comme I'abalone Haliotis, ont des yeux en
coupelle plus ou moins fermée, rnais ceux-ci sont petits et ont moins de I mm
de profondeur.

Les yeux du Nautile font un centimètre de diamètre et sont de même
taille que ceux des octopodes. Ils ont en commun, avec les yeux les plus com-
plexes. une pupille dont le diamètre peut changer avec I'intensité lumineuse,
allant de O,4 à 2,8 mm. Des muscles maintiennent les yeux dans le plan hori-
zontal lorsque l'animal se balance dans I'eau, grâce à un réflexe commandé par
les statocystes.

Le problème de l'cril du Nautile est que pour obtcnir une image avec une
bonne résolution, il fhut que le diamètre de la pr"rpille soit thible, car I'ouverture
de la pupille ruine la netteté de l'image. Il s'ensuit que la brillance de I'image
est faible.

Cristallins de Matthiessen

L'utilisation d'une lentille permet de focaliser f image sur la rétine et de
conserver une sensibilité élevée.

En I'absence de réfraction à travers la cornée et pour conserver à l'ceil
une distance fbcale courte. le cristallin doit être sphérique. Cette fbrn.re de len-
tille est acloptée par les animaux aquatiques, bien qu'elle génère normalement
une aberration sphérique très irnportante. Les rayons touchant la périphérie
sont réfractés cle façon excessive L-t ne sont pas lbcalisés sur un même plan.
Une lentille sphérique ne paraissait donc d'aucune utilitéjusqu'à ce que le phy-
sicien anglais MRxweL-l en donne I'explication en exantinant le hareng de son
breukfLtst. La structure du cristallin, décrite par la suite par Merrurll'ssEN, n'est
pas homogène. La périphérie est molle alors que le cæur est dr-rr et possède une
structlrre cristalline. La texture reflète la concentration en protéines. De ce fait,
il existe un gradient d'indices de réfraction, plus élevés alr centre, et dimi-
nuirnt en direction de la périphérie vers une valeur qui n'excède pas de beau-
cor-rp celle du milieu intraoculaire (fïg.66).

Les rayons lumineux sont infléchis continuellement à l'intérieur du cris-
tallin au lier"r de l'être uniquement aux intelfaces. On a ainsi une lentille opti-
quement homogène, il courte distance focale et sans aberration sphérique.

Ce type de cristallin est caractérisé par le rapport de Matthiessen qui est
égal à 2,5. la distance focale étant égale à 2,5 fbis le rayon de courbure de la
lentille.
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Fig. 66. L'aberration siégeant dans une lentille sphérique homogène (A) est corrigée par
un gradient d'indices de réfiaction approprié qui a pour effet de produire une
courbure continue des rayons lumineux et assure une focalisation parfaite de
ceux-ci (B) (d'après LeNo in HpnnrNc et al., 1990).
A. Aberration in a homogeneous ,spherical lens.
B. A well-c'orrected lens ytith an appropriate refiu<'tive index gradient. Rays of
lighr are benr continuouslv* within the lens and perfec'tlt:Jbcused on the retino.

L'inhomogénéité est donc apparue comme la meilleure fàçon de pro-
duire une lentille bien corrigée. La symétrie sphérique du cristallin et de l'æil
donne une image bien résolue sur un très large champ. Enfin il n'y a pas qu'un
seul axe optique comme chez I'homme.

On trouve un cristallin sphérique chez les poissons, chez les céphalo-
podes. certains annélides (alciopidés), chez les mollusques gastropodes
(conches et hétéropodes) et chez le copépode Labidocera.

L'æil de ce copépode ainsi que celui de I'hétéropode Oxy-gyrus méritent
une mention spéciale car ces espèces possèdent une rétine linéaire. Celle
d'0-r-r-g_r'ras ne comprend en largeur que 3 cellules phororéceptrices et en lon-
gueur,4l0 cellules, ce qui lui fournit un champ visuel correspondant à un long
ruban. L'<ril balaye un angle de 90" toutes les secondes, en suivant un arc situé
dans un plan perpendiculaire à la rétine, détectant les particules alimentaires qui
se trouvent dans l'eau environnante. Labidocera fait de même mais sur une
moindre échelle encore. Sa rétine ne comprend qu'une ligne de 10 récepteurs
qui balayent un arc de 35".

Certains cristallins ne sont pas du type sphérique et sont construits selon
un mode très différent. Chez le copépode Pontella,le mâle possède un cristallin
à 3 éléments, les deux premiers étant situés à l'extérieur de I'ceil dans le rostre
et le troisiènre juste devant la couche photoréceptrice. Le cristallin des femelles
ne possède que deux éléments, un seul devant Ie rostre. La première lentille a

une surfâce parabolique destinée à corriger I'aberration sphérique du système.
De même, les lentilles asymétriques, avec un faible rayon de courbure à la sor-
tie des rayons, ont un effèt correcteur. La rétine, chez ce copépode, ne possède
que 6 photorécepteurs et le champ visuel est des plus réduit. On attribue à ces
photorécepteurs un rôle dans la recherche des partenaires sexuels, qui sont très
colorés.
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Ponrellct apparlient à la même fàmille de copépodes que Lctbidocera, qui
possède un cristallin de type sphérique. On voit que dans des genres très voi-
sins, des solutions très différentes au problème de l'aberration des lentilles ont
été trouvées : un cristallin sphérique non homogène avec un gradient d'indices
de réfiaction ou des lentilles asymétriques.

Optique avec miroir concave

Les coquilles Saint-Jacques fburnissent un exemple de l'utilisation d'un
miroir concave à la place d'une lentille. Les Pecterz ont de 50 à 100 yeux, sur
le bord du manteau des deux coquilles. Ils ont un millimètre de diamètre et pas-
sent généralement inaperçus parce qu'ils se trouvent sur la partie non comes-
tible de I'animal. En ci>upe, on voit une espèce de lentille molle qui n'a aucun
pouvoir de réfraction, puis une rétine constituée de deux couches différentes
remplissant I'espace immédiatement derrière, le fond de I'ceil étant tapissé
d'une couche réf'lectrice (frg. 67).

cristallin

I 100 pm

nerf de couche
réf lectricela rétine distale

Iiig. 67 Schémas illustrant le fonctionnement des yeux des coquilles Saint-Jacques.
A. Coupe de l'ceil montrant la localisation des deux rétines.
B. Trajet des rayons lumineux qui sont peu déviés par le cristallin et qui sont
rétléchis sur la rétine distale par la couche réflectrice (d'après LaNo, 1965, ln
HBRRTNC et al.. l99O).
Optic'.s of-rhe scallop eye.
A. Section throuS4h tlte eye slnwing the locations of the twn retinde.
B. Imoge-forming ra1,s are mainly reflected bt the silvar,' mirror at the back oJ
the eye, with a very small c'ontribution.from the lens. Rays fall on receptor
stnt( tttrcs of the Ji.:rul retina.

L'image réfléchie par ce miroir se forme sur la rétine antérieure, qui ne
transmet une réponse qu'aux diminutions de lumière. Cette rétine sur laquelle
se focalise I'image permet donc au Pecten de voir arriver 1'ombre des

BA.

nerf de la rétine
proximale
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prédateurs. Cette perception déclenche un réf-lexe immédiat de fermeture de la
coquille. La rétine postérieure, qui ne reçoit pas f image fbcalisée par le miroir,
répond positivement aux stimuli lumineux.

Quelques autres mollusques, comme le Cardiurn, ont des yeux du même
type, mais encore plus petits. D'autres exemples existent chez les larves nau-
plius des copépodes, chez les ostracodes, les vers plats. les rotifères.

L'ostracode Gigotttot'vpri.ç vivant à grande profondeur possède r,rn <ril
d'un centimètre. avec un -9rand miroir. Lorsqu'il est éclairé, il apparaît comme
un phare de voiture inséré dans la carapace orange.

Ces yeux ont une énormc puissance de rassemblement de la lun-rière,
mais la résolr"rtion est faible et le contraste réduit. puisque la lumière traverse la
rétine avant d'être focalisée.

Les yeux composés

Les yeux composés paraissent I'apanage des arthropodes, mais on en
trouve dans d'autres phylums, chez certains annélides (sabelles), certains mol-
lusques bivalves (Arco, Barbatiu, Petunculus) chez qui ils ont évolué de fàçon
isolée. comme détecteurs vis-à-vis des prédateurs.

Les yeux composés sont des yeux convexes, d'une conception tout à fàit
différente des yeux globuleux. Ils sont formés d'un ensemble d'yeux élémen-
taires appelés ommatidies. A chacune de celles-ci correspond une facette
externe, généralen.rent hexagonale (fïg. 68).

Lcs ommatidies, qr-ri sont donc les unités photoréceptrices, rayonnent
d'une base centrale vers Ia périphérie: chacune a sa propre lentille. son guide
de lunrière, son ombrage dc cellules pigmentées et 6 à 9 cellules rétiniennes.

Le cristallin d'origine cuticulaire est une lentille biconvexe. Il est sou-
vent suivi d'un cône cristallin, qui dirige la lr-rnrière sur les cellules réceptrices.
Les cellules rétiniennes ()nt une membrane photosensible, fi)rterrrent plissée, le
rhabdomère. Les microvillosités tr'ès serrées fbrmées par la membrane sont
orientées perpendiculairement à I'axe des cellules et donc à la direction de pas-
sa-ee de la Ir,rrnière. Les rhabdomères de cellules adjacentes peuvent f usionner el
fbrmer un rhabdome.

Optique par apposition

Dans I'optique par apposition, le rhabdomère de chaque ommatidie est
localisé imn-rédiatenrent sous le cône cristallin. Les cellules rétiniennes de
chaque ommatidie agissent comme une seule unité et répondent à la lumière
d'un petit arc du champ visuel total. Chaque rhabdomère reçoit une image
ponctuelle brouillée et inversée (fig. 69 a).
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Fig.68. Schéma d'une ommatidie de I'ceil composé de Procarnburu:; clarkii montrant en
détail I'interpénétration alternée des microvillosités des rhabdornères des ccllules
rétiniennes (d'après Ecucnr. 1965, in Wrruens, 1992).
Representotiort ol on om.matidium of the compound et,e ol-the crayfish Procarn-
barus clarkii .show,ing the detailed errongemerlt o.f nri< rovilli .forming tlte
rhal:tdome. AlternutirtS4 layers of rhobdoneres .frorn tlilfbrent reliculur cell.s, are
tt r ran g e d p e rp e nd ic u lu r I r, cutd fo nn t h e r h a b d ct t rte.

L'image entière est donc constituée des champs visuels contigus des
ommatidies. Ces champs mesurent typiquement un degré d'angle.

Il en résulte que I'optique de la fbrmation de l'image par les yeux com-
posés est droite, parce qu'il n'y a pas de cristallin commun au travers duquel
passe toute la lumière. L'image globale n'est donc pas inversée. E,lle est fbrmée
de points lumineux coffespondant à chaque unité réceptrice.

Parmi les arthropodes marins, on trouve des yeux par apposition chez les
limules, dans la plupart des sous-classes de crustacés inférieurs (entomostracés)
et parmi les malacostracés, chez les stomatopodes, les isopodes et les crabes.

L'ceil de limule est composé d'environ 800 ommatidies. Comme la cor-
née n'a que peu d'effèt dans I'eau, I'inrage formée par une ommatidie est pro-
duite par courbure des rayons lumineux dans le cône cristallin qui joue Ie rôle
de lentille. L'image se tbrme à sa base, plus petite et inversée. ll y a un gradient
de répartition des indices de réfraction qui assurent la courbure des rayons à

I'intérieur du cône cristallin.

Optique par superposition

Contrairement à I'optique par apposition dans laquelle chaque ommati-
die participe à la formation d'un seul point de I'image, dans I'optique par
superposition, plusieurs facettes contribuent à la fbrmation de chaque point sur
la couche réceptrice située plus profbndément (fTg. 69 b).

(

(
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A. B.

image
cellules -.--.--.--.-'-

rétiniennes

Fig. 69. Optiqr.re par apposition (A) et par superposition (B) dans les yeux composés.
A. Chaque cône cristallin fbrme une image inversée d'une petite partie du champ
visuel à la pointe du rhabdome de l'ommatidie correspondante, mais l'image
globale de I'objet est droite.
B. Plusieurs facettes contribuent à la formation d'un point de l'irnage sur la
couche rétinienne située à une certaine distance des cônes cristallins (d'après
LaNo irz HennrNc et al.,l99O).
The twct main types of't'ompound et,e.
A. Apposition eye. Eaclt cr1:stalline cone.fornts tt small inverled image at the
rhabdome tip located immediately undernectth, bttt the overall image is erect.
B. Superposition eye. The retinular cells lie a considerable di.sîttrrce belou,the
ommatidial lenses and each rhabdome receives light from tt tttunber of adjacent
c11'stalltne cones.

Dans ce cas, les cellules rétiniennes se trouvent à une certaine distance
de la couche optique fbrmée par les lentilles. Elles forment des rhabdomes qui
reçoivent la lumière d'un certain nombre de cônes ommatidiens.

Le principal avantage des yeux à superposition. par rapport aux yeux à

apposition, est de collecter beaucoup de lumière pour la fbrmation de l'image.
Ce type d'yeux est beaucoup plus commun chez les animaux nocturnes et chez
les crustacés qui vivent à grande profondeur.

Chez les Mysidacés et les Euphausiacés, les cônes cristallins fbnctionnent
comme un système de doubles lentilles dont le foyer se trouvent entre elles.
Dans les yeux des langoustes, Iangoustines, crevettes, les éléments optiques
sont des pyramides tronquées à quatre faces, constituées d'une gelée peu réfiac-
tive. Les fàces agissent comme des rniroirs réfléchissants.

Lignée évolutive des photorécepteurs

Beaucoup d'invertébrés possèdent des ocelles qui sont des yeux creux,
simples. tapissés de cellules possédant un rhabdomère. Les ocelles de barnacle
présentent la plupart des avantages que les neurobiologistes recherchent poLrr'
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l'étude des mécanismes de la photoréception. Il y a un petit nombre de cellules,
3 à 5, avec un grand corps cellulaire, de 30 à 100 prm de diamètre, facilement
accessible aux microélectrodes. Leur seule fbnction connue est de détecter des
ombres dans l'environnement et de promouvoir des réf-lexes protecteurs.

La lignée évolutive du type rhabdomère comprend la plupart des grands
phylums d'invertébrés quel que soit le type d'æil impliqué : simple ou com-
posé, globuleux ou convexe.

Chez les céphalopodes, qui possèdent un æil globuleux très semblable à

celui des vertébrés, la rétine est formée de cellules organisées en rhabdomes
hexagonaux.

Chez les vertébrés, elle est constituée de cellules sensorielles ciliées
transformées. les cônes et les bâtonnets.

Adaptations aux lumières faibles

Dans les eaux océaniques les plus claires, la lumière bleue s'atténue par
un facteur 10 tous les 75 m. A 750 m f intensité lumineuse est 10" fois plus
faible que celle de surface. On commence à atteindre la limite de visibilité pour
l'ceil humain.

Certains animaux possèdent des yeux l0 à 100 fois plus sensibles que
I'ceil humain, mais cela ne les conduit qu'à 100 ou 200 m plus en profondeur. A
partir de 900 m, il y a trop peu de photons et I'usage des yeux est centré sur la
détection des signaux bioluminescents.

Pour une bonne vision à profondeur modérée, I'ceil doit capturer autant
de lumière que possible. La sensibilité d'un photorécepteur est en effet détermi-
née par le nombre de photons qui I'atteignent par seconde, par rapport à la
luminosité ambiante.

Pour un æil regardant un grand champ visuel, l'illumination, c'est-à-dire
le flux de lumière fburni au niveau de I'image par unité de surfâce, est propor-
tionnelle à (rl4).(Dl$', où D est le diamètre d'ouverture de la pupille et f, la
distance fbcale du système. D/f représente la capacité de la lentille de collecter
de la lumière, soit le rapport entre le diamètre de la lentille et la distance focale.

Chaque photorécepteur percevant un point de I'image, possédant un dia-
mètre d, de longueur x et de coefficient d'extinction k, va capter une lumière
proportionnelle à la surfàce de sa section, x(d/Z)', et à la quantité de lumière
absorbée (1-e*.).

Ces relations suggèrent un certain nclmbre de stratégies qui peuvent être
utilisées pour accroître la quantité de lumière disponible, pour chaque
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116 CHAPITRE 3

récepteur : ouverture de la pupille, diminution de la distance fbcale, augmenta-
tiorr du diamètre du photorécepteur, de sa longueur, du coefficient d'absorption.

Le coefficient d'absorption du bâtonnet de vertébré peut atteindre
3.5 o/o yn', mais celui du rhabclome des arthropt:rdes est beaucoup plus faible.

La longueur du récepteur x doit être suffisante pour capter un maxi-
mum de lumière incidente. Le bât«rnnet humain a une longueur photosensible
égale à 60 pm et un bâtonnet de tl6 grr capte 95 c/c de la lumière incidente. Il y
a une limite utile à I'allongernent des bâtonnets. Plusieurs rangées de récepter-rrs
ou 1'ajout d'un miroir réfléchissant peuvent en remplacer I'allongen'rent.

L'ouverture D peut être accrue, mais le maximum D/f est «lc<jà attcint
dans un cristallin de type Matthiessen si bien que pour accrcître D, il faut
agrandir l'æil entier. Cornme I'acuité visuelle, c'est-à-dire la résolution spatiale
de l'image. dépend dr,r rapport entre le diamètre du récepter-rr d et la clistance
fbcale f, une allgmentation de la distance focale implique Llne augmentation du
diamètre des photorécepteurs.

La stratégie est donc d'accroître D, f et d ensernble. Dans ce cas, le taux
de lumière capté par les photorécepteurs va augmenter contme le carré des
dimensions linéaires de 1'æil. Les yeux qui disposent d'une faible lumière doi-
vent être grands et même très grands pour obtenir une b<lnne acuité visuelle et
une bonne résolution.

Certains calmars possèdent des yeux de 40 cr-r-r de diamètre, leur permet-
tant de voir de petites proies dans les eaux prt>fbndes. Chez les poissons méso-
pélagiques, vivant au-dessus de 1000 m de plotbndeur, les yeux sont propor-
tionnellement plus grands par rapport à la taille de I'animal. Plus bas, ils
deviennent au contraire plus petits et tendent à disparaître. Mais ce n'est pas un
phénomène universel : certains poissons vivant à des profondeurs que la
lumière du jour n'atteint jamais, conservent des yeux de taille normale, et
voient les lr.rmières de la bioluminescence.

De rnême, pour les yeux composés, on s'attend à une augmentation de la
taille avec la protbndeur. C'est vrai pour les amphipodes hyperiidés et les iso-
podes, mais pas chez les crevettes et les euphausiacés, qui ont des yeux compo-
sés avec optique par superposition, ce dispositif servant déjà à donner une
image très brillar.rte. Il est possible que beaucolrp d'yelrx d'anirnaux épi- et
mésopélagiques soient toujours proches de la limite maximale de ler-rr sensibi-
lité. peut-être parce qu'ils servent à la fois la nuit et en profbndeur.

Les yeux tubulaires

La lumière venant d'en haut est 200 lbis plus brillante que l:r l'aible
lumière venant d'en bas. Cela signifie qu'un anintal passant sa vie à essayer de
voir des proies se dessinant dans la lur.nière résiduelle dn jour, peut restreindre
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son champ d'observation aux 70 degrés d'angle solide qui se trouvent au-des-
sus de lui. Si la lumière dr-r jour est juste suffisante pour détecter les objets
situés dans ce champ, la vision dans une autre direction devient sans objet.

Parmi les poissons mésopélagiques, beaucollp ont des yeux tubulaires
pointant verticalement. C'est le cas de Opisthoproctus, Scltopelurc'hus,
Argyropelec'2.s. D'autres, corrme Gig,antura eT Wirtterio, ont des yeux tubu-
laires pointant vers I'avanl. mais ces poissons se liennent plus ou moins vcrtica-
lement dans la colonne d'eau. lls ont tous des yeux dont le champ de vision est
réduit à 70 degrés ou même moins (fïg. 70).

Gigantura

Argyropelecus

Fig.70. Poissons nrésopélagiques possédant des yeux tubulaires. Gigtuttura conservc <Jes

yeux pointés vers l'avant, suivant l'axe longitudinal du corps.
Argt-rctpelecLrs a des yeux dirigés vers le haut et des photophores ventraux
bioluminescents avec lesquelles il pratique un camouflage par contre-éclairage
(d'après BRALIER, 1908, üz BoNe cl al., 1986).
Mesopelogic' .t'-isltes w'itlt tubulor alz,s. Gigantura has .fbrw,ttrd-poitttittg erc.s
looking in.ffutnt o.l'the jaws. The hatt'ltet.fsfr Argyropelecus /ras y'ertically-
poinring tLrbultr cye.s ctttd ventrally directed light orgcuts urmnged -for L'ou,tter-
il ltuttinatiott.

Certains octopodes (Ampltitrettrs) et certains calmars (Hi.rtioteuthis) ont
aussi des yeux tubulaires et certains crustacés (euphausiacés) ont des yeux com-
posés à superposition dont la partie supérieure agrandie fbrme un æil tubulaire
pointant vers le haut.
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Les yeux tubulaires permettent une bonne vision binoculaire dans une
direction axiale, mais la rétine latérale est trop proche du cristallin pour permettre
autre chose qu'une réception non focalisée de lumière. Certains poissons ont sur-
monté cette difficulté en développant des systèmes optiques supplémentaires.

Chez Scholtelarchus, la lumière venant latéralement par rapport aux
yeux dirigés vers le haut, est focalisée sur la rétine par un cristallin accessoire.
Chez Dolichopteryx, la rétine latérale est illuminée par la lumière qui est réflé-
chie sur un miroir argenté. Bathylychrtops possède un globe oculaire accessoire
complet pour la vision latérale (fTg. 71).

A. B.

cristallin R2

miroir

Fig. 71. Modifications des yeux tubulaires de certains poissons mésopélagiques, amé-
liorant la vision latérale.
A. Cristallin accessoire chez Schopelarchus.
B. Miroir rét'léchissant et rétine accessoire chez Dolich.optery-n (R, et R, : rétines
principale et accessoire) (d'après MuNr, 1966, et Locxer, 1977, in BoNE et a1..

1986).
Modifit'ation.s of tubular eyes.frtr leûeral vision.
A. Scopelarchus has an accessot'y scleroid lens wltich.focuses the laterctl light on
the nutin retina.
B. The ctpisthoproctid Dolichopteryx has a lateral mirror reflec'ting the light from
the .yide, on an accessorv retinct (R, and R. : main and accessorÿ retind).

Tapetum

Enfln chez certains poissons, la lumière traversant les cellules visuelles
photosensibles est réfléchie à nouveau en sens inverse. par une couche de cel-
lules réf-lectrices, le tapetum. Les yeux de ces poissons brillent comme ceux des
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chats dans la pénombre. Beaucoup de requins ont un tapetum argenté, mais les
yeux des requins de grande profbndeur reluisent d'une superbe couleur bleu-vert.
Le tapetum est un tissu particulier situé dans la couche choroïdienne de l'æil et
composé de cellules réf'léchissantes, remplies de fines plaquettes de guanine,
comme celles des écailles de téléostéens. Les plaquettes sont arrangées suivant
un angle approprié, et réfléchissent la lumière en retour vers la rétine le long du
grand axe des bâtonnets.

Ces réflecteurs peuvent être accordés pour réfléchir certaines longueurs
d'ondes en modifiant l'épaisseur et l'espacement des cristaux de guanine. C'est
ainsi que les yeux des requins de grande profbndeur réfléchissent les longueurs
d'ondes les mieux transmises dans les eaux profondes.

Un désavantage du tapetum réf'léchissant réside dans le fàit qu'il rend les
yeux très voyants quand ils sont illuminés. ce qui est évité chez beaucoup de
requins par la migration de pigments qui occultent le tapetum lors d'une stimu-
lation en lumière directe.

Ce genre de tapetum est plus rare chez les téléostéens. où le réflecteur est
situé dans la rétine elle-mên.re et est composé de corps réfléchissants situés à

I'intérieur de cellules pigmentaires qui s'étendent entre les cônes et les bâtonnets.

En accord avec la lumière qu'il produit par son photophore fiontal, 1'ceil
de Maletco.stea.s possède un tapetum rouge, dont le matériel réfléchissant est
constitué de petits globules contenant un pigment rouge.

Accommodation

L'accommodation est la faculté d'ajuster les mécanismes de fbcalisation
de I'æil de telle façon que I'image d'objets à différentes distances soit chaque
fois projetée sur la rétine. Elle peut se fàire en modifiant la courbure du cristal-
lin, en déplaçant la rétine ou en déplaçant le cristallin de telle laçon que le plan
de focalisation reste sur le plan de la rétine.

Le déplacement de la rétine est peu pratiqué, bien que les yeux des anné-
lides alciopidés accommodent de cette fàçon. Le polychète Vanadis change le
volume du liquide d'une des chambres optiques de l'ceil, en sécrétant ou en
réabsorbant ce liquide.

Chez les céphalopodes, l'accommodation se fait par aplatissement de
I'ræil pour mouvoir le cristallin vers I'avant, et par constraction des muscles
ciliaires pour Ie rapprocher de la rétine.

Le cristallin des téléostéens peut être r.r.ru par rapport à la rétine par le
muscle rétracteur du cristallin. Quand le muscle est stimulé électriqLrement.
le cristallin se déplace vers la rétine en direction cle la queue du poisson.
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Considérant que la vision est latérale chez la plupart des poissons, c'est
un mécanisme particulier- qui est lié à la fbrme ellipsoïdale de I'orbite. Au
repos, lc champ visuel latéral lointain est fbcalisé sur la rétine latérale, alors que
le charnp visuel antérieur rapproché est fbcalisé sur la région caudale de la
rétine. Le poisson rnodifie la fbcalisation du champ visuel antérieur sans modi-
fier celle du champ latéral. en contractant le muscle rétracteur du cristallin.

Vision amphibie et vision en surface

Pour être capable de voir à la fbis dans I'air et dans I'eau, l'æil doit pouvoir
négocier de grands changements de l'indice de rétiaction. Il y a deux solutions à

ce problème. La première est d'avoir une cornée plate sans pouvoir optique dans
aucun des deux milieux. La seconde est de conserver une cornée efïicace dans
I'air, et de compenser dans I'eau pnr un grand pouvoir d'accommodation. Chez
I'homme. le pouvoir d'accomodation est insufïsant lorsqu'il regarde sous I'eau
sans masque de plongée.

Chez les manchots et les phoques, la cornée est beaucoup plus plate que
chez les animaux terrestres, et le cristallin a évolué vers une fbrme plr"rs sphé-
rique. En fàit la cornée reste plus courbe dans le plan horizontal. Les yeux des
phoques sont légèrement astigmates dans l'air. c'est-à-dire que I'image d'un
point est détbrmée, allant de l'ellipse au cercle.

Ceux du manchot sont bien focalisés dans l'air, mais légèrement hyper-
métropes dans I'eau. L'in-rage formée sur la rétine est insr-rtfisamment focalisée
comme dans le cas de la vision humaine sous I'eau.

Certains poissons vivant en surtàce se sont adaptés à une vision amphi-
bie. La solution de la cornée aplatie présente quelques difïicultés. Dans I'air, le
charnp visuel périphérique est comprinré et distordu, et dans I'eau, il est réduit
car le cristallin ne peut s'avancer dans la courbure de la cornée comme c'est le
cas habituellement chez les poissons.

Pour reméclier à cet inconvénient, le poisson volant C!-pselurus possède
une cornée en fbrme de tente, avec trois facettes pratiquement triangulaires au
fàîte desquelles se trouve le cristallin. De même le poisson Mnierytes vit <Jans

les mares contenues dans des rochers, et regarde dans 1'air par une paire de
facettes. Ces adaptations améliorent la vision dans I'air et la qualité du champ
visuel. mais les images sont fbrmées de surfaces disjointes.

Certains oiseaux plongeurs, comme les harles Mergu,t et les garrots
But'epltula, conservent une cornée incurvée et compensent Ie déficit dans l'eau
en modifiant la courbure de la fàce avant du cristallin. Cette défbrntation est
produite de façon inhabituelle : le cristallin est écrasé contre I'iris rigide, et par-
tiellenrent introduit en son rnilieu, créant une bosse locale à grand rayon de
courbure. Chez ces oiseaux plongeurs, ces changements de conver-qence
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atteignent 80 dioptries, contrebalançant la perte de pouvoir optique de la cor-
née. Chez les canards de surfàce Anas, l'acconrmodation ne produit générale-
ment qu'une variation de quelques dioptries.

Un très petit nombre d'animaux peuvent voir en même temps dans
l'air et dans l'eau. C'est le cas de l'Atrultleps, le poisson aux quatre yelrx.
L'cril est coupé par un rnénisque et possède deux pupilles, une regzrrdant dans
l'air et une regardant dans I'eau. Le cristallin en firrme de poire possède son
grand arxe pointant vers le bas. ce qui signifie que les rayons lumineux, venant
de I'eau et qui ne passent pas au travers d'une cornée efÏicace, rencontrent la
grande courbure du cristallin. La lumière venant d'en haut, en partie focalisée
par la cornée. rencontre Ia courbure plus fàible du petit axe du cristallin. Cet
arrangement parfait produit une image focalisée du champ visuel composé, à la
fbis aérien et aquatique.

3.3. Photoréception

La rétine des vertébrés

La couche la plus externe de la rétine est un épithélium pigmentaire. que
bordc la choroide elle-n-rême entourée de la sclérotique. La couche suivante
contient deux sortes de cellules photosensibles, les trâtonnets qr-ri possèdent un
prolongement allongé. et les cônes caractérisés par Lrn prolongement plus renflé.

Les axones courts de ces cellules sensorielles primaires se connectent sur
les terminaisons des cellr"rles nerveuses bipolaires qui fbr.rt synapses avec les
cellules ganglionnaires. Les axones cle ces dernières se rassemblent en Lln

point situé près du centre de la rétirre. du côté nasal, pour constituer Ie nerf
optique (voir fïg.72).

La lumière traverse donc une couche fbrmée de neurones et de capil-
laires sanguins avant d'atteindre la couche photosensible constituée des cônes
et des bâtonnets.

La rétine s'étend pratiquement sur un hémisphère. En ligne avec 1'axe
optique de I'cril, se trouve une région pigmentée jaune, la macLtltt lutea, qùi
contient une dépression de 1,5 mm de diamètre, la fovéa, au centre de laquelle
se trouve uniquement des cônes aux prolongements particulièrement fins. Chez
les primates. la densité des cônes peut atteindre 150000/mmr. Cette surface est

donc dépourvue de bâtonnets qui n'apparaissent que sur les marges de la tbvéa.

La fbvéa est spécialisée dans la vision des détails. Les nerfs et les vais-
seaux sanguins la contournent, ce qui réduit la diffusion de la lumière. Enfln, il
n'y a pas de convergence sur les cellr-rles nerveuses ganglionnaires, chaque
cône de la fbvéa possédant une voie nerveLrse propre au niveau du nerf opti<1ue.
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Fig.72. Schéma de l'organisation de la rétine des vertébrés.
Diogranr qf the organiT.ation of the ÿertebrate retina.

Plus latéralement, le rapport numérique entre les cônes et les bâtonnets
change rapidement et on ne trouve plus que 6 à 8 cônes par 100 pm dans Ia péri-
phérie de la rétine. Le rapport d'un cône par cellule ganglionnaire n'est plus res-
pecté et 250 bâtonnets et cônes convergent sur la même cellule ganglionnaire.
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La périphérie de la rétine accroît son aptitude à répondre à des stimuli
faibles par une sommation des réponses neuronales. Cette facilitation due à la
convergence neuronale paraît être le mécanisme par lequel la périphérie de la
rétine atteint un plus grand degré de sensibilité que la fovéa, tout au moins pour
des objets de grandes tailles, ainsi qu'une bonne perception du mouvement
malgré la moindre densité des cellules ganglionnaires.

