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ABSTRACT 

The male gamete  of  the Gregarine Lecudina tuzetae has been studied with 
transmission electron microscopy and microcinematography.  It is characterized by 
a flagellar axoneme of  6 + 0 pattern, a reduction of  the chondriome,  and the 
abundance of  storage polysaccharide or lipid bodies. 

The movements  of  the flagella are of  the undulating type and they are performed 
in the three dimensions of  space. They are very slow, with a cycle time of  about  2 s. 

The structure of  the axoneme components  are similar to those of  flagella with a 9 
+ 2 pattern. Each doublet has overall dimensions of  350 x 220 ~ ;  the space 
between the adjacent doublets is about  160 ~ .  The A subfiber bears arms like 
dynein arms. The diameter  of  the axoneme is about 1,000 ~ .  The basal body 
consists of  a cylinder of  dense material  2,500 ~ long and 1,300-1,400 ~ in 
diameter;  a microtubule 200 ~ in diameter  is present in the axis. 

This study shows that a 6 + 0 pattern can generate a flagellar movement .  The 
mechanism of  the flagellar movement  of  the male gamete  of  L. tuzetae does not 
require the presence of  central microtubules and it would include molecular 
interactions of  the dynein-tubulin type between the adjacent peripheric doublets. 

The slowness of  the movements  is discussed in terms of  the axoneme's  structure 
and its energy supply. Finally, the phylogenetic significance of  this flagella is 
examined on the basis of  the morphopoiet ic  potentialities of  the centriolar 
structures. 

L'armature fibrillaire ou axon~me des cils et des 
flagelles pr6sente le caract~re structural universel 
d'etre construit sur la base enn6an~me (9 doublets 
l~riph~riques + 2 fibres axiales), aussi la diff6r- 
ence entre ces deux organites concerne les mouve- 
ments. La flagelle a un mouvement ondulant. Le 
battement du cil est de type pendulaire, avec un 
coup actif et un coup de retour ou de repli. 

La constance du module 9 + 2 a ~:t6 6tablie par 
de nombreux travaux (35, 17, 1, 23)et maintes fois 
rappel6e dans les articles de revues (16, 31, 3, 59, 
61, 9). Toutefois des exceptions au sch6ma 9 + 2 
ont 6t6 signal6es; elles portent, soit sur le nombre 
de doublets p6riph6riques (48, 2, 12, 39, 47, 43, 8, 

65), soit sur le nombre de fibres axiales (57, 2, 58, 
13, 36, 11, 26, 40, 28), soit sur la presence de 
microtubules ~ l'ext6rieur des doublets p6riph6- 
riques (2, 39, 47, 40, 18, 7). 

Quand une exception au sch6ma 9 + 2 est 
signal6e, la question la plus importante concerne la 
motilit6 ou la non motilit6 du flagelle ou du cil. 
Bien que la conservation de la Iongueur des fibres 
p~riph6riques d6montr6e par les travaux de Satir 
(49, 51), permette de retenir la th6orie du glisse- 
ment des fibres les unes sur les autres et non celle 
du raccourcissement des fibres, l'origine de la force 
de glissement n'est pas encore clairement pr6cis6e. 
Cette force de glissement pourrait btre engendr6e 
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par l ' interaction: (a) soit des fibres p6riph6riques et 
de la matrice qui les entoure (51); (b) soit des 
fibres p6riph6riques et des fibres centrales par 
l ' interm6diaire de liens radiaux (68, 70); (c) soit 
des doublets p6riph6riques adjacents (19-22, 10). 

A la suite des travaux de Gibbons (19) il est 
clairement 6tabli que les tubules A des doublets 
p6riph6riques portent de petits bras, constitu6s 
de dyn6ine, prot6ine ayant une forte activit6 

ATPasique.  De nombreux arguments indiquent 
que les bras de dyn6ine sont impliqu6s dans le m6- 
canisme qui engendre les mouvements de glisse- 
ment entre les doublets p6riph6riques (62, 63, 21, 
22). 

La participation des fibres axiales ou de la gaine 
centrale au mouvement flagellaire est genhrale- 
ment accepthe (68, 70). L'existence d'un axonEme 

nombre r6duit de doublets p6ripheriques et sans 
fibres axiales peut htre mis en 6vidence dans les 
flagelles des gametes m~les de Lecudina tuzetae. 
L'6tude ultrastructurale et physiologique d 'un tel 
flagelle est donc susceptible d'hclairer certains 
aspects du mecanisme responsable du mouvement 
flagellaire; elle permet en outre d 'aborder  la 
s ignif icat ion phyloghn4tique des cils et des 

flagelles. 1 

M A T E R I E L  ET M E T H O D E S  

Obtent ion des Gam'etes 

La Gr6garine L. tuzetae Schr. est un protozoaire 
parasite intestinal de l'Ann61ide Polychi~te Nereis 
diversicolor O. F, MUller. Les Ann61ides proviennent des 
stations proches des Laboratoires de Biologic Marine de 
Wimereux, Roscoff, Luc-sur-Mer, situ6es sur la cbte 
fran~aise de la Manche. 

