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Résumé

L’étude, par une méthode d’imprégnation argentique, du ganglion cérébroide
de Glycera convoluta a permis de préciser ’anatomie générale de cet organe qui
donne naissance & six paires de nerfs et 4 une racine simple de chaque coté
du collier péricesophagien.

L’étude de la structure fine de la capsule enveloppante permet de la comparer
a celle des Insectes dont elle semble beaucoup se rapprocher.

L’étude histologique a permis de dénombrer 17 nucléus dans le cerveau et
d’établir la topographie des commissures et des tractus.

L’appareil sacculaire décrit précédemment chez Glycera dibranchiata a été
retrouvé avec ses mémes caractéres chez Glycera convoluta.

Une fonction sécrétoire des amas cellulaires disposés tout au long du pro-
stomium a été mise en évidence.

l. INTRODUCTION ET HISTORIQUE.

Le ganglion cérébroide des Annélides Polychétes a fait l'objet
de nombreuses descriptions. La position systématique de ce groupe,
la complexité déja remarquable des structures nerveuses et, en parti-
culier du cérébroide, la grande diversité des appendices et des récep-
teurs sensoriels prostomiaux dont la relation avec les structures du
cerveau est étroite, font de cet organe un sujet d’étude particuliére-
ment riche en apercus physiologiques, éthologiques et phylogénétiques.

Les plus remarquables descriptions histologiques, dans la voie
comparative, restent celles de Racovitza (1896), Holmgren (1916), Hans-
trom (1927). De nombreux travaux, en outre, ont apporté des précisions
partielles sur la plupart des familles « errantes » ou « sédentaires ».
Cependant, les études utilisant des méthodes spécifiques du systéme
nerveux restent extrémement rares et I’on peut considérer que, seul,
le genre Nereis, notamment par le travail d’Holmgren au bleu de
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méthyléne, a été l'objet d’un inventaire exhaustif des nucléus, des
tractus et des nerfs.

Dans la perspective d’une étude comparative sur un certain
nombre de familles, nous avons entrepris, 4 I’aide d’une méthode
argentique sur coupes sériées, la description du cérébroide de Glycera
convoluta (Keferstein).

Les Glyceridae par leur prostomium conique et effilé, pourvu a
son extrémité de 4 minuscules antennes, occupent une position systé-
matique assez isolée et peut-étre pas encore définitive, qu’on les place
dans le vaste ensemble des Nereidiformia (Benham 1894), ou dans
celui des Phyllodocida (Dales 1962).

Le cerveau, a la base du prostomium, est bien isolé de I’épiderme,
avec lequel cependant toute relation n’est pas rompue, comme nous
le verrons plus loin. Cet organe a fait ’objet de nombreux travaux
anciens : Ehlers (1864), Racovitza (1896) et surtout Gravier (1898).
Hanstrém (1927) a apporté a I'aide de la méthode de Golgi des préci-
sions sur l’histologie du cerveau et, surtout, de certaines structures
prostomiales. Binard et Jeener (1928), dans leur travail comparatif,
ont fourni, par des colorations a I'hématoxyline, des compléments sur
la topographie des nerfs issus du ganglion cérébroide. Stolte (1932),
par des méthodes histologiques générales, a surtout étudié les organes
sensoriels du prostomium. Beaucoup plus récemment, M. Simpson
(1959) a décrit chez Glycera dibranchiata (Ehlers), une structure intra-
cérébrale dont la fonction reste énigmatique : I’appareil sacculaire
(saccular apparatus) qui avait curieusement échappé, malgré ses
grandes dimensions relatives, a4 ses prédécesseurs, a l’exception de
Ehlers (1864) qui I’avait figuré dans ses dessins sans s’attacher a
le décrire.

Il. MATERIEL ET METHODES.

Notre étude a été effectuée sur ’espéce Glycera convoluta (Kefer-
stein), commune a la gréve dans les sables grossiers, 4 proximité de
la Station biologique de Roscoff, d’ou provient la totalité de notre
matériel.

Ce travail descriptif a été, pour l’essentiel, réalisé grice a la
méthode décrite par Palmgren (1955), procédé C, dans laquelle nous
avons modifié les conditions de fixation. Un fixateur composé de
formol commercial : 10 cm3; alcool 95° : 45 cms3 ; acide acétique
glacial : 2 em?, nous a donné, pour le matériel envisagé, des résultats
trés supérieurs a ceux préconisés par ’auteur (Bouin, acide acétique
sublimé, formol aqueux ou alcoolique, alcool absolu), la durée de
fixation la meilleure paraissant étre de deux a trois jours.

Les résultats sont malheureusement inconstants et il nous a fallu
recourir 4 de nombreux essais pour obtenir des séries complétes dans
les trois directions de I’espace, bien orientées et correctement impré-
gnées.

Les imprégnations argentiques, selon les méthodes de Golgi d’'une
part, de Gros-Bielchowsky d’autre part, nous ont permis de confirmer
certains détails.
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De trés nombreux essais de coloration au bleu de méthyléne,
utilisé soit par injection dans la cavité coelomique, soit par immersion,
a des concentrations variées, se sont toujours soldés par un échec
total pour le cérébroide, de toute évidence en raison de la barriére
infranchissable qu’oppose la capsule enveloppante au colorant. Par
immersion prolongée, d’intéressants détails sur les trajets des nerfs
prostomiaux ont cependant été obtenus par cette coloration.

Nous avons recouru par ailleurs a des colorations histologiques
courantes : Azan, Masson, hémalun-picro-indigocarmin.

Quelques réactions histochimiques ont été effectuées :

— fuchsine paraldéhyde selon Gabe (suivie du trichrome de Clark
ou du picro-indigocarmin), pour la mise en évidence de la neuro-
sécrétion ;

— PAS, réactions de Miiller, de Hale, bleu Alcian pour la déter-
mination sommaire de la nature du contenu de I’appareil sacculaire,
de celle de la capsule enveloppante du cerveau, de la sécrétion des
amas cellulaires prostomiaux ;

— Noir Soudan, pour la mise en évidence des lipides dans les
différents organes prostomiaux.