Les photorécepteurs

Structure des cônes et des bâtonnets

Les cônes et les bâtonnets sont des cellules ciliées modiflées. Dans les
cônes, les pigments sont localisés sur des invaginations membranaires résultant
du plissement de la membrane plasmique. Les bâtonnets contiennent des piles
de disques intracellulaires formés aussi à partir de la membrane plasmique. Ces
disques membranaires portent les photopigments et sont I'objet d'une régénéra-
tion continuelle (fïg. 73).

disques

membrane
plasmique

rhodopsine

cytoplasme
cytoplasme

microtubules

mitochondries

noyau espace
intradiscal

terminaison
synaptique

Fig. 73. Structure du bâtonnet de mammifère et représentation de la molécule de rhodop-
sine insérée dans la membrane discale (retouché d'après Srnyen, 1986, in
Wrrurns. 1992).
Diagram of mammalian rod photoreceptors showing main cellular features and
representation of rhodopsin ntolecule in the membrane disk.

Les pigments visuels sont des chromoprotéines : les bâtonnets contien-
nent de la rhodopsine et les cônes des iodopsines.
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La rhodopsine, anciennement appelée pourpre visuel, a une organisation
spécitique dans la membrane. Elle est constituée d'un pigment, le rétinal, d'un
polypeptide, l'opsine. et cle deux chaînes polysaccharidiqr.res. Les iodopsines
dif'fèrent de la rhodopsine par leur composition en acides aminés.

La rhodopsine n'absorbe pas toutes les longneurs d'onde de la lumière
visible. nrais présente un nraximurn d'absorbance vers 500 nm. Les animaux
qr"ri ont des yer-rx capables de distinguer les couleurs possèdent difTérentes sortes
de photorécepteurs contenant chacun une espèce distincte de photopigment. Par
exemple. l'absorbance est maximale à 498 nm pollr les bâtonnets hr"rnrains, et il
y a 3 sortes de cônes. contenant chacun une iodopsine différente, dont le rnaxi-
mum d'absorbance correspond respectivement à 445, 535 et 570 nm.

Photochimie

L'absorption des photons par la rhodopsine amorce une séquence com-
plexe de réactions chimiques qui convertissent la rhodopsine en rétinal et
opsine. Cette conversion, souvent appelée blanchissement car il n'y a plus
d'absorption cle lunrière. est suivie de la régénération enzymatique de la rho-
dopsine. Les pro<Juits de la réaction avant la séparation du rétinal peuvent aussi
être régénérés par absorption de photons, processus appelé photorégénération.

Electrogenèse

L'élcctrorétinograrnrne, E,RG, est la sommation cornplexc dc l'activité élec-
trique cle nornbreux photoréccpteurs ct des neLlrones de la rétine. La partie initiale a
est l'oncle due à I'activité cles photoréceptcurs produisant le potentiel générateur.
L'ondc b dc polarité invcrse cst dLre à I'activité des neuroncs ganglionnaires, et
finalenrent l'onde c es( dut: aux cellules pigmentaires extrarétinicnnes en contilct
avcc lc scgr.l.rcnt cxtcrnc dcs photorécepteurs. On clistingue aussi un potcntiel réccp-
teul précocc. qui corrcspond au transl'ert de charges au niveau cle la tnembrane du
photoréccpteur et qui est la prenrière manifèstation élcctrique du nrécanisrne clc
transduction (fig. 7 4).

En l'absence d^illurlination. la mcmbr:rne du segnrent externe du bâtonnet a

un potentiel de membrane très dépolarisé, en raison de sa perntéabilité élevée ar.r

sodium. La nrenrbrane du segment interne du bâtonnct est par contre très perméable
au potassiurn. Il y a donc. ditns le noir, un courant sodique entr.int continu qui tend
à dépolariser la membrane, et un courant sortant de potassium qui tend à I'hyperpo-
lariser. Le potentiel de membranc résultant est de -20 mV et il y a continuellement
un courant ionique qui traverse les deux pôles de la cellule.

Ce mécanisme demande en permanence un transport actif rejetant le
sodium et pompant le potassium pour maintenir les gradients ioniqr"res.

Quand la rétine est illuminée, la conductance au sodium est dirninuée, rédui-
sant le courant sodique dépolarisant. La phototransduction a donc pour efTet une
hyperpolarisation.

Pour une très faible intensité lur.nineuse. en introduisant une microélcctrode
dans un photorécepteur, on peut observcr des réponses quantiques de la mem-
brane. c'est-à-dire des légères fluctuations du potentiel de repos du photorécepteur.
La plus petite réponse correspond à I'action d'un photon sur Llne molécule de rho-
clopsine. qui réduit la cr>nduclance sodique de la membrane du segment externe de
5 c/c. Ce changement dc concluctance correspond à la tèrr.neture de plus de l(X)
canallx sodiques.
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Fig.74. Electrorétinograrnme (ERG) de I'tril de chat enregistré au rnoyen d'une électrode
irnplantée dans l'humeur vitreuse.
A. L'onde rl représente le potentiel générateur, et l'onde b, l'activité des neurones
ganglionnaircs de la rétine.
B. Le potentiel récepteur précoce (ERP) correspond à la transduction du stimulus
lumineux par les photorécepteurs (d'après Bnowrv, 1968, et SrBvEn, 1986, ln
Wrrurns, 1992).
Electroretinogram (ERG) of a c'at eye, measured vt'ith a recording elec'trode in the
vitreous humour.
A. A rapid receptor (a) wuve is the receptor potential and. a posilive (b) wave is
due to the actiÿi1)' o.f'the retinal neLtrons.

B. The earlt receptor potetllial (ERP) is the.firsf skp in the phototrattsduction
l) r( )('e ss.

Phototransduction

Dans les bâtonnets. I'absorption de la lumière se fàit au niveau de la
membrane des disques qui contient la rhodopsine et non au niveau de la mem-
brane plasmique du segment externe qui s'hyperpolarise pendant la stimulation
lumineuse. La réponse à I'absorption d'un photon doit donc avoir été transmise
depuis les lamelles discales sur une distance de quelclues microns, jusqu'aux
canaux sodiques membranaires (fig. 75).

Ce mécanisme de transduction a imposé f idée de I'intervention d'un
second messager. En fait. la rhodopsine excitée par I'absorption d'un photon
active une protéine G, qui à son tour met en action la phosphodiestérase qui
trarnstbrme le GMPc en 5-GMP. L'abaissement de la concentration en GMPc
prodr-rit la tèrmeture des canaux sodiques. Plusieurs protéines G sont activées
par une seule molécule de rhodopsine, et la phosphodiestérase mise en jeu
hydrolyse beaucoup de GMPc.

Ces phénomènes s'accompagnent d'une dirninution de la concentration
en calcium intracellulaire. Ce dernier paraît moduler la sensibilité des récep-
teurs en agissant sur le métabolisme du CMPc, particulièrement dans I'adapta-
tion de la vision aux lumières faibles.
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Fig. 75. Représentation schématique des réactions de phototransduction dans le bâtonnet
de vertébrés. La rhodopsine R excitée par un photon active la transductine T, qui
est une protéine G. La phosphodiestérase (PDE) convertit le GMPc en GMP,
produisant la fèrmeture des canaux ioniques perméables au Na* et au Ca**
(d'après ArrweLL, 1985, in WTTHERS, 1992).
PholotransdLrction in the ÿertebrate nil. The absorption of light occurs in the di.çk
ntembrane v'here tt molecule of rhodopsin (R) excited bv a photon actiÿates.t G
protein (T) that in tunt activates a pho:;phodiesterase (PDE). The PDE c.onverts
cGMP to GMP. The low,ered intracellular concentration of'cGMP closes Na-
channels in the outer rod mentbrane.

Vision des couleurs

Ce qui caractérise une couleur, c'est sa longueur d'onde. La rhodopsine
a un spectre d'absorption spécifique : chez I'homme, elle absorbe de façon
maximale la lumière à une longueur d'onde donnée, voisine de 498 nm. A
intensité égale. les quantités de lumière absorbées seront d'autant plus fâibles
que la longueur d'onde s'éloigne de cette valeur. Le photorécepteur isolé ne
peut donc distinguer l'effèt d'une lumière faible de longueur d'onde correspon-
dant au maximum d'absorption, de celui d'une lumière plus forte et de longueur
d'onde différente (fig. 7 6).

L'æil humain perçoit 1500 nuances colorées. allant des bleus, à partir de
400 nm de longueur d'onde, jusqu'aux rouges à 700 nm. c'est-à-dire des
lumières qui ne diffèrent entre elles que par 0,2 nm de longueur d'onde. Trois
sortes de photorécepteurs, qui n'ont pas la même sensibilité spectrale, sont suf-
fisantes pour assurer une discrimination parfàite de ces nuances.

lumière
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A. Spectre d'absorption de la rhodopsine du bâtonnet de Ia rétine humaine.
Toutes les longueurs d'onde de la lumière visible ne sont pas aussi bien absorbées
les unes que les autres. Le spectre d'absorption en fonction de la longueur d'onde
montre un maximum d'absorption pour une longueur d'onde de 498 nm (À max).
B. Schéma illustrant la vision des couleurs par les cônes. La vision d'une couleur
dépend de la quantité relative de lumière absorbée par les trois types de cônes
pour une lumière de longueur d'onde donnée, Les spectres d'absorption et les
nraximums de longueur d'onde correspondent aux cônes bleus, verts et rouges de
lii rétine humaine. Les pourcentages d'absorption caractéristiques sont donnés
pour des lumières orange, jaune, verte et bleue éclairant la rétine (d'après
WrrHERs, 1992).
A. Ab.sorption speL'trunl Jor rhodopsin of human rod photoreceptor. Rhodopsin
doesn't ttbsorb equally all wnve lengths of visible light. It has a maximum of'
absorption ot 498 nm ()" mctr).
B, Trichroma.tic colour vi.sion based on the differential spectral sensitit,ity of the
three cone photopigments of the hum.an retina. The diagram shows the spectrol
cun,e for blue, green, and red <'ones which have different maxima of absorption.
A particular wave length o_f light gives u unique combination of degrees o.f
activation oJ the three types of cones. Percentages of maximal absorbance of each
type of cone dre indicatetl on the.figure when they are stimulated by ct blue,
green, ,-ellow, and orange light.
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Trois iodopsines différentes sont réparties dans des cônes différents, que
I'on appelle cônes bleus (À,,,,. : 445), cônes verts (À,,, : 535), cônes rouges
()",, , : -570), car ils sont stimulés de façon maximale respectivement par des
lumières homogènes bler-res, vertes ou rollges correspondant à ces longueurs
d'onde. Les autres nuances colorées vont avoir un etJèt moindre sur un cône
codant pour une de ces couleurs caractéristiques. Par exemple, une lumière
jaune stimuleà83 7a Ies cônes rouges. à 83 7o les cônes verts et à 0 o/o les cônes
bleus. Ces valeurs relatives 0/83/83 caractérisent Ia lumière jaune. Chaque
nuance produit des rapports diflérents.

C'est en c()mparilnt I'information venant des trois ensembles de cônes
que le cortex clistingue la longueur d'onde et donc la couleur, quelle que soit
I'intensité lurnineusc du stimulus visuel. Ce mécanisme comparant lc rccouvrc-
ment des spectres de sensibilité d'éléments agissant en parallèle est un des
modèles de base de la discrimination sensorielle que I'on retrouve dans le gt>ût,

I'olfaction et I'audition.

Adaptations au milieu marin

Il est généralement admis que, pour les yeux des vertébrés, les bâtonnets
rétiniens sont concernés par la vision en lumière faible et les cônes par la vision
en lurnière brillante.

Un certain nombre de poissons, notamment ceux qui vivent en profbn-
deur, n'ont qu'un seul pigment visuel dans leur rétine, rendant la vision des
couleurs improbable, et leur rétine n'est constituée que de bâtonnets.

Cependant la plupart des poissons ont à la fois des bâtonnets et un cer-
tain nombre de types de cônes. généralement 2 ou 3. Certains poissons d'eau
douce en ont plus, comrle le gardon, l'épinoche et le guppy. Ce sont précisé-
ment des espèces chez qui les couleurs jouent un rôle dans les relations
sociales.

La quantité d'infirrmation dans une image rétinienne est liée à la quantité
de photons qui la tirrme. Cette limitation est très importante pour les animaux
crépusculaires. n()cturnes ou vivant dans les profbndeurs sous-marines.

Lorsque les niveaux lumineux sont faibles, la collecte d'autant de pho-
tons que pt-rssible est de la première importance. Les yeux des poissons possè-
dent de nombreuses adaptations au niveau de I'optique, comffre la présence
d'un tapetum qr-ri rél1échit la lumière sur la rétine pour donner une seconde
chance aux phcltons d'être absorbés. Mais les poissons des gran<les protbndeurs
()nt cléveloppé de longs bâtonnets de plus de 100 prm, qr-ri augmentent I'impor-
tance de la voie de passage dans le matériel absorbant. De même, la densité
optique du pigment visuel dans le segment externe des bâtonnets, égale à

0,028/pm. est beaucoup plus élevée que pour les poissons de surfàce chez qui
elle est de 0,010 à 0,015/pm.
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Chez 1'homme, la vision des couleurs est entièrement réalisée par les
cônes, un fait qui a conduit à penser que la vision des couleurs est nécessaire-
ment associée à la présence de cônes dans la rétine. Ce n'est pas toujours le cas
chez les poissons de grande profbndeur.

Pigments visuels des bâtonnets

Dans tout environnement lirnité en photons, la sensibilité du photorécep-
teur peut être augmentée en accordant la sensibilité spectrale du pigment à

I'irradiation spectrale de I'environnement.
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Fig.77. Distribution du maxirrum d'absorption du pigment visuel des bâtonnets de pois-
sons vivant dans trois habitats différents. Les barres horizontales indiquent la
gamme de transmission lumineuse la rneilleure dans chacun des milieux : eau
douce, eaux marines côtières et profondes. Chez les poissons mésopélagiques, le
maximum d'absorption correspond généralement à la longueur d'onde la mieux
transmise par le milieu (d'après Penrnroce ln HEnnrNc et al.,l99O).
Rotl visual pigments ol.fish.
Distribution of )"mox volues rt'rod visual pignrcnts of fish.from three habitats.
Tlte ltori:ontal bars indicate the ambient spe<tntl irradiance in.ft't,.slt, t'oostal artd
deep tnarine vvater. Onlu- tlte tnesopelagic.fish httt'e rod pigments rtttttt'ltirtg to the
rlovelertgth best transnTittctl by the water.
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Dans les eaux océaniques profondes, le spectre de la lun'rière tombante
est restreint aux longueurs d'onde les mieux transmises par I'eau. Les lumières
de la bioluminescence sont dans leur ensemble centrées sur cette partie du
speclre. La plupart des poissons ont un pigment visuel avec un maximum
d'absorbance typiquement compris enfte 475 et 485 nm (frg.77).

Pour des environnements différents, comme les eaux côtières ou les eaux
douces, le pigment visuel possède un maximum d'absorbance compris entre
500 et 530 nm, mais l'accord avec la radiation spectrale ambiante est ntoins
évident. La raison est certainement liée à la présence des cônes qui couvrent les
longueurs d'onde plus grandes.

Par ailleurs, on a beaucoup discuté le problème de savoir si un décalage
entre le spectre de la lumière ambiante et celui du pigment photosensible
n'assure pas une meilleure vision des contrastes" La question reste ouverte.

Pigments visuels des cônes

Il y a beaucoup de variations chez les poissons, à la fois dans le nombre
de type de cônes qu'ils possèdent, et le nombre total de pigments visuels de leur
rétine.

Quand un groupe de poissons provenant d'un même environnement est
examiné, il est clair qu'il y a une distribution commune de leurs pigments
visuels. Le type de distribution est à la fbis en rapport avec la transmission de la
lumière dans I'eau et le comportement des espèces.

Les poissons diurnes vivant en surface, que ce soit en eau de mer ou en
eau douce, ont I'expérience d'une gamme large de longueurs d'onde provenant
de la lumière ambiante avec un flux de photons important. Ces poissons ont,
comme les animaux terrestres, des pigments visuels qui couvrent une grande
pârtie de spectre, avec des iodopsines dont la sensibilité maximale va jusqu'à
570 nm (fig.78).

Les poissons d'eaux douces vivant sur les fonds ont une sensibilité plus
grande dans le rouge, pour lequel ils utilisent des porphyropsines, et ont large-
ment abandonné les très courtes longueurs d'onde.

Les poissons qui vivent dans un environnement pauvre en photons ont
des assortiments de pigments visuels différents des espèces de surface, que ce
soit dans I'eau douce ou dans I'eau de mer. Ils n'ont en général que deux sortes
de cônes. Chez les espèces marines, les cônes sont plus sensibles uux parties
bleu-vert du spectre et chez les espèces d'eau douce, la sensibilité est plus
importante dans le rouge, en rapport avec la lumière environnante.
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Fig.78. Distribution du maximum d'absorption des pigments visuels des cônes de
poissons marins côtiers.
A. Espèces vivant en surfàce et dans des mares alimentées par les marées.
B. Espèces vivant dans des profbndeurs modérées (d'après Penrnroce in HERRTNG

et al., l99O).
Distribution of )" max value,s o.f cone pigments oJ'ternperate coastal marine fish.
A. Shallow-living and tide-pool species.
B. Species from moderate coastal depths.

Variations pendant la durée de vie

Les pigments visuels sont fbrmés d'une protéine appelée opsine et d'un
chromophore dérivé de la vitamine A. Les variations de chacun des deux com-
posants modifient le spectre d'absorption de la molécule combinée. Si le chro-
mophore est le rétinal, c'est-à-dire I'aldéhyde de la vitamine 4,, le pigment
visuel résultant est une rhodopsine ; si le chromophore est le 3-déhydrorétinène,
c'est-à-dire 1'aldéhyde de la vitamine Ar, le pigment visuel est une porphy-
ropsine, dont le maximum d'absorption est déplacé vers de plus grandes lon-
gueurs d'onde. D'autres chromophores existent encore chez les invertébrés.

La substitution de la vitamine A, par la vitamine A,, au niveau de la rho-
dopsine, intervient chez certains poissons au cours de leur histoire vitale,
notamment chez les poissons migrateurs. Le saumon possède dans ses bâton-
nets une prédominance de rhodopsine quand il vit en mer et une prédominance
de porphyropsine quand il migre dans les eaux douces, lors de la reproduction.

Les anguilles, en eau douce, ont des porphyropsines à 1'étatjuvénile, mais
en anticipation avec leur migration en mer, elles y substituent la rhodopsine.
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Spectre d'absorption des pigrnents visuels de deux types de cônes (C1 et C2) et
des bâtonnets (B) chez le lier-r jaune Polluchiu.s ltollachius (simplifié d'après
SneNo e1 trl., 1988,ifl HEnprNc et ctl., l99O).
A. Juvénile de 44 mm.
B. Immature de 236 mm.
Spectral absorbance curves.for rhe th'o chasses of cones (Cl and C2) cutd one
type qf rotl.founel in rhe polltrt'k (Potlachius pollachius/.
A. 44 mnt juvenile.
8.236 mn immature a.dult.
The class of cr»te with short-wayelength sensitivity shifts irt )"nta.t during develop-
me,ü.|-run a ). max in the r.,iolet-blue part of the spectnun îo a ). max itt llte blue.

Un échange du chromophore est connu aussi chez des espèces d'eau
douce non migratrices chez lesquelles une modiflcation dans le rapport entre la
vitamine A, et la vitamine A, intervient avec les variations saisonnières de
luminosité.

Peu de poissons marins possèdent des pclrphyropsines. On citera cer-
taines vieilles et certains poissons de grande profi)ndeur. Les poissons marins
varient plutôt leur pigment visuel en modifiant la structure de l'opsine. Une
modiflcation de la composition en acides aminés entraîne une modification de
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la longueur d'onde d'absorption maximale. Il existe pratiquement une cinquan-
taine de pigments visuels différents dont les maxima d'absorption sont séparés
de5à7nm.

Les gènes codant les difïérents pigrnents sont en général toujours expri-
més mais chez l'anguille, les bâtonnets contiennent, lorsqu'elle se trouve dans
les eaux côtières, une rhodopsine de maxirrum égal à 501 nm. Avant la migra-
tion dans les eanx profbndes de I'Atlantique, elle est remplacée par une rhodop-
sine de maximum égal à 482 nm, plus typiclue des poissons vivant en profondeur.

De même, chez le lieu jaune, Polla<'hius,les juvéniles qui ont moins de
40 mm vivent et se nourrissent de plancton. Ils ont des cônes sensibles au violet
(420 nm) en plus des bâtonnets qui absorbent à 498 nm et d'autres cônes sen-
sibles au vert (521 nm) (fig.79).

Pendant leur développement, ils changent de régime alinrentaire et
vivent à plr-rs grande profondeur. Avec ce changement de mode de vie, on
observe un changement dans les cônes sensibles au violet. dont le rnaximun-r
d'absorption évolue vers de plus grandes longueurs d'onde. Pour des individus
de 80 mm, le maximum est de 460 nnr dans le bleu du spectre.

Perception de la lumière polarisée

Le champ lumineux sous-marin fburnit un compas pour la navigation des
animaux, car la position du soleil per,rt être détenrinée par I'orientation clu vec-
teur de polarisation. Contrairement au disque solaire dont l'in-rage disparaît
rapidenrent, la polarisation reste perceptible loin de la sr-rrfàce. Elle semble per-
sister en profondeur jusqu'aux limites de pénétration de la lumière.

Un grand nombre de poissons sont réputés pour leur sensibilité ar-r plan
de polarisation de la lumière, et dans la plupart des cas. ce sont les cônes qui
paraissent impliqués dans la détection de la polarisation. Chez le carassin, les
cônes absorbants dans l'ultraviolet, le vert et le rouge sont sensibles au plan de
polarisation, à I'exception des cônes bleus. mais le mécanisme par lequel ils
détectent la lumière polarisée n'est pas connu. Les photorécepteurs de poisson,
à I'exception de ceux de I'anchois, ne présentent aucune structure particulière,
et la façon dont les poissons utilisent cette câpacité visuelle n'est pas connue
non plus.

Tous les invertébrés, mollusques et arthropocles, qui perçoivent aisément
le plan de polarisation de la lumière, possèdent la disposition caractéristique en
rhabdome de leurs cellules rétiniennes. Les r.nicrovillosités des cellules réti-
niennes adjacentes composant une ommatidie, s'interpénètrent en couches per-
pendiculaires, de tàçon très organisée. L'absorption de la lur-r-rière polarisée est
maximale lorsque le plan cl'oscillation de I'onde coïncide avec I'arxe de la
rnicrovillosité. Chez Procantbarus c'l«rkii.les récepteurs de l'orange et du vio-
let présentent une activité électrique maximale «lans ces conditions (fig.80).
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Fig.80. Enregistrements intracellulaires de I'activité électrique de deux types de photoré-
cepteurs chez l'écrevisse américaine Procambarus clarkii. Leur sensibilité est
maximale lorsque lc plan de polarisation est parallèle à I'axe de chaque micro-
villosité du rhabdomère (d'après WersnvnN er al.,l910,lrr WrrHrns, I992).
Inlrut'ellulctr elec'trical recording, .from Two tvpe,s of pltotoreceptor t'ells (orange-
y,ellow' ancl viol<,t) o.f the cral,.fislt Procambarus clarkii. The_"- ore more .settsiîive to
light polariæd parctllel tu rhe microÿilli than perpendicular to the microvilli. (The
light is travelling in the direction perpendicular to the plone of th.e diaTiram.)

Adaptations à la profondeur

Certains animaux de grande profondeur ont plus d'un pigment photosen-
sible. Par ailleurs, certains ont une rétine composée de plusieurs couches de
bâtonnets. Chez Bctth-,-lagLrs bericoide.s, il y a deux sortes de pigrnents dans des
bâtonnets différents. Chez Aristosîctrrritt.s grintaldi, Maluc'osteus niger et
Pctc'ltt'stomias nticrcdon, on trouve un système rhodopsine-porphyropsine de
pigments appariés et chacun est confiné dans une classe de bâtonnets distincte.
Pour les rétines tle ce type, une disposition de ces pigments dans des couches de
bâtonnets diflerentes paraît plus avantageuse. La discrimination dans une partie
donnée du spectre sera d'autant plus facile que les rapports de stimulation des
bâtonnets changeront rapidement avec la longueur d'onde. On peut décrire
I'arrangernent théorique des deux types de bâtonnets en série ou en parallèle et
montrer que I'arrangement en série est celui qui permet la meilleure discrimina-
tion des couleurs dans une gamme spectrale étroite.

Même avec un seul type de pigment photosensible, la rétine peut donner
une visiorr colorée à condition d'être constituée de plusieurs couches. Ceci
parce que la première couche où la lumière pénètre change la composition
spectrale de la lumière résiduelle atteignant la seconde couche, ce qui donne
effectivement une différence de sensibilité spectrale entre la première et la
deuxième. La composition spectrale atteignant la troisième couche sera affectée
par le passage dans les deux premières et ainsi de suite. Ainsi une rétine com-
posée de plusieurs couches ne contenant qu'un seul type de pigment, absorbant
vers 480 nm, peut donner une bonne discrimination des nuances allant du bleu
au vert.
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Fis. 8l Spécialisation des couches rétiniennes chez un poisson mésopélagique Diretmus
argenteus.
A, Vue du poisson montrant le plan de coupe x-x correspondant à la section
oblique B.
B. Section de l'ceil montrant [a répartition des dit]érents types de bâtonnets et la
localisation des cônes dans la région ventropostérieure de la rétine.
C. Distribution des photorécepteurs sur la rétine : la région ventropostérieure (L
et Lc) est utilisée pour la vision vers le haut et en avant du poisson ; la région
supérieure (S) reçoit la lumière bleue venant des profondeurs (d'après
WstrEHEeo et al., 1986: MuNr, 1966, in Hrnnrxc et ol., 199O).
Specializations of the eve retina of the mesopelagic' Ji,sh Diretmus argenteus.
A. Intact animal.
B, Section rhrough the eye in a plane perpendicular to its front surfàce alonSi the
line x-x.
C. Retina viewed from its vitread side. L is a region rhat conroins a bank oJ verl'
long rods, up to 600 p in length. This region subserves vision uJtwards ond
.forwards. In part of this region there is a patch(Lc) t'ontaining cones.
Behind the long rctds there are several banks of short rods. S i.s the rostrodorsal
part of the retina which rec'eive.s light from belov, the .fish. This ha.s one bunk of'
m.oderately ktng rocls antl severttl banks of short rods. The central part (T) of the
retina contains only short rods.

Adaptation à la direction angulaire de la lumière

Diretrnus argenteus vit pendant le jour à des profbndeurs allant de 100 à
600 m, où I'importance de la lumière du jour est plus grande pour la vision que
celle de la bioluminescence. Il possède une rétine à plusieurs couches qui est
divisée en plusieurs régions et qui paraît tout à fait appropriée aux grands
changements d'intensité lumineuse rencontrés par le poisson (fig. 81). La
région la plus ventrale de la rétine est composée de cônes, ce qui est fréquent
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136 CHAPITRE 3

chez les poissons vivant à 200 m de protbndeur. Cette tache de photorécepteurs
est entourée de bâtonnets exceptionnellement longs (600 prm) qui contiennent
un pigmer.rt jaune stable qui sert de filtre. La lumière traverse cette couche
avant d'atteindre des couches sous-jacentes de bâtonnets. Ceux-ci sont plus
courts et possèdent un pigment visuel qui absorbe à 500 nm.

Cette partie de la rétine, qui reçoit la lumière venant d'en haut, filtre la
Iumière bleue et augmente «le la sorte le contraste avec les lurnières plus vertes
de la bioluminescence. La partie supérieure de la rétine reçoit la lr,rmière venant
des protbndeurs et contient un pigment distinct qui absorbe à 485 nm.

On trouve une disposition analogue chez le céphalopode Watusettitr scin-
tilluns. La rétine de ce calmar possède 3 pigments visuels. Les cellulcs photoré-
ceptrices sont très longues dans une petite portion de la rétine ventrale recevant
la lumière tombante du jour, et plus courtes dans les autres régions de la couche
rétinienne.

Les photorécepteurs courts contiennent un pigment c1r-ri absorbe de façon
maximale à 485 nm. Les longs photorécepteurs possèdent deux régions. La
lumière doit d'abord passer à travers une couche jaune dont le pignlent absorbe
à 47 I nm, avant d'atteindre une couche plr-rs rosée contenant un pigr-r-rent absor-
bant à 500 nm. Les trois pigments possèdent des chronrophores dif-férents.

Adaptation aux lumières de la bioluminescence

Le poisson Bojctcttl(brttia tlrakei vit dans des profondeurs allant de 700
à l600 m et possède des fbvéas hautement spécialisées qui, à ces profbndeurs,
ne sont concernées que par les lumières de la bi«rluminescence. Les axes de
vision des deux yeux convergent en avant des mâchoires, pour donner une
vision binoculaire. La fovéa possède une structure remarquable constituée de
28 couches superposées de bâtonnets donnant à l'animal une bonne vision des
couleurs dans la partie du spectre qr"ri va du bleu au jaune (fig.82).

Au moins trois genres de poissons ont, sous les yeux, des photophores
qui émettent des lumières orange ou rouges. La lumière des photophores sous-
orbitaux de Malacostea.r contient une large bande spectrale, mais traverse un
flltre avant d'être émise, si bien qu'elle ne possède plus qu'une bande cl'ondes
étroite. aux environs de 700 nm. Cette longueur d'onde est surprenante car
fbrtement absorbée par le milieu ambiant. Néanmoins dans la mesure où la
rétine contient un pigment qui absorbe cette longueur d'onde, et c'est le cas
chez des poissons sirnilaires conrme Aristrtstontirr.r et P.r('/r-\'.r1ontitt.s, il est facile
de montrer que sa sensibilité est 105 à l0" fbis plus élevée que celle d'une rétine
contenant une chrysopsine absorbant à 475 nm.

Les poissons qui émettent et reçoivent cette longueur d'oncle ont la pos-
sibilité de se signaler les uns aux autres, et de voir leur proie avec peu de
risques d'être vus. Cependant la portée du signal n'est que de quelques mètres.
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des bâtonnets

Fig.82. Rétine multicouche chez B aj acu I i.fo rn ia d ru ke i.
A. Dessin de la tête montrant la fbvéa, et l'.lxe visuel passant par la lbvéa et Ie
centre du cristallin.
B. Détail de la rétine au niveau de la fovéa montrant les nombreuses couches
fbrmées par les segments externes des bâtonncts (d'après Locrsr. 1985, repris
par Dl:NroN ilr HERRTNG et al., 1990, et d'après Wurrennao et al., 1984).
Mttltibank.t'L»'ea in llte eyes of deap sea.fish Bajacalifbrnia drakei.
A. Hetttl with the ti.s.suas behind the e1,e cut awdl ro .shou' tlte loc'atictn rl the.fbvea
and the vi.sual axe through the centre o.f'the lens und the.foveu.
B. Diagram o.f the.foveu contctinirtg u1t to 28 banks of ellipsoid rocl oLttersegnrcnt
contple.res. Rod nuclei ore piled up i.n the.foveal shoulders.

Certains p()issons émettant de la lumière rouge possèdent aussi des pho-
tophores produisant une lr-rmière bleu-vert et des pigments visuels sensibles aux
longueurs d'onde corespondantes.

Lir rétine de Malacosteu.§ comprencl plusieurs couches de bâtonnets qui
n'ont pas les mêmes propriétés. La couche interne absorberait le bleu, se lais-
sant traverser par un grande part du rouge. Les couches externes contiennent un
pigment photosensibilisateur pour les grandes longueurs d'onde, la chorine. Le
tapetum rouge, pigmenté par de I'astaxanthine et encastré dans les bâtonnets les
plus externes. semble confirmer leur rôle dans la réception des grandes lon-
gueurs d'onde.

3.4. La bioluminescence

Modalités

La bioluminescence est 1'émission de lumière visible par les organismes.
Elle se produit lorsque l'énergie chimique de certaines réactions biochin-riques
est dissipée. non sous fbrme de chaleur mais sous fbrme de lumière.
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138 CHAPITRE 3

Tous les animaux émettent des radiations infrarouges par incandescence,
mais certains seulement sont capables d'émettre de la lumière visible par le
processus biochimique de la biolumincscence. La plupart des espèces biolumi-
nescentes sonl milrines.

La distribution phylogénétique très dispersée de la bioluminescence
indique que la capacité d'émettre de la lumière est intervenue. de taçon indé-
pendante, de nonrbreuses fbis parmi les difïérents groupes d'organismes.