Les kystes de L. tuzetae, r6sultant de I'union d'un 
gamonte male et d'un gamonte femelle, sont pr61ev6s 
dans les d6chets digestifs de l'hbte. Ces kystes sph6riques, 
de 100-120 tzm de diam~tre, sont plac6s dans une 
chambre humide contenant de l'eau de mer additionn6e 
de traces de P6nicilline 100,000 U. L'observation de la 
gam6togen~se au travers de la paroi kystique trans- 
parente s'effectue sans difficult6 h l'aide d'un micro- 
scope h contraste interf'erentiel. Chaque gamonte produit 
plusieurs centaines de gametes. Les ph6nom~nes de 
f6condation ou "danse de gam&es" se d6clenchent une 
dizaine d'heures apr~s l'expulsion des kystes darts l'eau 
de mer; ils durent 2-3 h (52). 

t Ce travail a fait l'objet d'unr communication pr6- 
liminaire au 9eme Colloque de la Soci6t6 Franqaise de 
Microscopie Electronique. Dijon, Juin 1973. 

Microscopie  Electronique 

Les kystes, au stade de la "danse de gametes," sont 
fix6s au glutarald6hyde 6% dans le tampon phosphate O. 1 
M, pH 7.3, h 4~ pendant 12-16 h. Apr~slavage dans le 
m~me tampon additionn6 de sucrose, la postfixation est 
effectu6e avec du t6troxyde d'osmium 2% dans le tampon 
phosphate 0.1 M, pH 7.3, pendant 1 h. 

Les pi~ces d6shydrat6es h l'ac6tone sont incluses dans 
l'Araldite. La pr6sence d'une coque kystique oblige 
augmenter les temps d'impr6gnation par l'Araldite. 

Les coupes, effectu6es sur rultramicrotome Reichert 
OMU 2 6quip6 de couteaux de verre, sont recueillies sur 
des grilles nues ou couvertes d'un film de Parlodion 
(Mailinckrodt Chemical Works, St. Louis, Mo.); elles 
sont contrast6es par le citrate de plomb scion Reynolds 
(44) pr6c6d6 par un passage rapide dans I'ac6tate d'uran- 
yle en solution alcoolique. 

Les pr6parations ont 6t6 examin6es sur un microscope 
61ectronique Hitachi HU 11 Cs. 

M icrocinbmatographie 

Les mouvements du flagelle ont 6t6 film6s b. l'aide d'un 
microscope photonique Nachet 300,/t contraste interf6- 
rentiel Nomarski, 6quip6 d'une cam6ra Arriflex 16 mm. 
Les prises de rue ont 6t6 r6alis6es h l'objectif ~t immersion 
100, sur des films Kodak Ektachrome type 7242, 125 
ASA ou Kodak Plus X n6gatif 64 ASA (Eastman Kodak 
Co., Rochester, N. Y.). Les images ont 6t6 analys6es 
avec un Analector (De Oude, Delft, Pays-Bas). 

R E S U L T A T S  

Morphoiog ie  et S t ruc ture  du Game te  M h l e  

Le gamete m~le piriforme mesure de 5-7/~m de 
longueur pour une largeur de 3-5  t~m. Au pble 
conique est ins6r6 un long flagelle de 10-12 ~tm de 
longueur (Figs. I e t  2). L'observation in vivo, au 
microscope photonique, permet de d6celer une 
quinzaine d'inclusions sph6riques ou ovoides dans 
le cytoplasme et un cbne clair au niveau de 
l '6mergence flagellaire. 

Au microscope ~lectronique, les gros grains, 
opaques  aprEs une fixation g lu ta ra ld6hyde /  
osmium et une coloration ac6tate d 'uranyle /  
plomb, (Fig. 3) correspondent aux inclusions 
observ6es pr~c6demment in vivo; ils sont constitu~s 
d 'amylopectine,  polysaccharide de r6serve (53, 38). 

Les mitochondries sont peu nombreuses et leur 
membrane interne ne constitue que quelques v6- 
sicules ampoul6es (Fig. 3). Cette organisation 
mitochondriale est g6n6ralement mise en rapport 
avec le mode de vie parasitaire de ces Protozoaires 
(66, 54). L'6tude de la zone d'6mergence du flagelle 
montre l 'absence de piece interm6diaire; l 'ax- 
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FIGURES 1-3 Vue d'ensemble du gam~:te m~tle de la Gr~garine Lecudina tuzetae 

FIGURES 1 et 2 Le gam~:te observ6 "in vivo", en microscopic h contraste de phase, montre un long flagelle 
(/) et la pr6sence de grosses inclusions cytoplasmiques (A). • 2,500. 