Cette premiére étude topographique devant étre suivie dans notre
programme de travail d’une étude cytologique détaillée, nous pour-
suivons D’exploration du cérébroide en microscopie électronique.

Les premiers résultats dus a cette technique seront évoqués ¢a
et 1a, une publication ultérieure fournira le compte rendu détaillé
de nos observations dans ce domaine.

lll. OBSERVATIONS PERSONNELLES.

I. Anatomie générale du ganglion cérébroide.

Les descriptions données par les auteurs précédents nous ayant
paru ou fautives ou incomplétes, nous croyons indispensable de
fournir tout d’abord le résultat de nos propres observations, & partir
d’une reconstitution effectuée a I'aide de coupes frontales sériées
de 7,6 p d’épaisseur et vérifiée sur certains points par des coupes
transversales et sagittales.

Le ganglion cérébroide de Glycera convoluta se présente en vue
dorsale (Fig. 1) sous la forme d’une masse ovoide, bilobée vers I’avant,
dont le grand axe mesure 500 u chez un individu adulte et le petit
axe 250 p. (dans sa plus grande dimension) ; la hauteur étant de 400
environ. Cette masse principale est flanquée antérieurement de
2 ganglions annexes, grossiérement sphériques, de 100 . de diameétre.
L’ensemble du cérébroide, ganglions annexes compris, est enveloppé
par une capsule de 2 u d’épaisseur dont la structure est étudiée
plus loin.

Dorsalement, une fibre hyaline issue de Dl'appareil sacculaire,
relie le cerveau a la cuticule épidermique, traversant 1’épaisse couche
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musculaire qui le sépare de I’épithélium. Ventralement, un vaste sinus
sanguin borde la masse du cérébroide et se continue antérieurement
par la « fente coelomique prostomiale », terme que nous utiliserons
4 la suite des auteurs qui nous ont précédé, sans pour cela vouloir
préjuger de la nature embryologique de cet organe, une étude détaillée
du développement des Glyceridae restant a faire.

Du cerveau se détachent ventro-latéralement, une de chaque
c6té, les deux branches du collier péricesophagien (c.p.). Sur le trajet
de ce collier péricesophagien se dégagent, au nombre de 5 de chaque
coOté, intérieurement dans la boucle qu’il dessine, les nerfs probosci-
diens qui vont innerver I’énorme trompe si caractéristique de cette
famille.

Anatomie générale du cérébroide, vue dorsale.

c.p. : collier péricesophagien. - f. : fibre hyaline de I’appareil sacculaire. - g.a. : gan-
glion annexe. - n* 4 n®: nerfs cérébraux.

De I’'avant vers l’arriére et de chaque cd6té, nous voyons successi-
vement émerger du cerveau :

— deux nerfs antennaires n' et n? qui traversent le ganglion
annexe et se rendent, en suivant un trajet rectiligne, aux antennes
situées a ’extrémité du prostomium ;

— trois nerfs, ’'un ventral par rapport au ganglion annexe (n3),
le second beaucoup plus fin, dorsal par rapport a celui-ci (nt), le
troisiéme, beaucoup plus gros que les deux autres, en position latérale
(n%). Ces trois nerfs sont en relation avec les trois séries d’amas
cellulaires distribués tout au long du prostomium dans les mémes
positions, ventrale, dorsale et latérale ;
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— un nerf postérieur n® enfin, se dégage du cerveau dorso-laté-
ralement et le met en relation avec l'organe nucal du co6té corres-
pondant. L’existence de cet organe mise en doute par Hanstrom et
qu’il n’est pas dans notre propos de décrire, a bien toutes les carac-
téristiques d’un organe nucal habituel, les microphotographies A et B,
Pl. II, en montrant I’allure générale.

Chacun de ces nerfs est entouré par une gaine en continuité avec
la capsule enveloppante du cerveau, gaine qui va en s’amenuisant au
fur et a mesure que l’on s’éloigne de celui-ci.

En différents points de la périphérie du cerveau, il arrive de
rencontrer, en position inconstante, quelques filets nerveux qui fran-
chissent la capsule enveloppante et se dirigent vers le tégument.

Notons que cette description correspond assez bien a la figure
publiée par Simpson (1959), sans commentaire dans le texte, pour
I’espéce américaine Glycera dibranchiata (Ehlers).

2. Histologie du ganglion cérébroide.

La description histologique du cérébroide peut se subdiviser en
quatre parties que nous étudierons successivement :

— la capsule enveloppante,
— les neurones géants,

— les nucléus,

— les commissures et tractus.

a) LA CAPSULE ENVELOPPANTE.

L’absence d’irrigation sanguine a lintérieur du cerveau et la
présence d’une épaisse capsule qui isole celui-ci des lacunes sanguines
dans lesquelles il baigne ventralement et antérieurement, posent le
probléme physiologique des échanges de cette masse nerveuse avec
le milieu intérieur. Une étude détaillée histochimique, ultrastructurale
et expérimentale semble ici s’imposer. Nous ne pouvons, au stade
actuel de nos investigations, que rendre compte de nos premiéres
observations.

Une grande indécision de vocabulaire régne dans les descriptions
des enveloppes du systéme nerveux central (cerveau et chaine ven-
trale) des Invertébrés supérieurs. Les plus récentes ont été faites :
chez les Insectes par B. Scharrer (1939), A. Hess (1958), D.E. Ash-
hurst (1959), Wigglesworth (1959) ; chez les Hirudinae, par Hagadorn-
Bern et Nishioka (1963), Coggeshall et Fawcett (1964).

Nous adopterons la terminologie, proposée aprés une étude
critique, par Ashhurst (1959). La microscopie optique, confirmée par
la microscopie électronique, permet de distinguer chez Glycera convo-
luta, comme chez les Insectes, deux couches distinctes composant
I’ensemble de la capsule enveloppante : la lamelle neurale (neural
lamella) et les cellules de I’enveloppe (sheath cells) que nous étudie-
rons successivement.