Certains calmars et certains téléostéens dépendent de tractéries symtlio-
tiques pour leur production de lumière. Par exemple, le poisson Photoblepha-
rort, qut émet des flashes lumineux, possède un large organe lumineux en des-
sous de chaque æil. C'est aussi le cas d'Anomulops (frg.83). La lumière est
émise de façon continue par la colonie bactérienne contenue dans l'organe.
mais celui-ci peut être occulté rythmiquement par une sorte de par-rpière. Les
organes lumineux ventraux du poisson rat Moldcocephctlus brlllent sans discon-
tinuité.

organe lumineux

Fig. 83. Le poisson tropical Ant»nalops, à l'instar de Photoblepharorr, possède un organe
lumineux en dessous cle chaque ceil avec lequel il peut émettre des f'lashes répétés.
La luminescence est produite par des bactéries contenues dans la glande
photogène.
The biolurninescent n.flttshlighr , .fish Anomalops htts u light-emiuirtT4 orgurt
under euch eye. The organ emits ligltt contirtuously bv bocterial at'tion, but the
orgon (dn be r<ttatetl irtto ct pocker of blac'k pigtnented tissue.

Beaucoup d'invertébrés marins, certains myriapodes et certains oligo-
chètes, certains poissons téléostéens aussi, exsudent des sécrétions dont les
composants vont prr>duire une réaction biolr,rminescente dans le milieu exté-
rieur. Le ver de terre Ei.çenia submontanct produit un liquide visqueux par des
pores cælomiques en réponse à des stimuli irritants. Un exemple bien étudié de
bioluminescence extracellulaire est celui du crustacé ostracode Cvpridina. qti
possède un organe sécréteur près de la bouche.
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La réaction bioluminescente intracellulaire se déroule chez certains ani-
maux à I'intérieur des photocytes, qui peuvent être associés à des surfaces
rét-léchissantes et des lentilles. Cette modalité est la plus développée chez les
téléostéens, les calmars et les insectes terrestres. On citera ici comme exemples
le poisson crapaud Poriclttl,s qui possède des rangées de minuscules photo-
phores utilisés dans les parades nuptiales et le poisson hachette Argyropelecus
qui se sert de ses photophores ventrolatéraux pour se camoufler.

Chimioluminescence

En 1885, le physiologiste français Roland DLleors utilise les organes
lumineux d'un coléoptère asiatique, Pyrophorr.r, pour ses premières expé-
riences sur la biochimie de la luminescencc. Il montre que les organes lumineux
cessent de briller lorsqu'ils sont plongés dans l'eau bouillante, mais que I'eau,
rapidement refroidie, contient une substance capable de produire de la lumière,
en présence d'un extrait aqueux d'organe lunrineux, ef-fectué lorsque celui-ci a

cessé de briller. Dusots baptise du nom de luciférine, le principe contenu dans
l'eau chaude, et de luciférase la substance contenue dans I'extrait lroid. Il
étend ses expériences à un mollusque bivalve Pholas dacTylus dont la lumines-
cence excite la curiosité depuis I'antiquité. Très tôt, il reconnaît que la produc-
tion de lumière intervient quand la luciférine est oxydée par l'oxygène rnolécu-
laire en présence d'un catalyseur, la luciférase.

De fàit, le principe général pour la plupart des fbrmes de biolumines-
cence est 1'oxydation d'une molécule cle structure complexe, haute en énergie,
impliquant. mais pas toujours, de l'oxygène rnoléculaire en présence d'une
enzyme spécifique. Cette réaction libère des photons. La conversion de l'éner-
gie chimique en énergie lumineuse est due à la structure de la luciférine qui
comprend souvent une liaison peroxyde (-o-o-). Les électrons de Ia molécule
sont portés à un niveau énergétiquement supérieur puis retombent à leur niveau
basal, en libérant leur excès d'énergie sous tbrme de photons. L'énergie lumi-
neuse est donc émise au moment où la luciférine retourne d'un état excité har-r-

tement énergétique à un état stable de niveau plus laible.

Actuellement, luciférine et luciférase sont des termes généraux utilisés
pour décrire une grande variété de molécules organiques hautement énergé-
tiques et d'enzymes.

Luciférines

Les luciférines qui ont été identifiées jr.rsqu'à présent peuvent être grou-
pées en cinq tàmilles chimiques qui couvrent l6 embranchements dif'térents et
700 genres environ. Il s'agit d'aldéhydes chez les bactéries bioluminescentes,
les patelles (Lutitt),les oligochètes (Diplocardict) ; d'imidazolopyrazines chez
les cælentérés, les crustacés, certains calmars et téléostéens I de trenzothiazoles
chez les coléclptères, de tétrapyroles chez les dinoflagellés et certains crusta-
cés, de flavines chez les bactéries, les champignons et les polychètes à élytres.
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Structures chimiques des luciférines et leur distribution chez les organismes biolumi-
nescents (c1'après Cnl,tpuuLL, 1988. àr HËRRINC et ul.. 1990\.
Chetttittrl .structures ri tlte lucileritt^s und their tli.stribution itt tlte lttntinorr.t rtrguttisttt.r.
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Luciférases

Les luciférases sont des protéines. toutes différentes, ayant chacune leur
séquence d'acides an.rinés spécifique. Cela est vrai même dans une même
farr.rille taxr>nomique utilisant la même luciférine, bien qu'une homologie de
séqr"rences existe dans le domaine de la protéirre qui assure la catalyse.

La Iuminescence bactérienne

Les bactéries lumineuses vivent librement dans I'eau de mer. mais sont
aussi saprophytes, parasites et symbiontes. Elles sont réparties dans toutes les
régions océaniques. Elles appartiennent à trois genres principaux : Vibrio,
P ho t o bd ( îe t'iurn eI A I I e run ona s.
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La réaction bioluminescente et sa signification évolutive

La fl:rvine mononucléotide (FMN) réduite de la chaîne respiratoire
forme avec une oxygénase Lrne flavoprotéine. La lucitërine est un complexe
formé par la flavoprotéine et un aldéhyde à longue chaîne (R-CHO ; avec R
plus long que 6). Elle forme avec l'oxygène une liaison peroxyde qui. en pré-
sence de luciférase, oxyde I'alcléhyde à longue chaîne. La flavoprotéine activée
érnet de la lurr.rière en libérant une molécule d'eau. La FMN est réduite pilr une
réaction complénrentaire impliquant le NADH (fTg. 84).

f lavine mononucléotide

rE oxygénase (luciférase)

f lavoprotéine
FI\,lNH, \.

>\\O: =tT
o

OH

nicotinamide adénine
dinucléotide NAD

aldéhyde (R > CO) RcHo complexe luciférine-
luciférase

NAD, -l
><l

FIV]N FIV]NH,

ÊcooH acide gras

E.FHOH

oxyluciférine
FI\,1N

Fig. 84. Schéma illustrant la séquence cles réactions biochinriques de la luminescence chez
les bactérics. L'émission de lunrière est liée au transport d'électron de la chaîne
respiratoire (FMNH.). à l'activité d'une peroxydase (E) et à l'oxydation d'un
aldéhyde à longue chaîne (RCHO) en acide gras. Le spectre de la lumière bleue
émise a un rnaximum corresponclant ir une longeur d'onde de 480 nm.
Schetrtttti< lttttl»tavs ÿtr ltiolutrtittes(ent reactiott irt but'taria. A blue ligltt (18O
rtrrt) is entittad lty ct <-ctmplex./orntacl .from a.fl(1r,opr()tein ctrtd cr lortg chaitt
uldelryule itt tlte presence oJ o.rtgen.

La signil'ication n.rétabolique de ces réactions et I'in.rportance écologique
cle ces bactéries sont rnal connues et I'intérêt de la bioluminescence pour les
bactéries elles-mêmes est discutable. On a sr.rggéré que la réaction ait pu être
importante dans les premiers stades de l'évolution biochimique pour éliminer
1'oxygèrre libre intracellulaire. La vie primitive est née dans des conditions
anaérobiques, et les premières voies métaboliques fournissant de 1'énergie
étaient clonc des voies anaérobiques. L'oxygène libéré en petites quantités
comme déchet métabolique était toxique et pouvait être éliminé par la réaction
de biolurr.rinescence. Dans cette hypothèse, la luminescence bactérienne serait
un processus métabolique vestigial.
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Chez certaines espèces, on trouve des souches mutantes faiblement lumi-
nescentes ou non luminescentes. Elles deviennent brillantes lorsqu'on ajoute à
leur rnilieu de culture soit de la flavine mononucléotide, soit un aldéhyde à

longue chaîne. Dans ces cas, le système enzymatique est présent mais pas le
substrat. Ces observations supportent I'idée que la bioluminescence bactérienne
représente une évolution associée au métabolisme oxydatif et n'a pas de signifi-
cation dans la survivance de l'espèce.

En fâit, ces bactéries sont rares dans les environnements dépourvus de
vie animale et la plupart d'entre elles vivent en colonies, en relation symbio-
tique avec les animaux. Les bactéries libres dans l'eau de mer ne se mettent à
briller que lorsqu'elles sont en concentration sufÏsante. La luciférase bacté-
rienne doit être auto-induite par une substance qui s'accumule dans les cultures
denses. Lorsque les conditions sont fàvorables à la croissance des populations
bactériennes, on pourra observer des eaux blanches ou laiteuses, particulière-
ment fiéquentes dans l'océan Indien.

Ces bactéries sont également responsables de Ia luminescence des sédi-
ments et d'organismes morts ou infectés.

Symbiose bactérienne chez les poissons

Dans les relations symbiotiques qui interviennent chez les poissons, les
céphalopodes et le tunicier Pyrosoma, les bactéries constituent les cellules
émettrices de lumière. Elles sont hébergées dans les photophores de l'animal
qui leur assure donc logement et nourriture. Les formes non luminescentes des
bactéries qui vivent librement sont indispensables pour inocLller les photo-
phores des jeunes animaux.

Les organes lumineux bactériens sont apparus, au cours de 1'évolution,
relativement solrvent chez les poissons côtiers vivant dans les eaux de surfàce,
alors que les organes lumineux intrinsèques prédominent dans les conditions de
vie océanique. L'abondance relative des bactéries lumineuses dans les eaux
côtières tropicales et subtropicales pourrait en être la cause. On trouve des
organes lumineux bactériens dans -5 ordres de poissons.

Chez le grenadier Maluco<'ephctlus lctevis, on décrit deux organes lumi-
neux ventraux antérieurs et postérieurs. Ce sont des bulbes glandulaires dont
les tubules sont remplis de bactéries. L'organe postérieur est connecté au rec-
tum par un canal qui excrète I'excédent de bactéries. Il est entouré d'r,rn réflec-
teur, qr-ri concentre la lumière sur une lentille située derrière une fènêtre ven-
trale transparente. Les macrouridés sont des poissons vivant sur les fbnds à

plus de 200 rn de profbndeur qu'ils éclairent d'une lumière bleuâtre (fig.85).

Les anomalopidés sont des poissons de surface des mers tropicales.
Pltotoblephctron possède des organes lumineux sous-oculaires. Les bactéries
sont contenues dans Lrne masse de tubules parallèles de 1 n-rnt de long et de 30 à
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Tubules contenant les
bactéries

glande
luminescente

réf lecteur

rectum

couche
pigmentaire

olp

lentille lentille
postérieure canalantérieure

fenêtre dermique fenêtre dermique
postérieure

Fig.85. Organes lumineux ventraux chez Malacocephalus laevi.s (spécirnen redessiné
d'après WstrEHne,» et al.,1986). La glande contenant Ies bactéries luminescentes
est située en avant du rectunr et éclaire deux fenêtres dermiques correspondant
aux organes antérieur (ola) et postérieur (olp) (d'après HF.RRTNc et al., 19'78, in
Wrruens, 1992).
Bacterial light orgatt of the rttt-tail .fish, Malacocephalus laevis. A glandulor
structure harbouring, the lumirutus bacterio is situated anterior to the rectum.
Light i.s.fctcused on lenses ancl dffitsed througltouî ttÿo dermal windows (anterior
Iolal ond posterior Iolp] light organs).

40 pm de diamètre, alignés à angle tlroit par rapport à la surface de I'organe.
Chaque tubule possède une fine paroi épithéliale, et les tubules sont arrangés en
rosette de cinq oll six autour d'un capillaire sanguin. Près de la peau, les tubules
se réunissent dans des canaux collecteurs qui s'ouvrent à I'extérieur par de
nombreux pores. La base de chaque tubule s'appuie sLlr un réflecteur composé
de cristaux de guanine.

L'émission de lumière par les bactéries est continue. Le poisson contrôle
le rayonnement cle son photophore en étalant une couverture pigmentée à partir
du bord inférieur de l'organe. La musculature est dérivée du muscle élévateur
de la rr.râchoire. Les mouvements peuvent être rapides et produire jusqu'à
100 clignotements par minute. Chez Anomolop.s, l'organe lumineux est retourné
dans une poche noire pigmentée sous-orbitale (cf. fig. 85).

Le comportement lumineux de ces poissons est très intéressant. Photo-
blepharon vit dans la mer Rouge et passe la journée dans des grottes de récifs à
environ 60 m de profbndeur. Il est extrêmement photophobique et n'en sort
pour fourrager dans les récifs que par les nuits sans lune. Les poissons se dépla-
cent en groupes et leurs photophores brillent de fàçon continue. La lumière est
donc utilisée pour illuminer les proies planctoniques qui sont attirées par la
lumière. En cas de danger, les poissons se mettent à flasher rapidement, chan-
geant de direction pendant la période occultée. L'agrégation des poissons en
bande peut avoir un efïet dissuasif, comme d'ailleurs le comportement de cli-
gnotement et de course possède un rôle défensif. Le clignotement a encore un
rôle dans la communication sexuelle et dans la défènse territoriale.

antérieure
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corps hyaloÏde
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réflecteur
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I,'ig. 86.

I
ANUS

intestin
vaisseaux sanguins

tissu lumineux

bactéries

lentille

corps hyaloide

anus

tissu pigmentaire

Organc lr.rmineux bactérien chet. Oytistltol)roLtus sctleutus (specimen adulte de
42 r'nr.r.r, redessiné cl'après WHrr-t,se,to et al.. 1984).
A. Vuc latérale rrontrant la position de I'organe luminer"rx au niveau du rectum et
la clisposition du corps hyaloide qui conduit la lumière le long de la fàce ventrale.
B. S<llc ventrille éclairée par l'organe lumineux.
C. Section rrrédiane de I'organe lumineux (d'après Bentulssr,t et ul., 1964, itt
Nrc-or. 1967).
Ligltt organ r;/ Opisthoproctus soleatus. Adult spec'inrcrt 42 mnt itt le ttgtlt.
A. Latera! t,it'r' 1o shov' ltosition of the ligltt orgart vt'ltich is ü ractutn divct'ti-
<trltttrt. Tlte ligltt i.s clirected irtto tt lt1'aloitl light guicle region.
I|. Ventral viev'of thefi.slt .sltowittg tlte.flattetted ventr«l sole dilfitsiug tlte light.
C. Medial .se<'tiott through the light orgurt.
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Mortocentris jcrpotticus possède deux petits disqr-res lumineux, situés de
part et d'autre de la mâchoire inférieure. lls sont composés atussi de tubules
remplis de bactéries, entourés d'une couche de cellules chromatophores et sont
munis d'une lentille. Les organes lumineux sont occultés par la mâchoire supé-
rieure qui s'emboîte sur la mâchoire inférieure.

L'organe lumineux ventral d'Opisrhopnt('Irlr est très complexe. Le tissu
lumineux comprenant les bactéries est sitrré dans la paroi du rectum et la
lumière émise est tbcalisée par une lentille sur un corps transparent tapissé d'un
réflecteur qui conduit la lumière tout le long de la sole ventrale (fig. 86).

L'ordre des l-ophiiformes comprend de nombreux poissons pêcheurs
qui possèdent un leurre lumineux sous la fbrme d'un bulbe porté par un fin
rayon de nageoire modifié, I'ilicium. Le bulbe est un sac tapissé de pigrnents
noirs qui contient les bactéries lnminescentes dans des tubules dont les pro-
fondes invaginations sont incrustées dans les cellules épithéliales qui tapissent
le bulbe. Les esches ainsi constituées, comprennent une variété de structures
optiques élaborées, lentilles ou guides de lumière, de telle façon que la lumière
puisse émerger d'un certain nombre d'ouvertures séparées et largernent
espacées.

Cestion de la culture bactérienne

Une difTérence marquante entre les poissons qui possèdent une lumines-
cence bactérienne par rapport à la luminescence intrinsèque, est le nombre
d'organes lumineux, un ou deux pour les premiers, des centaines pour les
seconds. L'utilisation de bactéries lumineuses syrnbiotiques comrre source de
lumière irnpose en effèt un certain nombre d'exigences au poissot.t hôte. Les
bactéries doivent être confinées dans un organe particulier, sans envahir tout le
corps de l'hôte. La population bactérienne cloit être maintenue en bonnes condi-
tior-rs physiologiques. L'excès de bactéries dclit être rejeté à I'extérieur ou
absorbé. Les générations successives doivent être réinoculées.

Dans tous les cas étudiés, les bactéries sont extracellulaires et tous les

organes lumineux ont une ouverture vers I'extérieur ou dans le tube digestif.
L'établissement d'une espèce bactérienne, à partir de populations enrichies de

la flore digestive, corrlrle source de symbiontes lumineux, est une explication
facile pour les organes lumineux qui s'ouvrent dans le tube digestif. La spécil'i-
cité absolue de la souche sélectionnée indique un contrôle précis de son déve-
loppement. On a suggér'é la sécrétion d'antibiotiques par l'hôte pour I.naintenir
la sélectivité.

L'intèction d'organes lumineux qui ne s'ouvrent pas clans le tube diges-
tif, ne peut être laissée au hasard. Le contenu en bactéries de l'eau de met'étant
très faible, il faut que «les mécanismes particuliers contribuent à I'ensemence-
ment. La ditïiculté de mettre les symbiontes en culture, apporte Lln argument en

faveur de I'hypothèse d'une transmission clirecte d'r-rn ttrganisrne à l'autre.
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146 CHAPITRE 3

L'incubation buccale des æuf.s chez les anomalopidés, comme celle des larves
chez Siphamia pourrait être un de ces moyens de transmission.

La migration des larves de macroures vers la surface, où les eaux sont
beaucoup plus riches en bactéries, pourrait expliquer, dans ce cas, la contami-
nation.

L'étude de ces poissons maintenus err aquarium ntontre que les sym-
biontes lumineux sont constamment rejetés à I'extérieur et que la culture conte-
nue dans le photophore est en croissance continue, sous contrôle de I'hôte.

Chez Monocenrris japonicus,la luminescence est maximale pour une
concentration en oxygène qui limite la multiplication des bactéries. La souche
excrète du pyruvate en métabolisme aérobique. Les cellules bordantes sont
riches en mitochondries qui traitent le pyruvate et sont en cornpétition avec les
bactéries pour l'oxygène disponible. La souche est constituée par Photobut-te-
riunt.f'i.sheri, à la concentration de 9,4.1O' bactéries par ml.

Chez les léiognathidés, la bactérie est Photobacterium leiogttutlti, cTui

requiert de haute tension d'oxygène pour une luminescence maximale et qui
n'excrète pas de pyruvate. Le contrôle de la croissance de la culture se fait au
niveau des nutriments.

La bioluminescence extracel lulaire

Des sécrétions lumineuses ont été décrites chez les représentants de tous
Ies principaux groupes d'animaux. Certains hydrozoaires, scyphozoaires et cté-
nophores émettent un mucus ou un matériel particulaire luminescent auquel on
attribue un rôle défensif.

Les sécrétions peuvent apparaître comme une bave lumineuse chez le
balanoglosse, ou comme des points scintillants de lumière chez le nudibranche
transparent Phyllirrhoe bucephala. Souvent ces exsudats sont émis subitement
dans un nuage luminescent. C'est le cas pour certaines crevettes pélagiques,
chez le bivalve fbuisseur Pholas, chez le polychète ChaeToptertts et le ver de
feu Odortost,llis.

Le bivalve Pholas dactylus sécrète un mucus lumineux quand il est
dérangé dans sa galerie. Le système luciférine-luciférase est voisin de celui des
bactéries. Le matériel luminescent est sécrété par des glandes qui se trouvent
dans le siphon inhalant et la cavité du manteau, et est expulsé par le siphon
exhalant.

Généralement, les cellules photogènes sont des cellules allongées en
forme de bouteille ou de massue. On les trouve habituellement en groupes,
mélangées à des cellules à mucus. Elles fbrment parfbis des masses compactes
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et s'ouvrent dans un canal commun à la manière d'une glande acineuse ou
tuboacineuse. La zone épithéliale concernée peut être épidermique comme chez
Pholas, ou cælomique comme chez les crevettes pélagiques qui possèdent une
glande verte.

La sécrétion est produite par la contraction de fibres musculaires asso-
ciées aux glandes ou par 1'excitation nerveuse directe des cellules sécrétrices.

Certains annélides sédentaires vivent sur le fbnd et émettent un mucus
lumineux. Chez les syllidés, la bioluminescence intervient au moment de la
reproduction. Des rassemblements sexuels se produisent en surfàce à certains
mois et certains moments de I'année, déterminés par le rythme de la lumière
diurne et lunaire. Chez Odontosyllis,la séquence de reproduction paraît contrô-
lée par les éclairs bioluminescents. Dans les Bermudes, les femelles montent les
premières en surfàce, à un moment précis de la soirée, et émettent une sécrétion
lumineuse verdâtre. Elles nagent en petits cercles de 5 à l0 cm. Les mâles sont
attirés et tournent tout autour, produisant des éclairs intermittents. Les gamètes
sont émis dans un nuage lumineux. Les femelles ont une lumière plus brillante
que les mâles et ceux-ci s'orientent sélectivement vers elles. Ils sont d'ailleurs
attirés par une lampe tenue à la main.

Les espèces de crustacés Ies mieux étudiées sont des ostracodes qui
appartiennent aux genres Vargula et" Cypridinu. Toutes les espèces étudiées
sécrètent des nuages luminescents et le mécanisrne biochimique est le même.
La luciférine est une imidazolopirazine, apparentée aux ccrlentérazines. Des
réactions croisées interspécifiques luciférine-luciférase peuvent être obtenues.
La réaction bioluminescente requiert de I'oxygène et produit du CO..

La bioluminescence apparaît très tôt chez I'embryon, cinq jours après la
fertilisation dans la poche incubatrice. La capacité de produire de la lumière
semble donc une acquisition ancienne dans ce groupe. Les ostracodes, bien que
très répandus, ne sont pas spécialement planctoniques. Ils peuvent cependant
atteindre une grande biomasse qui peut illuminer la surfàce de la mer. C'est le
cas pour Pyrocl,pris. au large des côtes indiennes.

La réponse la plus simple des ostracodes est la production d'un nuage de
luminescence bleue lorsqu'ils sont attaqués par un prédateur. Un comporte-
ment plus complexe apparaît pendant une période assez courte après le crépus-
cule et implique les mâles uniquement. Des trains de décharges lurninescentes
de longues durées sont émis dans l'eau, par un mâle nageant très rapidement.
L'intervalle entre les signaux luminescents change graduellement, ceux-ci
devenant de plus en plus rapprochés.

Les dif'ferentes espèces se distinguent par la direction de la trajectoire de
la parade mais aussi par I'intensité de la première et de la dernière partie du
train d'impulsions. Chez Vargulct grorninicola, tous les mâles, regroupés en
essaim, produisent des impulsions courtes et synchrones. On pense qu'il s'agit
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de parades sexuelles qui attirent les fèr.nelles qui ne répondent qu'à des
séquences de signaux bien spécifiques, comme c'est le cas chez les lucioles.

La bioluminescence des dinoflagellés

Les dinoflagellés sont responsables de la bioluminescence des eaux
côtières. En populations modérément dcnses, ils produisent un grand nombrc de
décharges très courtes, d'environ 100 n.rs de durée et de forte intensité, qui don-
nent une apparence brillante à la mer. En grandes concentrations, il y a fusion
des décharges et la mer devient d'une luminescence laiteuse.

Chez les espèces photosynthétiques, 1'émission de lurnière est inhibée
pendant I'illr,rmination journalière et est donc soumise au rythrr-re nycthéméral.
La luciférine est un tétrapyrole, produit métabolique de la chlorclphyllc.
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Les éclairs des noctiluques sont les plus brillants. La distribution spec-
trale de [a bioluminescence passe par un maximum de 480 nm qui corresp()nd
au maximum de transmission des eaux océaniques pures et qui paraît indiqr"rer
son caractère adaptatif chez les dinoflagellés (fig. 87).
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La biolrrminescence peut être provoquée chez les noctiluques par une sti-
mulation mécanique qui produit une réponse électrique de la membrane cellu-
laire, autorégénérative et propagée. Des granules photogènes de deux tailles
sont alignés sur des travées cytoplasn.riques qui irradient à partir d'une région
dense en granules, proche de la gor,rttière orale. Ces rangées se re.joignent
autour de la périphérie si bien que la cellule vue en surface apparaît comme un
éventail miroitant. L'émissiclr.r de lumière est intermittente et parcolrrt la surlàce
de la cellule en ondcs qui trouvent leur oligine au niveau cle la gouttière orale.

On considère que les éclairs des dinoflagellés ont un etTet dissuasif sr-rr le
comportement de leurs principaux prédateurs que sont les copépodes. Dans un
intervalle de temps donné, des copépodes, maintenus en aquariurr, consorl-
ment moins de dinollagellés lurnineux que de non lumineux. On obtient la
même diminution si on soumet les copépodes à des éclairs artificiels mimant
ceux des dinotlagellés. Certains auteurs suggèrent que I'illumination des copé-
podes attire sur eux leurs propres prédateurs. les poissons, et les dauphins qui
les suivent.

La bioluminescence intracellulaire

Les cælentérazines

On trouve des espèces bioluminescentes dans les diftérentes classes de
cnidaires et de cténophores. La réaction bioluminescente est particulière et a été
étudiée chez différentes espèces.

La luciférine appelée cælentérazine a été initialerr.rent décrite chez
Aequom, une méduse, et chez Renillo,la pensée de mer, un octocoralliaire. Il
s'agit d'une imidazolopyrazine. Sa distribution est en fàit beaucc'rup plus large
et elle a été décrite chez d'autres animaux bioluminescents, allant de certnines
crevettes aux calmars et aux poissons. Sa présence a ensuite été mise en évi-
dence chez des animaux qui ne sont pas luntinescents, comme le hareng. Sa dis-
sémination par la chaîne alimentaire paraît claire.

Chez Renilkr, la réaction bioluminescente nécessite la présence d'oxy-
gène. Dans un premier temps, la luciférine réduite est activée en présence
d'oxygène avec production de CO.. Son oxydation consécutive s'accompagne
d'une émission de lumière. La réaction in vitrc produit une lumière bleue alors
que ln r,iur.r. l'énergie chimique de l'oxylucilérine excitée est transférée à une
chromoprotéine, qui produit une fluorescence verte par un mécanisme de
transfert d'électrons. Lii structure de cette dernière est voisine de celle du com-
plexe luciféri ne-luciférase.

La méduse Aequora et le cténr>phore Mnerrtiop.sr.s utilisent une photo-
protéine activée par le calcir-tm pour produire la lumière. La photoprotéine est
un complexe forrné avec la ccrlentérazine et qui a fixé de I'oxygène nt<tlécu-

-+tl



150 CHAPITRE 3

laire lors de sa synthèse, si bien que de I'oxygène libre n'est pas requis au

moment de l'émission de lumière. La photoprotéine oxydée émet une fluores-
cence bleue in vitro, et verte in vivo, en présence de calcium (fÏg.88). Ce méca-
nisme bioluminescent particulier, sensible à la concentration en calcium. a per-
mis de mesurer lzr concentration intracellulaire en calcium de cellules vivantes,
en injectant de 1'æquorine dans leur cytoplasme.
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Fig.88. Réactions de bioluminescence chez la méduse Aequora et le cténophore
Mnemiopsi.s. La figure montre les différents états de la photoprotéine qui est
excitée en présence d'une augmentation de la teneur en calcium intracellulaire
(d'après Wtrueas, I 992).
Bioluminesc'ent slslem of the hydrozoan coelenterale Aequora and ot llte cteno-
phore Mnemiopsis. Photoproîein.\, such as aequorin and mnemiopsitt, are acti'
varecl in the presence o.f calciuttt ittside the phrtogenic cel.l.. Light is t'orttinunlly
emittetl .from the high-energ),ttt'tivated complc.r as lttng as calcium is present.

La signitication de 1a bioluminescence des cælentérés est mal connue.
La réponse lumineuse la plus simple est celle de l'hydroméduse Aequora, sous
forme d'un éclair local non propagé . Chez les anthozoaires, particulièrement les
pennatulaires. le flash local peut se propager à toute la colonie, comme une
vague de lun.rière. L'émission lumineuse est produite dans les photocytes, qui
sont contrôlés par tout un réseau nerveux. La méduse Atolla qui vit à 500 m de

profondeur, répond àr l'attaque d'un prédateur par des ondes lumineuses slrcces-
sives, qui se propagent à 1'ensen-rble du corps de 1'animal.

Ca

.11,1

. 1469 nm) h!
r >-_! J:('i{L,>



LA VISION SOUS-MARINE 151

Les téléostéens

Différentes estimations ont été réalisées concernant I'abondance relative
des poissons lumineux et non lumineux, incluant les poissons mésopélagiques et
bathypélagiques. Dans les prises faites aux Bermudes entre 700 et 2500 m. les
deux-tiers des espèces capturées sont lumineuses, et parmi celles-ci, on trouve
plus de 9O Vo des individus capturés. Les cyclothones luminescents, appartenant
au sous-ordre des stomiatoidés, sont les plus abondants et représentent 82 c/c

des individus. Les myctophidés ou poissons lanternes représentent environ 9 7r,

des captures. Dans I'Est du Pacifique, les cyclothones et les poissons lanternes
dominent également les prises. Cette répartition sous-estime certainement I'in-r-
portance de la luminescence pour les poissons de grande profondeur.

Dans les eaux mésopélagiques, la plupart des poissons sont donc lumines-
cents et une grande quantité d'entre eux effèctuent des migrations diurnes de haut
en bas de la colonne d'eau en réponse au changement de luminosité ambiante.
C'est le cas des poissons lanternes et du poisson hachette Argyropelec.us.

Dans les téguments des stomiatoïdés, on trouve une grande quantité
d'organes lumineux simples, comprenant une masse de photocytes, entourée
éventuellement d'un manteau pigmenté. Ils sont répartis sur la totalité du corps,
y compris la tête et les nageoires. Ils reposent dans un corium gélatineux super-
flciel, et quand il y acles écailles, ils se trouvent en dessous d'elles (fîg.89).

hlacrostomias

Ultimostomias

Fig.89. Les stomiatoïdés possèdent de nombreux photophores latéro-ventraux disposés en
série, et des barbillons lumineux qui servent de leurres (d'après BsueE, 1935, in
BoNE r,/ rui., 1986).
Stctmiatoids have numerous r'vell-cleveloped rows of lateral and ventrul photo-
phore.s und luminous thin barbels which may.liutt'tion as lure"-.f'or pret.

Chez Chauliodus. ces photophores se comptent par milliers. A 500 m de
profbndeur, le poisson est couvert d'une multitude cle petites lumières.
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Les organes lumineux tentaculaires, comprenant un grand nombre de
photocytes, sont aussi d'une construction tbrt simple, comme le barbillon du
menton de Stomius boa qui fbnctionne comtrre un leurre.

Certains storr-riatoïdés possèdent encore des organes lumineux sous-orbi-
taux, qui contiennent une grande masse de photocytes étroiten-rent serrés, entou-
rée d'un réflecteur et d'une couche pigmentée. Une tènêtre transparente dans la
peall couvre le photophore. Un muscle passe derrière et à côté du photophore et
s'insère sllr s:l tace externe. à I'intérieur de la t'enêtre. La contraction de ce

muscle peut fâire tourner le photophore vers le bas, de telle f açon que sa fàce
externe devienne cachée dans une poche pigmentée de noir.

Le poisson hachette Argv-roltelecas apparticnt au même sous-t>rclre des

stomiatoïdés. Il s'en distingue par ses flancs argenlés alors que les storniatoïdés
sont des poissons typiqr.rernent bruns ou noirs (fig. 90).