FIGURE 3 Coupe d'un gamete, examin6e en microscopic 61ectronique par transmission. Les inclusions 
cytoplasmiques, observ6es in vivo, correspondent ~ ramylopectine (A), polysaccharide de r6serve. Noter la 
p6n6tration de l'axon~me flagellaire (t) dans le cytoplasme (fl~ches). Les structures mitochondriales (m), 
pauvres en crates ou ampoules internes, sont rares. Mucosubstances ms. • 30,000. 
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on,me n'est pas entour~ par un r~seau ou manchon 
mitochondrial (Fig. 3). 

Des v~sicules plus petites (Fig. 3), mesurant 0.3 
um sur 0.2 urn, d 'aspect  floconneux, sont 
constitutes en partie de mucosubstances (55). 

L'enveloppe nucl~aire pr~sente peu ou pas de 
pores; queiques amas de chromatine peuvent ~tre 
observes dans un nucl~oplasme peu dense. 

Ultrastructure du Flagelle 

Le flagelle libre a un diam~tre de 0.15-0.18 #m 
valeur voisine de celle rencontr~e dans la majorit~ 
des cils et des flagelles (0.20 #m, voir 3) et 
comprise dans l'~chelle de 0.15 0.25 /~m donn~e 
par Manton (34) ou par Sleigh (59). 

En coupe transversale, le flageile montre de 
l'ext~rieur vers l'int~rieur: (a) la membrane flagel- 
laire correspondant b. la membrane plasmique, de 
type unitaire, ~paisse de 100 A (Figs. 4 et 5); (b) six 
doublets p~rip.h~riques (Fig. 5). Chaque doublet 
mesure 350 A de long sur 220 /~ de large. La 
distance entre la membrane plasmique et les 
doublets p~riph~riques est de l 'ordre de 150 ,~: 
chaque doublet est s~par6 de son voisin par un 
espace compris entre 120 et 160 ,~. 

Par analogie avec la terminologie de Gibbons et 
Grimstone (23), le microtubule le plus central d'un 
doublet peut btre d~sign~ par le terme de sous-fibre 
A, le plus p~riph~rique par sous-fibre B. Le 
diam~tre de la sous-fibre A est de 220 A environ. 
Les deux microtubules de chaque doublet ont une 
cloison commune de 50/~ d'~paisseur. 

De petits bras de 120 ,~ de longueur sur les 
sous-fibres A et des liens entre le tubule A d'un 
doublet et le tubule B du doublet suivant peuvent 
btre observes (Fig. 5). De telles structures rappel- 
lent les bras de dyn~ine et les liens de nexine dont 
les caract~ristiques ultrastructurales et physiolo- 
giques ont ~t~ particuli~rement ~tudi~es par Gib- 
bons (19), Gibbons et Rowe (24), Grimstone et 
Klug (25), et Summers et Gibbons (63). 

La structure des doublets p~riph~riques du ga- 
mete de L. tuzetae est donc absolu'ment compara- 
ble h celle des doublets des cils et des flagelles de 
base 9 + 2 (23, 6, 16, 5). 

Les six doublets sont circonscrits par un cercle 
de 1,050 ,~ de diam~tre; dans le cas des flagelles b. 
base 9 + 2, ce cercle atteint g~n~ralement une 
valeur sup~rieure de l 'ordre de 1,400 ~ (6), 2,100 ,~ 
(68), 1,600 ~ (45, 9), et 2,000 ~, (56). 

Aucune fibre axiale n'est observ~e ni sur les 
coupes transversales (Figs. 5 et 6) ni sur les coupes 
longitudinales (Fig. 4). Un examen pr/~cis de la 

matrice flagellaire, permet l'observation de petites 
structures en position soit perpendiculaire, soit 
parall~le h l'axon~me (Fig. 4). Ces structures, sans 
~tre comparables aux liens radiaux d~crits par 
Warner (68), et Warner et Satir (70), pourraient 
sugg~rer n~anmoins une structuration de la ma- 
trice flagellaire. 

La structure 6 + 0 ne correspond pas qu'aux 
coupes effectu~es h l'extr~mit~ distale d'un flagelle. 
En effet, I 'armature fibrillaire du flagelle s'enfonce 
profond~ment dans le cytoplasme du gam&e et 
s'ins~re en g~n~ral dans une goutti~re cytoplas- 
mique d~limit~e par I'enveloppe nucl~aire. M~me 
les sections transversales r~alis~es h c e  niveau 
montrent une structure 6 + 0 identique h celle du 
flagelle libre (Fig. 9). 

Une image avec 5 doublets p~riph~riques + l 
microtubule p~riph~:rique a ~t~ observ~e (Fig. 6). 
Une telle section pourrait correspondre h l'ex- 
tr~mit~: distale du flagelle. Toutefois, il convient 
de remarquer que des sections transversales de 
type 5 + 0 peuvent exister aussi bien au niveau du 
flagelle libre que dans la goutti~re cytoplasmique 
d~limit~:e par le noyau. 