— La lamelle neurale.

Elle se présente en microscopie optique sous la forme d’une
p q
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couche anhiste d’une épaisseur assez uniforme de 2 p, prenant les
colorants habituels du tissu conjonctif.

La microscopie électronique permet de distinguer une zone externe
assez homogéne de forte densité électronique de 0,25 a 0,5 u d’épais-
seur et une zone interne fortement vacuolisée, structure trés compa-
rable a celle observée chez Periplaneta americana par Hess (1958).

Les imprégnations argentiques montrent dans la zone interne un
feutrage de courtes fibres que la microscopie électronique nous a
permis d’identifier comme étant composées de collagéne dont elles
ont la périodicité caractéristique.

Les colorations a la fuchsine paraldéhyde présentent, dans cette
zone interne, de trés petites taches fuchsinophiles qui nous laissent
penser que certaines vacuoles, au moins, sont remplies d’'un produit
de neurosécrétion qui transiterait par cette voie a travers la lamelle
neurale.

Tout contre la limite interne de la lamelle neurale, nous observons
en microscopie optique de rares noyaux, petits et trés allongés, que
nous n’avons pas jusqu’ici retrouvés en microscopie électronique.
L’examen de plus nombreuses préparations par cette derniére tech-
nique nous permettra sans doute de connaitre la relation exacte de
ces noyaux et de la lamelle neurale, dont 1’ensemble est toutefois
limité par une membrane propre.

— Les cellules de lUenveloppe (Sheath cells).

Entre la lamelle neurale et le tissu nerveux associé intimement
a la névroglie, existe un remplissage de cellules, de nature encore
indéterminée, dont la distinction avec les cellules névrogliques a
toujours préoccupé, depuis Scharrer (1939), les auteurs qui avant
nous se sont intéressés a cette question. Certaines colorations, le PAS
(sans digestion salivaire) notamment, permettent optiquement de
distinguer assez nettement des cellules de remplissage, du tissu névro-
glique proprement dit. L’épaisseur de ce tissu varie de 2 a 20 p. chez
Glycera convoluta, les cellules qui le composent sont extrémement
contournées, présentant un enchevétrement inextricable avec ¢a et la
quelques noyaux arrondis. La microscopie électronique, la encore,
nous a permis de confirmer ce que la microscopie optique ne fait que
suggérer et d’observer, en outre, une densité de mitochondries en
général plus grande vers l’extérieur que vers l'intérieur et d’assez
nombreux desmosomes sur les limites cellulaires trés sinueuses. Les
relations avec la névroglie sous-jacente paraissent assez intimes,
d’importantes invaginations de celle-ci s’enfon¢ant par endroits dans
la couche des « sheath-celis ».

La comparaison des colorations au P.A.S. avec et sans digestion
salivaire permet d’affirmer I’abondance de glycogéne dans cette couche
cellulaire. Le noir Soudan montre I’'abondance d’inclusions lipidiques
dans le cytoplasme des « sheath-cells », cependant que la lamelle
neurale en parait dépourvue.

b) LES NEURONES GEANTS.

Gravier, dés 1898, signalait chez Glycera convoluta la présence
de neurones géants dans le ganglion cérébroide, sans en préciser le
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nombre ou la position exacte. Hanstrém (1927) semble n’avoir observé
qu’'une seule paire postéro-ventrale de cellules de ce type. L'un et
I’autre de ces deux auteurs mettaient en relation ces cellules avec les
fibres géantes de la chaine ventrale, cependant que Nicol (1948) ne
pouvait établir la relation entre neurones et fibres géantes.

L’examen des coupes sériées de nombreux échantillons, imprégnés
a4 l'argent selon Palmgren, nous permet d’affirmer la présence trés
constante de 4 paires de neurones géants dans le cérébroide de
G. convoluta, dont la Fig. 2 indique schématiquement la position
moyenne.

Les corps cellulaires ont une forme globuleuse tout a fait remar-
quable dont le diamétre varie de 35 a 55 y, les plus grands appartenant
a la paire postéro-ventrale N, N’,, les plus petits 4 la paire postéro-

’ ’

s N N, Ng
Fi1c. 2

Neurones géants, vue transversale schématique.

N, N’, : paire postéro-dorsale. - N, N’; : paire postéro-ventrale. - Ng N’; et N, N’ :
paires antéro-ventrales.

dorsale N; N’,. L’argyrophilie intense de leur cytoplasme les fait
repérer immédiatement sur les coupes, cependant que leurs noyaux
restent remarquablement clairs au contraire de ceux des autres
neurones.

Le caractére le plus intéressant de ces structures réside sans
doute dans la décussation des fibres émanant des paires N; N’, et
N, N’,.

Les axones de ces deux paires se dirigent en effet du c6té opposé
ou sont situés les corps cellulaires et les fibres se croisent dans le plan
sagittal du cérébroide pour s’acheminer ensuite dans les branches
du collier péricesophagien, a droite pour les neurones du coété gauche,
a gauche pour ceux du co6té droit. La microscopie optique ne nous
permet pas d’affirmer s’il y a synapse au point de décussation mais,
tant dans le plan frontal que dans le plan transversal, le contact
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parait intime. Nous nous proposons de vérifier en microscopie élec-
tronique l’existence et la nature de la synapse, si toutefois elle
existe comme nous le supposons.

Les axones des neurones du nucléus IV (voir ci-dessous) se
rassemblent en un faisceau qui suit un cours paralléle a celui des
fibres géantes en provenance de N, et N’, (Fig. 3, C), sans que nous
puissions affirmer qu’il existe un rapport entre ces fibres « accessoires »

et les axones géants.

Nous n’avons pas pu repérer de fibres associées aux axones de
N, et N’,, lesquels sont confondus dans I’énorme commissure ventrale.
Les axones issus des paires latérales antérieures N, N’, et N, N’,,
par contre, se dirigent vers la branche du collier cesophagien située
du méme coté que les corps cellulaires. La encore nous ne pouvons
affirmer, en raison de l’enchevétrement des trés nombreuses fibres
qui participent au collier péricesophagien, si des axones issus de tel

\

ou tel noyau sont associés 4 ceux de ces neurones géants.