Il possède le système de photophores le plus cornpliqué décrit jusqu'à
présent. Les photophores fbrment des groupes de tubes très apparents dirigés
ventralerrent sur la partie basse des flancs. Dans chaque groupe, la lurnière est
produite dans une chambre dorsale tapissée de pigrnents noirs à I'exception
d'une série de petites fènêtres communiquant avec la partie ventrale des photo-
phores. La lr-rmière passe dans un système de filtre colclré en rose clui transme-t

une lunrière de rl85 nm de longueur d'onde dans le photophore ventral, cn
fbrme de coin. Sa partie interne est tapissée par une couche rétlectrice de gua-
nine et sa surface externe est un miroir serni-argenté constitué ir nouveau de
guanine. Ce dispositif compliqué a pour effèt de provoquer des réverbératior.rs
multiples de la lumière entrant dans le photophore par la charr.rbre dorsale. La
lumière qui én-rerge du photophore a une intensité maximale vers le bas et
décroît pro-eressivement en se rapprochant du plan horizontal. Comme les sur-
faces rétlectrices internes sont incurvées, chaque photophore étnet une lurnière
sur un grand errc dans le plan horizontal. La distribution angulaire de la
lumière émise par le poisson est remarquablement proche de celle de I'océan,
ce qui procr-rre au poisson un camor-rtlage par contre-éclairage des plus adéquat.

Les poissons lanternes se trouvent typiquement entre 200 et 600 m de

profbnder"rr pendant le jour et migrent plus près de la surfhce pendant la nuit. Ils
représentent un composant important de la couche de brillance.

Cor.nme les cyclothones, les myctophidés possèdent de nombreux photo-
phores intralégumentaires bien développés. Ces photophores constituent de petits
spots lumineux de la taille d'une perle. Ils contiennent chacun une masse de phtt-
tocytes, un rétlecteur. une couverture de pign'rcnts et parli)is un corps gélatineux.
La couche réflectrice contient des cristaux <Je guanine. Ils possèdent leur innerva-
tion propre. Toutes les espèces ont des pl'rotophores sériés, surtout ventraux et

latéro-ventraux. Beaucoup d'espèces ont en plus des photophores sLlpra- et inll'a-
caudaux, larges blocs de tissu lumineux. qui peuvent présenter un dirnorphisnre
sexue[. Il peut exister aussi dcs photophores infia- et supraorbitaux.

+16
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Schémas illustrant le fbnctionnerrent des photophores ventraux chez le poisson
hachette Argtropelecu.s (d'après DeNroN, 197O, et DeNror,t et ol., l9-12. in
HennrNc. 1982).
A. Disposition des photophores sur Ia pârtie ventrzrle des flancs.
I]. Vue du groupe de photophores de la région anale montrant la chambre photo-
gène commune (PH). le. rél'lecteur cxterne (R) et le r.niroir argcnté interne (A).
C. Section d'un photophore montrant la position du filtre coloré (F). tèrr-nirnt
l'ouverture ventrale dc lit chambre lurnineuse (T).
D. Dispersion de [a lumière produite sur le miroir interne.
E. Réflexions rnultiples de la lumièrc émise sur le rél'lccteur externe.
F, Distribution angulaire de la lumière éntise dans le plan transversal par lcs pho-
tophores latéraux (O). La courbe en trait plein correspond à la distribution angu-
laire de la luntière du.jour dans la mer.
Orgotri:cttiorr ol tlte ventral photophores ol the hat<ltetfi.rir Argyropelecus.
A. Croups of ventral.ly directed luntinous tube.s along rltc lower part tt the.fish.
I|. Diagrctmtnuti<' yiew' o.f'tlte utrul grrnrp of phololtltore,s .showing the cornnron
photogcnic cltatnber (PH) r'onrtected to ycnlxrl reJlecting chambers butked v.ith
an intentol cun,ed reflector (A) und an e.rîcrnal half-.silveratl surfàce (R).
C. Trurtsy,erse sediotl thrcugh a single re.flettirtg tube (T).shon,ing tltc pigntentetl
lilter ( F) in the aperture of th( ph()togeric clutmlter.
D. Diagrum to sltort'tlte y.'cl'the intenrul ret'Iactor spread.s the light or)er on or(.
ct t tt e ri t t rl.t a tt d 1 

n t.s t <' ri t t rl t.
E. Multiple refle.tiorts of rays ernitt'd from the ligltt chttrnber git'ing ri.se to ctppro-
pri nte d i.s t ri b trti on of rad ianc e.

F. The artgular di,çtribution o.f light in tlrc trdnsrerse ;tlane o.l'the.fi.sh (O) com-
pared witlt tt cornputcd .vtlid curve.fi»'daylight irt tlrc sea.
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F ig. 9l. Le poisson l.rnterne Ceratosc'opelus warmingii (= tttw'nsendi) (dessiné d'après
Wst'rp-Heeo et al.. 1984) possède des organes lumineux supraorbitaux (l), des
photophores disposés en série sur la région ventrale (2) et de larges blocs de
photophores dans la région ventrocaudale (3). Ces diflérentes régions répondent à

la stimulation électrique. L'augmentation de la fréquence de stimulation entraîne
une sommation des flashes lumineux (encarts 1,2 et 3) (d'après BrnNes et CASE.

l9'/4, in HEnnrNc. 1982).
The lanter.fish Ceratoscopelus townsendi ltas a supranrbital light organ ( I ), serial

ltltolophorcs ventrolaterallt'placed (2), and irt.fi'a c'audal bloc'ks o.f lurninous
tissue (-3). Lruttinestznt responses lrt clectric'al pulses at resPecliÿel\' 10,20, ancl

-J0 H: are .slutvt'tt.

Les poissons qui ne sont pas dérangés présentent une luminescence
spontanée des photophores ventrolatéraux, tandis que les photophores caudaux
n'émettent des tlashes rapides qu'en cas de perturbations. L'intensité des pho-
tophores corporels peut être variée rapidement et de taçon synchrone. Diffé-
rentes observations montrent que les photophores sont sous contrôle nerveux
et que le neuromédiateur. dans un certain nombre de cas, est I'adrénaline
(fTg. 91).

Le rôle des photophores corporels dans le contre-éclairage est bien
démontré chez les poissons lanternes. Chez Myctophum obtusirostrum. l'inten-
sité de la luminescence suit I'intensité reçue au-dessus de la tête. Cette adapta-
tion s'exerce sur une gamme de plus de trois unités logarithmiques, incluant les

luminosités auxquelles le poisson est normalement soumis. Les changements
sont rapides, de 1'ordre de la seconde.
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LA VISION SOUS-MARINE 15.5

Chez. Mt,ctophum spinosum, on a montré te rôle prédominant <te l,ceil
dans la mesure de I'intensité lumineuse ambiante, bien que le rôle de l'organe
pinéal ne soit pas négligeable. Le photophore préorbital dirigé vers l'ceil pour-
rait jouer un rôle de référence dans la comparaison entre la lumière incidente et
I'intensité de la lumière émise par les photophores.

Un poisson beaucoup étudié pour sa bioluminescence est le poisson cra-
paud Porichly.s, qui vit dans des eaux de profondcur moyenne mais vient se
reproduire dans les eaux côtières de Californie, du printemps au début cle l'été.
Les poissons sont capturés à ce moment et peuvent être maintenus en aquarium.
Ils possèdent des rangées de photophores lumineux sur la tête et le corps, la
plupart étant ventralrx (fig.92 et 93).

Fig.92. Distribution des photophores chez Porichthvs notaru.\ (d'après srnur,r, 1969, in
WrruBns, 1992).
Rotvs of photophores along the head and the body fi'the Calijornian midsfiiptttgt
Porichtys notatus.

La structure du photophore a été décrite ainsi que son innervation syrn-
pathique. Les photophores isolés répondent à la stimulation électrique et phar-
macologique (adrénaline). De nombreuses études ont montré que porichtys utr-
lise une luciférine qui donne une réaction croisée avec la luciférase de type
Cypridina. S'il ne peut consommer d'ostracodes, il perd sa luntinescence.
L'origine alimentaire de sa luciférine a été démontrée par des expériences de
nutrition en aquarium et par l'étude de la répartition géographique cle popula-
tions de Porit'htys nototus au large de la Californie. La population vivant la
plus au Nord, ne manifèste aucune bioluminescence, bien qu'elle possède des
photophores normalement développés. ceux-ci sont dépourvus de lucifërine.
Par contre, la population Ia plus méridionale est bioluminescente et sa distribu-
tion coïncide avec celle de l'ostracode vargulct tsujii.La population au large de
san Francisco, à la limite entre les deux, présente des individus qui ont une
luminescence variable.

-+ l9
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F-ig. 93. Structure d'un photophore intratégumentaire chez Prtrit'htys nolotus (d'après
Hr,nnrNc et MontN. 1918, in WtrHens. 1992).
Detailecl slru(turc of the pltotolthore ol'Pctrichlys notatLrs rtitlt its inttcrrutiott.

La luminescence peut être induite chez les poissons non lumineux en les

nourrissant avec dif'férentes espèces d'ostracodes, mais avec aucun autre orgzr-

nisme lumineux tel qrre Gon,-oulax, Renilla el Eultlutu.sia.

L'origine alimentaire de la luciférine chez d'autres pclissons coûlme
Apogon et Puntpriacctnthus, a été montrée par des réactions croisées avec la
Iuciférase js Ç1, p ridina.

Les myctophidés utilisent quant à eux la cælentérazine, très répandue
chez les invertébrés et chez les copépodes luminescents dont ils se nourrissent.
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CHAPITRE 4

La perception du temPr."t
ocrrnrennes

lntroduction

Le milieu marin est soumis à I'alternance du jour et de la nuit, aux
marées, aux cycles lunaires et aux variations saisonnières annuelles. Ces événe-
ments, qui modifient I'environnement de façon périodique, ont une inf-luence
marquée sur la physiologie et le cyclc vital des animaux et conditionnent, en
premier lieu, leur activité et leur nutrition.

Le rythme journalier se manifeste, au niveau comportemental des orga-
nismes, dans I'alternance de périodes de repos et d'activités motrices en quête
de nourriture, mais aussi au niveau cellulaire dans les activités métaboliques, la
fbrmation d'enzymes ou la sécrétion d'hormones.

Beaucoup d'animaux marins effectuent des migrations journalières verti-
cales dans la colonne d'eau, parfbis sur des centaines de mètres. Des espèces
zooplanctoniques nagent vers la surface en clébut de soirée et s'entbncent dans
les profondeurs au petit matin. Il y a une corrélation étroite entre la profbndeur
à Iaquelle ils migrent et I'intensité de la lumière résiduelle. Les calmars et les
poissons prédateurs qui suivent leurs proies efïèctuent aussi, en 24 heures, de
g.rands déplircements verticaux.

La photosynthèse, la biclluminescence, la division cellulaire chez. le dino-
flagellé Gonyuulax pol1,scly., présentent des pics d'activité journaliers succes-
sifs qui se répètent à chaque nycthémère (fTg. 94). De tels rythmes sonr décrirs
chez beaucoup d'animaux et de plantes et dans certains cas, comme chez
G. polyedrct pour la luminescence, ils persistent dans des conditions d'éclaire-
ment constantes. Souvent, ils paraissent être endogènes et régulés par une hor-
loge biologique interne.

La photopériode journalière, mais aussi parfbis les variations de tempé-
rature ou même de salinité pour les crabes vivant sur les plages, synchronisent
I'horloge. La glande pinéale des oiseaux répond directement à la lumière tans-
mise à travers la boîte crânienne et influence le contrôle photopériodique de la
reproduction.

les réponses neuroend
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Fig. 94. Rythmes de lar photosynthèse, de la luminescence et des divisions cellulaires chez
le dinoflagellé Gonyaulax polyedra maintenu en alternance de périodes de
lumière et d'obscurité. de l2 heures chacune, ù25 "C (d'après HasrtNc;s. 1959. in
Ho,rn, 1983).
The photo.synlltetic dinoflagelldte GonylrLrlax polyedra displal's a dctil,- rltythm
show,ing regL.rlar ostillutions in luminesce nce, pfuttosyntltesis and cell divi.siort
when kept untler allenraîing light and dark periods of l2 hours each at 25 "C.

Chez Aplysia caliJ'ornica, un réseau de neurones de type pacemaker,
situés à la base de l'ceil, paraît représenter le site endogène générateur du
rythme circadien. Le rythrne est influencé à la fois par des fibres collatérales
provenant du nerf optique et par des fibres centrifuges provenant de centres
cérébraux associés à l'éveil comportemental de I'animal (fig. 95).
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Fig.95. Rythme circadien de la fiéquence des potentiels d'action enregistrés sur le nerf
optique d'un æil isolé d'aplysie. Les neurones pacemaker situés à la base de I'cril
sont à l'origine de l'activité électrique de certains axones du nerfoptique (d'après
J.rcrclEr, 198 l, in Suueur,no, 1988).
Circadian rhyrhm in the isolated eye rtf the sea hare Aplysia. Optic' nen'e slrtv's tt

.free-runnin14 rh,"-thm in the .frequenct of spt»tlttrtou.s o(ti(,n poletlti.als dis<'hurge
tlldt can ba extracellLtlarly rec'orded. The pacetnaker neuro,'ts are locctlized at the
ba,se of llte et,e.
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Chez la limule, les cellules rétiniennes présentent, en rapport avec la vie
nocturne de I'animal, des variations de sensibilité qui résultent de modifications
complexes affectant à la fbis l'étalement des cellules pigmentées, et la fbrme et
la position des cellules rétiniennes. Ce rythme circadien, qui persiste lorsque
I'animal est maintenu dans un noir constant mais qui est aboli par la section du
nerf optique, est généré par le cerveau. L'octopamine est le neuromédiateur qui
modifie, par l'intern-rédiaire de I'AMPc, la physiologie des différents types de
cellules qui composent l'ommatidie de l'æil de limule (fïg.96).

ETAT DURANT LE JOUF
lumière

ETAT DURANT LA NUIT

ÿ
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rétiniennes
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mouvement
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SIGNAUX DE L'HORLOGE
CIRCADIENNE INTRACÉRÉANRLT

Fig.96. Changements structuraux de l'ommatidie de limule produits par les signaux
cycliques de I'horloge circadienne intracérébrale. Les modifications structurelles
intervenant pendant la nuit augmentent la sensibilité des photorécepteurs dans le
noir (d'après BARLow er al.,1984, ln Sureuuno, 1988).
Eftc(î,s produced b,- the bruin circ'adian c'lot'k on the .structure of tha horseshoe
crcrb Limulus omnrcttidittm. During the nigltt, ittTtutJTotn the brain increu.ses .sensi-
tit,itt' o.f photrtreceptors brittgittg strLrcturol chunge.s. The.çe included moÿement qf'
pigmettt tells to tr.'iden the lens aperture, outtÿard move,nent of rerinular cell.s and
rh u ltl t tntc re t ontlt re.t.t it m.

La production de neurohormones dans les pédoncules oculaires des crus-
tacés décapodes suit aussi une périodicité circadienne.

Les animaux intertidaux ont des rythmes d'activités correspondant aux
cycles des marées comme d'ailleurs les espèces qui s'en nourrissent. Ce sont
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160 CHAPITRE 4

les facteurs environnementaux qui entraînent ces rythmes biologiques. Le crabe
Carcinu.s tndenas montre à la fbis des rythmes tidaux et journaliers. ll recherche
sa nourriture plus activement pendant la marée haute nocturne que diurne tandis
que les cellules pigmentaires qui assurent sa coloration atteignent un étalement
maximum au milieu de la journée. lui donnant une pigrnentation plus fbncée.

La reprocluction du poisson Leurestltes tetllti)^ se déroule sur les plages de
Calitirrnie à des moments précis qui clépendent à la tbis de rythmes nycthémé-
raux. ti«laux et silisonniers. Le fiai se répète depuis le printernps juqu'au rnilieu
de l'été, pendant la nuit et durant les marées de vives eaux qui interviennent
trois à quatre .ior,rrs après la nouvelle ou la pleine lune. Les f'emelles inrplantent
leur queue profirndément dans le sable et émettent des milliers d'ceut\. fécondés
par les mâles qui enlacent les fèmelles. Les adr-rltes retournent ensuite àr la mer,
emportés par Llne vague descendante. Les ceufs éclosent deux semaines plus tard
en coïncidence avec de nonvelles marées de grande amplitr-rde.

L'histoire vitale du saumon Oncorltynchus tterko et de son parasite
Pltilr»tenta est particulièremenl exemplaire. Le poisson vit environ quatre ans

dans les eaux de l'océan Pacifique, atteint un poids de cinq à dix livres, traverse
des milliers de kilomètres et revient au printemps dans les eaux supérieures
d'une rivière où il se reprodr-rit et meurt. Au même moment, un de ses néma-
todes parasites. Philonema oncorhync'hi, qui a été acquis par voie alimentaire
par le jr"rvénile pendant son séjour en eau douce, et qui a suivi passivement tout
ce périple. arrive ir maturité et se reproduit dans la cavité péritonéale du saumon
fèrnelle. Pendant le fiai. les nématodes. rcmplis de milliers de larves, tombent
dnns I'eau avec les crufs de saumon. Subissant un choc osmotiqLle, les vers gon-
f-lent et éclatent. libérant les larves qr,ri intèctent les copépodes (Clr'1r.rr.ç). Ceux-
ci constituent la nourriture des juvéniles. Dans cet exemple, le saumon et le
parasite ont une seule période de reproduction à la f in de ler-rr vie, en synchroni-
sation saisonnière avec les exigences nécessaires à la réussite de la génération
suivante.

Les migrations ne sont pas seulement liées aux contingences de la repro-
duction mais peuvent représenter des étapes nécessaires pour satisfaire des
besoins nr-rtritif.s qui varient avec la croissance des individus. Beaucor-rp d'inver-
tébrés n'rarins. vers, mollusques, crustacés commencent leur vie comme des
Iarves planctoniques nageant librer.r.rent alors que les adultes sont fixés ou ben-
thiques. Le homard descend la nuit sur les fonds marins pour manger toute une
v:rriété de moules, clc vers, de poissons, d'algues alors que ses larves r-nicrosco-
piques se nourrissent du plancton en surface. Des larves de poissons efÏectuent
des migrations pendant leur développement depuis leur lieu d'éclosion vers des
sites de nutrition qui conviennent aux juvéniles, avant de rejoindre enfin les
lieux de nutrition des adultes.
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Les cycles saisonniers gouvernent différentes fbnctions chez beaucoup
d'animaux, régulant la mue, les métamorphoses, les rnigrations et la reproduction.
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Le changen-rent de la durée de lzr photopériode est un facteur majeur dans
le déclenchement de ces séquences vitales dans lesquelles s'intègrent les cycles
de croissance, les métamorphoses, les migrations et la reproduction. II paraît de
plus en plus évident que ce sont à la fbis des éléments nerveux et endocriniens
qui interviennent dans la synchronisation des fbnctions biologiques avec les
modifications périodiques de I'environnement.

Chez les mammifères. les neurones du noyau suprachiasmatiqr,re de
l'hypothalarnus sont directement impliqués dans la genèse des rythrnes joulna-
liers. Ils reçoivent des informations directes de la rétine sur la durée de la pho-
topériode. C'est par ces voies nerveuses que la lumière exerce un effèt inhibi-
teur sur la production de mélatonine par la glande pinéale, qui présente à ce
point de vue un rythme nycthéméral très marqué. L'ef'fèt majeur de cette hor-
mone est antigonadique, ce qui explique comntent les changements saisonniers
de la durée du jour influencent les comportements reproducteurs. Quand Ies

.iours raccourcissent en automne, la sécrétion journalière de nrélatonine
s'accroît, tendant à supprimer la sécrétion d'hormone gonadotrope hypophy-
saire et donc la tbnction gonadique.

4.1. Les circuits neuroendocriniens

Neurosécrétion

Présentes chez les vertébrés et les invertébrés, les cellr-rles neurosécré-
trices ont été identifiées dans le systèr.ne nerveux bien avant qr.re le concept de
neurosécrétion ne soit apprécié dans toutes ses dimensions.

Un centre neurosécréteur est cornposé des corps cellr-rlarires des neu-
rones qui synthétisent les neurohormones, et des voies axonales clui les transfè-
rent à leur site de libération dans la circulation sanguine. constituant l'organe
neurohémal.

Les cellules nerveuses sont des neurones typiques avec des corps cellu-
laires monopolaires ou bipolaires, très souvent de grande taille. Leurs axones
peuvent parcourir de longues distances. Ils sont aisément identifiables car ils
contiennent en abondance des grernules de neurosécrétion. Ces produits sont
fbrmés au niveau du réticulum endoplasmique rugueLlx et compactés en gra-
nules dans I'appareil de Golgi. Les neurohormones sont typiquement des neuro-
peptides. Ceux-ci sont transportés en file dans les axones jusqu'au site
neurohémal.

Les neurones sécréteurs ont des propriétés bioélectriques convention-
nelles. La quantité de neuromédiateur émise est proportionnelle à la fréquence
de la décharge de potentiels d'action.

-12-5
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La neurosécrétion peut être libérée au niveau d'une terminaison non spé-
cialisée de I'axone, mais il existe souvent une organisation anatomique spéci-
fique pour faciliter la diffusion de la neurohormone dans le système vasculaire.
Chez les gastropodes et les mollusques céphalopodes, les surfaces neurohé-
males se situent au niveau du perineurium couvrant Ie système nerveux et les
neurosécrétions doivent diffuser à travers cette couche conjonctive avant
d'atteindre le sang. Certains axones pénètrent dans les tissus périphériques et
libèrent la neurohormone directement au niveau de l'organe cible (fig. 97).
Cette commande nerveuse directe ne se retrouve, chez les vertébrés, qu'au
niveau de la pars intermedia de I'hypophyse.

centre
neurosécréteur

neurones

vaisseau sanguin

Fig. 97. Surfaces neurohémales chez un mol-
lusque gastropode pulmoné. Les axones
peuvent se ramifier dans ['enveloppe con-
jonctive qui entoure le systèrne nerveux
central. les nerfs périphériques, connectifs, et
commissures, ou se terminer dans 1'organe
cible périphérique (d'après Jossp er a/..
1983, irz Wtrunns, 1992).
Neurohemttl ureas in pulnutrtate gastropods.
Neurohorntortes diJfuse Ihrottgh the perinett-
rium covering the nerves ond c'onnet'|ive.s
before reaching the blootl or are direttly re-
lettsecl in peripheral target organs.
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Les neurosécrétions hypothalamiques des vertétrrés se répartissent
dans deux organes neurohémaux. Les cellules nerveuses sécrétrices du noyau
supraoptique et du noyau paraventriculaire de I'hypothalamus, possèdent de

longs axones qui se terminent dans l'hypophyse postérieure. Des dilatations
des terminaisons axonales servent au stockage des neurosécrétittns. Les hor-
mones (ocytocine, vasopressine) sont libérées dans le courant sanguin vers les

organes cibles (muscles lisses, rein). Les axones provenant des autres régions
hypothalamiques se terminent sur les capillaires de l'éminence rnédiane, à la
base de I'hypothalamus postérieur. Leurs neurosécrétions sont déversées dans
le système vasculaire porte hypophysaire et conduites directer.nent à I'hypo-
physe antérieure, glande endocrine complexe qui est I'organe cible.
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Organisation

Les cellules neurosécrétrices répondent à des arcs réf'lexes comparables à

ceux qui activent les neurones moteurs. L'arc réflexe nerveux décrit la trans-
duction de la stimulation d'une cellule sensorielle en une réponse motrice ef-fec-
trice par I'intermédiaire d'un neurone central.

Chez les invertébrés, il s'agit souvent d'un circuit de premier ordre, la
neurosécrétion agissant directement sur l'organe cible. L'inhibition du dévelop-
pement reproducteur par une neurohormone chez les annélides, et le contrôle de
I'expansion des pigments dans les cellules pigmentaires distales des yeux des
crustacés en sont des exemples (fïg. 98).

Ces circuits ne sont pas fréquents chez les vertébrés. On citera, chez les
mammifères, le relargage par la neurohypophyse de I'ocytocine, qui amplifie
les contractions utérines au moment de la parturition et provoque l'émission du
lait par la glande mammaire en réponse à la succion.

Plus souvent, les neurosécrétions sont des messagers intermédiaires qui
ne s'adressent pas directement à I'organe cible. Elles régulent plutôt la sécré-
tion d'une glande endocrine classique. Dans ce cas, il s'agit d'un circuit neu-
roendocrinien de deuxième ordre. Un exemple est le contrôle neurosécréteur
de la mue chez les crustacés par lequel les centres neurohémaux des pédoncules
oculaires, inhibent périodiquement la production de I'hormone de mr.re par
I'organe Y. Ce type de relation neuroendocrinienne est cornmun aux vertébrés
et aux invertébrés.

Le circuit de troisième ordre comprend deux organes endocriniens
classiques interposés entre le système nerveux central et la cellule etTèctrice. Ce
contrôle multiendocrinien est plus caractéristique des vertébrés. Par exemple,
les gonades sécrètent des hormones stéroïdes en réponse aux hormones gonado-
tropes de l'hypophyse antérieure, dont le tbnctionnement est à son tour régulé
par les neurosécrétions de I'hypothalamus.

Un certain nombre de tissus endocriniens fonctionnent indépendamment
d'un contrôle nerveux direct. On trouvera des exemples au niveau du rein, du
foie, du pancréas et du tube digestif des vertébrés.

Le système endocrinien et le système nerveux moteur sont des systèmes
effecteurs aussi importants l'un que l'autre. Ils sont comparables à bien des
points de vue. Dans chacun d'eux, le messager est un médiateur chimique, hor-
mone ou neurotransmetteur, sécrété par une cellule spécialisée, endocrine ou ner-
veuse et destiné à des cellules cibles capables de recevoir ce message chimique.

Une différence essentielle entre les deux systèmes efÏècteurs réside dans
la vitesse d'action du système nerveux, par rapport au système endocrinien,
celui-ci produisant des effets plus lents mais plus durables.
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lumière, le pigment distal se disperse et entoure le cône cristallin. Le pigrnent
rélléchissant se retire sous la r-nembrane basale de I'ommaticlie. Les migrations
des pigments distaux dépendent des neurosécrétions des pédoncules oculaires
(pd, pigment distal ; pp, pigment proxirnal ; pr. pigment réIléchissant) (d'après
Reo, 1985, irz Wrrsgns, 1992).
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4.2. Le système neuroendocrinien des vertébrés

On peut imaginer un archétype hypothétique pour résumer l'évolution
du système endocrinien fondamental des vertébrés. A côté de la tbrmation des
centres neurosécréteurs, représentés par I'hypothalamus et la neurohypophyse
et par le complexe médullaire de I'urophyse chez les poissons, les changements
évolutifs essentiels se situent au niveau du tube digestif antérieur et du tissu
néphrogène (fig.99).

hypophyse
postérieure

complexe pariétal
et pinéal

ceil cerveau
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Fig. 99. Systèrne endocrinien d'un archétype hypothétique de vertébré (d'après Hoen
1965, irt WIlunns, 1992).
Endocrine svstent of an urchetvpctl vertebrete.

La poche de Rathke. expansion du plafbnd de la cavité buccale embryon-
naire, se met en rapport avec la neurohypophyse et forme I'hypophyse anté-
rieure. La jonction des deux tissus constitue Ia pars intermedia de I'hypophyse.

La thyroide est l'homologue de I'endostyle des céphalocordés. Celle de
la lamproie adulte se développe lors de la métamorphose, à partir de I'endostyle
mucosécréteur de I'amrnocète. Les cellules sécrétrices diffuses du tractus
gastro-intestinal fournissent le contrôle enclocrinien de la digestion. L'évolution
aboutit à I'individualisation du pancréas. Les poches branchiales embryonnaires
3 et. 4 fbrment les parathyroïdes et les corps ultimobranchiaux impliqués
dans les régulations ioniques.

Au niveau des tissus rénaux, se diflérencient la glande interrénale puis
le cortex surrénalien. Le tissu chromafïine. intir.nement associé au développe-
ment clu rein, fbrme la médullosurrénale. C'est un tissu dérivé des crêtes neu-
rales. qr-ri est I'homologue d'un ganglion sympathique. La crête génitale donne
naissance aux gonades qui possèdent une firnction endocriniennc déternrinante.
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Clandes endocrines classiques

Le système endocrinien classique consiste cn une série de glandes dé-
pourvues de canaux excréteurs. Ce système paraît plus diversifié chez les verté-
brés que chez les invertébrés qui dépendent plus directement de leur système
neuroendocrinien pour leur régulation périphérique. Chez les vertébrés, le
contrôle neuroendocrinien des fbnctions périphériques s'exerce néanmoins par
les circuits de second et troisième ordre.

La thyroide

Les acini thyroïdiens sécrètent la thyroxine, molécule iodée, dont les
efTets morphogénétiques et métaboliques sont extrêrnement variés. Son action
dans la maturation morphologique porte sur la vitesse du développement en
général, la croissance osseuse. dentaire et celle des rayons des nageoires chez
les poissons, la prolifération des cellules épidermiques, la promotion de la mue,
le dépôt de pigments épidermiques, le développement du système reproducteur,
du système nerveux central et du tube digestif, la régénération des tnembres.

La thyroxine stimule la métamorphose des têtards de grenouille et celle
de certains poissons, comme le saumon. Ses efÏets métaboliques sur le système
nerveux se traduisent dans I'abaissement des seuils de sensibilité aux stimuli, la
rapidité des réf-lexes moteurs et l'acuité mentale.

Les corps ultimobranchiaux, les parathyroïdes et les
corpuscules de Stannius

Les hormones sécrétées par ces diftérentes glancles sont impliquées d:rns

l'homéostasie du calcium. Leur action se porte sur difTérents organes cibles qui
assurent la constance de la teneur en calcium du sang (calcémie) (fÏg. f 00).

Le squelette constitue un réservoir de calcium ; le tube digestif repré-
sente le site d'absorption et le rein, le site d'excrétion. Les branchies des pois-
sons sont aussi associées à la régulation du métabolisme du calcium. Les hor-
mones hypercalcémiantes vont, pour compenser une hypocalcémie, c'est-à-dire
un déficit en calcium du compartiment sanguin, favoriser la résorption du tissu
osseux, diminuer les pertes au niveau du rein et stimuler l'absorption intesti-
nale. A I'inverse, les hormones hypocalcémiantes vont assurer le dépôt de
I'excès de calcium sanguin dans le tissu osseux et augmenter l'excrétion rénale.

Tous les vertébrés, à I'exception des cyclostomes, ont une paire de corps
ultimobranchiaux. Chez les mammifères, ils sont incorporés dans la thyroïde, et
y sont représentés par les cellules C. Ils sécrètent la calcitonine, un polypeptide
de 32 acides aminés, qui possède une activité hypocalcémiante chez les mam-
mifères mais qui, chez les poissons, contrôle la balance hydrique.

Les parathyroïdes ne sont présentes que chez les vertébrés tétrapodes

+10
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Fig.100. Schéma ilustrant les échanges de calcium qui existent entre les liquides orga-
niques et les os, les reins, les tissus mous et le contenu intestinal (d'après
Wrruexs, 1992).
Calc'ium exchanges betw'een plasma, bone, soft //.ss./c.§, inte.çtinal content and
kidnev.

Elles sécrètent la parathormone qui est une longue chaîne polypeptidique de
84 acides aminés ayant une activité hypercalcémiar.rte. Elle agit sur la résorp-
tion du calcium au niveau des tubules rénaux et du tube digestifet provoque par
ailleurs une décalcification du tissu osseux. La vitamine D ou calciférol" un
dérivé du cholestérol, est un cofircteur indispensable.

Les poissons dépourvus de cellules parathyroïdiennes, utilisent d'autres
hormones pour réguler I'homéostasie du calcium. Attachés ou incorporés au
rein des téléostéens, les corpuscules de Stannius (fig. 101) sécrètent une hor-
mone protéique hypocalcémiante, I'hypocalcine, qui modifie l'absorption du
calcium par les branchies. La prolactine et l'ACTH hypophysaires ont un
effet hypercalcémiant.

sang et milieu
extracellulaire

Ca'.

(calcémie)

.13 1

_____-_



I6I] CHAPITRE 4

Le cortex surrénalien et la médullosurrénale

La région corticale des glandes surrénales produit différents stéroides,
qui sont classés en deux groupes, suivant leur mode d'action. Les glucocorti-
coïdes. comme la cortisone, ont des effets métaboliques alors que les rninéralo-
corticoïdes, comme I'aldostérone, interviennent dans les régulations hydrorni-
nérales.

Le tissu surrénalien des vertébrés supérieurs se retrouve dans les glandes
interrénales des sélaciens. Chez les téléostéens. celles-ci constituent la tête du
rein. Le lissr"r surrénalien est incorporé au rein des batraciens et ne firrme des
organes dif'férenciés qu'àr partir des reptiles (fig. 1011.