La Racine Flagellaire 

La relation entre un flagelle 6 + 0 et une 
formation centriolaire constitue sans doute le point 
le plus important pour la comprehension de ia 
gen~se du flageile. 

L'examen de nombreuses coupes a permis d'ob- 
tenir plusieurs cliches correspondant ~ une racine 
flagellaire. 

La coupe longitudinale d'un flagelle situ~ dans la 
goutti~re cytoplasmique juxtanucl~aire montre que 
l'extr~mit~ proximale est en relation avec une 
formation dense, amorphe, mesurant 0.25 um de 
longueur et toujours dispos~e dans la r~gion ant6- 
rieure du noyau (Fig. 7). En coupe transversale 
cette formation se pr~sente sous la forme d'un an- 
neau dense de 350-400 A d'~paisseur dont le di- 
am~tre externe est de 1,300-1,400 ,~ et le diam~tre 
interne de 600 ~, (Figs. 8 et 10). A l'int~rieur de 
l'anneau, il est possible de distinguer plusieurs 
plages claires de 110 ~ (Figs. 8 et 10). Ces plages, 
r~parties assez r~guli~rement sur un cercle de 
1,100 A de diam~tre, pourraient correspondre 
la lumi~re claire de microtubules. Leur nombre 
precis n'a pu btre d~termin~ avec certitude. 

La coupe transversale de la racine flagellaire 
montre la presence d'un microtubule de 200 ,~, de 
diam~tre avec une lumi~re de 100/~ (Figs. 8 et 10). 

La racine flagellaire du gamete male de L. 
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tuzetae n'est donc pas constitu6e par un centriole 
classique/l 9 triplets. File correspond/t un cylindre 
de mat6riel dense plus ou moins amorphe de 0.25 
~m de longueur pour un diam~tre de 1,300-1,400 
J~, dont l'axe serait parcouru par un microtubule 
de 200 ~ de diam~tre. Une telle organisation n'est 
pas sans rappeler le centriole d'Eimeria necatrix 
d6crit par Dubremetz (14); ce centriole de 1,000 ,~ 
de longueur et 1,400 ~ de diam&re est constitu6 
de 9 singlets p6rip.h6riques de 200 A et d 'un 
tubule axial de 250 7k. 

Origine de la Rac ine  Flagellaire 

L'origine de la racine flagellaire assimilable li un 
"centriole" simplifi6 est/~ rechercher dans r6volu- 
tion des centres cin6tiques situ6s au sommet des 
fuseaux mitotiques. 

Les noyaux des gamontes de Lecudina se divi- 
sent selon un m6canisme diff6rent de rorthomitose 
classique. L'enveloppe nucl6aire persiste au cours 
de la mitose (Fig. 1 l). Selon le stade de la mitose, 
les noyaux sph~riques pr6sentent une ou deux 
d6pressions, dans lesquelles s'ins~:re la base d 'un 
faisceau conique de microtubules cytoplasmiques 
encore appel6 centrocbne (Fig. 11). Ces caract~res 
retrouv6s chez plusieurs Gr6garines (voir 67), 
d~finissent le type "cryptoorthomitose h centres 
extranucl6aires" propos~ par Hollande (29). 

L'examen minutieux des sommets des cen- 
trocbnes (Figs. 11 et 12) montre la pr6sence d'un 
anneau de materiel dense correspondant aux struc- 
tures appei6es centres cin6tiques (29), centres de 
type non structur6 (37, p. t17), plaques centri- 
olaires (46, 32, 4), morphoplasme (30), matrices 
n6matopoi6tiques (15), et centres de nucl6ation 
(64). Ainsi la mitose de L. tuzetae ne met pas en 
jeu des structures centriolaires caract6ristiques, 
comme dans le cas de nombreuses divisions de 

cellules animales (voir 27, 33), mais des centres 
cin6tiques. 

Les Figs. 13-15 sugg~rent une relation entre la 
racine flagellaire et le centre cin6tique situ6 au 
sommet d 'un centrocOne. La racine flagellaire 
pourrait d6finir le pble ant6rieur du noyau; elle 
servirait de centre d' init iation de la polym6risation 
des tubulines flagellaires. Au cours de sa crois- 
sance, le flagelle se rabattrait vers la r6gion 
post6rieure du gami:te comme semblent l 'in- 
diquer les Figs. 15 et 16. La raise en place du 
flagelle dans la goutti~re cytoplasmique juxta- 
nucl6aire serait un ph6nom~:ne secondaire. 

Ana lyse  Microcindmatographique  du 
Mouvernen t  Flagellaire du Gambte  de 
L.  tuzetae.  

Les mouvements du flagelle, 6tudi6s par mi- 
crocin6matographie sur des gametes libres obtenus 
par 6crasement d 'un kyste, sont de type ondulant. 
Les mouvements ne s'effectuent pas dans un plan, 
mais dans ies trois dimensions de l'espace. 