Nicol (1946), chez Myxicola et Bullock (1953), chez Protula ont
signalé la décussation de fibres géantes dans le cerveau d’Annélides
Polychétes. Nos observations chez Glycera convoluta montrent une
grande analogie avec ce que Bullock a observé chez Protula, cepen-
dant, ce dernier auteur qui n’a, pas plus que nous, pu observer la
réalité anatomique de la synapse au point de décussation, en a
démontré physiologiquement l’existence. Il nous parait particuliére-
ment opportun de rechercher chez les espéces ou D’existence des
neurones géants intracérébraux est déja connue si des dispositifs
analogues, qui ne peuvent étre suivis que griace a de bonnes prépa-
rations argentiques, existent.

¢) LES NUCLEUS.

La délimitation des nucléus dans un ganglion cérébroide tel que
celui des Glycéres présente de sérieuses difficultés, en raison de
P’enchevétrement des structures dans des dimensions aussi réduites.
La méthode argentique que nous avons utilisée pour ce travail permet
une correcte imprégnation des fibres et des corps cellulaires, aussi
avons-nous retenu comme unique critére pour décider de la définition
d’un nucléus, le fait que toutes les cellules dont les axones convergent
en un faisceau appartiennent 4 un méme nucléus. Des reconstructions
partielles, effectuées a la fois dans des séries de coupes transversales
et saggitales, nous ont permis de limiter au maximum les risques
d’erreur. Il n’en demeure pas moins que, dans certains cas, notre
description peut étre appelée a des retouches de détail ; d’autres
observations pourront amener a ne voir qu’un nucléus, 14 ou nous
avons cru pouvoir en définir deux et inversement.

Fie. 3
Coupes transversales du cérébroide (moitié gauche).

De A 4 F, de Dl’arriére vers l’avant.

Chaque figure représente la synthése de plusieurs coupes dont I’ensemble est
représenté par les lettres correspondantes dans la figure 5.

a.s. : appareil sacculaire. - c.a.d.: commissure antéro-dorsale. - c.p.: collier
périeesophagien. - c.p.d.. commissure postéro-dorsale. - c.v. : commissure ventrale. -
N; & N, : neurones géants. - n®: nerf nucal. - I & XVII: nucléus.
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Fic. 4
Coupes parasagittales du cérébroide (moitié gauche).

De A a F, de l’extérieur vers le plan sagittal.

Mémes remarques et légendes que pour la figure 3. — g.a.: ganglion annexe. -
n' 4 n*: nerfs cérébraux.
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Notre description est effectuée de 'arriére vers I’avant pour des
raisons de commodité, les coupes transversales, les plus précises pour
ce travail, étant plus lisibles dans ce sens en raison de la direction
trés générale « vers l’avant » des faisceaux de fibres.

Les figures 3, 4 et 5 et les planches I et II permettent de suivre
la description ci-dessous.

Nucléus 1.

Situé dans la partie tout a fait postérieure du cerveau, ce nucléus
est composé d’une soixantaine de neurones de dimensions assez uni-

Fic. 4 bis
Coupes parasagittales du cérébroide (moitié gauche).

(Suite de la figure 4.)

formes, variant de 7 4 15 « pour la plus petite et de 15 & 30 w pour la
plus grande. Les corps cellulaires sont disposés en un bouquet de
forme grossiérement sphérique, les axones convergeant en un faisceau
étroit qui constitue le nerf nucal n® lequel abandonne le cerveau
latéralement dans sa partie posléro-dorsale.

Nucléus 1II.

Situé au cceur du précédent, ce nucléus est constitué de cellules
d’aspect et de dimensions tout a fait exceptionnelles. Au nombre
d’une centaine, ces cellules sont d’une dimension moyenne de 5 g,
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le cytoplasme trés réduit est peu argyrophile alors que le noyau
relativement volumineux et bien colorable semble constituer ’essentiel
de la cellule. Les axones, trés fins et difficiles 4 suivre, se groupent
en un tractus transversal dans le plan horizontal dirigé vers le centre
du cérébroide ou il se perd aprés un court trajet dans la partie dorsale
du neuropile. Ce sont sans doute ces cellules qui ont été qualifiées par
Hanstrom (1920) de bipolaires chez Glycera dibranchiata. Malgré tous
nos efforts, nous n’avons pu, chez G. convoluta, mettre en évidence
dans cette partie du cerveau de cellules de ce type.

Nucléus 1II.

Disposé en éventail au-dessus et au-dessous des nucléus I et II
et en positon plus interne que ceux-ci, il est composé d’une soixantaine
de cellules de dimensions moyennes 7-15 p X 15-30 p. Les axones se
rassemblent en un point voisin de la commissure postéro-dorsale a
laquelle ils semblent participer.

Nucléus 1V.

Petit nucléus composé de 4 4 6 cellules de taille 15 X 20 g, situé
en position latéro-externe par rapport au neurone géant N,. Les fibres
issues de ces cellules participent de toute évidence a la commissure
postéro-dorsale dans laquelle elles s’associent aux fibres géantes issues
de N, N’,.

Nucléus V.

Nucléus impair composé d’une dizaine de cellules de dimensions
10-15 u X 15-30 p., situé dorsalement entre les deux éléments consti-
tutifs de l’appareil sacculaire. Les axones, dirigés ventralement, se
confondent dans la commissure postéro-dorsale en position plus ven-
trale que ceux du nucléus IV.

Nucléus VI.

Situé latéralement, dorsal par rapport a la racine du collier péri-
cesophagien, ce nucléus est composé de 4 a4 6 grandes cellules de forme
trés allongée dont les dimensions sont comprises entre 10-15 p X 40-50 p.
et d’'une trentaine de petits neurones de 10y X 15u. L’ensemble des
axones, aprés un trajet « en virgule », vient se confondre dans I’épais
tractus constituant la racine du collier péri-cesophagien.