" tête " du
rein

tissu
chromaffine

glande
interrénale

corpuscules
de Stannius

Sélaciens Téléostéens Urodèles

Anoures Reptiles Oiseaux [/ammifères

Fig. 10f. Disposition du tissu surrénalien et du tissu chr<;maffine au niveau du rein de
difïérents vertébrés (d'après Wrluens. I 992).
Arrangentenl of the cltrutrnafJin tissue urul tlte odrernl corticerl li.s.sue wltich ctre
ttssr.tt'iatetl to the kidttey.s of vurious yertebrtfies.

Les corticostéroïdes ont une large gamme de fbnctions chez les vertébrés
inférier-rrs incluant les régulations métaboliques, I'iono- et I'osn.rorégulation et
les comportements migratoires. On citera en particulier leur rôle dans l'osmoré-
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gulation chez les pclissons amphibiotiques et chez les oiseaux ntarins qui possè-
dent des glandes à sel très inlportantes. Ils sont aussi impliqués dans I'adaptation
aux stress environnementaux et dans la régulation des réponses immunitaires.

La partie centrale de la glande surrénale contient les cellules chromaf-
fines, neurones sympathiques modifiés, qui synthétisent les catécholamines.
adrénaline et noradrénaline. Elles fbrment des amas le long dr.r bord médian <Jr-r

rein des sélaciens, et sont associées dans la « tête du rein , des téléostéens. aux
cellules sécrétant les corticostéroïdes.

Les catécholamines sont produites en réponse àl une série de stress phy-
siologiques tels que l'activité physiqr"re dans le combat et la fïite, I'anoxie, les
hérnomagies. la déshydratation, le jeûne. Les réponses physiologiques sont des
réponses à court terme, comme la libération de glucose dans le sang, I'augmen-
tation du débit cardiaque. la redistribution du débit sanguin. la sudation.

La médullosurrénale est sous le contrôle des neurones préganglionnaires
du système nerveux sympathique.

Les gonades

Elles sécrètent les stéroïdes sexuels, androgènes chez le mâle, æstro-
gènes et progestérone chez les femelles.

Le système gastro-entéropancréatique

Les cellr"rles du système gastro-entéropancréatique, comme les cellules
hypophysaires et les pinéalocytes, sont considérées comme des paraneurones.
Ce sont des cellules endocriniennes qui sécrètent des hormones peptidiques et
qui dériveraient des cellules de la crête neurale embryonnaire.

Elles sont dispersées dans les muqueuses du système digestif ou regrou-
pées en petits agrégats. Le rôle général de ces sécrétions est de réguler la trans-
tbrmation de la nourriture ingérée en nutriments absorbables, la cclntraction de
la vésicule biliaire, la sécrétion du pancréas exocrine et la mobilité du tube
digestif.

La gastrine contrôle la sécrétion acide de I'estomac. Sa synthèse par la
muqlreuse stomacale peut être stimulée par un peptide GRP (Gastrin Reuli.;ittg
Peptide), ou inhibée par un GIP (Gastrin Inhibiting Peptide). par Ia cholécysto-
kinine (CCK) et la sécrétine qui sont des horr.nones cluodénales. La gastrine
active également la sécrétion du pepsinogène. Chez les vertébrés inférier-rrs.
c'est la cholécystokinine clui joue son rôle d'activateur de la sécrétion gastriqr-re.

La cholécystokinine provoque [a vidange de la vésicule biliaire. Elle
active aussi la sécrétion du pancréas, dont elle stinrule les cellules exocrines. Lir
sécrétine duodénale y tàvorise la production de bicarbonate.
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Le pancréas endocrine consiste en agrégats de différentes cellules, épar-
pillés dans le pancréas exocrine, et qui forment les îlots de Langerhans. On dis-
tingue quatre types dc cellules. Les cellules A, B. D et PP sécrètent respective-
ment le glucagon, I'insuline, la somatostatine et le polypeptide pancréatique. La
sécrétion de ces cellules est contrôlée par les hormones et les métabolites san-
guins, par stimulation nerveuse, et par des sécrétions paracrines inhibitrices
produites par les cellules adjacentes. Par exemple, les cellules D, qui sécrètent
la sonratostatine, peuvent inhiber la libération d'insuline, de glucagon et de
polypeptides pancréatiques par les cellules voisines.

L'insuline est l'hormone hypoglycémiante. Sa sécrétittn est déclenchée
par une augmentation de la teneur en glucose sanguin (hyperglycémie). Le glu-
cose réagit avec des récepteurs membranaires des cellules B du pancréas, y pro-
voquant une décharge de potentiels d'action et une augmentation de la perméa-
bilité au calcium qui entraîne I'exocytose des granules contenant I'insuline. De
fàçon générale. I'effet cle I'insuline est de promouvoir les voies anaboliques de

synthèse du glycogène. des triglycérides etdes protéines. A I'inverse, le gluca-
gon est I'hormone hyperglycémiante assurant la dégradation du glycogène
dans le fbie et la néoglucogenèse.

L'hypophyse antérieure

Un certain nombre des glandes endocrines classiques (thyroïde, cortico-
surrénale, gonades) sont sous Ie contrôle de sécrétions de I'hypophyse anté-
rieure qui produit des hormones trophiqr"res : thyréotrophine (TSH). cortico-
trophine (ACTH) et gonadotrophines (FSH et LH). De façon générale, la
FSH assure Ia gamétogenèse dans les cellules de Sertoli et les follicules ova-
riens. et la LH induit la secrétion de stéroïdes dans les cellules interstitielles du
testicr-rle et les cellules fblliculaires (voir plus loin fig. 103).

La prolactine possède des rôles variés chez les vertébrés inférieurs. Elle
intervient dans l'osmorégulation, la croissance et le développement, la repro-
duction, alors que chez les mamnrifères elle induit la lactation.

L'hormone somatotrope (STH) clu hormone de croissance (GH) possède
une série d'actions métaboliques. Chez les mammifères, elle provoque la sécré-
tion par le fbie de la stomatomédine qui active la division cellulaire dans les
plaques épiphysaires des os longs.

La libération des hormones hypophysaires est soumise à un ensemble de
circuits de contrôle comprenant des mécanismes de fèedback nerveux et endo-
crinien. Ces circuits peuvent être courts ou longs selon que 1'hormone sécrétée
contrôle sa propre sécrétion ou que celle de I'organe cible fèrme la boucle neu-
roendocrinienne.

+l+
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La pars intermedia de l'hypophyse

L'importance de cette région de I'hypophyse est très variable chez les
mammifères. Elle est absente chez les baleines et, chez l'homme adulte. elle
involue complètement après la naissance. Elle sécrète, à l'instar des cellules
corticotropes de l'hypophyse antérieure, de la proopiocortine, polypeptide pré-
curseur cl'un certain nombre d'hormones. Ce peptide est clivé successivement
en p-LPH et ACTH, en o-MSH, et ensuite en d'autrcs peptides, comrne la
P-MSH et difTérentes enképhalines et endorphines (fig. 102).

HYPOPHYSE
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[]-LPHACTH
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INTERIVEDIA

ta§1_l ACTH

o MSH CLIP

O-LPH

il endorphine

Il-rvsH y-endorphine

-E§{

T LPH

--+
0-endorphine

enkephaline

Fig. 102. Principales hormones peptidiques résultant du clivage de la proopiocortine.
polypeptide précurseur, synthétisé dans les cellules de l'hypophyse anrérieure
(en haut) et de la pars intermedia (en bas). Les cellules de I'hypophyse anté-
rieure produisent aussi des quantités faibles d'a-MSH, de CLIP, d'endorphines
et autres peptides (d'après LEnNpn, 1981, in WITHERS, 1992).
A large pre(ur.\or peptide, pnt-opiotttrtirt, i.s :;u-nthesi:.ed in anteriot. ltituitarl,
cells (upper) and intermediate pituitttrt' (lov;er). Proteolt,tic cleavages ot difier-
ent re.sidues.form an adrenoc'roticotoltic horntone (ACTH), a lipotntpir: ltor-
nnne (B-LPH)and y-MSH. In pars intermedia cell.s a nunt!>er o.f smaller
peptide.l are procluced (endorphins and enkepltulins).

La mise en évidence dans le cerveau des mammifères de récepteurs opia-
cés a conduit à I'identil'ication des enképhalines et des endorphines. Ces pep-
tides ont un certain nombre de fonctions physiologiques incluant la régulation
des sécrétions endocriniennes de I'hypothalamus, la défènse analgésique conrre
les stimuli douloureux, la modulation du système nerveux végétatif et du com-
portement.

Les MSH sont des hormones mélanotropes chez les vertébrés infé-
rieurs, cyclostomes, poissons et amphibiens. Elles contrôlent la synthèse de la
mélanine et sa dispersion dans Ies chromatophores. Chez les vertébrés infé-
rieurs, le changement de coloration en réponse à I'affaiblissement de la lumino-
sité du fond, est dû à l'accroissement du nombre de n.rélanophores, aussi bien
qu'à la production de mélanine. Les mélanocytes épiclermiques déposent aussi
de la mélanine de fàçon extracellulaire, sous forme de mélanosomes qui sont
absorbés par les autres cellr.rles épidermiques. L'absence de lun-rière oll un fond
noir augmente la sécrétion de la MSH qui assure la dispersion des pigments
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dans les mélanophores et leur rétraction dans les iridophores. Une hormone de
l'hypophyse postérieure des vertébrés inférieurs, 1a MCH, possède un effet
antagoniste sur les chromatophores.

La glande pinéale

Le complexe pinéal des vertébrés inférieurs comprend la glande pinéale
proprement dite et l'organe parapinéal, qui fbrme I'ceil pinéal ou pariétal. Ce
complexe assure des fonctions photoréceptrices et sécrétrices. L'organe pinéal
contient des cellules sensorielles semblables aux photorécepteurs de la rétine.
Au cours de l'évolution vers les vertébrés supérieurs, les connections nerveuses
vers le cerveau se réduisent et disparaissent progressivement. Lâ structure
caractéristique des photorécepteurs se modifie et ceux-ci se transfbrment en
cellules sécrétrices typiques. La glande pinéale produit la mélatonine, qui
concentre la rnélanine dans les chromatophores des vertébrés inférieurs (cyclo-
stomes, téléosteens, tétards de grenouilles). Chez les mammifères, la glande
pinéale est impliquée dans 1a régulation des tliorythmes. La synthèse de la
mélatonine suit un rythme nycthéméral entraîné par des fibres noradrénergiques
sympathiques qui dépendent de I'activité du noyau suprachiasmatique de
l'hypothalamus.

Le pinéalocyte des mammifères contient aussi des hormones hypophy-
siotropes et des octapeptides, décrits ci-dessous. dont le rôle dans la glande
pinéale n'est pas bien connu.

Les centres neurosécréteurs

Les neurosécrétions hypothalamiques

La sécrétion des hormones hypophysaires est sous la dépendance de neu-
rosécrétior.rs hypothalamiques appelées facteurs de libération (Realisirtg
Factors) auxquels peuvent s'ajouter dans certains cas des facteurs inhibiteurs
(IF). On citera le GRF pour l'hormone de croissance et la sclmatostatine (GIF),
qui inhibe la sécrétion de cette dernière, le CRF pour la corticotrophine, le TRF
pour la thyréotrophine, le FRF et Ie LRF pour les gonadotrophines, le PRF et Ie
PIF pour la prolactine. un MRF et un MIF pour les hormones mélanostimu-
lantes (fig. 103).

{ nig. to-t Systèrle hypothaloma-hypophysaire de contrôle neuroendocrinien chez les
mammilères. Er-r haut, schéma montrant les relations entre les noyaux neurosé-
crétcurs de l'hypothalamus et l'hypophyse. Les facteurs de libération hypothala-
miques (-RF) sont déversés dans la circulation porte hypophysaire en direction
de l'hypophyse antérieure (flèche pointillée). Les neurones dopaminergiques
(DA: dopamine) du noyau arqué contrôlent la sécrétion des facteurs de
libération (d'après MouNlc,rsrle, 1980, irr SHneHEno, 1988).
Generali:.ed scheme.for neurendoc'rirte contntl in mamntals showing the neuros-
ecretorl relcttionsltips berween h-v1tothalamus and the pituitorv. Secretion by
utlenohtltophy.seal c'ells is regulated bv ht'ltophvsiotntpic' neuropeptides .from
the hypotholamus (-RF) di.srributed br a special portal circulution. Dopom-
inergic (DA) cells tllodulote the output o.f those rel.easing.fttctors b'- the
Itv pttthal u nt i c ne u ro s e c re to rÿ c e ll s.
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174 CHAPITRE 4

L'hypophyse postérieure

Les hormones neurohypophysaires sont des octapeptides d'un poids
moléculaire d'environ 1000, comportant un anneau pentapeptidique fermé par
le pont disulfure d'une molécule de cystine, et une chaîne latérale de trois
acides aminés. Elles ne diffèrent que par les acides aminés en position 3, 4 et 8.
Leurs efl-ets, «lécrits depuis longtemps chez les mammifères, se traduisent par
des contractions de I'utérus et l'éjection du lait au niveau de la glande mam-
maire d'une part, et par une élévation de la pression sanguine et une activité
antidiurétiqr"re d'autre part. L'etï'et sur la contraction des muscles lisses de l'uté-
rus et sur les cellules myoépithéliales des glandes mammaires relève de
I'action ocytocique initialement décrite. tandis que I'efïèt sur la perméabilité
hydrique dr,r tubule rénal et ses conséquences sur la pression sanguine, relèvent
de I'action de l'horn'rone antidiurétique (ADH) ou vasopressine (AVP).
Actuellement l0 octapeptides ont été décrits dans la série des vertébrés qui s<lnt
répartis en peptides basiqr,res, responsables des activités antidiurétiques et
hypertensives, et en peptides neutres, dont les effets sont pré<lominants sur les
rnuscles lisses en particulier tlu système reproducteur.

L'arginine vasotocine (AVT) est considérée comme la molécule ances-
trzrle. Seule présente chez les cyclostomes, elle persiste dans toute la série évo-
lutive des vertébrés, et on la retrouve dans la neurohypophyse des fcetus de cer-
tains manrmifères. L'AVT diminue la filtration glomérulaire au niveau du rein,
et accroît la réabsorption d'eau au niveau des tubules distaux, chez les vertébrés
inférieurs.

L'urophyse

L'urophyse est un organe neurohémal que I'on ne rencontre que chez
les poissons. Les sélaciens possèdent des cellules neurosécrétrices dans la
moelle épinière, les cellules de Dahlgren. Ce sont des cellules nerveuses
géantes qui envoient leurs axones à la face ventrale de la moelle épinière pour
entrer en contact avec des vaisseaux sanguins de façon peu structurée.

De même, beaucoup de téléostéens ont un groupe de cellules neurosécré-
trices localisé dans la moelle épinière qui forme ici un organe neurohémal bien
défini. L'urophyse sécrète un certain nombre de neurohormones peptidiques,
les urotensines, qui contrôlent chez ces poissons l'osmorégulation et la
contraction des muscles lisses du tractus génital pendant le tiai. L'urotensine I

augmente la pression sanguine, l'urotensine II potentialise la contraction mus-
culaire, I'urotensine III agit sur la perméabilité au sodium des branchies, et
l'r-rrotensine [V a des effets similaires à ceux de la vasotocine.

Commentaires sur le mode d'action des hormones

La spécificité d'une hormone n'est pas liée uniquement à sa structure
chimique. Elle dépend fbndamentalement de la structure tridimensionnelle du
récepteur présent sur la cellule cible.
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Le récepteur est soit une protéine qui est encastrée dans la membrane
cellulaire, soit une protéine cytoplasmique ou nucléoplasmique. Les hormones
hydrosolubles se fixent sur la membrane plasmique : c'est le cas des peptides
et des amines. Leur mode d'action par l'intermédiaire d'une protéine G et d'un
second messager a été largement décrit.

Les hormones liposolubles, cornme les stéroïdes et la thyroxine, tou-
chent directement les récepteurs intracellulaires. Les stéroïdes difÏusent dans le
cytoplasme et se lient à un récepteur spécifique fbrmant un complexe stéroïde-
récepteur qui pénètre dans le nucléoplasme et qui présente une grande afÏinité
pour le DNA. Il y a modification de la transcription. Les nouveaux RNA mes-
sagers activent dans le cytoplasme la synthèse de protéines spécifiques. Celles-
ci peuvent être des protéines régulatrices, des composants de la structure cellu-
laire ou des sécrétions déversées dans le milieu extracellulaire. Cette action
directe sur le génome explique le pouvoir morphogénétique de ces hormones
liposolubles.

4.3. Les migrations de reproduction chez les poissons

Généralement, la reproduction est une activité cyclique ou saisonnière.
Elle est accordée avec précision aux conditions du milieu, de telle sorte que les
jeunes apparaissent au moment où la nourriture est abondante et où les autres
conditions du milieu sont optimales pour la survie. Les changements saison-
niers de température, de photopériode, d'humidité, de composition chimique du
milicu ou des fàcteurs sociaux, sont autant de signaux externes qui peuvent ser-
vir de déclics. pour I'enclenchement des facteurs physiologiques associés.

Ce sont des hormones qui contrôlent le développement des structures
sexuelles et synchronisent les événements reproducteurs.

La différenciation et la croissance des gamètes sont un nécessaire pré-
lude à la reproduction. Chez beaucoup d'espèces, la fêmelle mobilise des quan-
tités massives de nourriture, qui sont stockées dans les æufs sous fbrme de
vitellus. Parfbis les rnâles comme les femelles mettent en réserve une quantité
abondante <Je lipides dans leurs tissus sous-cutanés, leurs muscles ou leur fbie,
en anticipation de grandes migrations ou d'un jeûne prolongé.

Le développement des caractères sexuels secondaires, de poches incu-
batrices pour les jeunes, et des modifications préparatoires du tractus génital
interviennent fiéquemment. Le comportement de reproduction synchronise les
activités mâles et femelles. Il peut inclure la construction d'un nid, des parades
nuptiales, des soins parentaux aussi bien que I'acte sexuel lui-rnême. Chez cer-
tains animaux, chacun des ces événements dépend d'une hormone spécifique.

Chez les vertébrés, I'hypophyse antérieure, par ses hormones gonado-
tropes, relie Ies centres neurosécréteurs du cerveau au tissu endocrinien des
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176 CHAPITRE 4

gonades. Cet ensemble tbrme un système délicatement balancé por-rr le déroule-
ment temporel de la reproduction. le développement des gonades et la différen-
ciation des caractères sexuels secondaires. Ces différentes hormones hypophy-
saires et gonadiques. associées au système nerveux lui-même, régulent le
comportement reproducteur.

La liaison neurosécrétrice, entre I'environnement externe et les proces-
sus de reproduction, est primitive et s'est probablement établie très tôt dans
l'évolution aninrale:on la retrouve chez les invertébrés inférieurs et il est pro-
bable que la liaison hypothalamo-hypophysaire était déji\ présente chez les
fbn.nes prin-ritives de vertébrés. L'étr-rcle des vertébrés existants montre que sa

signil'ication clans la reproduction s'est accrue au cours de la phylogenèse.

Chez certains agnathes (pétromyzontidés), l'hypophysectomie a des
e1'lets bear-rcoup moins drastiques que chez les gnathostonres. Chez le mâle de

la lan-rproie. cette opération retarde mais n'élimine pas la production de sperma-
tozoïdes. Chez la fèmelle. la croissance de I'ovaire est postposée rnais les
oocytes en développement ne dégénèrent pas. Chez tous les autres vertébrés,
I'ablation de I'hypophyse conduit à la cessation de la spermatogenèse et i\
I'atrésie des ovaires. Ces études concernant les lamprt>ies suggèrent que pen-
dant la phylogenèse. l'hypophyse antérieure a cl'abord exercé un ef'let métabo-
lique sr-rr la gonade en contrôlant la vitellogenèse et que son activité sur la
gamétogenèse s'est firrrnée secondairement.

Les hormones interagissent pour réguler l'activité des processus repro-
ducteurs : les gonadotrophines hypophysaires stimulent le tissu gonadique tan-
dis que les stéroïdes gonadiques modulent, par un mécanisme de feedback, la
sécrétion des cellr-rles hypophysaires.

Régulation endocrinienne du cycle de reproduction

Souvent. les processus de reproduction sont récuments et cycliques. Si le
cycle est saisonnier, des changements environnerrrentaux externes déclenchent
I'activité des centres neurosécréteurs commanclant la reproduction. ce qui a

por-rr et-fèt d'assurer les naissances à la saison la plus avantâgeuse pour le déve-
loppement et lil croissance des jeunes.

Si I'activité reproductrice se répète de façon continue, comme chez
beaucoup d'homéothermes et chez certains pæcylothermes tropicaux, les
contrôles sont endogènes et dépendent de mécanismes de fèedback internes
vers les centres neurosécréteurs.

Il y a un parallélisme éviclent entre les contrôles hormonaux ovarien et

testiculaire chez les vertébrés. Chez les fênrelles de rnammifères, une phase
lutéale est associée à la viviparité et a été construite sur la phase lblliculaire,
avec le développement d'une nouvelle glarnde endocrine, le corps jaune.
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Celui-ci sécrète en grande quantité de la progestérone sous le contrôle de
I'hypophyse, ce qui assure la gestation. Chez certains mammifères, le placenta
acquiert aussi des fonctions endocrines, et prend le relais des hormones hypo-
physaires et gonadiques.

Chez les poissons, des gonadotrophines hypophysaires comparables à

celles des tétrapocles induisent. en même temps que la stéroïdogenèse, Ia matura-
tion des ()vocytes ct I'ovulation chez.la l-enrelle, et la spermatoger-rèse chez le nrâle.

Les ovocytes se développent à I'intérieur d'un follicule composé d'une
ou plusieurs couches de cellules épithéliales qui constituent la granulosa, dont
la fbnction primordiale est de fbr-rrnir les matériaux nécessaires à la fbrmation
du vitellus et d'assurer la croissance de l'truf.

Les æufs à maturité peuvent être pondus dans la cavité péritonéale et
recueillis par un oviducte. Chez certains téléostéens, les ceufs sont déchargés
dans une cavité ovarienne qui se continue par un oviducte court. C'est dans ce
type d'ovaire qu'une gestation fblliculaire ou ovarienne peut se produire chez
les espèces de poissons vivipares.

Chez les cyclostomes, les téléostéens et Ies sélaciens, qu'ils soient vivi-
pares ou non, on peut observer des corps jaunes dans les ovaires comparables à
ceux qui se fbrment chez les femelles cle mammifères.

Ce sont les cellules de la granulosa et de la thèque dr,r fbllicule ovarien
qui sont responsables des sécrétions stéroïdiennes qui assurent le développe-
ment du tractus génital f'emelle et la mâturation des ovocytes. Les æstrogènes
(17-cr oestradiol) activent chez les poissons la synthèse de vitellogénine par le
foie et son incorporation par les ovocytes.

Le taux sanguin de progestérone (17-20-hydroxyprogestérone) aug-
mente pendant la dernière phase préovulatoire de la maturation des gonades et
I'ovulation. Des taux élevés de progestérone pendant la période postovulatoire
peuvent aussi réguler les conditions de p:rssage des æufs dans l'oviducte avant
qu'ils ne soient déchargés lors du fiai.

Les hormones androgènes, représentées principalement chez les téléos-
téens par la ll-keto-testostérone sont sécrétées par la gonade mâle. Elles assu-
rent son développement et la formation des spermatoz-oïdes ainsi que la mise en
place des caractères sexuels secondaires.

Les migrations de reproduction

Chez la plupart des poissons, les migratior.rs de reproduction sor.rt un évé-
nement récurrent du cycle biologique avec des comportements caractéristiques
mais aussi des dépenses énergétiques qui peuvent atteindre temporairement des
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178 CHAPITRE 4

niveaux très élevés. II peut s'agir de voyages transocéaniques cornrre de par-
cours très locaux. Le déroulement général est génétiquement fixé et caractéris-
tique de I'espèce. Son déclenchement, le comportemcnt résultant et les adapta-
tions métaboliques sont finement régulés par des contrôles neuroendocriniens.

Le stimulus déclenchant est un événement environnernental. un chan-
gement d'un facteur physique, chimique ou biologique ou une combinaison de
ceux-ci. Ces signaux activent une voie neurohumorale qui contrôle I'activité
des glandes endocrines. Les hormones libérées en retour induisent, au niveau
du système nerveux central, le comportement migrateur.

Beaucoup de poissons entreprennent leurs migrations reproductrices au
moment où ils n'ont plus de nourriture, si bien qu'ils puisent dans leurs tissus
corporels le rnatériel nécessaire au développement des gonades et l'énergie de
la migration. Ces deux aspects atteignent leur sornmet dans la migration «lu sau-
mon du Pacifique. Les espèces amphibiotiques qui passent de I'eau de mer à

I'eau douce ou lica ver.s'n subissent aussi un stress osmotique.

Les poissons utilisent régulièrement les courants marins pour faciliter
le transport des jeunes vers des zones de développement favorables et pour
assurer la dispersion cles reproducteurs vers des zones de nutrition. L'exemple
classique est celui de I'anguille européenne dont les larves leptocéphales utili-
sent, pendant leur voyage, le courant du Gulf Stream qui les ramènent vers les
côtes européennes. La dérive des æufs et des larves de beaucoup d'espèces de
poissons marins commence à être bien connue et le transport par les courants
marins tàit partie intégrante des rr.récanismes migratoires.

Migration du hareng atlantique

Un premier exemple est donné par les migrations du hareng atlantique.
On distingue essentiellement trois populations de harengs au large des côtes
européennes avec des zones de ponte et de nutrition difïérentes. Parmi celles-ci
le hareng côtier est relativement sédentaire.

Le hareng atlantique voyage dans les eaux océaniques clepuis la mer cle

Norvège et la mer de Barents jusqu'aux côtes atlantiques des îles Britanniques
et du Groenland et au Skagerrak. Les adultes entreprennent de longues migra-
tions en eaux profbndes entre leur zone de nutrition au nord de I'lslande et
leur zone de reproduction située particulièrement sur les côtes ouest de lzr

Norvège, sud et ouest de I'Islande et ouest de I'Ecosse. La reproduction s'effèc-
tue à la fin de l'hiver et au début du printemps.

Le hareng de la mer du Nord vit sur le plateau continental de la mer du
Nord et des eaux adjacentes : Skagerrak, Kattegat, la baie sud de la mer du
Nord, la mer d'Irlande et la côte ouest de I'Ecosse. I1 se reproduit plutôt à la fin
de l'été et en automne.
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Les deux populations migratrices se distinguent encore par un certain
nombre de caractères morphologiques et aussi par leur longévité, leur crois-
sance, leur fécondité. Le hareng Atlantique atteint une taille supérieure, l'âge
de la première maturité de reproduction est plus tardif et le jeune met plus de
temps pour rejoindre un banc eff-ectuant une migration de reproduction.

Le développement cyclique des gonades est caractéristique et présente
8 stades, depuis lc juvénile jusqu'aux stades postreproducteurs qui perrnettent
de définir l'état de maturation des harengs capturés. Les stades I et II corres-
pondent aux juvéniles, les stades III et suivants, à la maturation cyclique des
gonades. Au stade III, les gonades s'étalent sur environ la moitié de la cavité
ventrale. Les ovaires sont orangés et les testicules grisâtres. Les æufs peuvent
être distingués à I'æil nu. Au stade IV, les gonades occupent toute Ia longueur
de la cavité générale. La couleur des ovaires tend vers le jaune et les testicules
deviennent blanchâtres. Au stade V, les gonades remplissent la cavité générale.
Au stade VI, les gonades sont matures et les ceufs sont transparents. Les æufs et
le sperme peuvent s'écouler spontanément. Au stade VII, les gonades sont
vides et injectées de sang. Au stade VIII, les gonades ont retrouvé une consis-
tance ferrne et un taille plus grande qu'au stade II. Elles prennent une couleur
vineuse.

Ces changements cycliques des gonades sont sous dépendance hormo-
nale et contemporains de la migration reproductrice. Les harengs ef'fèctuent
aussi des migrations verticales journalières. Ils arrivent en surface au crépus-
cule et descendent sur le fond à 1'aube. Leurs migrations reproductrices s'effec-
tuent en profondeur et, contrairement à la plupart des autres poissons marins. ils
déposent leurs æufs sur le fond.

Migration du cabillaud

Les migrations des cabillauds Gadus morhua dans la mer de Barents ont
été beaucoup étudiées (fig. 104).

Pendant les mois d'été, ils se trouvent à faible profondeur sur leurs terri-
toires de nutrition. Fin septembre, ils entreprennent leurs migrations de repro-
duction vers les côtes de Norvège, où ils arriveront au mois de janvier. et
s'enfoncent dans les eaux profbndes. Les immatures ont aussi des territoires
d'hivernage et suivent les migrations des adultes mais n'arriveront pas
jusqu'aux lieux de reproduction. Les migrations des juvéniles comportent des
parcours de 200 à 400 kilomètres, ceux des adultes plus de 1000 kilomètres.
Plus f individu tend vers la maturité sexuelle, plus sa migration est longue. Il
peut se rapprocher des côtes de Norvège et efTèctuer alors près de l00O kilo-
mètres. Dans ce cas, on voit que 1'activité thyroïdienne est fbnction de la durée
de la migration.
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Fig. 104. Migrations du cabillaud dans la mer de Barents.
A. Déplaccments des poissclns adultes en provenance des zoncs de nutrition au
large du Spitzberg vers leurs zones de reproduction situées dans le VestfJord cn
Norvège.
B. Déplacements des poissons immatures vers leurs aires d'hivernage dans lir
mer de Balcnts.
Les flèches solides indiquent les rnigrations vers les zones de reproduction et
d'hivernagc qui sont hachurées. Les flèches en pointillés indiquent les m<:ruvc-
ments de retour vers les zones de nutrition (d'après WooDHEAD. I975).

On peut en ef-fet observer chez le cabillaud des variations saisonnières du
développement de la glande thyroide en liaison avec les migrations de repro-
duction. La glande est relativement inactive pendant le printemps et l'été sur les
territoires de nutrition. Son activité devient apparente en septembre et octobre
quand la migration comnrence. et atteinl un maximum en janvier lorsque lcs
poissons approchent des côtes de Norvège. Après le frai. il y a une chute de la
croissance des cellules lblliculaires thyroïdiennes qui retournent à leur taille
initiale. Il est difflcile de dire si [a maturation des gonades qui snit le rnême
cycle affècte ou non le fbnctionnement de la thyroïde. Chez les juvéniles, on
observe aussi une activation de la thyroïde alors que la maturation des gonades
ne se produit pas, la nligration se terminant, dans ce cas, de façon précoce.

Clrez le requin Seluctlus o(crltl'tict.t. on peut dissocier, de Iàçon évidente,
les activités migratoires des activités reproductrices. C'est un sélacien ovovivi-
pare chez qui la n.rigration intervient chaque automne à partir des aires de nutri-
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Fig. 104. Migrution of the Atlatttic cod in the Barents Seo.
A. Adulrs ntigrale.fru»n îheir nortltern.feecling grounds to their muitt ,::1tLtv,,nittg
groLtnd inside tlte Nort'egian Vestliorcl.
B. Juveniles cotnplele their migralktn in the wintering areu.s irt the Baretûs .\ea.
Sctlid urntws indicate migrations to spawning or wintering grounds (ltatt'hed
areas) and closhed arroÿÿs return nt()\'entents to the feeding grounds.

tion au large de l'Ecosse du Nord, vers les côtes de Norvège. Il effectue un
voyage inverse au printemps. La migration s'accompagne d'une activité intense
de la glande thyroïde, même chez les femelles qui subissent ur.re gestation de
deux ans.

Une expérience de pose d'implants chez des cabillauds matures et imma-
tures, capturés au large de la Russie et relâchés à ce niveau, montre que les
migrations s'effectuent vers l'ouest et que les individus repêchés et qtri avaient
reçu de la thyroxine, ont migré beaucoup plus loin et plus vite que les indivi-
dus-contrôles.

La ntigration des cabillauds s'accompagne aussi d'r-rn développement de
la glande interrénale. Chez le cabillaud de la mer de Barents, la glande inter:ré-
nale est peu active en été. Fin novembre. Ies premiers signes d'une activité
sécrétoire deviennent apparents.
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Cette activité s'accroît pendant les mois d'hiver, atteint un maximum en
janvier et se maintient pendant toute la période de reproduction. L'activité
décroît alors en mai-juin chez les poissons qui ont frayé.