Les mouvements du flagelle sont lents; la dur6e 
de chaque battement est de rordre de 2 s. La Fig. 
17 r~sume diff~rentes positions prises par le fla- 
gelle au cours d 'un cycle. 

Le mouvement flagellaire provoque le bascule- 
ment du gamete; la progression vers I 'avant est 
faible, inf6rieure h 0.6 um par cycle de battement. 
Cette faible progression, li6e vraisemblablement 
au volume 61ev6 de la cellule par rapport aux 
dimensions du flagelle, pourrait indiquer que la 
propagation de l 'onde s'effectue de la base du 
flageUe vers le sommet. Toutefois, la possibilit~ 
d 'un mouvement d'oscillation du gamete, sans 
locomotion v6ritable, ne peut ~:tre 6cart6e; dans ce 
cas, le centre de gravit6 situ~ sur I'axe du gamete 

FIGURES 4-6 Organisation de I'axon~me flagellaire du gam/:te mhle de Leeudina tuzetae 

FIGURE 4 Coupe longitudinale passant par deux doublets, diam6tralement opposes. Aucune fibre axiale 
n'est observ6e. Des petites structures, en position perpendiculaire (fl~che) ou parall~le (double fl~che) h 
l'axon~me pourraient sugg6rer une structuration de la matrice flagellaire. Remarquer la structure unitaire 
de la membrane flagellaire (re.J) et la coupe longitudinale d'un microtubule (m). • 150,00. 

FIGURE 5 Coupe transversale du flagelle. L'axon~:me 6 + 0 est constitu6 par des doublets p6riph6riques 
caract6ristiques. Le microtubule le plus central est appel6 sous-fibre A, le microtubule p6riph~rique 
sous-fibre B. Les microtubules A semblent porter de petits bras (fl~ches). Un lien (1) peut btre observ6 entre 
le tubule A du doublet 3 et le tubule B du doublet 4. Aucune fibre axiale ne peut ~tre d~:cel6e, x 250,000. 

FIGURE 6 Section montrant une structure interm6diaire de 5 doublets plus un microtubule (fl~che). Cette 
section pourrait correspondre h la partie terminale du flagelle. A, sous-fibre A; B, sous-fibre B. • 250,000. 
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pourrait correspondre h la position de la racine 
flagellaire. 

Le brassage des gam&es ou "'danse des ga- 
metes" s'effectue h l ' int6rieur du kyste; il est as- 
sur~ par le liquide du copularium qui se d6place 
sous I'action des battements flagellaires. La "danse 
des gametes" dure 2-3 h. 

D I S C U S S I O N  

L'organisation ultrastructurale du gamete m&le, 
r6sum6e dans la Fig. 18, montre plusieurs caract~- 
res originaux: axon~me de base 6 + 0, abondance 
des r6serves glucidiques et lipidiques, r~duction 
du chondriome. 

L'existence d 'un axon~me flagellaire de base 6 + 
0 est probablement ia plus singuli~re des excep- 
tions au sch6ma 9 + 2. L'~tude du mouvement 
engendr~ par un tel flagelle est de nature h pr~- 
ciser les relations structure-fonctions de l 'axon~me 
flagellaire; de plus, la geni:se de ce flagelle pose 
le probl~me des propri~t~s morphopoi6tiques 
des structures centriolaires. 

Le M o u v e m e n t  et r A x o n b m e  Flagellaire du 

Gambte Mhle  de L, tuzetae 

L'analyse microcin6matographique d6montre 
que le mouvement flageUaire de type ondulant 
s'effectue clans les trois dimensions de l'espace. Le 
rythme de battement est tr'es lent: un battement 
toutes les 2 s. Cette fr6quence s'6carte consid6ra- 
blement des fr6quences de mouvements flagellaires 
comprises entre 6 et 70 cycles/s (31) ou des 
fr6quences des mouvements ciliaires, comprises 

entre 4 et 33 cycles/s (60). Toutefois eUe est 
suffisante pour provoquer la mise en mouvement 
du liquide contenu dans I'enceinte du kyste, l_e 
mouvement du liquide intrakystique joue certaine- 
ment un rble d6terminant dans le brassage des 
gametes puisque la progression de ces derniers est 
faible. 

Les dimensions du flagelle 6tudi6 (10-12 um x 
0.15-0.18/~m) n'ont pas un caractbre exceptionnel 
par rapport aux flagelles et aux cils normaux. Les 
valeurs rapport6es par Sleigh (59, p. 14 et p. 16), 
montrent  que si certains flagelles atteignent 100 
zm de longueur, d 'autres mesurent 10 12 ~tm 
(cils de Paramecium), 3-4 tim (flagelle de Chro- 
mulina pusilla), et 5/zm (cils de la trach6e du rat). 
Quant au diam~tre externe du flagelle, sa valeur 
(0.15 0.18 urn) est, comme nous I'avons signal6 
pr6c6demment, proche de la valeur moyenne 0.20 
#m des cils et flagelles. En r6alit6, le caract~re 
important concerne le diam~tre de l'axon~:me. Ce 
diam~tre est de 1,000-1,100 ,~; il est &gal ~t la 
moiti6 de l 'axon~me des flagelles et cils de base 9 
+ 2 .  