Nucléus VIL

Petit nucléus dorsal, interne par rapport au précédent, composé
d’une dizaine de neurones de 5-7 . X 15-20 ¢ dont les fibres convergent
aprés un trajet dorso-ventral et se confondent rapidement dans la
puissante commissure ventrale reliant les deux racines du collier péri-
cesophagien.

Nucléus VIIL

En position ventrale, en avant du neurone géant N,, ce nucléus
est constitué par 20 4 30 cellules de dimensions 10-15y X 20-30y, les
axones dirigés ventro-dorsalement participent a la commissure ventrale.
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Nucléus IX.

Volumineux nucléus constituant 'essentiel de la partie dorsale
de la couronne de cellules qui entoure le neuropile, composé de
60 a 70 cellules d’une taille variant de 10 X 15 a 20 X 30p. Les
axones, aprés un assez long trajet dorso-ventral, participent a la
constitution de la commissure dorsale antérieure dont ils sont I'élé-
ment majeur.

Nucléus X.

Ce nucléus est le second élément impair du cérébroide, en position
dorsale et dans l’axe saggital de cet organe, il est constitué d’une
dizaine de cellules globuleuses de dimensions 10 X 15u. Les axones,
dirigés dorso-ventralement, se perdent rapidement dans le neuropile.

Nucléus XI.

En position tout a fait latérale, externe par rapport au nucléus VI,
ce nucléus est composé de 5 a 10 cellules d’assez grandes dimensions
pouvant atteindre 20 X 50 & pour les plus grandes, les plus petites
n’excédant pas 15 X 30 . Les axones convergent en un point situé
dans la partie dorsale de la racine du collier péri-cesophagien, ou
la racine commune des nerfs, antennaire n? et latéral n5, se dégage de
la commissure ventrale.

Nucléus XIIL

Petit nucléus ventral composé de 10 2 15 cellules de dimensions’
moyennes 10 X 15y, situé au-dessus et un peu en avant du noyau VIIIL.
Les axones de ces cellules, aprés un trajel ventro-dorsal assez recti-
ligne, viennent se confondre dans le neuropile non loin du point ou
la racine du nerf ventral n® s’individualise.

Nucléus XIIL

Tout a fait ventral, en arriére des neurones géants N, et N,, ce
nucléus est composé de 20 a 30 cellules dont la plupart ont pour
dimensions 10 X 15w ; quelques-unes, beaucoup plus grosses, pouvant
atteindre 25 X 40yp. L’ensemble de ces axones, dirigés ventro-dorsa-
lement, vient se confondre dans le neuropile non loin du point ou le
nerf antennaire n! se dégage de celui-ci.

Nucléus XIV.

Nucléus ventral, interne par rapport au précédent ; ses corps
cellulaires, au nombre d’une trentaine, disposés en éventail ont pour
dimensions 10-15w X 15-25 p.. Les axones viennent se confondre dans
le neuropile en un point situé a proximité de celui ol le nerf antennaire
n! s’individualise.

Nucléus XV.

Nucléus dorsal composé d’une trentaine de cellules assez uni-
formes de dimensions 10 X 15y dont les axones aprés un assez long
trajet dorso-ventral viennent se confondre avec la commissure dorsale
antérieure non loin du point ot celle-ci rejoint la commissure ventrale.
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Nucléus XVI.

Egalement dorsal et en position latéro-externe par rapport au
précédent, ce nucléus compte de 20 a 30 cellules de dimensions
moyennes 10 X 15 p. cependant que quelques-unes atteignent 20 X 30 u;
les axones, dirigés dorso-ventralement, viennent se perdre dans le
neuropile ou ils semblent se méler aux fibres issues du nucléus XIII
avec lesquelles ils pourraient participer au tractus du nerf anten-
naire nt.

Nucléus XVIIL.

Nucléus le plus antérieur, situé au-dessus des neurones géants
N, et N,, composé de 25 a4 30 cellules de taille moyenne 10-15 u X
15-20 p.. Les axones convergent vers le point d’émergence des fibres du
nerf latéral n® auquel ils semblent participer.

®

Fi1G. 5
Schéma en vue frontale des nucléus.

1 : moitié dorsale gauche. - 2 : moitié ventrale droite.
Méme légende que pour la figure 3

En résumé, les relations des 17 nucléus que nous venons de
décrire, avec les tractus et nerfs cérébraux, peuvent étre ainsi
envisagées :

— le nucléus I participe sans conteste au nerf nucal n¢;

— le nucléus II fournit les fibres d’une commissure transversale
qui établit une relation possible avec le nucléus correspondant
du coté opposé ;

-— les nucléus III, IV, V participent a la commissure postéro-
dorsale ;

— le nucléus VI fournit une partie des fibres de la racine du
collier péri-cesophagien située du méme c6ié ;

— les nucléus VII et VIII participent 4 la commissure ventrale ;
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— les nucléus IX et XV et, peut-étre, X constituent l’essentiel
des fibres de la commissure antéro-dorsale ;

— le nucléus XI participe au tractus commun des nerfs anten-
naire n! et latéral n5 ;

— le nucléus XII participe probablement & la constitution du
nerf ventral n?3 ;

— les nucléus XIII et XVI et, peut-étre, XIV participent 4 la
constitution des nerfs antennaires n' et n2;

— le nucléus XVII, enfin, semble fournir une partie des fibres
du nerf latéral ns.

Toutes ces cellules appartenant aux nucléus que nous venons
d’énumérer sont du type monopolaire et nous nous proposons d’en
étudier l'ultra-structure par ailleurs. Cependant nous devons signaler,
dans la portion postéro-ventrale notamment, la présence de petites
cellules multipolaires (Fig. 3, A-B), disposées sans ordre, En outre,
il nous est arrivé de rencontrer dans la partie antérieure, 4 proximité
des ganglions annexes, quelques cellules bipolaires tout a fait sem-
blables a celles que nous signalons plus loin 4 'intérieur des ganglions
annexes.