L'augmentation d'activité apparaît à un moment où la migration est déjà
engagée. Ce démarrage coïncide avec I'appauvrissement de la nourriture
en hiver, mais aussi arvec la croissance rapide des gonades à laquelle s'ajoute,
chez la f'emelle, la vitellogenèse. Ce changement est donc lié à une périodc
d'accroissements des besoins à la fois pour la maturation des gonades et pour
l'activité motrice intense de la migration. On fait les mêmes observations chez
les cabillauds irnmatures qui regagnent leurs aires d'hivernage. En fàit, les cor-
ticoïdes augmentent le catabolisme des protéines et des lipides et la gluconéo-
genèse, c'est-à-dire la f'orrnation du glycogène à partir de ce catabolisme.

Pendant la migration, le cabillaud perd 4 à l5 7o de son poids éviscéré.
La teneuren eau de ses muscles allgmente de3 c/o. Le foie perd 5 à 12ÿo de son

poids. Alors que chez le cabillaud adulte en condition de repos sexuel, les
gonades représentent lc/a du poids, sur Ies lieux de reproduction, les ovaires
atteignent J o/o du poids de la femelle et les gonades mâles ll o/o du poids cor-
porel. L'accumulation de vitamine A dans l'ovaire est liée à l'apparition de la
vitellogenèse. Son taux sanguin augmente en même temps que le taux de cal-
cium circulant (calcémie). Ces changements sont liés à la sécrétion d'æstro-
gènes qui f-avorisent la production de vitellogénine par les cellules du foie. La
vitellogénine, transportée par le courant sanguin vers I'ovaire, est un précurseur
de la phospholipoprotéine qui constitue le vitellus.

La migration des poissons est donc une période de stress durant laquelle
une sécrétion de corticoïdes accrue assure Ia mobilisation des réserves lipi-
diques, I'accroissement du catabolisme des protéines et leur conversion en car-
bohydrates.

Chez le saumon du Pacifique, la migration de reproduction s'accom-
pagne d'une élévation des corticostéroïdes sanguins qui atteint des niveaux tels
qu'on leur impute l'émaciation de l'animal et sa mort après la reproduction.

Ces événements neuroendocriniens peuvent donc se résumer comme
suit. A l'automne, la modification du régime lumineux active des voies neuro-
humorales qui augmentent des sécrétions neuroendocrines spécifiques qui onl
pour eff'et d'accroître I'excitabilité nerveuse centrale et d'abaisser les seuils de
la sensibilité périphérique. L'activité locomotrice s'inter.rsifie et les poissons ont
une tendance à nager à contre-courant. C'est la direction du courant qui dirige
les cabillauds vers leurs territoires de reproduction. Ces ef'fets sont dus à la thy-
roxine. qui joue un rôle majeur dans le déclenchement <le la migration. Par la
suite, les sécrétions de corticotrophines assurent 1a couverture des besoins éner-
gétiques, et celles de gonadotrophines, la maturation du système reproducteur.
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Migration des poissons amphibiotiques

Les poissons amphibiotiques qui etïectuent leur migration en passant de
I'eau de mer à I'eau douce, ou I'inverse, ont un stress osmotique supplémen-
taire. Le contrôle endocrinien de I'osmorégulation chez les poissons est com-
plexe et extrêmement variable suivant les espèces. Globalement, la régulation de
la balance hydrique et ionique fait intervenir les hormones de la neurohypo-
physc, la prolactine, les minéralocorticoïdes. Les hormones de I'urophyse, des
corps ultimobranchiaux et des corpuscules de Stannius interviennent également.

Chez 1'anguille, adaptée à l'eau douce, le corps perd des ions et gagne de
I'eau. Le cortisol fàvorise le pon'rpage du sodium par les branchies, le tube
digestif et la vessie urinaire. En synergie, la prolactine réduit la perméabilité à
l'eau de la peau. des branchies, de la vessie, du tube digestif. En eau de mer, le
processus est inversé; les anguilles adaptées à ce milieu boivent de l'eau de
mer pour remplacer I'eau perdue à la fois par osmose et dans I'urine. Les ions
ingérés sont absorbés par le tube digestif et sont excrétés au niveau des bran-
chies, notamment par la pompe à sodium. Le cortisol stirnule le mouvement
sortant des ions sodium au niveau des branchies tandis que I'absorption d'eau
est favorisée au niveau du tube digestifpar I'absence de sécrétion de prolactine
chez les poissons adaptés à I'eau de mer.

Migration des saumons

A la fin ilu printemps, les saumons atlantiques (Salmo.salar), en prove-
nance de la mer, commencent à remonter les cours d'eau où ils sont nés. lls sont
devenus adultes après avoir passé 2 à 4 ans en mer. Se présentent aussi devant les
estuaires de jeunes saumons immatures appelés castillons ou madeleinaux.

Pendant qu'il remonte la rivière, l'adulte ne se nourrit pas. La ponte
débute à la fin de l'automne. L'éclosion des alevins se produit au début du prin-
temps suivant après une longue période d'incubation qui dépend de la tempéra-
ture de l'eau. Leur croissance peut prendre de I à 4 ans selon le climat. Quand
ils ont atteint une taille d'une quinzaine de centimètres, les jeunes saumons,
appelés tacons ou << parr >>, subissent une métamorphose (smoltification) qui
les transforme en saumoneaux ou << smolt >>. Pendant la smoltification. les
tacons deviennent argentés et perdent les marques bleues qui couvraient leurs
flancs. A ce moment, les smolts commencent leur migration vers la mer mais
pas nécessairement tous en même temps.

Le saumon du Pacifique du genre Oncorhynchu,t' présente le même
cycle de vie, mais avec certaines variations. Parexemple, O. keta et le saumon
rose O. gorbuscha naissent près de la mer et assument une vie océanique très
tôt après l'éclosion. Chez ces espèces, il y a suppression de l'étape << parr >>.
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184 CHAPITRE 4

La srnoltification s'accotrpagne d'une augmentation de la teneur en thy-
roxine du plasma sanguin, qui induit entre autres l'épaississerlent de l'épi-
derme et le dépôt de cristaux cle guanine correspondant à I'argentation des

smolts. La thyroxine augmente aussi 1'activité motrice des jeunes saumons et

leur préférence polrr des eaux salines. Le cycle lunaire, en plus de la photopé-
riode et de la ten.rpérature, paraît jouer un rôle déterminant dans la migration
descendzrnte des slnolts, qui est maximale à la pleine lune. Le pic de thyroxine
sanguin intervient quant à lui lors de la nouvelle lune. La périodicité lunaire
dans I'activité thyroïclienne est particulièrement évidcnte chez des jeunes sau-

mons maintenus en conditions d'élevage au-delà du moment de leur migl'ation
vers la mer.

Les jeunes smolts restent dans I'estuaire un certain te rnps, puis el'lêctuent
un parcoul's en rner qui peut durel plusieurs années. Lorsclu'ils ont atteint leur
r.r.raturité sexuelle, ils reviennent vers leur rivière natale. Cette phase est caracté-
risée par un arrêt de la nutrition. La sécrétion des hormones thyréotropes dimi-
nue alors que celle des hormones corticotropes et gonadotropes auglrellte.

Les glandes interrénales sont suractivées et prodr-risent des taux très éle-
vés de corticoïdes pour faire face aux demandes énergétiques de la rttigration.
Le catabolisn-re protéique anormitlement accru peut conduire à une dégénéres-
cence de certains organes comlre le fbie, I'estomac, 1a rate, eten lin de compte
de la thyroïde et de l'hypophyse. alors qne d'autres organes s'hypertrophient.
comme la peau et le pancréas endocrine. Ces effets, liés à des taux exception-
nellernent élevés dc corticoïdes, s'observent chez l'anin-ral expérinrental cotnme
dans les cas pathologiques I-rumains. Ert fait on pense que ces titux sangttit-ts

excessifs sont liés à un déflcit de I'excrétior.r des stéroïdes, en mêt.tte temps qu'à
l'action directe des hormones gonadiques sur la glande interrénale.

Chez le rnâle, la surproduction d'androgènes a poLlr eff-et, particulière-
ment chez le sautnon rose clu Pacifique, d'an-rplil-ier le développement des

caractères sexuels secondaires : formation d'une bosse dorsale, accroissement
énorme de la tête et de la mâchoire inférieure qui s'oppose finalement à la prise
de nourriture. A ce stade précédent de peu la mort, le saumtln est appelé bécard.

Migration de l'anguille

Au cours de sa vie, I'anguille atlantique entreprend ce qui paraît être un

voyage circulaire. La reproduction se passe dans la mer des Sargasses, au sud-
est des Bermudes. Le premier stade du développement de l'cEuf, que 1'on a

décrit en milieu marin, est celui de la larve leptocéphale. transparente et en

krrme de fèuille. Les larves, qui ont 5 mm de long, sont transportées par le Gull'
Stream ou plus au nord, vers les côtes américaines. Après une année passée

dans I'océan, certains leptocéphales se métarnorphosent en civelles. qui remott-
tent les fleuves d'Amérique dr-r Nord. D'autres passent une année de migration
supplémer-rtaire vers les côtes européennes avant de se métam<lrphoser et de
pénétrer dans les estuaires des fleuves européens. Une troisième population se

déplace pendant une nouvelle année dans l'océan Atlantique. pour atteindre la
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mer Méditerranée. Les populations américaines et européennes sont considé-
rées par certains comme des espèces différentes, A. rostrutu et A. ttrtguillo res-
pectivement, en raison essentiellement du fait que I'anguille américaine pos-
sède 8 ou l0 vertèbres de rnoins que I'anguille eur<tpéenne.

Après plus de l0 ans de séjour dans les eaux douces, I'anguille jaune
subit r-rne nouvelle transfbrrnation. Elle développe une couleur argentée sur les
flancs et de grands yeux caractéristiques des poissons habitant la zone mésopé-
lagique. Elle nage en descendant les rivières vers I'océan, et s'enfbnce dans les
eaux profbndes en direction de son aire de reproduction présumée. où elle est
supposée mourir.

La transfbrmation de I'anguille jaune en anguille argentée se pro«luit
sous I'influence de la thyroxine. La migration dans I'eau de mer, alors que le
poisson cesse de se nourrir, s'accompagne d'un développement des glandes
interrénales qui vont assllrer. par la sécrétion de cortiscll, l'adaptation à I'eau
de mer.

Ce n'est qu'après trois mois de séjour dans I'eau de mer que la matura-
tion gonadique va commencer. Chez I'anguille argentée, la fbnction gonadique
est bloquée au niveau hypothalarno-hypophysaire. Il y a une double inhitlition
qui s'exerce sur la sécrétion d'hormone gonadotrope par I'hypophyse : le fàc-
teur de libération hypothalamique n'est pas sécrété, et d'iiutre part, des neu-
nrnes dopaminergiques exercent une inhibition directe sur les cellules hypophy-
saires. L'augmentation de la pression hydrostatique paraît être un élément
indispensable à la levée de ces inhibitions. La dir-r.rinution de l'éclairement en
protirndeur pourrait être un autre tacteur. comme le montrent des expériences
d'imr.ttersion d'anguilles z\ dif'lérentes prclfbndeurs (4-50 et 870 rn). Par ailler-rrs,
la rrtaturité gonadiclue a pu être obtenue cn aquariunr par injection dr-r Iacter-rr
hypothalamiqr-rc ct cl'un antidopaminergiclue.

4.4. Contrôles neurosécréteurs chez les invertébrés

Le système endocrinien des invertébrés est dominé par les neurosécré-
tions. Les invertébrés inférieurs ont déjà un certain nombre de neurohormones
impliquées dans les processus morphogénétiques conrme le développement, lit
croissance, la régénération et la maturation gonadique.

Chez les invertébrés supérier-rrs, le système tencl à devenir plus com-
plexe, par le nombre de neurohormones et cle glandes endocrines et par le
nombre de firnctions physiologiques qu'elles régulent. Des contrôles endocri-
niens de fbnctions telles que la ponte des æul's, I'osmorégulation, la régulation
dr,r rythme cardiaque et du niveau des métabolites dans I'hémolyntphe, les
changements de coloration sont observés dans les phyla supérieurs d'ir.rverté-
brés, comme les annélides, les mollusques et les arthropodes. La présence
chez ces animaux d'un système circulatoire plus élaboré fàvorise une distibu-
tion plus efficace des hormones dans les tissus.
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Un certain nombre de circuits neuroendocriniens ont fàit l'objet de nom-
breuses recherches. L'inhibition de la maturité sexuelle, par des hormones dites
juvéniles, est un processus courant chez les invertébrés, que I'on trouve en par-
ticulier chez les annélides polychètes. Le contrôle neuroendocrinien de la déter-
mination du sexe est décrit chez les gastropodes prosobranches qui présentent
un renversement du sexe au cours de leur vie. L'étude physiologique et biochi-
mique des commandes neurt>endocriniennes du comportement de ponte des
gastropodes opisthobranches permet, aujourd'hui. d'interpréter son caractère
stéréotypé de taçon très complète. Enfin, le pouvoir morphogénétique des hor-
mones stéroldes est bien illustré dans le déroulement du cycle de mue et de la
régérrération des appendices locomotertrs chez les crustacés.

Le contrôle de la mue chez les Crustacés

organe Y

ovaire (? )
glande
androgène (d )

organe péricardique SN

organe post commissural

glande du sinus

organe x

Fig.105. Système neuroendocrinien généralisé des crustacés. Le pédoncule oculaire
contient l'organe X centre neurosécréteur et la glande du sinus, organe nellro-
hérnal. Les axones des neurones sécréteurs cérébraux traversent également le
pédoncule oculaire et déversent leurs sécrétions dans la glande du sintts.
L'organe postcommissural et l'organe péricardique sont aussi des sites neurohé-
maux. Les glandes endocrines classiques sont représentées par I'organe Y, les

ovaires chez la f'emelle et les glandes androgènes chez les mâles (simplifié
d'après WtruEBs, I 992).
The crustctcean neuroendocrine s)-stem. The eye stalk contains the neurosec'rc-
tory cells t1f-the X-organ utd the neurohemal area of the sinus glttnd which alstt
receives ctxons from neurosecretorN cells in the broin. Postc'ommissural organ
and pericartlial organ are other neurohemal arcns. The paired Y-organ, the

androgenit' gland o.f ntule and the ovaries qt'.fèmale are cla.ssical endoc'rirte
glands.
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Le système endocrinien des crustacés comprend des glandes endocrines
classiques et des centres neurosécréteurs. Les organes y sont situés au niveau
de la partie antérieure de la cavité branchiale. ce sont des glandes endocrines
sans connexion nerveuse, formées d'un épaississement épidermique qr-ri sécrète
1'hormone de mue. Les autres glandes endocrines sont représentées par le tissu
ovarien et les glandes androgéniques situées sur les canaux déférents (fig. 105).

Les pédoncules ocul:tires contiennent différents centres neurosécréteurs
qui constitunt I'organe X et déversent leur produits de sécrétions dans la glande
du sinus qui est l'organe neurohémal. Des prolongements de neurones cérébraux
se projettent au niveau du pédoncule oculaire. Les organes postcommissuraux et
les organes péricardiques constituent d'autres centres neurosécréteurs.

Beaucoup de processus physiologiques et comportementaux sclnt régulés par
les neurohormones chez les crustacés. Ils incluent la rythmicité circadienne et
tidale, la locomotion et le contrôle des postures. I'adaptation chromatique, une
variété de fbnctions métaboliques, l'osmorégulation, la mue, la croissance, la régé-
nération. le développement gonadique, la physiologie de la reproduction. l'activité
cardiaque. la digestion. On n'envisagera en détail que le contrôle de Ia mue.

Les différents stades de la mue

L'exosquelette rigide limite la croissance de l'animal. Celui-ci procède
donc périodiquement à son remplacement complet. ce phénomène s'appelle
1'ecdysis ou encore l'exuviation. on utilise le système cle subdivisions de
Dnecu pour préciser chacune des périodes du cycle de mue, en se basant sur les
modiflcations des téguments.

La période préparatoire constitue la proecdysis (stades Dl à D4), pen-
dant laquelle interviennent des changements au niveau des téguments mais
aussi des changements métaboliques importants. L'épiderme se sépare de
l'ancienne cuticule et commence à sécréter la prochaine exocuticule- pendant
ce temps les matériaux de l'ancienne cuticule sont réabsorbés et transférés dans
I'hémolymphe qui accumule les acides aminés et un pigment caroténoïde
(astaxanthine) d'origine alimentaire. Le calcium est précipité sous forme de
concrétions, soit dans I'estomac sous tbrme de gastrolithes ou dans d'autres
localisations. Lors de I'ecdysis, certaines espèces mangent I'exuvie et en assu-
rent ainsi le recyclage. La mue s'accompagne d'une atrophie musculaire des
membres qr-ri doivent être extirpés par les ouvertures étroites des segments
basaux des pattes. Les muscles contiennent une protéase spécifique dépendante
du calcium.

A I'ecdysis (stades El et E2). l'animal émerge avec un squelette plas-
tique qui va être tendu par absorption d'eau et gonflement des tissus.

A la métecdysis (stades A et B), il y a fbrmation de I'enilocuticule qui se
charge de calcium. Les muscles s'hypertrophient. La période de repos tégumen-
taire, parfbis appelée intermue, correspond au stade C. Au cas où celle-ci est
d'une certaine durée, elle se termine par l'anecdysis (stade C4).
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Le nombre et le déroulement des mues dépendent de chaque espèce' Le

homard rejette périodiquement sa cuticule jusqu'à la fln de sa vie, tandis que

I'araignée de mer Maia squitrttrlo etïectue une dernière mue au moment de sa

maturité sexuelle. Il est évident que dans ce cas la croissance est arrêtée.

Hormone de mue

La mue est sous la dépendance des sécrétions de I'organe Y, qui produit
un stéroide, I'ecdysone. L'organe Y est une glande plus ou moins conlpacte
située en avant de la chan-rbre branchiale. Son rôle est obligatoire dans le
déclenchement de la mue. Dans la plupart des cas, I'ablation «Je I'organe Y pro-

rluit un arrêt permanent du cycle de mue. La concentration de I'hormrlne dans

l'hémolymphe varie pendant le cycle. Au stade A, juste après la mue. le titre est

faible. Chez le crabe Pucltygrospus <'ra.ssipe.s, on note un pic pendant le stade

B, avec Lln retour aLl niveau basal. au Stade C pendant l'intermr-re. Chez
Hontnrus uttterit;ctrtus. la concentration reste faible pendant la postmue et

I'intermue. Dans tous les cas, il y un accroissentent inlportant pendant la pré-

mue, qui chute précipitamment juste avant I'ecdysis (fTg. 106).

D3

D4

B1

A2

Fig. r06.

010203040506070
Jours

Déclenchement de la mue par la sécrétion d'ecdystéroïdes. La courbe suit la
teneur en ecclystéroTdes de l'hémolymphe chez le crabe Pttclttgraspus crassiJtes

adulte pendant les différents stades du cycle de mue. Celle-ci atteint un pic
pendant le stade D correspondant à la proecdysis (d'après CueNc et al. in
LAUFER er ul.,1988).
Ilititttion 6.f molting bV ectl_rtsteroids. Curve sfittyr,s the levels of hemolvmltlt
ecdysteroitlç during the molt cycle rtf-the adult c'rab Pachygrirspus crassipes.

Pettk leve I is reachetl tluring the prrrc<'dltsis (stage D).
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Hormone inhibitrice

L'ablation des pédoncules oculaires, comprenant I'organe X et le site
neurohémal de la glande du sinus, provoque la mue (fTg. 107).
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Fig. 107. Déclenchement précoce de la mue par ablation des pédoncules oculaires chez
Hontarus untericanus. Le pic d'ecdystéroïdes de I'hémolymphe indique la pé-
riode de prémue. Des juvéniles (A) ont subi l'ablation des pédoncules oculaires
7 jor-rrs après la mue. Un autre groupe sert de témoin (O). A et M représentent
respectivement le moment de I'ablation et celui des mues des deux groupes
(d'après CunNc, 198-5, ln Lrurpn et al.. 1988).
Atceleroted tnolting br eyesrulk crblutiort during the course of the moll cycle t1t''

jut'enile H<rr.narus americanus. Ftrst intrcttse in hemolyntlth ecd,-steroids let,els
irtrlicotes the premoll ;teriod. Lobsters wera either et,e.stalk-crblared 7 dut'.s postntoll
(L) rtr leJi intuct (O). A indicates the time of ablatiort ttnd M tlte rime of ntolt.

Il s'ensuit une accélération des cycles de mue successif.s, qui conduit à

une croissance beaucoup plus rapide de I'animal. Ce type d'expériences. répé-
tées chez de nombreuses espèces de crustacés, a mis en évidence I'existence
d'un lacteur neuroendocrinien inhibiteur de la mue appelé NII}I (molting inhi-
biting hormor?e). C'est un peptide de faible poids moléculaire, apparenté aux
octapeptides neurohypophysaires des vertébrés qui miment son action inhibi-
trice. Celle-ci se situe au niveau des organes Y, en bloquant la sécrétion des
ecdystéroïdes. L'étape limitante serait I'entrée de cholestérol 

- 
précurseur de

Ia synthèse de stéroïdes 
- 

dans les cellules sécrétrices. La sécrétion de MIH
est contrôlée par un médiateur central, 1a sérotonine.
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190 CHAPITRE 4

La fréquence des mues est influencée par un ensemble de facteurs
externes comme la luminosité, la photopériode, la température de I'eau, la sali-
nité, la présence des congénères, et ce de façon très variable suivant les
espèces. La qualité de la nutrition paraît jouer un rôle déterminant.

De façon générale, la reproduction postpose la mue suivante chez les
fèmelles qui transportent entre leurs appendices ventraux des embryons en
cours de développement.

lnfluence de la régénération et de l'autotomie

Parcontre la perte d'un ou plusieurs appendices locomoteurs est un fac-
teur déclenchant puissant de la mue, parfois plus puissant que l'ablation des
pédoncules oculaires. Certains crustacés sont capables de s'amputer volontaire-
ment d'un ou plusieurs membres, en réponse à une agression. Ce processus
d'autotomie se produit à un endroit du membre où la régénération va se déror,r-
ler de fàçon fàvorable.

coxopodite

basi-ischiopodite

méropodite

carpopodite

sac cuticulaire propodite

dactylopodite

Fig,108. Régénération d'un appendice locomoteur chez Uca pugilator. A gauche.
l'ébauche de I'appendice replié sur lui-même dans un sac cuticulaire. A droitc,
I'appendice déplié après la mue (d'après HoprrNs ln Leuren et al., 1988).
Regetteratiort.fttllowittg autolontÿ- in the crab Uca pugilator. Drtttt'ings shov' u

lintb bud ittside its c'utitular s« (le.ft) ard an unft.tlded post-et'dysial. w,alking leg
( ri gltt ).

La capacité de reconstruire des tissus perdus ou endommagés est particu-
lièrement développée chez les arthropodes, qui présentent des périodes de
croissance intermittentes. La possibilité de régénération porte sur les antennes
et les membres, mais aussi chez certains décapodes, sur la partie terminale des
pédoncules oculaires, y cornpris la glande du sinus.

La régénération la mieux étudiée est celle qui fait suite à l'autotomie. Il
s'agit d'une réponse réf-lexe à une blessure qui a pour effet de briser le membre
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LA PERCEPTION DU TEMPS 191

agressé à un endroit prédéterminé. La possession de ce réflexe est limitée aux
malacostracés. I1 implique la présence d'un muscle particulier à la base du basi-
podite, qui produit en se contractant une cassure du membre au niveau de son
articulation sur la coxa (fig. f08).

Dans un premier temps, la régénération suit le même processus que la
cicatrisation d'une blessure, mais ensuite il y a fbrmation d'un blastème à partir
duquel va se construire un nouvel appendice. Immédiaternent, l'animal procède
à la fermeture de I'orifice, en élaborant un septum con jonctif qui s'étend sur la
coxa et qui est gonflé dans l'orifice, de façon à limiter la perte d'hémolymphe
et l'infection bactérienne. Un bourgeonnement épidermique, avec sécrétion
cuticulaire, assure la fermeture de la plaie. Des cellules épidermiques migrent
ensuite en profondeur sous la croûte ainsi fbrmée, avec d'autres cellules qui se

dédifférencient, entrent en mitoses et vont former l'ébauche du nouveau
membre. 11 y a différents stades, depuis la papille externe indifÏérenciée qui,
après une croissance basale rapide, atteint un volume constant en quelques
jours. Après l'ar:rêt des mitoses, un stade de différenciation commence avec tbr-
mation des muscles, établissement des synapses neuromusculaires et mise en
place d'une valve pour la prochaine autotomie. Le bourgeon enf'ermé dans sor.r

sâc cuticulaire contient le nouveau membre entièrement fbrmé et complètement
replié sur lui-même. Il reprend sa croissance au début de la proecdysis. Cette
phase de croissance proecdysiale s'arrête juste avant la mue (fig. 109).

stades de
la mue
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Fig. 109. Evolution de la croissance d'un membre autotomisé pendant les difïérents stades

de la mue chez les malacostracés (d'après HoPKINS in Leunen et al., 1988).
Linb bud grow,th as tt.fttnction of tlte ntolt c,-cle. Autotom),-intlucetl regenero-
tion appears irt ttt'o phases. Basal growth.forming the bud cct,t o('('Ltr ot anl
poittt of the life cyc'le. The proecdysial growth is limited to the briet' period pre-
cetlirtg ecd-,-.sis.
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192 CHAPITRE 4

La présence des organes Y est indispensable au bon dér<lulement de la
croissance du bourgeon, qui suit les variations des teneurs en stéroïdes de I'hé-
molymphe. L'ablation des pédoncules oculaires supprime I'intervalle de temps
entre sa phase de croissance basale et la phase de croissance proecdysiale.

L'autotomie penclant l'anecdysis accélère l'apparition de Ia proecdysis
mais la sensibilité à ce stimulus varie d'une espèce à l'autre. Chez beaucoup
d'espèces de crabes, I'ablation de plusieurs membres est nécessaire au déclen-
chement d'une mue précoce qui paraît dépendre d'un nombre critique caracté-
ristique de I'espèce.

La croissance proecdysiale du bourgeon entre en concurrence avec la
fbrmation concomittante de la nouvelle carapace. Les membres régénérés sont
d'autant plus petits par rapport aux membres normaux que leur nombre est
é1evé.

Epitoquie chez les annélides polychètes

Chez les polychètes, les neurones sécréteurs sont situés dans les corps
dorso-antérieurs et ventropostérieurs des ganglions cérébroides, dans les gan-
glions supraæsophagiens et dans les ganglions de Ia chaîne nerveuse ventrale.

La fbrmation de segments additionnels chez I'animal imntature et la
régénération des segments postérieurs sont sous contrôle neuroendocrinien et
dépendent de sécrétior.rs spécifiques de neurones du ganglion supraæsopha-
gien qui produisent une hormone de croissance.

Beaucoup d'axones cérébraux se terminent dans un organe neurohéntal
cérébrovasculaire, la glande infracérébrale (fig. 110).

Son organisation est relativement primitive. Chez Eululict, il y a deux
sortes de terminaisons nerveuses. Celles de type I contiennent de nombreux
granules de neurosécrétions de nature peptidique I celles de type II ne renfèr-
ment qu'un petit nombre de granules, de nombreuses mitochondries, et pour-
raient sécréter une substance non peptidique. Sous cette couche se trouve une
structure épithéliale glandulaire, la glande infracérébrale, qui joue aussi un rôle
endocrinien. C)n y distingue des cellules qui ont l'aspect de neurones sécréteurs
et dont certaines envoient des prolongements axonaux vers les ganglions céré-
broïdes. Cet ensemble contrôle la maturité sexuelle.

Les polychètes en général et les néréidiens en particulier se reproduisent
dans une migration synchronisée pendant laquelle les mâles et les fèmelles libè-
rent leurs gamètes dans la mer. Chez certaines espèces, il y a une transforma-
tion marqr-rée du ver benthique immature (atoque) en un ver pélagique nageant
activement (épitoque) (fig. 1f f ).

L'individu épitoque possède un corps élar-si, des yeux agrandis, des
parapodes modifiés portant des lamelles nitt:rtoires foliacées surnuméraires et
des soies terminées en palette. On assiste à une histolyse de la musculature
pariétale et du tube digestif. On note aussi I'apparition de couleurs vives surtout
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Fig. 110. Représentation du système neuroendocrinien et de la glande inliacérébrale (gi)
chez le polychète Eulalin : cns, cellules neurosécrétrices ; co. commissure
optique ; fa, faisceau axonal ; fnm, faisceau neurosécréteur médian : fndl,
faisceaux neurosécréteurs dorso-latéraux ; C,, cellules endocriniennes : Cr.
cellules neurosécrétrices i vs. vaisseau sanguin (d'après WHITTLE et al., 1914. irt
Wrrusns. 1992).
Brain neuroendot rirte systent and infracerebral Sland (gi) itt the prsLtc ltctt'
E,uladia (cns, neuroset'retory c'ell body; co, opric trtrnmissttre ; fa, d.t()n lrd(t;
fnm, neurosecretort tract ; fndl, dorsolctteral ileLtrosecrelorÿ trdcL\ : C t,
endocrine cells : C, neLtrosecretor)'ce11s ,' vs, blood ves:;el).

chez la f'en.relle, variant du vert au violacé. L'épitoquie est plus olr rnoins pro-
noncée suivant l'espèce. Nereis diversicolor se reproduil sans métamorphose
alors que Perinereis c'ultrifera présente une épitoquie médiane et postérieure
plus accentuée chez les mâles que chez les fèrnelles. De plus. l'épitoquie est
générale pour cette espèce sur les côtes de la Manche alors qu'elle ne se produit
pas en Méditerranée. A Arcachon, les deux possibilités coexistent.

Les ganglions cérébroïdes, par l'intermédiaire de la glande infracéré-
brale, exercent une activité inhitritrice sur la maturité sexuelle et sur l'épito-
quie par la sécrétion d'une hormone juvénile qui maintient I'animal dans un
état immature. L'activité inhibitrice du cerveau décroît au fur et à mesure du
vieillissement. La lumière paraît jouer un rôle important dans le contrôle de

1'activité du système neurosécréteur cérébral. En période estivale. la reproduc-
tion s'effectue essentiellement entre le dernier et le premier quartier lunaire.

L'épitoquie n'est pas spécifique des néréidiens. Elle s'observe également
chez les Eunicidés. Le cas d'Eunice t,iridis est particulièrement bien connu.
Cette espèce vit dans les récifs coralliens des îles Samoa. A maturité, la partie
postérieure chargée de gan-rètes se détache et flotte dans la mer. L'essaimage
des tronçons postérieurs se produit avec une régularité et une abondance extra-
ordinaires. Le phénomène dure 3 jours en octobre et en noverrbre, au dernier
quartier de lune, à un moment où le soleil est au zénith et où l'eau est basse.

Les Sanroans, qui connaissent cette régularité. recueillent ces vers en grand
nombre, dont ils se nourrissent et qu'ils désignent sous le nom de palolo.

.+57

I
,



L.J

Epitoquie
(néréidé)

Stolonisation
(syllidé)

+

atoque :

immature
épitoque
reproducteur

Fig. 11f. Maturation sexuelle chez les annélides polychètes. A gauche, transformation
d'un individu imnrature (atoqr-re) en un individu reproducteur (épitoque) chez les
néréidiens. A droite, lormation d'un individu reproducteur par bourgeonnement
chez les sylliclés (d'après Cs.tnNreux-Coll'oN e/ al.. 1964,ln WrrHEns, 1992).
Sexual maturation in polt'<-hete,s. E.rtentol rransfbrmation (epitoky).from an
immature benthic nereid to o tttore active sv'inttning pelagic adult (left) and
butlding process in syllids ( right).

Chez les syllidés, on observe le phénomène de stolonisation qui esr une
phase de reproduction asexuée, dans laquelle une oLl plusieurs subdivisions posté-
rieures sont fbrmées. Chacune d'elles peut porter une tête rnodifiée sans mâchoire
et contient des organes sexuels à maturité. Ces tragments se séparent de leur
parent et nagent ensuite ensemble vers les lieux de reproductiolt pélagique. La
stolonisation paraît dépendre de facteurs endocriniens sous-(Esophagiens.