Dans les flagelles de base 9 + 2, les deux 
doublets adjacents sont s6par~s par un espace de 
180 A environ (69). La valeur observ6e dans le 
flagelle 6tudi& est du mbme ordre de grandeur. De 
mbme, chaque doublet p6riph6rique du gamete 
m&le de L. tuzetae mesure 350 A x 220 A, valeurs 
identiques h celles des doublets p6riph6riques des 
cils et flagelles normaux. Le calcul th~orique du 
diam~tre d 'une circonf6rence form6e par les six 
doublets de 350 A et ies six intervalles de 180 ,~ 
donne une valeur de 1,000 ~,, c'est-h-dire ia valeur 
mesur6e sur nos photographies. La cons6quence du 

FIGURES 7-10 Structure de la racine flagellaire et du flagelle intracytoplasmique. 

FIGURE 7 La racine flagellaire (R.F), d61imit6e par les triangles, se pr6sente en coupe Iongitudinale 
comme une formation dense mesurant 0.25 ~m de longueur. Elle est toujours situ6e dans la r6gion 
ant6rieure du noyau (N). L'axon~:me flagellaire (/) Ionge I'enveloppe nucl6aire (E.N). x 90,000. 

FIGURE 8 Coupe transversale de la racine flagellaire (R.F). Dans l'anneau de mat6riel dense, il est possible 
de distinguer des sections claires. Un microtubule (t) occupe l'axe de la racine flagellaire. De fines liaisons 
relient le microtubule ~ l'anneau. E.N. enveloppe nucl6aire; N, nucl6oplasme, x 90,000. 

F1GURE 9 Section transversale de I'axon~me flagellaire intracytoplasmique. Le flagelle est g6n6ralement 
situ6 dans une goutti~re cytoplasmique d61imit6e par ie noyau. La structure 6 + 0 de l'axon~me est 
retrouv6e indiquant la r6alit6 de cette organisation. E.N, envelopee nucl6aire, x 200,000. 

FIGURE 10 Agrandissement de la figure 8 permettant d'observer nettement le microtubule axial (t) et les 
liens (pointes de fl~che) entre le microtubule et l'anneau. • 200,000. 
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faible diambtre de l 'axonbme 6tudi6 (0.10 um) est 
de diminuer de moiti6 le glissement des doublets 
p6riph6riques estim6 par la relation 6tablie par 
Satir  (50), A I = (2rda)/360 ofJ d repr6sente le 
diam6tre de l 'axonbme, a 6tant i 'angle de l 'arc. 
Dans le cas d'un flagelle 9 + 2, pour un arc localis6 
au point d 'origine (c'est-/l-dire prbs de la racine 
flagellaire) ayant un angle de 51 ~ pour un rayon 
minimum de courbure de 1.97 #m, le A / est 6gal h 
1.78 #m. Dans les mbmes conditions, le A 1 
calcul6 pour le flagelle 6 + 0 des gambtes males de 
L. tuzetae est de 0.89 #m. 

Ainsi, les caract6ristiques du flagelle du gambte 
mhle de L. tuzetae tant sur le plan du mouvement  
que sur le plan de la structure des composants de 
l 'axonbme, rappellent incontestablement celles des 
flagelles normaux; le m6canisme du mouvement de 
ce flagelle peut ~tre recherch6 parmi les hypothbses 
retenues pour les cils et les flagelles constitu6s par 
un axon/:me classique 9 + 2. 

Mdcanisme du M o u v e m e n t  Flagellaire du 

Gamete  de L. tuzetae 

L'ultrastructure du flagelle 6tudi6 montre que 
les fibres axiales ne sont pas n6cessaires pour 
engendrer un mouvement ondulant. Ce r6sultat est 
int6ressant car la participation des fibres axiales 
dans le m6canisme des mouvements flagellaires 
fait I 'objet de situations contradictoires. 

Les 6tudes exp6rimentales de Randall et coll. 
(42) et de Warr  et coll. (71), d6montrent que des 
mutants non motiles de Chlamydomonas, pr6sen- 
tent un flagelle de structure anormale oO les fibres 

centrales sont absentes ou alt6r6es. Toutefois, les 
flagelles de base 9 + 0 du spermatozo~de du ver 
Myzostomum (2), du gambte male de la Gr6garine 
Stylocephalus (13) et du spermatozoTde du 
Turbellari6 Childia (11) sont motiles. Costello (10) 
propose d'ailleurs une hypothbse sur la motilit6 de 
l 'axon~me 9 + 0 oh une impulsion issue de la 
plaque basale produirait des vagues de courbure 
des doublets p6riph6riques scion un ordre s6quen- 
tiel. Les flagelles de base "12 + 0";  "14 + 0"  des 
spermatozo~des de Protura (8) sont immobiles 
l 'axonbme 6tant interpr6t6 comme un cyto- 
squelette. De m~me le gambte mftle de l'Eimeria 
parasite de Cypridopsis sp., de base 8 + 0, est 
interpr6t6 comme non motile (43). Par contre, les 
spermatozo~des de Sciara constitu6s de 70 doublets 
sont motiles mais incapables de contorsions com- 
plexes (39). 