4. COMMISSURES ET TRACTUS.

La description que nous venons de donner des nucléus composant
le cérébroide de G. convoluta conduit 4 exposer de la facon suivante
les trajets de fibres que nous avons pu identifier dans ce cerveau.

Fic. 6
Commisures du collier péricesophagien (vue transversale schématique).

c.a.d. : commissure antéro-dorsale. - c.p.d. : commissure postéro-dorsale. - c.v.:
commissure ventrale.

Une puissante commissure ventrale (Fig. 6, c.v.), unique et a
peu preés rectiligne, relie les deux racines du collier péri-cesophagien
situées de chaque c6té du cérébroide. Deux commissures dorsales, I'une
antérieure (c.a.d.), l'autre postérieure (c.p.d.), viennent rejoindre la
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commissure ventrale aprés un trajet en arc de cercle sensiblement
paralléle au bord dorsal du cerveau.

Dans la partie antérieure se dégagent, de la masse confuse du
neuropile, les tractus donnant naissance aux nerfs antennaires n! et
n?, ventral n3, dorsal n* et latéral n5. Les racines de n? et n° s’isolant
a partir d’un tractus commun bien individualisé.

Dans la partie postérieure, nous trouvons le tractus latéral et
dorsal du nerf nucal né et une commissure transverse mettant sans
doute en relation les nucléus II situés de chaque coté.

5. AUTRES STRUCTURES CEREBRALES.

Nous devons ici envisager rapidement deux structures appartenant
également au cérébroide, I'une typiquement et exclusivement nerveuse,
extérieure au cerveau sensu stricto : les ganglions annexes ; ’autre
sécrétoire et intracérébrale : ’appareil sacculaire. Enfin, nous devons
également décrire une structure qui a été rattachée au « cerveau
antérieur » par les anciens auteurs : les amas cellulaires prostomiaux.

Les ganglions annexes.

Dans notre description anatomique générale, nous avons déja
signalé plus haut la présence de ces éléments (Fig. 1, g.a.); ajoutons
que leur enveloppe est en continuité avec la capsule enveloppante du
cerveau et que seuls les traversent les nerfs antennaires n! et n2. Dans
les ganglions annexes s’observent, autour et entre les fibres des nerfs
antennaires, de 150 a 200 petites cellules pauvres en cytoplasme, de
5 w en moyenne dans leur plus grande dimension. Une partie de ces
cellules est bipolaire, I’autre monopolaire ; les unes et les autres
mélent leurs axones aux fibres provenant du cérébroide proprement
dit.

Ces ganglions sont sans doute des dépendances du cérébroide et
ne font, semble-t-il, qu’ajouter quelques fibres aux tractus des nerfs
antennaires provenant de la partie principale du cerveau.

L'appareil sacculaire.

Ce curieux organe a été décrit pour la premiére fois par M. Simpson
(1959) chez I’espéce américaine Glycera dibranchiata (Ehlers); nous
avons retrouvé les mémes structures chez G. convoluta. Nous nous
contenterons de rappeler les traits généraux d’organisation de ce

PLANCHE 1
Coupes transversales du cérébroide.

De A a4 F, de ’arriére vers I’avant.
dl 4 d2 : décussation des fibres de N; N’; et N; N’

Chaque microphotographie correspond a la coupe médiane des dessins synthétiques
de la figure 3 (méme légende).
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dispositif tel qu’ils résultent de la description de M. Simpson et de
nos propres observations. Dans la partie postéro-dorsale du cérébroide,
au niveau de la paire de neurones géants N; N’, et un peu en avant
de ces derniers, se trouve une paire de grandes vésicules creuses
conservant plus ou moins bien, selon la fixation utilisée, la trace d’'un
contenu apparemment liquide chez le vivant. Ces vésicules creuses
ont été dénommées sacs par M. Simpson. Comme cet auteur, nous
avons trouvé un sac unique chez certains individus mais nous n’avons
pas eu l'occasion d’en observer 3 ou méme 4 comme il a été donné
de le faire chez G. dibranchiata.

Les dimensions moyennes des sacs, de forme grossiérement ovoide,
sont de 70 p pour le grand axe et de 40 pour le plus petit, donc
moindres que celles mesurées chez G. dibranchiata : 70-100 X 60-70 p.
Le tissu formant la paroi de ces sacs semble étre de nature conjonc-
tive, avec participation d’éléments névrogliques et peut-étre nerveux.

De chacun des sacs prend naissance dorsalement une sorte de
canal (fibre hyaline de M. Simpson qui, aprés un court trajet dans
le plan frontal, vient fusionner avec le canal correspondant de P’autre
sac pour former une < fibre hyaline » unique et médiane qui s’éleve
dans le plan saggital du cerveau, traverse la capsule enveloppante,
les couches musculaires qui séparent le cerveau de I’épiderme, pour
venir aboutir a la cuticule dans laquelle elle débouche. La « fibre
hyaline » est entourée tout au long de son trajet entre la capsule
enveloppante du cerveau et I’épiderme, par une gaine qui est en
continuité avec la membrane basale de I’épithélium, réalisant ainsi
une relation évidente entre eux.

Dans la partie ventrale de chaque sac se détache, selon M. Simpson,
un fin filament aboutissant & une petite vésicule dont la structure a
été précisée par cet auteur. La ténuité chez Glycera convoluta de ces
éléments en rend ’observation fort difficile par la microscopie optique.
Cependant, des coupes transversales favorables, colorées a4 I’Azan, nous
ont permis de retrouver cette disposition chez 1’espéce européenne
mais nous n’avons pas pu vérifier sa structure. Les quelques tests
histochimiques que nous avons utilisés confirment également les
conclusions de M. Simpson sur la nature biochimique du contenu
des «sacs » et des «fibres hyalines ». En effet, cette substance est
PAS positif, métachromatique au bleu de toluidine, fortement positive
au bleu Alcian, au fer dialysé de Hale, a la fuchsine paraldéhyde
apres oxydation, a la réaction de Miiller, ce qui nous permet de conclure
qu’il s’agit d’'un mucopolysaccharide acide.