Protandrie chez les gastropodes prosobranches

Les systèmes enclocriniens des mollusques sont surtout bien étudiés chez
les gastropodes prosobranches, opisthobranches et pulmonés. Beaucoup
d'études ont été consacrées au contrôle de la reproduction, qui est particulière-
ment complexe chez les mollusques hermaphrodites.
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Les prosobranches sont généralement gonochoriques. c'est-à-dire que
les sexes sont séparés mais, chez un certain nombre, on observe le phénomène
de protandrie, c'est-à-dire un renversement du sexe, avec une phase initiale
mâle, suivie d'une phase intermédiaire hermaphrodite, et une phase femelle ter-
minale. C'est le cas chez Crepidula.fornicata et Putella vulgdto.

Chez ces espèces, la gonade juvénile est bisexuée. Les cellules gona-
diques mises en culture se différencient en cellules fèmelles de f'açon sponta-
née. Si on ajoute au milieu de culture des extraits cle ganglions cérébraux ou de
I'hémolymphe de spécimens en phase rnâle, la différenciation des cellules
gonadiques se fait dans un sens mâle. Il existe donc un facteur masculinisant
dans les ganglions cérébraux.

Le renversement du sexe n'implique pas seulement le changement de
sexe de la gonade mais aussi la transfbrmation de tout l'appareil génital. Celui-
ci comporte, chez le n.râle, des spermiductes. des vésicules séminales, une gout-
tière séminale externe. et un pénis non invaginable. Tout cet appareil subit un
réarrangement lors de I'inversion du sexe. L'appareil fèrnelle comprend des
oviductes avec réceptacles séminaux, un utérus et un vagin. La translbrmation
implique la régression complète du pénis (fig. 112).

tentacule

gouttière
que pénis involué

pénis

pore génital

vagin

utérus

oviducte

do'

Fig. 112. Structure de l'appareil reproducteur mâle et l'emette chcz Crepidula.fbrnicata
(d'après Le Gnu, 1980, in Lrupen et al.. 1988).
Structure of the ntale and Jbmale reproduc'live system <1f a prosobranch snail
Crepidula fornicata.
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facteur endocrinien
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développement du pénis\
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contrôle endocrinien et nerveux de l'activité
morphogénétique du ganglion pédieux par les ganglions
cérébraux (action masculinisante)

Fig. 113. Diagrarnmes illustrant, chez. Crepidulu.fornicata, les fàcteurs externe s, nerveux et
enclocriniens. intervenant (A) dans la difTérentiation du pénis chez le mâle et (B)
son involution chez la tèmelle en même temps que la différentiation de l'appareil
génital fèmelle (Ce, ganglion cérébral: Pl, ganglion pleural ;Pd. ganglion
péctieux) (d'après Joossr. fur L,qurEn et al.. 1988).

Ces changernents sont indépendants des gonadcs et solls la dépendance
de centres endocriniens nerveux et tentaculaires.

La difïérenciation du pénis est un exemple bien étudié chez Crepidulct.
De nombreuses expériences démontrent la présence d'une neurohormone mas-
culinisante dans les ganglions pédieux. qui s'accumule dans la lacune sanguine
du tentacule droit et détermine la fbrmation du pénis.

a) Le territoire morphogénétique du pénis est situé à côté du tentacule droit.
Après ablation, le pénis est régénéré, pourvu que les ganglions pédieux
soient présents. Aucune régénération n'est possible en leur absence mais leur
implantation restaure les capacités de régénération du pénis.

b) Si I'on coupe le tentacule droit en même temps que le pénis, on obtient une
régénération du tentacule, suivie cle celle du pénis, à condition que les gan-
glions pédieux soient présents.

c) Le tentacule droit isolé est capable d'induire la formation d'un pénis dans le
territoire morphogénétique correspondant mis en culture.

La libération de l'hormone masculinisante par le ganglion pédieux est
sous la dépendance du ganglion cérébral.
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B.

leune a-r
dédifférentiation du pénis

facteur
endocrinien
pleural induisant le
développement du vagin

o

Ce

/i
STIMULATION
FEIVIINISANTE
EXTERNE

Pd bord du manteau

inhibition de l'activité
morphogénétique masculinisante du ganglion pédieux

F'ig. 113. Environmenîal nerwtu.s and tteuroendocrine.factors inwtlved in (A) the di/Ter-
entiatiott of the rttule e.rtenrul peni.s and in (B) the transilon to thefemale se-x. Irt
Crepidula lbrnicata, lysis of'the penis and tlifferentiatiott of the fentule a.rternal
gettitul trttc't depenrl on the contuLts between the rnembers of a colonl'.

Lors de la téminisation, l'action masculinisante des ganglions pédieux
est inhibée et les ganglions pleurâux libèrent alors des facteurs hormonaux qui
stimulent les territoires morphogénétiques de développement du vagin et pro-
duisent la dédifférenciation du pénis (fig. 1f3).

La transforrnation sexuelle est induite par le n-rode de vie de ces animaux
qui viver.rt à plusieurs, superposés Ies uns sur les autres. Les f-emelles, qui sont
les plus grosses, reposent directernent sur le substrat, puis viennent des indivi-
dus intersexués, ensuite les mâles et enfin les juvéniles.

Des stimuli externes en provenance de la colonie, selon que ces animaux
touchent les tentacules ou les bords du manteau de leurs voisins. vont activer
les voies neuroendocriniennes masculinisantes ou féminisantes. Tor-rs ces indi-
vidus communiquent en ef-fet par leurs tentacules ou par les bords de la cavité
palléale. Les mâles, en situation supérieure. libèrent un facteur fén.rinisant par
les tentacules qui explorent le bord de la cavité palléale des individus sous-
jacents. Leurs tentacules reçoivent en retour un fàcteur masculinisant produit
par les bords de la cavité palléale des individus inférieurs. Les eftèts sont
curr.rulatifs. Il semble que le contact direct soit indispensable et que comme les
messagers chirniques ne paraissent pas être transportés par I'eau, on ne peLrt pas
parler, dans ce cas, de phéromones.
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198 CHAPITRE 4

Le comportement de ponte chez les opisthobranches

Le contrôle neuroendocrinien du comportement de ponte a été particuliè-
rement bien étudié chez l'aplysie et chez la limnée. Les mollusques gastropodes
conviennent en effèt particulièrement bien pour ce genre d'études. Le système
nerveux central ne comprend que 10 à 20 000 neurones enfermés dans un petit
nombre de ganglions. Beaucoup de ces neurones sont de taille géante, jusqu'à
0.5 nrm, et peuvent être identifiés aisément in t'ivo.Ils sont particulièrement
accessibles aux études électrophysiologiques.

Chez l'aplysie, le comportement de ponte est bien défini. comprenant un
nombre limité d'actes qui incluent à la fois la production interne d'une masse
d'æufs, des altérations de la locomotion et de la nutrition, et la prise cle postures
corporelles stéréotypées. Les ceufs libérés par la glande génitale sont condition-
nés en un cordon de plusieurs mètres de long. Le ruban quitte le corps par le
pore génital et suit la gouttière génitale qui se termine près de la bor-rche. Le
ruban est ainsi produit pendant plusieurs heures. Après son émergence de la
gouttière génitale, le ruban est saisi par la bouche de l'animal et distribué régu-
lièrement sur le substrat par des mouvements de la tête (fig. 1f4).

)

3.

4.

Fig. 114. Comportement de ponte chez Aplysia t'ali.t'ornica. Le ruban d'æufs est expulsé
du canal reproducteur (l) et saisi par I'animal dans sa bouche (2). L'aplysie
ondule de la tête (3), flxant un écheveau de ruban sllr un substrat solide (4)
(modifié de Scuellen et ul., 1984, r'n LrupEn et al., 1988)
Overt egg-lu1-ing behavktur o.f the sea ltare Aplysta califbrnica.
The egg ribbon travels the genitctl groot'e v'hiclt encl.s near the mouth (l) ancl is
grasperl by tlte animal (2) which wave.s his head (-l). The egg ribbon is attoched
to and distributed on the .cubsrrat bÿ movem.ent oJ th.e head (4)-

I
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Appareil reproducteur

L'aplysie est un hermaphrodite simultané. ce qui est une adaptation
avantageuse dans un environnement où la rencontre avec un partenaire est aléa-
toire. L'accouplement se résume à un échange de spermatozoïdes. Il semble
que I'autolécondation ne soit pas exclue. La glande génitale est un ovotestis.
Les deux types de gamètes sont produits dans les mêmes acini, recueillis par le
conduit hermaphrodite court puis par des voies séparées. Après fécondation, les
æufs pénètrent dans la masse génitale accessoire, où ils sont entourés par un
fluide périvitellin sécrété par la glande de I'albumen. Ils sont empaquetés par
les sécrétions des autres glandes en un long ruban qui emprunte le grand canal
hermaphrodite. Celui-ci comprend dans sa partie terminale une régi<tn glandu-
laire exocrine appelée glande atriale, dont le rôle n'est pas entièrement élucidé
(fïg. rr5).

Aplysia californica RS

GCH

pore genital

I\4GA

PC

ST spermatozoÏdes
t

Fig. I15.

oviposition

Anatomie fbnctionnelle du système reproducteur chez Apltsia caliJonûca. Le
trajet des spermatozoïdes et des ovules es1 représenté à partir des ovotestis (A :

acinus de l'ovotestis, ZS : zone spermatogène). Le trajet des spermatozoides dr.r

partenaire est égzrlement représenté vers les réceptacles séminaux (RS). PC. petit
canal hermaphrodite ; MGA masse génitale accessoire ; GCH, grand canal her-
maphrodite; GA, gtande atriale; ST, spermatothèque (d'après Haorrnlo etal.,
1984, itt Leunee, 1988).
Functional anatonrÿ of the reproductive s.,-stem ry'Aplysia califbrnica. Passages
of egg ribbon, and sperm.from the ovotestis are shown (A, ac.inus of the ovo-
festis: ZS, spermatogenic r.one). Foreign sperm is transported to the.fertili:a-
tion pocket of the receptat'ulum seminis (RS) where it i.ç storecl until ovulated
oocytes appear.for .fertilization. PC. .small hermaphrotlitic duct ; MGA, lcc.es-
.sory genitctl mass : CCH, conlnlon genital duct : GA, atrial gland ; ST, gameto-
l,-tic gland.
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Cellules neurosécrétrices

Le système nerveux central comprend un certain nombre de ganglions
reliés entrc eux par des connectifs nerveux: cérébraux, buccaux, pleuraux,
pédieux, abdominaux. Le comportement de ponte dépend de neurones sécré-
teurs qu'on appelle cellules en panier (Bag c'ells) et qui sont sitr-rées à la sr-rrfâce
ventrale des connectifs pleuro-viscéraux sur la partie antérieure du ganglion
abdonrinal. Il y a de 2-50 à 400 cellules d'un diamètre de 75 trrm. Leur localisa-
tion en surfàce et à I'extérieur du ganglion fàcilite leur isolement chirurgical et
les études neurophysiologiques. Les prolongements de ces cellules organisés en
faisceaux se terminent clans le tissu conjonctif entourant le connectif pleurovis-
céral, qui constitLle la surface neurohémale (fTg. 116).

connectifs
pleuroviscéraux

axones
SéCréteUrS

site neurohémal

cellules en
panier

ganglion

,, abdominal 
_,,

Fig. ll6. Vuc dorsale dr-r ganglion abdonrinal de Aplt'.sia cali.fitnticct. Seul, un petit nombrc
de ncurones a été représenté (d'après Gpr<nsnrs et ol. in Laurrn et n1., 1 988).
Drtr.url viert'ol tlte ubdornitrul gungliott ol Alysia calilornica showirtg a srrnll
rttrtrtber tl the nunterutus bctg t'ells.

L'ablation des cellules en panier supprime la formation cle la masse
d'æufs et le comportement de ponte.
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LA PERCEPTION DU TEMPS 2O1

Neuropeptides

Diflérents neuropeptides ont été extraits des cellules en pzrnier. Le pep-
tide de ponte ELH pour Egg Lut,ing Honnone a une action directe sur l'ovo-
testis provoquant l'ovulation. Cette hormone possècle d'autres activités neuro-
modulatrices. D'autres peptides, comme I'cr-BCP (pour Bag Cell Paptide) et les
pentapeptides P et y, agissent conrme neurotransmetteurs. Tous ces peptides
sont synthétisés à partir d'un polypeptide précurseur commLrn.

D'autres encore, provenant du codage de gènes voisins, s()nt produits
dans la glande atriale. Le peptide ERH pour Egg Lct.ving Relettsing Horntotte
a pour effet à la tbis de déclencher I'activité des cellules en panier et l'ovula-
tion chez les animaux qui n'ont plus de cellules en panier. Les peptides A et B.
de structure apparentée à la ERH, possèdent une séquence de 6 acides aminés
en commun avec l'cr-BCP, qr-ri leur confère la mêmc activité sur les cellules cn
panier tandis que les califines ont une structure apparentée à la ELH et indui-
sent I'ovulation.

Tous ces peptides sont lbrmés à partir d'un polypeptide précurseur qui
sera clivé en difïérents tiagments actift selon les cellules où le gène s'exprime
(fig. ll7).

Cellules en panier

Précurseur du peptide de
ponte (ELH)

Glande atriale

Précurseur du peptide A

Fig. l17.

J JJ

BCP

Êvô
J.[i

BCP
a

Jr B r

ELH

CAL.A

s_s

'}. I

Précurseur du peptide B
2OAA

Comparaison cntre les polypeptides précurseurs des hormones produites par les
cellr-rles en panier et la glande atrialc chez Aplysia californicu.
Les sites de clivage sont indiqués par (J). Les régions honr<>logues sont indi-
quées par les boîtes hachurées ou ponctuées. BCP. neurotransmetteurs des cel-
lules en panier I ELH. horrnone <Ie ponte I A. pepticle A ; B, peptide B ; Cal. A.
calil-ine A: AA. acides arninés (d'après ScHet-l-En et u|..1983. et M,rsoN e/a1.,
198-5, tu Laupsn et al., 1988).
Compari.son oJ'the neuropeptide precursor proteins artcoded in. the bag cell.s
and in the atrial gland. Tlta clivage sites are indicatetl by arrou's and ltornol-
ogous regions ure indicctted bv.stippled and hatched bo.res. BCP, bu,q cell
peptide : ELH, t:gg-layirtg ltonnorte : A, peptile A ; B, lteptide R : Cal. A, califin
A ; AA, ttrrtint.t utitls.
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2O2 CHAPITRE 4

Le gène codant pour le précurseur s'est dupliqué plusieurs tiris au cours
de l'évolution comme c'est souvent le cas dans les tissus qui lbrment de
grandes quantités de produit spécifique. Cctte duplication permet de nouveaux
modes d'expression sans perte des produits primititi. Les gènes codant pour les
peptides de type ELH constituent une famille multigénique. comprenant
jusqu'à -5 gènes par génome haploïde chez. Apl ,-sitt californica. L'expression de
ces gènes est diftérente dans le tissu nervellx et dans la glande atriale mais les
peptides formés présentent une grande homologie de structurc et de fbnction
dans les deux tissus.

Trois de ces gènes ont été ainsi séquencés, ainsi que les polypeptides
précurseurs. Il s'agit du gène codant pour la ELH dans les cellules en panier et
des gènes codant pour les polypeptides A et B dans Ia glande atriale. Tous ces
travaux expliquent d'une part l'homologie entre l'cr-BCP, les polypeptides A et
B, et la ERH codée à partir d'un 4'gène, et d'autre pârt I'homologie entre la
ELH et les califines.

Ce genre d'études pennet aussi de comparer le pourcentage d'homologie
qui existe entre les précurseurs polypeptidiques d'espèces et de genres di1'fé-
rents. La limnée. gastropode d'eau douce, possède aussi un comportement de
ponte stéréotypé et des cellules neuroendocriniennes situées dans la région cau-
dodorsale des ganglions cérébraux. Les cellules caudodorsales, CDC, sécrètent
la CDCH, hormone de ponte, qui présente -5 I 7r d'homologie avec la ELH.

L'homologie la plus grande se trouve au niveau des pentapeptides à
activité neurotransmettrice. On en conclut que les gastropodes pulrnonés se sont
séparés des opisthobranches depuis 350 millions d'années et que la divergence
entre A. cctlifornic:a et A. pttrvula remonte à 140 millions d'années.

De plus, les régions des polypeptides précurseurs correspondant aux pep-
tides biologiquement actifs sécrétés par les cellules neuroendocriniennes possè-
dent un taux élevé d'homologie, qui indique I'importance de ces peptides direc-
tement impliqués dans la propagation de l'espèce. Les autres régions du
précurseur ont beaucoup plus divergé entre les espèces d'aplysie et surtout
entre celles-ci et les lir.nnées.

Contrôle neuroendocrinien

L'événement physiologique principal de la ponte est une longue période
d'activité électrique, appelée décharge, des cellules en panier. La décharge
précède toujours la ponte et la ponte suit toujours une décharge. Celle-ci dure
en moyenne 21 + 13 min. Elle peut être provoquée par Lrne stimulation élec-
trique 

- 
t\ l'aide d'électrodes 

- 
qui va également entraîner la ponte. Dans ce

cas, la décharge perdure bien après la stimulation.
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Le ruban d'æufs apparaît à l'orifice génital à peu près 30 minutes après
la décharge, à 20 "C. I1 est produit pendant plusieurs heures. Le temps de latence
de la ponte est fonction de la température et s'allonge avec son abaissement.

Le comportement de ponte est caractérisé par la sr-rppression des mouve-
ments de locomotion et par des mouvements de la tête servant à préparer le
substrat. Il s'accompagne par un gonflement de la gouttière génitale et un plis-
sement dc la bouche. Pendant toute la ponte, la nutrition est sr"rpprimée.

On distingue quatre sortes de mouvements de la tête. Les vagues sont
des mouvements latéraux de la tête alors que le pied est étendu. Les vagues
peuvent intervenir quand l'animal se meut ou est à I'arrêt, et dans le comporte-
ment alimentaire.

Les ondulations sont des mouvements pendant lesquels la partie anté-
rieure de la tête est fiottée contre le substrat. Ces mouvements interviennent
aussi quand l'animal avance ou est au repos.

Les mouvements de tissage sont des mouvements latéraux, le cou et la
tête étant contractés, et les mouvements de tassage sont des mouvements dor-
soventraux de la tête et de la partie antérieure du pied contre le substrat.

Ces deux types de mouvements, de tissage et de tassage, ne s'observent
que pendant 1a ponte. Ils sont liés au dépôt du ruban d'<rufs et représentent un
comportement consommatoire. Les vagues et les ondulations représentent un
comportement appétitif et interviennent dans le répertoire comporternental
indépendamment de la ponte. La locomotion cesse après la décharge des cel-
lr-rles en panier, de même que les réponses nutritionnelles à la présentation de
nourriture.

Le point de départ de la séquence comportementale est la décharge des
cellules en panier qui peut être induite par stimulation électrique directe ou par
I'a-BCP. Après quelques minutes, il y a libération des æufs par l'ovotestis sous
I'influence de la ELH, mais aussi des changements comportementaux à long
terme qui sont dus à l'action des peptides sur I'activité électrique de différents
neurones du ganglion abdominal. Certains efïets peuvent être mimés par per-
fusion sanguine de ELH, d'cr-BCP ou autres neuropeptides libérés par les cel-
lules en panier. On observe un effet excitateur sur le neurone Rl5 qui est impli-
qué dans I'osmorégulation, sur les neurones LC qui sont des motoneurones
commandant les branchies et le siphon dont les mouvements sont augrnentés.
Certains contrôlent la vasomotricité. Un effet excitateur transitoire s'exerce sur
Ll et Rl qui sont des mécanorécepteurs du pied. Des motoneurones des gan-
glions du pied sont également excités par la ELH.
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LA PERCEPTION DU TEMPS 2O5

En résumé, le ganglion pédieux apparaît comme le générateur du com-
portement moteur reproducteur alors que le ganglion abdominal assure
l'homéostasie. Les connectifs cérébropler-rraux représentent la voie directe entre
les ganglions cérébraux et les cellules en panier. C'est par cette route qu'elles
sont activées. Leur réponse est amplifiée par autoexcitation et conduit à la libé-
ration de neuropeptides hormonaux qui induisent à la tois l'ovulation et les
séquences comportementâles caractéristiques. Le ganglion cérébral apparaît
comme le centre général de commande contrôlant à la fois le ganglion
pédieux et le ganglion abdominal.

Le comportement reproducteur complet dépend du mouvement des cr-ufi
dans le tractus génital. Chez les animaux gonadectomisés, le comportement
appétitif se déroule lentement mais le comportement de consommation ne se
produit pas. Les sécrétions exocrines de la glande atriale pourraient contrôler
cette étape (fig. 118).

SUMMARY

Perception and communication in the sea : four
lessons of physiology

1. Chemical senses

The development of sensitivity to particular chemicals occurs among the
first organisms born in the primitive ocean. The evolutionary process produced
highly specialize<1 membrane-bound chemoreceptor proteins that respond to
speciflc molecules. Ionic channels are macromolecular pores controlling the
ionic permeability of the cell membranes, and initiating the translation of sen-
sory energy into electrical signals. Synaptic transmission at the vertebrate nell-
romuscular junction is an exemple of chemical communication between cells.
Acetylcholine is released by the nerve terminals and its binding to the receptor
proteins opens their ionic channel, causing an electrical response fiom the mus-
cular cell.

Many bacteria-like precambrian procaryotes show the property ol che-
motaxis. They have flagella by which they ntove about, swimming toward
favourable environments and away fiom unfhvourable ones. The binding of
specific molecules induces a conformational change in the menrbrane receptor
proteins which acts as a signal to initiate intracellular protein phosphorylations
and an appropriate motor control of the flagella.
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The transduction of taste and smell in animals involves GTP-binding
proteins ernd cAMP as secondary messenger. The elevated level of cAMP
modifies the ionic permeability of the sensory membrane, producing a receptor
potential. The cAMP system is virtually universal and can also produce its
efI-ect through protein phosphorylations in many metabolic and physiological
processes. cGMP, DAG and IP. are other secondary messengers implicated in
the transmission of chernical infbrmation.

Chemoreceptors are often small neurons that have axons extending to the
central nervous system, as in the arthropod sensillum or in the vertebrate olfac-
tory epithelium. Vertebrate taste receptors are ciliated cells that convey their
sensory information to an affèrent neuron by synaptic connection. Taste and
smell are important for the most basic of animal activities such as location of
food and mates, and avoidance of predators.

Pheromones provide a chemical language and are used tbr various forrns
of intraspecific communication. In fish, steroidal sex hormone and prostagland-
in act as pheromones, and coordinate male and fèmelle reproductive physiology
and behaviour. Homing salnrons have an extremely low threshold of perception
fbr finding tl.reir way to their spawning grounds. Chemical odours in the water
permit a salmon to recognize its horne estuary. Pheromones produce by later
generations still living in the home stream provide the directional clues. ln
marine invertebrates pheror-nones are used for various fbrrns of cherrical com-
munication. Specific chemicals act as sex attractants between gametes, induce
reproduction behaviour, spawning and hatching, and determine sex, as in echiu-
rian wornrs.

The sea contains some of the more venomous and poisonous organisms.
A venomous apparatus is described in some fish and many invertebrate phylla
such as cnidarian. annelids, echinoderms, nemertian worms and mollusca.
Poisonous marine organisms, fbr instance some sponges, corals, echinoderms
and algae, release toxic substances in their environment and cause fish and
marine invertebrates to react in avoidance. Some are highly toxic, as in the puf'-
ferfish, which rnay lead to a lethal poisoning.

Blooms of dinoflagellates and other algae can cause mass mortality of
marine animals. Some species contain toxins that travel the fbod-web. Filter-
feeding shellfish contaminated with accumulated toxin become very dangerous
for humans to eat, leading to illness and death. Paralytic shellfish poison blocks
impulse conduction in nerve and muscle. Sodium channels of excitable mern-
brane are strongly aflècted by various marine toxins. notably tetrodotoxin fronr
the puffèrfish, saxitoxins and brevetoxins from some dinot-lagellate species. sea

anemone toxins and conotoxins fionl fish hunting c()nes.
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2. Physical environment : gravity, vibrations, electrical and
magnetic signals

Active marine organisms are always changing their spatierl relations to
the environment. They depend on gravity which sets up vertical and horizontal
refèrence directions. The downward distribution of light in the sea reinfbrces
the gravity perception. Movements and vibrations of the surrounding water are
other directional cues. The earth's magnetic field, natural electrical gradients
and those generated by the animals themselves provide other orientation refèr-
ences.

Mechanoreceptor cells measure fbrce and displacement. A pull on the
membrane cytoskeleton would be transmitted as a mechanical stress on channel
proteins in the membrane.

Mechanoreceptors may be free nerve endings. Pacinian corpuscule is an
example of a pressure receptor with an encapsulated nerve terminal. In the cuti-
cular sensory hairs of arthropods, a dendritic terminal contacts the junction of
the base of the hair and the socket. Any fbrce that displaces the hair causes sti-
mulation of the sensory neuron. The vertebrate hair cells are secondary receptor
cells. The sites of sensory transduction are located in the membrane of micro-
villi called stereocils.

Most active animals have evolved sense organs that are specially adapted
fbr maintaining their spatial orientation. Statocysts are gravireceptors identi-
fiable throughout the marine invertebrate classes, and are the first type of
mechanoreceptor to appear along the phylogenetic scale. The statocyst is a

fluid-filled pocket, which is lined with ciliated sensory cells and contains a cen-
tral calcarous statolith. All elements of sensory and motor systelns fbr sensing
and maintaining balance are fbund in medusa, and the transducti<>n process is
described in the sea slug. Decapod crustacean statocyst is one of the more spe-
cialized of these invertebrate organs with several parts and a capacity to
respond to angular accelerations, as well as to changes of gravity.

The fundamental nature of the statocysts as linear acceleration receptors
is retlected in the fhct that a comparable structure is present in the inner ear of
all vertebrates. The organ of the otolith is divided in two sacs: the utricule and
the saccule. The ciliated sensory cells, which are grouped in a macula in each
sac, are excited by movements of heavy mineralized concretions (otoliths) or
granules (otoconies) glued together by a jellytike matrix. Monitoring of the dif'-
ferent motic'lns depends on the orderly position of the receptory cells and the
directional arrangement of their sensory hairs.

The semicircular canals set at right angles to one another detect rotatio-
nal stimuli. Each canal has an ampulla, within which the sensory cells are
grouped in a crista. The fluid contained in these curved channels is displaced by
inertia when angular speed changes.
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Acquisition of the sense of hearing is closely relatecl to the evolution of
the lateral line organ of aquatic vertebrates. Neunrmast hair cells monitor water
currents and mechanical vibrations at short distances. In tetrapod vcrtebr.rtes,
they becorne highly specialized tbr reception of sounds fl-om renrote sources.
Hearing reaches its highest development in birds and mammals. The outer ear
funnels sounds to the tyrnpanic nrembrane. In the middle e.rr, a system of small
bones conveys and matches the vibrations of the tympanic membrane to the
inner ear. a f-lLricl-filled helicoidal outpouching called the cochlea. The basilar
rnembrane is stretched through the cochlea. lt contains the hair cells which are
the sensory auditory receptors. Sound frequency is encoded by thc position of
the hair cells on the basilar nrembrane, referred to as tonotoltic orgtuti:.trtittrt.
Each individr.ral auditory nerve fibres has a characteristic tuning curve which
shows a low auditory threshold at a specific frequency.

Audition gives rise to communication by sounds. Some birds and metm-
mals are able to echolocate by hearing the echoes of high frequency sounds.
which they ernit. Dolphins and spernr whales use specialized nasal structures to
produce their echolocating clicks. In dolphins, vibrations of'the lower.jaw
transrnit sounds fiorn the wiiter to the otic bulla.

The lateral line of fish responds only to low fiequency vibration from its
nearest field. The hair cells of the otolith organ are used 1tl perceive higher fre-
quency sounds conring fl"om more distant siources. In clupeoid flsh, vibrations
of the swinr-bladcler are transmitted to gas-filled br-rllae in relation to the utlicu-
lar maculae. The r-rpper lirlit of hearing is displaced to higher fieqr-rencies.

Electroreceptors are modified hair cells of lateral line neuromasts ll'om
which they have evolved. Elasmclbranchs have ar.r.rpullary receptors grouped in
a fèw capsules, with ducts radiating away to the external openings distributed
over the body surface. They can respond to very small electrical gradient such
as those emitted by their prey br-rrried rrnder sand. Some rays and squales may
detect the earth's magnetic field by sensing electrical cllrrents induced by their
motion. The ampullary receptors of freshwater fish have very short canals.
Bony fish, which emit and communicate by weak electrical signals, also have
tuberous electrorecept()rs.

Strongly electric fish. such as Torpedo rays and electric eels, produce an
electric tleld of sufficient current and voltage to stun their prey and deter preda-
tors. The electrocytes are generally modified muscle cells. The electric
discharge is due to the synchronous depolarization ol'hundreds or thousands of
electrocytes stacked in colurnns.

Weakly electric fish use electrolocation to examine their surroundings.
They produce brief pulses at low tiequency, generatin-e an electric field around
them which is distorted by objects of different impedance. Higher fiequency
pulses are emitted lbr intraspecilic comrnr-rnication. Each species produces
discharges at a ch:rracteristic frequency, which is also the best frequency fbr its
own electroreceptors.
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3. Undersea vision

In oceanic water sunlight becomes blue below about 200 m depth. Its
angular distribution is downward and its intensity fàlls tenfold fbr every 75 m
increase in depth. Transntission of the sunlight is affècted in coastal waters by
the levels of chlorophylls and particulate matter. Close to the witter surfhce,
animals see the whole above-water light through a luminous cone. the Snell's
window. The absolr-rte threshold fbr vision will be reached at a depth between
8-50 and 1000 metres. Below, the clnly eftective light is biolr-rntinescent.

Animals living in this particular light environment must solve difTêrent
visual problems. They stay at an appropriate depth in the day and camouflage
themselves by means adapted to the particuliir radiance of light in the sea. trish
use silvery reflecting scales and layers to deter predators. Mesopelagic fish and
cephalopods shine ventral bioluminescent light to rnimic the downwelling
ambient light.

Among the less active invertcbrates, the contntonest type ol' eye is a
single pit of pigment cells with a small number of photoreceptor cells. The eye
of the ancient cephalopod Nutttiltts is a pinhole eye comparable with the lens
eyes of other cephalopods and fish. The sea arnimals do not have an optically
active cornea and use a spherical "Matthiessen lens" in which the refiactive
index decreases fiom thc centre to the periphery to correct the spherical aberra-
tion. The reflecting eye of the scallop fbrms the image by using a concave
mirror.

Several types of compound eyes are found in marine animals. In apposi-
tion eycs, each onrmatidium fïnctions as a separate unit. In superposition eyes,
retinular cells of each omrnatidiurr receive light from many tacets. Superposi-
tion eyes provide â very bright image, and are corrrnon in deep-water crusta-
ceans.

Many mesopelagic fish havc large tr-rbular eyes pointing upward to trap
as much of light as possible. Inel'l-icient lateral vision may be correcte«J by
accessory retinae or accessory refiacting devices. A reflecting tapetulr behind
the retina is tbund in sharks and some deep-sea f ish. Light which is not initially
absorbed by passing through the visual cells is reflected back by this layer.

In terrestrial vertebrates, accot'nodation is accornplished by changing the
lens curvature but fish do it by moving their spherical lens backwards and fbr-
wards. Flying t'ish, diving birds and seals have to vary their optics to adjust
vision both in air and water.

The retina is a specialized layer of photoreceptors and neurons. The
highly fblded membranes of photoreceptors cells contain visual pigments that
are chromoproteins. ln the vertebrate rods, rhoclopsin is ernbedded in disc mem-
branes. Light stimulation activates a second ntessenger casc:rde through a
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G protein and a phosphodiesterase that hydrolyses cGMP, causing the mem-
brane sodium channel to close. This electrical signal is encoded by synaptic
trernsmission on a Ièw of the numerous neurons of the retina.

Colour vision requires multiple photosensitive pignrents with difi'erin-e
spectral sensitivity. Trichromatic visual system has three colour photoreceptors:
blue. green and red cones. In marine animals, there is a close correspondence
between the light absorption capacities and the spectral quality of the light avai-
lable. Most deep-sea fish have rod visual pigments with a spectral sensitivity
matching the ambient blue light. They absorb maximally at 480 nm. close to the
wavelength of the light that penetrates best in the sea. Shallow living species
have cone visual pigments covering a wide range of the light spectrum. Deeper
living species have only retained the blue and green visual pigrnents.