L'6tude du gambte m~le de L. tuzetae d6montre 
qu'un mouvement flagellaire ondulant peut btre 
engendr6 par un axoni~me r6duit /i six doublets 
p6riph6riques. 

La force impliqu6e dans le mouvement flagel- 
laire du gambte m~tle de Lecudina semble li6e b. des 
interactions entre les fibres p6riph6riques essen- 
tiellement. Certaines densifications situ6es dans la 
matrice et en relation avec les fibres p6riph6riques 
sont observables mais leur interpr6tation comme 
des liens radiaux comparables /t ceux d~crits par 
Warner (68), et Warner  et Satir (70), ne peut ~tre 
avanc6e car aucune p6riodicit6 n'a pu btre 6tablie 
et leurs connections ~ une gaine axiale (par 
l'existence de liaisons transitoires) ne peuvent ~tre 
envisag6es d'apr/:s nos photographies. 

FIGURES 11-14 Centres cin~tiques et racine flagellaire. 

FIGURE ! 1 Lors de la mitose programique de L. tuzetae, l'enveloppe nuci6aire (E.N) persiste. Elle pr6sente 
deux d6pressions, diam6tralement oppos6es oh s'ins~re un faisceau conique de microtubules appel6 
centrocbne (C). Le sommet du centrocbne est occup6 par un centre cin6tique (C.N). G.L, globule lipidique; 
N, nucl6oplasme. • 45,000. 

FIGURE 12 Centre cin~tique (C.N) situ6 au sommet d'un centrocbne (C). Le centre cin6tique s'apparente 
aux centres du type plaque centriolaire ou centres non structur6s: aucun centriole caract6ristique ne peut 
btre observ6. Au niveau du centre cin6tique, il est possible d'observer des sections de microtubules (fli~ches). 
E.N, enveloppe nucl6aire; N, nucl6oplasme, x 90,000. 

FIGURES 13 et 14 Relations entre les centrocbnes mitotiques (C) et la base du flagelle. Ces images 
suggbrent une relation directe entre centre cin6tique et racine flagellaire d61imit6e par les triangles. E.N, 
enveloppe nuci6aire; N, nucl6oplasme: re.p, membrane plasmique; v, v6sicule doublant la membrane 
plasmique; f, axon/:me flagellaire. • 90,000. 
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FIGURES 15 et 16 Photographies sugg6rant la croissance du flagelle 

FIGURE 15 La croissance du flagelle (/) se ferait h partir de la racine (d61imit6e par les triangles) et 
entrainerait la membrane plasmique (re.p). La relation centrocbne (C) et racine flagellaire peut i~tre h 
nouveau constat6e. E.N, enveloppe nucl6aire; N, nucl6oplasme; v, v6sicule doublant la membrane 
plasmique. • 120,000. 

FIGURE 16 Au cours de sa croissance, i'axon~me flagellaire ff) se rabat en position post6rieure; la racine 
flagellaire (R.F) occupe toujours une d6pression de l'extr6mit6 ant6rieure du noyau (N). • 60,000. 

La distance entre les doublets p6riph6riques et 
l 'existence de petits bras sur les tubules A de 
i 'axon~me du gamete m~le de L.  tuze tae  sont en 
faveur d 'une interaction de type dyn6ine-tubuline, 
selon les donn6es de Gibbons et collaborateurs (19- 
22, 62, 63). 

La lenteur du mouvement  flagellaire pourrait 
s 'expliquer par la structure mbme de l'axon~:me. 
L'extraction des bras de dyn6ine par ie KCI 
provoque une diminution de 50% de la fr6quence 
des battements flagellaires des spermatozoides 
d'oursin tandis que le mouvement  ondulant reste 
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FIGURE 17 Sch6ma d'un battement flagellaire d'apr~s an enregistrement microcin6matographique. 
Remarquer la lenteur du cycle de battement, t = le temps. 

pratiquement inchang6 (21). Ainsi la vitesse de 
glissement des microtubules est proportionnelle au 
nombre de bras de dyn&ine. La pr6sence de 6 
doublets p6riph6riques chez le gamete &tudi6, 
permettrait de supposer que le nombre de bras de 
dyn6ine, moins important que celui des flagelles 
normaux ~ 9 doublets, serait responsable du 
rythme plus lent observe. 