Il reste a poursuivre sur ’appareil sacculaire une étude ultra-
structurale et histochimique plus poussée qui permettra de préciser
I’histologie fine de ces différentes parties et le processus d’élaboration
des produits de sécrétion et, par suite, de mieux comprendre la signi-
fication de cet organe.

PrancHE II
Coupes parasagittales du cérébroide.

De A 4 F, de Yextérieur vers le plan sagittal.
o.n. : organe nucal.

Chaque microphotographie correspond a la coupe médiane des dessins synthétiques
de la figure 4 (méme légende).
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Les amas cellulaires prostomiaux.

On sait, depuis le travail de Gravier (1898), que tout au long du
prostomium de Glycera convoluta sont disposés des amas de petites
cellules au noyau trés colorable et au cytoplasme trés réduit.
Hanstrom (1927) reprenait de fagon détaillée I’étude de ces amas
cellulaires chez Glycera dibranchiata et établissait leur correspondance
avec les anneaux du prostomium. Chaque double anneau, selon
cet auteur, serait en relation avec I’amas cellulaire correspondant par
I'intermédiaire d’une paire de nerfs composés de cellules sensorielles
bipolaires.

Malgré de trés nombreux essais 4 I’argent et au bleu de méthy-
Iéne, nous n’avons pu mettre en évidence des cellules nerveuses
typiques dans ces amas. La présence de poils sensoriels dans le
bourrelet postérieur de chaque anneau, bien visibles en contraste de
phase sur le vivant, ne nous fait cependant pas douter de l’existence
de récepteurs, au moins au niveau de I’épithélium.

Par contre, les colorations au PAS et 4 la fuchsine paraldéhyde
nous ont permis de montrer la fonction sécrétoire des cellules compo-
sant ces amas et de préciser leur topographie. Nous avons déja signalé
que ces amas cellulaires sont répartis en trois groupes : dorsaux,
ventraux et latéraux. Une activité sécrétoire fuchsinophile a été obser-
vée dans chacun d’eux et leur innervation par trois nerfs (n3, n%, n%)
issus du cerveau et indépendante du ganglion annexe, nous parait
évidente.

Les amas latéraux sont de loin les plus importants et une coupe
frontale (Pl. III, Ph.D) les met parfaitement en évidence et permet
de bien comprendre leur structure. Chaque amas est composé de 100 a
150 cellules dont le noyau seul est bien visible ; il posséde deux
prolongements dont les parois en continuité avec la basale de I’épi-
thélium, les mettent en relation, a travers I’épiderme, avec la cuticule.
Quelques cellules sont bourrées de sécrétion et I’écoulement de celle-ci
vers la cuticule est évidente (PI. III, Ph.E.). Il semble que tour a tour
les différentes cellules soient en activité. Quelques tests histochimiques
nous ont permis de préciser la nature de cette sécrétion. Elle est PAS
positive avant et aprés digestion salivaire, métachromatique au bleu
de toluidine, positive : au fer dialysé selon Hale, 4 la réaction de
Miiller et au bleu Alcian ainsi qu’a la fuchsine paraldéhyde aprés
oxydation. Toutes ces réactions étant d’ailleurs identiques pour la
couche cuticulaire. Il semble hors de doute que le produit de sécrétion
soit un mucopolysaccharide acide qui participe 4 la constitution et
sans doute au renouvellement de la couche cuticulaire.

PrANCHE III

A, B, C: de larriére vers l’avant.

Paire de neurones géants N, N’, et fibres géantes correspondantes ; la décussation
s’effectue en d (B).

f. : axone du neurone N,. - f’: axone du neurone N’,.

D : coupe frontale de ’ensemble du prostomium montrant D’activité sécrétoire
des amas cellulaires (fuchsine paraldéhyde-picroindigocarmin).

a.c. : amas cellulaires. - 6.: cérébroide. - f.c. : « fente coelomique » prostomiale.
E : détail des amas cellulaires (agrandissement partiel de la figure D)

cu. : cuticule. - m.b. : membrane basale.
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CONCLUSIONS

L’étude que nous avons faite du cérébroide et des structures
prostomiales de Glycera convoluta nous conduit a souligner les traits
originaux des Glyceridae. En reprenant les différents points de notre
étude, nous essaierons de mieux cerner la singularité du prostomium
dans cette famille, tout en suggérant quelques hypothéses d’homologie.

Anatomie générale.

La mise en évidence de 3 nerfs : n3, n* et n®, participant a I’inner-
vation du prostomium en plus des deux nerfs antennaires n!' et n?
renforce I’hypothése d’Hanstrém (qui n’avait vu chez Glycera dibran-
chiata que le nerf latéral n’). Cet auteur homologuait les deux élé-
ments du prostomium séparés par une fente « ceelomique » aux palpes
des autres « errantes ». On sait en effet que chez Nereis notamment,
Holmgren a montré que les palpes sont innervés par 3 nerfs princi-
paux nVI, nVII, nVIII.

Par ailleurs, les 2 nerfs antennaires n! et n? et le nerf nucal n®
sont a notre avis homologues des nerfs correspondants nl et nII d’une
part et nXV d’autre part décrits par Holmgren chez Nereis diversi-
color. ' C

Capsule enveloppante.

A notre connaissance aucune étude ultra-structurale de cet élément
n’a encore été publiée chez les Polychétes. Il serait intéressant de
savoir si la structure que nous avons décrite sommairement est générale
dans I’ensemble de I’ordre. Notons pour le moment que cette structure
semble tout a fait comparable a celle vue chez les Insectes, notamment
chez Periplaneta americana par Hess (1958), alors qu’elle semble
différer profondément de celle observée par I.R. Hagadorn, H.A. Bern
et R.S. Nishioka (1965) chez la Sangsue Theromyzon rude.

Neurones géants.