Visual pigment consists of a protein (opsin) and a chronrophore. Varia-
tions in either component cause a shifi in the spectral sensitivity. Chromophore
exchange in the molecular complex of rhodopsin occurs during salmon and eel

migrations in relation to the particular underwater transmission of light in the
rivers and in the sea. Opsin gene expression is ditl-erent in juvenile pollack
which live in shallow water and in immature adults which live at greater depth.

Underwater light polarization patterns depend on the sun's position and
provide usefïl cues for orientation. Many marine animals have efIèctive levels
of polarization sensitivity. Retinular cells of crayfish, crabs and octopus are
shown to respond to the plane of polarization.

Most deep-sea flsh have only rod receptors. Some of them have part of
the retina in which there are several banks of rods allowing hue discrimination
in the blue-green part of the light spectrum. This disposition enhances the
contrast between the blue daylight and the greener bioluminescent lights.

Biolun-rinescence occurs when some of the cherlical energy is released
as photons of light. The chemical reactions generally involve an activated sub-
strate (lucifèrin) and an enzyme (lucifèrase). The lucit-erin of luminescent bac-
teria is a complex tbrmed liom a llavoprotein and a li>ng chain aldehyde and
the lurninescent reaction is considered as a by-product of metabolic pathways.
Sor.ne luminous squicls and teleost fish rely on symbiotic bacteria that grow in
special organs provided with reflectors, lenses and pigmented curtains to
control the ernission of light. Fish ventral organs are concerned with camou-
flage by counter-illurnination. The tlashes of the suborbital organ of the anoma-
lopidae is used for a variety of intraspecific behaviours. Bacterial organs have
an opening to the sea or into the part of the gut with which they are associated.
The bacterial culture in the photophore imposes certain physiological demands
on the host, and successive generations of fish must be re-inoculated.

Discharge of luminous secretions is common in marine invertebrates.
Ostracod species secrete blue clouds. 'ïhe Cypriclina lucitèrin in the same way
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as coelenterazin, is a heterocyclic molecule (imidazolopyrasine). Ostracods
show behavioural patterns of luminescence similar to those observed in fire
flies.

Dinoflagellates produce very rapid flashes, and in large populations are
responsible for the "milky luminescence" of tropical coastal waters. Dino-
flagellate luciferin is a metabolic product of chlorophyll.

Photoproteins are isolated from the jellyfish Aequoro and the ctenophora
Mnemiopsis. Light is produced with the addition of calcium ions. [n the sea
pansy Renilla, light emission requires the presence of oxygen.

Many mesopelagic fish have integumental photophores that contain a
mass of photocytes, a ret-lector, pigment backing, a lens and sometimes a gelati-
nous body. Lanternfish have numerous well-developed photophores fbrming a
paired ventr.rl row, and luminous organs on the tail and preorbital regions. All
of them are under nervous control. The most complicated ventral photophores
are those of the hatchetfish. They are used for camouf'lage by counter-illumina-
tion and emit light whose angular, spectral distribution and intensity are similar
to that of the background light. Light producrion in rhe photocytes of the
Californian midshipman requires the Cv-pridinu-type luciferin. which is ob-
tained by fèeding on luminous ostracods.

4. Time perception and neuroendocrine responses

Lifè in the sea is governed by periodic events like the time of day, tides,
lunar cycles and seasons. Daily rhythms are maintained by an internal clock
which is regulateC by the natural day-night cycle of light intensity and some-
times by other environmental cues (salinity, temperature, tides). Some biologi-
cal clocks have been shown to reside in the nervous system, as in the case of
horseshoe crabs. sea hares and verlebrates.

The neuroendocrine system is responsible for coordination between
brain sensory imputs and the various endocrine organs of the body. Secretory
neurons located in the central parts of the nervous system, with their terminals
in neurohemal organs, produce neuropeptides that alfect the coordinated behav-
iour of the entire organism. vertebrate neurosecretions fiom the hypothalamus
control many peripheral physiological fïnctions, as in invertebrates, but gener-
ally through second and third order loops involving classical endocrine glands.

Reproduction in fish is usually a seasonal or cyclical activity, and the
gonads show related maturation cycles. The timing of reproductive events is
adjusted to the best season for the survival and growth of the yor-rng fish. As in
all vertebrates, the adenohypophysis, through its gonadotropic hormones, links
the neurosecretoy centres of the hypothalamus to the endocrine tissues of the
gonads. The various hormones (neuropeptides. hypophysal gonadotropins and
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gonadal steroids), together with the brain itself, regulate the behaviour associ-
ated with reproduction.

Many marine fish r-rndertake extensive breeding migration between their
têeding and spawning gxrunds. Those which spawn in the early spring ttfien
rnigrate during the winter months, when their food rr-ray be scarce. Herrings and
cod accumulate reserves during their fèeding periods, which are used cluring
their spawning rnigratiorrs for gonadal nraturation and nrigrati«rn perfbrmance.
In the Barents Sea cod, thyroid activity increases as n.rigration begins in late

sumnrer'. reaehing mitximum activity i.rs the l'ish appt'oach thcir spawning
grounds in January of the following year. Increased activity of the interrenal
gland becomes apparent later. at the tirne of redr.rced availability ol'food, which
coincides with gonadal maturation. Migrations of diadromous fish (salmons,

eels) entail chan-ues ol'osmotic environment, which involve an endocrine res-
ponse to osr-t-totic stress.

Ecdysteroid release by the Y-organ occurs during the Crustacean molt
cycle and is trnder the inhibiting control of a neurosecretory centre, enclosed in
the eyestalk and callecl the X-organ. The hemolymph ecdysteroid level rises
during proecdysis. and peaks just befbre ecdysis. The secretion of the molt-
inhibiting hormone is inf-h-renced by many external tàctors, such as photoperiod.
temperature, salinity and fbod availability. There is a reciprocal relation be-
tween molting and limb regeneratior.t after atutotomy.

In annelids, neuroendocrine cells also control morphogenetic processes,

such as growth. regeneration and gonad maturation. Nereids reproduce by a

synchronized spawning n.rigration. Suppression of the inhibitory control medi-
ated by the infiacerebral gland leacls to a marked external transfbrmation fiom
the immature benthic worm to an atctive pela-eic aciult (epitoky).

Protandric sex reversal occLtrs in some prosobranch sniils (Crepidula,
Pttrelltt). with an initiarl rnale phase, an intervening hermaphrodic phase and a

final f'emale phase. Neurosecret«rry cells of the cerebral, pleural and pedal gan-
glions are implicated in the dillèrentiation of the gonadal sex, ancl in the fbrma-
tion ol'the accessory sex orgâns. Contact between the members of a colony o1'

Crepitlula, by the tentacles and the palleal borders, induces their sexual status.

Egg-laying in Apl-vsitt, a simultaneous hermaphroditic mollusca, is a ster-

eotyped behaviour. including egg string production, bodily postures and visce-
romotor reactions. These events are the result of the activatictn of a peptidergic
neuroendocrine system, as was demonstrated by integrated biological studies.
Bag cells, located in the pleurovisceral connectives, are activated by external
cues via pathways fiom the cerebral ganglion, releasing a variety of neuropep-
tides (cr-BCP. ELH), which trigger the complete behavioural and physiological
repertoire.
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aberration chromaticlue, sphérique 372-5. 473
accélération angulaire, linéaire 313-4, 3 l6-7.

319.32t-2.324-s.4-53
accommodation 383
acétylcholine 269. 27 O. 331, 269. 27 O, 27 3.

278. 2nO
âcide domoique 300
acide okadalque 297-8
acuité visuelle 36t3-9. 372, 380
adrénaline 278. 296. 4 I 8-9. 433
æquorine 414
âgnathe 440

cyclostome 3-32. 343. 430. 4.15. 131-8.441
lamproie 289, 349. 429, 410

algues 290. 296-1. 3OO-l, 424
Caulerpn 3OO

L«urencia 291
amine biogénique 296
annélides 294. 314. 376. 383. 4l l. 127..\49.

450,456, 458
âlciopidés 374.383
eunicidés ;l-57

polychète 286. 291, 383. 403-.1. 410. 448.
.+56-8

sabelle 376
syllidés 411.458
Ar<-torurc 286
Eulttlitt 456-7
Eunite virili.s 456
Eurytlux' 294
Glvceru 294
Henruxlice 294
Nereis diversicolor 456
Orkntostllis 41O-l I

P<, rùrcreis cultrile ru 157
Varrcrcli,s 383

apposition (optique) 376-ti
arthropodine 291
attractant alimentaire 276. 285
audition 306-8, 126. 32t1. 33-5, 346-7,392
bactéries 2'7 I -6, ?86, -301, 402- I 0, :l-55

bactéries bioluminescentes 402-3. 405.
41t,4t3,419
P hor obacte riu nt 4O4. 1 IO

cyanobactéries 301
M ic ro«t I eu s I trt gbtace u s
()scillatoriu
Trichodesrniunt

bâtonnet 21 3-4. 37 9-80. 383. 3tt5-9.
39 I -3. 395-40 I

benthique 30o. 424. .156

bioluminescence 268. 361. 367. 369. 380. 394
400-3. 40-5-6. 409- 14. 4 | ti-2 I

bloom 291. 3Ol .364. 1'71\

Bonellia 290
bourgeon gustatif 284

breYetoxine 298-9. 302. 304
bulle tympanique 343
calcitonine .1f0
calcium 279-1t0. 319, 322, 33.1. 279. -ltig, 413-

,+. 430- t. 434. .146. -+5 I

camouflage 26U, 360. 364-7. 3til..+16
canâl calcique 295.322
canal ionique 276-11.295..102, 308. .l I I .

332. 390
canal potâssique 278. 322-3
canal protéique 277.302. lou
canal semi-circulaire -l 1,1. -l 16, I I tt-9. l?1,

324-5
canâl sodique 295, 29a. 302-4. 38U-9
cardiotoxine 292
catécholamine 296. 43-3

caulerpine 300
cavité spiraculaire 340- I

cellule ciliée 280- l. 312--5. 317-2O.321-2.
12.1. 330-2, 334-5. 342. 344, 346. 34tt. -150.
15) t7q 1R7

cellule pigmentaire distale .127-8

cellules en pânier -lf,-+-7. 4ô9
centre neurosécréteull25-6. 129. 131,

439-10.451.157
champ électrique 308,336, l4tt. 3-50, 353-4.

3-5u. 360. 362
chimiorécepteur 272-6, 280. -109
chimiotactisme 271 3
chromaffine 129.432-3
cil sensoriel 28O. 292.308. 3 I 2-6. 3 I 9
cnidaires 292-3.,113

alcyonaire 296
anémone de mer 286. 193-.1. 302. -30+
anthozoaire 292.111
cælentérés 285, 290. 3 14, 402. .+14

coraux 294. 296.300
cténophore 410.413-14
cuboméduse 293
méduse 293, 3 14. -l I .l- l -l
physalie 285,292-3
Aequora 413-14
Att e tru »t itt s ul t utu )93
An t ht ryt I e u rct .uut I ltr t,q ntntnticct ?91
Atollu 114
Ct»td,-lttctis gi gantca 291
Mnaniopsi.s 413 l4
Pultthoa 294
Renilla 412.421)
Surcoph|tul g|uttcunr 296
Stoithactis 286

cochlée 319. 322. 329-3 1. 332. -1.+t3

coefficient d'ahsorption 380
comportement 27 l. 213. 2lt5-6. 21t9, 291,

296. 32t. 3-sn. -36-5. 39-s. 407. 4 I I. 4I3, 42 I.
123.425..1-32. '+34. 

.119,.+2. 
't-50- 1. 462. 161.

166-9
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cône 379. 383. -3lt-5-8. 391-7,399
conotoxine 295, 302, 304
contre-éclairage 4l 6, 418, 38 I

corps ultimobranchiaux 429-30. 447
corpuscules de Pacini 308
cortex surénalien 429. 432-1- 436
corticotrophine (ACTH) 431,134-1
cortisol 417,449
cclentérazine 41 l. 413. 12O
crista 3 14, 319. 322. 324-5
cristallin 370-8. 380. 382-5. 401.,123..128
cristallin de Matthiessen 373
crustacés 268, 291, 293-1. 296. 316-17.

362, 377 -8, 38 1, 402-3" 4t t. 423-4. 427.
450-2.454
barnacle 378
copépodc 37 4-6, 4O5. I 13. 120. 125
crabe 282, 285. 291. 293. 301. 3'77. 421.

424.452.456
creYette 293. 316, 318, 428
décapode 3 17, 4O4, 423. 454
euphausiacé 380,404
homard 316.421.452
lângouste 318, -178
langoustine 378
limule 377.423
mysidacé 3l l. 404
Arû h ron» s i,s.j t.t be rr lt ie i 3 I I

Rtr I utu.s bct I attoi'd e s 29 7

C«l lirrcctes sultidrrs 291
Cutt<er pagtrnts ?85
Ct<lops 421
Euphuusict 42O
H t trtut rtr s atne ri tu n tr s 152-3
Itbidocera 371-5
Muitr stprinttdo 152
Pcrt h 1' g raspus c ra,s.s i 1tc s 452
Prrx umbarus clarkii 397 -8
Pontcllu 371-5
Rltv rr tptt ntryteu s ha rri.; i i 29 l

cyclothone .115-16

DAC 280.279
dendrites 281-2, 310-l l, 316. 382, 317
dépolarisation 293-1. 298. 300. 302-3.

309-10, 3 13. 3 l5-16. 322-3. 334, 35 I -2. -356
dermatite 301
diacylglycerol 279
diatomée 30(l1

C h rys<tnt u lin « po lylep i s 30 |
Pseudonits<'ltiu ltungens 3O0
P n- m ne s i tt m pa r-y rutt 30 I

diffusion de la lumière 385
dinoflagellés 297 -302. 4O3. 4 I 2- I 3, 121 -7

noctiluques 412-13
Alexandriunt 29tl-300
Dittopht'sis 298
Gunrbierdi.s< tts to.uc«s -f00
G t »t t'«uln-r )9A-9. 4 I 2, 420-2
Gt»tt'ttttlax poIycdr« 412, 12I-2
(j t, rrt n odiniunt b rcve 298-30 I

Ntx tiIucu scinliIlctns 112
P r(, t()cent ru nl 29lt-300

Pr()ft)< etttrunt cottt ttt tmt 3Oo
Pr<tftt< entruttt tttittitttutn 299
Ptw luxlisctls brcyi,s 298-9
P-'irrr<r',r/i,r Lunul« 4 l2
P y- nttl i n i unt bct h u nrc rtta I 1 2

dioptrie 37 l. 385
distribution angulaire 16-+. .+ I 6 7
distribution spectrale l19, 364. 41 2
dopamine ?96,131
ecdysone, ecdystéroide 4-52-3
échinodernres 294.196

étoile de mer 286
holothurie 29-5

oursin 29 I. 294
Eyasteriu,s 286
Purocent r( )t tt.\ I i v,itlus 29 I

écholocalisation 267. 3O7. -3-36 8. .l:10-2. l.l-1.
3-su

écosystème 2(r7, 285
électrocytes 35-1-7
électrolocalisation 268, 308, l'lti. 352. 357-13

électrorécepteur 308, 343. 34tt-52, 3-58

empoisonnement 291. 297-8. 3(X)-l
empoisonnement ciguatérique 3O0
endolymphe 3 19. l2 I --1. -32,+-5. -l-1 l-2, -334.

-141. -347-8
endorphine 435
enképhaline 435
épitoquie 456-t3
éponges 296-7

Hctl i<'lundritt ok«drt i 29J
Hvttartiu<-idon 297
S1x»t gi tr ttfiitinttI i t ?97
Su be ri I ts domurrcul u.s 29J
T'eduttitr to.ricaIi s 296
T'eth\'il (rtptl 29J
Ven»tgiu )91

équilibre 306. 308, 313, .3 l7-8
évent 340-3
lhcteur de Iibération hypothalamique

437 -449
fenêtre de Sncll 36,1--5

flagelle 273-6,292
llavine (FMN) 403, 4i)5-6
fovéa 370. 3lt-5, 387. 400- I

rrai 28'7 -9. 297. 424. 438. .1.+ l. .1.+.+

gamète 288, 290. 4 I I , .13.+. .+-39,40. 456-7 . 463
ganglions abdominaux 161. 16^1. 469
ganglions cérébràux 160. 164, 466. 461J-9
ganglions cérébroTdes 456-7
gânglions optiques 3 l-5. 36.1

ganglions pédieux +60-1,.+64. .+61i,9

ganglions pleuraux "+60- l. .16.+. ;l6lt
ganglions supraæsophagiens 456
gastrine 433
glande à venin 29.1. 2cXr

glande atriale 461..165 6..168-9
glande endocrine +25 7. .129-30. .+1.3-5.

.+39--+0. .1-+6. -1-19. .15 t. .1-56-8. .+60- |

glande infracérébralc .156-7

glande interrénale 429. 432. .145..+4u-9
glande pinéâle 121. 125. 1f7

4U-5



222 INDEX

glucocorticoTdes 432
gonades 297 . 3OO, 42'7 , 429. 433-4. 410-4.

446. 4-59,m,468-9
Eoît 77 l -2. 27a. 2AO. 2a4, 291. 392
gravité terrestre 305, 322
GTP 277-9.390
guànine 365, 383. 4O7,416,448
hémotoxine 292
hermaphrodite 45lt-9. 463, 468, 480
holothurine 295
hormone de mue .127. -{5 I -2
hormone de pontc 46-5-6

hormone inhibitrice (MIH) 45-l
hormone juvénile 457
hormonescorticotropes 448
hormones gonadotropes, gonadotrophines

425. 421 . 434. 437 . 439-4r. 446, 449
hormones mélanotropes (MSH) ,135

hypocalcine 43 I

hypophyse 426-7 . 129. 431-11 . 146, 448-9
hypophyse antérieure 426-1. 429. 434-7.

439-40
hypophyse postérieure, neurohypophyse

426-7 . 429, 436-8. 441
hypothalamus 425-7, 429. 435-7
indice de réfraction 36 I , 366, 370- 1 , 384
inertie 306. 3l 4. 32l. 324-5
inositol triphosphate, lP3 771. 280
iodopsine 387 -8. 392. 394
kinocil 301t, 3 I 3, 320, 324,312.344
labyrinthe 318. -330
lentille 342. 370-9, 403, 406, 408-9, 420
ligne latérale 307-8. 3 I 9. 343-5. 347-50.

352. l-sli
luciférine 40-3-5. 410- l.+. ;119-20

macula 3 I -1, 3 l9-21 . 346-lt, 370-2. 3tt5
mammifères 280. 284. 293. 307-8, 31.1. .l I t3-9.

326-7. 329. 334, 336-8. 341, 343. 34{3-9,

387. ,+25. 427.130.434-5. 437-8. 440-l'.432
câchâlot 339.141-z
cétacés 337. 339
chauve-souris 336-8, 35t3

dauphin 267 . 327 , 336,338-42.348, 358,
;l l3

mysticète 338
odontocète 338-9
phoque 338,38.1
Orcinus orc'u 339
Pht'seter <wkxlr»t ?39
Tursi<tp.s lruncdtls 338. 341, 313, 478

marée 301. 325. 421. 423 4
mécanorécepteur 267 .280. 2tt2. -306-8, 3 10,

3 t9, 327 . 343
médullosurrénale 429, 432-3
mélatonine 125.437
melon 340-2
membrane otoconiale 3 I 9-2 I
membrane tectorielle 332. 334
membrane plasmique 272-3, 279, 292. 306,

308, 3 I 3, 387. 389, 439
membrane basilaire 329. 33 l -3. 335
mésopélagique 380-2. 39-3. 399. 41 5. 449

micropolluant 2tl4
migration 287. 289,383, 395. 410, 415. 421.

424-5. 428. 139-40, 442-9, 412, 415-"7
minéralocorticoïdes 432. 446
mollusques 268,2'72.294-6. 3Ol, 373-4. 376.

39'7 , 403. 4t8-9. 124, 426. 462. 480
aplysie 297. 30 l, 122, 162-3, 466, 468
calmar 339. 367. 380- l, 4OO,402-4.

4t3.42t
céphalopode 295, 367. 373-4. 379. 383.

400.406,126
gâstropode 280, 295, 300- l, 3 l -5. 37 4. 426.

450, 458, 462,466
hétéropode 315.374
limnée 462.466
nautile 373
octopode 28O.296. -j 18. -373. 381
patelle 403-4
Abruliop,sis 367
AùtPhilretus 381
A pl v si a Ca I ifo rn ico 422, 466. 46?-5
Arcu 3'76, 457. 479
B«rbatta 316
Cardium 376
Cortus 295
Crepidulct .lorni< «ta 459-61 . 48O

Hqliotis 373
H u po lo c h I ct e tt u rrtctc tr I o s tt ?96
Hermissenda 315
Histioteuthi.\ 381
lntia 403-4
Muret 295
Nepntnea 295
Oxyg.yrus 374
Pecten 375
Petun< ulus 376
Pholcts tlu< tt ltrs 403-,1 I0
Pht' I I itl irt wtricosu 297
Phyllirrhoe bucephula 11O

Thui,s 295
Verterupi,s semidecussdte 299
Wat as ütio sc int il I urts 4OO

mue 269. 291, 316, 424, 427. 430, 4-50-6

museau de singe 3-11--3

nématocyste 292-3
nématode 280.424

P h i lone rna onco rhync h i 424
neurone afférent 284. 3 I 2- 1 3, 32 l -1,

331 -4. 352
neurone efférent 3 I 2, 33 I , 335, 343. 423
neurones sensoriels 280. 316-7
neuropeptides, neurohormone 423. 425-1.

137-8.449.45 l, 460, 465,467.469,
475-6. 48 1

neurotoxine, neurotoxique 292-3. 295.
298-302. 304

nicotine (ique) 29-5, 405
octopamine 296.423
ocytocine 426-7
odorat 271-2
ceil 283. -315. 307. 317-8. 345. 361. 368-86.

.r88. .190. .192, .'r99-400. 1()2,4t9.422.3.
427.437-443
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oiseâux -319. 326 7. 329- 337. 3tt4. 421, 432-3
Bucephala -384. ,+10

manchots 384
Mcrgus 384

ommatidies 376-13. 397. 423. 428
oreille 307-8. 3 1 3- l +. 3 1 8, 327 -3O. 332, 336-7 .

3"11. 346
organe chémorécepteur 2[i2
organecochléaire 3ll3
organe de I'otolithe 3 lU-9, 322
organe du spermaceti --1,+ l-2
organe électrique 3oti. 354-8.360
organe neurohémal 425. 438,.+50- l, 456
organe vestibulaire 3lll-9
organe X 4-50. 4-5 l. 4-5-3

organe Y 427.152
organisation tonotopique 335
orientation spatiale 267. 305-7, 3 I 8

ostracodes 376, 1O2. 1O4. 1 I l. 419-20
Cytridinu 4O2, 4l l. 419-20
Gigantocvpri.s 376
Pyroctpris 4l I
P-r'roc,r'sll.r lunu la 4 l2
Vurgulu 1ll.4l9

æstrogènes 433. 411. 416
ovaire, ovule 281 -ta. 336. 44O- l. 143. 446.

450.459.463
paralysie 293-:+. 297-8
parathyroide 429 3 I

pars intermedia 426. 429, 435
pédoncule oculaire 318, 423. 426, 428, 450-1.

4.53,4.456
phéromone 267 . 27 I . 285-9 l. 46 I

phosphokinase 27 6. 27 8-9
phosphorylation 27 5-8. 469
photocyte .103. 4 l4- | 6. 420, 47 5
photophore 366-7. 3U l. 383.,+00- I. 403.

406-7 , 4tO,4 l-5- 16. 4 l8-9. 420. .174-5. 481
photopigment 362. 3tt7-8, 391
photoprotéine 413-14
photorécepteur 280, 309, 368, 370. 372,314,

376. 377-80, 386-90, 393, 39'7 -400. 437 . 423
phytoplâncton 291. 298-300, 301. -363-4
pigments visuels 387, 393-7. .100

poissons 268. 282-98. 300- I , 305-8, 3 I 9. -125,
327 . 336. -r:18. 343-6, 34tt--50, 352-54,
356-60. 362, 364-8, 392-7, 399 -404,
406-41 0, 4 I 3, 415-21, 424, 429-3 t. 433.
435. 43tt-9. 441 -1. 146-7. 419
anchois 300, 347,397
anguille 28-5. 289, 35.+, 356. 395.397.112..
447 -9
anomalopidés .+06, .+10

barracuda 3(X)
blenniidés 287
carassin 2lt7 tt, .146. 397
carrelet 290
cératioïdés 2u7
chabot 290
cichlidés 283.?a7
clupéoidés -3.17-t3

corégone 286-290
cyclostomes .312. 343, 430, 435, 137 -8, 441

cyprinidé 283. 786--7. 29O

esprot 344, 347.366
gadidés 283
gonostomiato'ldés 287
hareng 300, 346. 366. 373.413.142-3
hippocampe 300.106
labridés 283
lieujaune 397
limande 285
Iophiiformes 4O9
macrouridés 406
maquereau 300,365
mérou 300
morue 2U.1. 290
murène 300
myctophidés 415-16, 4ZO
percidés 2U3
plie 28-5

ptéroi's 296
sâlmonidés 283.2a6-7
scorpénidés 283
siluridés 283
sole 285.408-9
stomiatoTdés 415-16
synâncées 296
turbot 285
vâiron 283.290
téléostéens 306, 343, 346. 348. 350, 3-54.

383. 402-3. 4 I 5. 43 I -3. 438. 44 r

tétraodontidés 297
uranoscopes 296
uranoscopidés 35.1, 356
vives 296
Amphipriort 286
Anablelts 285
Aphuu<t1tu.s 345
Apogon 420
Argyn4telecus 38 l, 403, 415-17
Arislosî(rnlias grimald i 398
Astnts<'o1tus 357
Bathyla,qus be ricoides 398
Bctthtlt'<'hrtops 382
Chauliotlus 415
Ct;pselurus 384
l)iretmus ur!]enîeus 399. 48 I
Dolichopter;-r 382
Eigenmattnia 360-\
Elect rop fu r ru s e I ectric u s 354. 3-56

Cigantura 381
Gymnolus 354
It'talurus natalis 281
K ryplopterus bi< irrhus 348
Leuresthes tenuis 124
M a I ac'ocep hol u.t 4O2. 406-7
Mrrlutu ephtIu.t Ittevi.s 406-1
Malacosteus 383. 398, 400- |

Mulucosteus niger 398
Maluptemrus 351
Mnic'rpes 384
M on()cent ris j a pr »t i L us 4O9- lo
M tct r4tlnun obt us i nt,st rum I 18

Mt<'lophum spirtosunt 119
Mt'ortx ep holu s s«t ryt i u -s 290
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Oncorhvu hrts rrcrka 124
()pislhopxtc'tus 309, 3U l, 408
Pac ltt'.sîomia.t nticrodrtn 399
ParapriacttrtIltus 42o
Phontbl eplruron 4O2, 106-7. 120
Pho.ritru.t 283
Plr*lsu.t 352-3
Pollctchitr.s 396-7
Pori< hlt,t rtot«tus 4I9, 42O

Salnto s«lur 447
SaIv eIirtrrs aIpirtus 29o
Sc fut1t<'Iar< ltus 28l -2
Siphuntiu 4lO
Stenturchus -15.+, 359
Sle»utltt gus 3-5:1, 160
Stotttirt.s boa 416
Tltutttttts albacuras 346
Trichiunt.s f15
Winre ria 38 l. 47lJ

polarisation 32O. 322. 324, 362, 396-7 -8
ponte 288. 29 I . 442. 447 . 449-50, 462, 464-8
porphyropsine .194-6, 398
potâssium 271,3O2.319. 322-3. 33.1. 388-9
potentiel d'action 27 I , 3O2. 309- I 0, 356
potentiel générateur 309, 3 | l. 252-3. 388-9
potentiel récepteur 277 . 3O9. 3 l -5- I 6, 322.

3-34. 352,3. 388-9
pouvoir de convergence 371-2
proecdysis .rt-5 l-2. ,155-6
progestéronc 287-8, 4-3--1.,+4 I

prolâctine 431, 434, 136-7, 417
proopiocortine 435
prostaglandine 279. 287 -8. 29 I

protandrie -+5U-9

proléinr chimiolactiquc l7-+
protéine G 277 -9, 3139-90, 437
protéine kinase 27-5-6, 279-t30
Pyrophorus 403
récepteurs ampullaires 348-9. 35 1 --3

récepteurs gustatifs 278, 284
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Perception et communication en milieu marin

Derrière son masque, le plongeur sous-marin découvre une faune énigmatique
qui, devant ses yeux éblouis, évolue avec une aisance déconcertante. Quels sont les

signaux que reçoivent ces êtres vivants qui peuplent la mer et les profbndeurs de

I'océan'/ Par quels raffinements de leur anatomie et de leur physiologie peuvent-ils les

détecter 'l Comment vivent-ils dans ce monde de plus en plus bleu et de plus en plus
sombre, traversé par les éclairs de la bioluminescence ? Par quels mécanismes intimes
répondent-ils à ces signes extérieurs pour renouveler leur carapace, se reproduire ou

entreprendre des migrations au long cours ?... Voici les thèmes de ce livre consacré à la
physiologie et à la biochimie des animaux marins. Un rappel de notions de physique ou

de physiologie introduit chacun des chapitres et peut servir de référence au lecteur le
moins averti.

L'auteur rrontre comment l'évolution de la perception des substances chimiques
et des fàcteurs physiques de l'environnement a donné naissance à des systèmes de détec-
tion et de communication particulièrement originaux. De grands sujets de la biologie
marine contemporaine illustrent son propos parmi lesquels on citera l'impact des toxines
et des poisons sur la chaîne alimentaire, l'écholocalisation chez les dauphins, I'orienta-
tion magnétique des requins, les systèmes émetteurs-récepteurs chez les poissons élec-
triques, les adaptations visuelles et la bioluminescence. Le dernier chapitre est consacré
aux commandes neuroendocriniennes. Celles-ci intègrent les informations du milieu
pour des activités périodiques aussi différentes que les migrations de reproduction et la
mue des crustacés. L'auteur clôture cette synthèse par la découverte édifiante des com-
mandes neurohumorales qui expliquent le comportement de ponte du lièr,re de mer.

L'approche intime de tous ces mécanismes doit pouvoir aiguiser le plaisir de la rencontre
du monde marin.

Perception and communication in the sea

Thrutugh his trutsk, the scuba diver discovers ttn enigmatic .fàuna whit'h evolves
with u clisconc'erting ease in.fru»rt ofhis dazzled eyes. Whet are the signals perceived by
these Living beings w'hich populate the seas and the depth.s oJ the ocectns ? By which
refinenrents of their anatom,- and of their physioktgy ctm they detect these signals ? How
rlo they lit'e in a world clescending to bluer and darker depths onLy crossed by flashes of
lwninescence ? By what intimate mechanisms do they respond to extemal stimuli to
reproduce, renew'their shells or start a long migration journey ?... These are the tltemes

of this book concerned with the physioktgy and biochemistry of the marine animal
wnrld. A review of necessat\ concepts of physics and physiologl; introduces each

chapter and can be used as reference material J'or even the uninitiated reader
The attthor shows how the evolution of both the detection of chemical substances

cutcl of environmental physical Jàctors gave birth to particularly original systems of per-
ception ancl communication. The important subjects in contemporary marine biolog,y,

sucl't as visuctl adaptations, bioluminescence, the impact of toxins and poisorts on the

footl-chnirt, the echolocation mechanisms used by dolphins, the magneîic orientation ca-
pubiLities rf shurks and the electic fish's îransmitter-receiver sensory sÿstems amongst
ctther thittgs, illttstrote the author's posilion. The Last chapter is dedicated to the neu-
roentlocrine sy.stem w,hiclt ussimiLate.s information drawn .from the environmenl inlo
periotlic' activiries a.s wide-runging tLs the reproduction migrutions und the molting by
crusto('edns. The aurhor conc'lude.s this synthesi,ç with the astonishing discovery of the

neural ancl endocrine regularion ol the sea-hare'.s egg-laying belioviour The in-deptlt
stutly of'these mechani,çnts, us presented here, .thould make encounters with îhe marine
world decitledly more plen.surable experiences.