La présence de neurones de ce type a été signalée dans le céré-
broide de diverses familles : Sigalionidae, Spionidae, Magelonidae,
Sabellidae, Serpulidae, avec quelque incertitude parfois, les auteurs
n’ayant pas toujours utilisé des méthodes de coloration spécifiques.
Au stade actuel de nos connaissances, c’est avec la structure décrite
par Bullock (1953) dans le genre Protula (Serpulidae) que nous avons
trouvé les plus grandes analogies. Il serait étonnant que des dispositifs
de cette sorte ne se retrouvent pas dans des familles moins éloignées
phylogénétiquement. En tout cas, le systétme de neurones et de fibres
que nous avons décrit chez Glycera convoluta semble étre inconnu
ailleurs 4 un tel niveau de complexité.
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Les nucléus.

La carte de distribution des nucléus que nous avons tenté
d’établir est difficilement comparable a celles réalisées notamment
chez Nereis diversicolor par Holmgren et chez diverses espéces de
Nephthys par Clark. La, plus qu’ailleurs, une étude comparative étendue
fait cruellement défaut. Si nous acceptons le trés ancien principe posé
par Kleinenberg (1896) que «le centre nerveux est produit par
Porgane des sens qu’il innerve », nous admettrons aisément qu’il est
difficile de rapprocher le cerveau de la Néréis et celui de la Glycére,
tant I’équipement sensoriel est différent chez I’'une et chez l'autre.

On sait que, chez la plupart des Polychétes errantes, et en parti-
culier chez Nereis, le collier péri-cesophagien offre, de chaque coté,
une racine double. Chez les Glycéres, au contraire, il n’existe qu’une
racine unique trés puissante. On comprend que, par li encore, la
structure d’ensemble du cérébroide soit profondément bouleversée.

Enfin, une structure trés volumineuse du cerveau des Nereis, les
corpora pedunculata, est absente chez les Glycéres, ceci retentit encore
évidemment sur la topographie des nucléus.

Il est intéressant toutefois de signaler le développement consi-
dérable que prend le ganglion nucal I chez Glycera, que nous pouvons
homologuer au trés petit ganglion 18 des Nereis et V des Nephthys. 1l
semble y avoir comme une compensation dans le développement de
certains centres qui ne trouvent pas la les limites imposées ici par
les autres centres sensoriels.

Commissures et tractus.

On retrouve chez Glycera convoluta la double commissure dor-
sale qui aboutit aux racines du collier péri-cesophagien ; cette dispo-
sition étudiée par Gustafson chez les Amphinomidae et Euphrosynidae
a été généralisée par le méme auteur a I’ensemble des « errantes ».

Par contre, la commissure ventrale est unique chez les Glycéres
et elle prend un considérable développement qui est sans doute a
mettre en relation avec celui du systéme proboscidien qui s’enracine
dans le collier péri-cesophagien.

L’appareil sacculaire.

Cet organe, ignoré jusqu’a une date relativement récente, accuse
encore l'originalité du cerveau des Glycéres. On ne voit pas a priori
quelle structure peut lui étre homologuée dans les autres familles
de Polychétes ; il n’est pas exclu cependant que le jour ot nous aurons
une connaissance plus étendue du cérébroide dans l’ensemble de
I’ordre, nous découvrirons des rapprochements que nous ne pouvons
envisager aujourd’hui. M. Simpson, en conclusion de son travail,
émet I’hypothése que l’'appareil sacculaire représenterait une zone
primitivement épidermique a activité sensorielle et sécrétoire, entrai-
née par le cerveau durant sa migration interne ; elle suggére des
analogies avec l'organe rétrocérébral des Chaetognathes, de certains
Rotiféres, ’organe cérébral des Némertes, les lobes postérieurs des
Nephthydae. Il semble bien que, tant que la structure fine et la fonction
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de ces différents organes aussi bien que de I’appareil sacculaire
resteront inconnues ou mal précisées, il sera difficile d’étayer sérieu-
sement des homologies.

Les amas cellulaires prostomiauz.

La nature sécrétoire de ces formations que nous avons mise en
évidence, entraine a rechercher des homologies auxquelles on ne
pouvait songer tant qu’elles étaient considérées comme strictement
sensorielles. Clark (1955) a décrit sur les bords du prostomium des
Nephthys des amoncellements de cellules & mucus (mucus cells) dont
les caractéres histochimiques sont identiques a4 ceux des amas cellu-
laires prostomiaux de Glycera ; il semble bien que nous pouvons
homologuer ces formations dans les deux familles.

Summary

C_erebra} ganglion of Glycera convoluta has been studied by silver-impregnation
technics; this method enabled the author to describe the general anatomy of this
organ which gives rise to six pairs of nerves and to a single root on each side of
the circum-ceesophageal connective.

The fine structure of the outer wrapping capsule seems to be very close
to this described in the Insects and induces further comparison in this prospect.

Seventeen nuclei were numbered in the brain after histological technics, the
arrangement of commissures and tractus was also demonstrated.

The saccular apparatus as previously described in Glycera dibranchiata was
found to present the same characteristics in Glycera convoluta.

The cellular bundles lying alongside the total length of the prostomium
were found to present secretory activity.

Zusammenfassung

Das Studium des Gehirns von Glycera convoluta (Keferstein) mittels Silber-
Impragnation hat es ermoglicht, die allgemeine Anatomie dieses Organs, das
sechs Nervenpaare und eine einfache 'Wurzel an jeder Seite besitzt, zu prazisieren.

Das Studium der Feinstruktur der umgebenden [Kapsel gestattet es, sie mit
derjenigen der Insekten zu vergleichen, der sie nahe steht.

Das histologische Studium hat uns erlaubt, im Gehirn 17 Nuclei zu zéhlen und
die Topographie der KKommissuren und Traktus darzustellen.

Der Saccularapparat, der bereits fiir Glycera dibranchiata (Ehlers) beschrieben
worden ist, hat bei Glycera convoluta die gleichen Kennzeichen.

Es wurde eine Sekretionsfunktion nachgewiesen fiir die Zellgruppen, die ldngs
dem Prostomium angeordnet sind.
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