L'origine de I'~nergie n~cessaire au mouvement 
flagellaire pourrait intervenir sur la fr6quence, 
toutefois cet aspect est discutable. Le nucl6otide 
n6cessaire au glissement des microtubules, dans les 
flagelles de spermatozoTde d'oursin, est I 'ATP 
dont l'apport s'effectue par diffusion de I'ATP 
produit par le chondriome (22). I1 existe g6n6rale- 
ment une bonne corr61ation entre l'activit~ du 
syst~me de motilit6 cellulaire et le d6veloppement 
du chondriome. Le gamete m~le de L. tuzetae 
pr&sente un chondriome r6duit h quelques mito- 
chondries pauvres en structures internes; par con- 
tre les r6serves glucidiques repr6sent6es par les 
grains d'amylopectine et les globules lipidiques 
sont importantes. Dans une telle cellule, la produc- 
tion d 'ATP pourrait s'effectuer pour une part 
essentielle par la d6gradation de l'amylopectine 
selon un processus glycolytique et pour une part 
accessoire sinon nulle, par oxydation phosphoryla- 
tive au niveau mitochondrial. Le premier m6- 
canisme semble vraisemblable. En effet chez la 

Gr6garine, Gregarina blaberae, au stade v~g6tatif, 
l'organisation du cytoplasme rappelle la situation 
rencontr6e chez le gamete m~.le de L. tuzetae: 
absence de mitochondries, et abondance des r~- 
serves glucidiques et lipidiques. Or, chez G. 
blaberae une forte activit~ lacticod6shydrog~- 
nasique a ~t~ d~tect6e, aucune activit6 succinod6s- 
hydrog6nasique ou monoamine oxydasique n'a 
6t6 enregistr6e (R. Cottin et J. Schr6vel, en cours). 
Toutefois l'existence d'un syst~me glycolytique 
dans les conditions ana~robies ne constitue pas 
pour autant l'explication indiscutable de la faible 
fr6quence des mouvements flagellaires du gamete 
m~le de L. tuzetae. 

Signification d'un A x o n b m e  Fonctionnel de 

Base 6 + 0 

Parmi les hypotheses permettant d'envisager 
l'origine d'un mod~:le de base 6 + 0, seules ceUes 
faisant intervenir les propri6t6s morphopoi6tiques 
des structures centriolaires m6ritent d'etre rete- 
h u e s .  

L'organisation caract6ristique 9 + 2 des cils et 
flagelles moteurs et celle des centrioles h 9 triplets 
sont apparues tr~s tbt darts l'6volution des cellules 
eucaryotes puisque les Phytoflagell6s, notamment 
les Chlamydomonas, possbdent ces types d'organi- 
sation structurale. Si ces modules se retrouvent 
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FIGURE 18 Reconstitution du gamete m~tle de Lecudina tuzetae. Section I: au niveau de la racine 
flagellaire; Section II: au niveau de la goutti~:re cytoplasmique d~limit~e par l'enveloppe nuci~aire; Section 
111: au niveau de l 'axon~me libre. Remarquer  la structure 6 + 0 de l'axon~:me aux niveaux I1 et 111. Chaque 
doublet pr~sente une sous-fibre A et une sous-fibre B. Entre les doublets, il existe des liaisons. La sous-fibre 
A poss~de de petits bras. AM, amylopectine; D, dictyosome; G.L, globule lipidique; M, mitochondrie; 
M.P, membrane plasmique; N, noyau; t, microtubule; V, v~sicule doublant la membrane plasmique. 
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duns t o u s l e s  groupes d ' an imaux ,  il est possible 
d ' admet t r e  que leur s61ection pourrai t  ~:tre li6e /l 
une plus grande efficience. Darts le module excep- 
t ionnel  de base 6 + 0 du gamete  male de L. 
tuzetae, deux hypotheses  peuvent  ~tre avanc6es. 
Premibre hypothbse: Le flagelle du gamete  mhle de 
L. tuzetae r6sulterait  de 1'6volution r6gressive d 'un  
module de base 9 (modUle enn6ani:me). 
Deuxibme hypothdse: Le flagelle du gamete  m~le 
de L. tuzetae r6sulterait  de 1'6volution d 'un  centre 
cin6tique ou matr ice n6matopo~6tique. 

La gen~se du flagelle du gamete  male  de L. 
tuzetae ~ par t i r  d 'un  centre cin6tique ou matr ice  

n~matopo?~tique, c'est-/t-dire d 'un  centre intra-  
cytoplasmique,  de nature  protBique, impliqu6 
dans  les processus de s t ructura t ion microtubu-  
laire (15), poserai t  le probl~me de l 'expression 
des potentiali t6s morphopoi~t iques  des struc- 
tures centriolaires ou des centres cin6tiques. Ainsi 
les centrioles classiques ~ 9 triplets induiraient  
les 9 doublets  p6riph~:riques dans le mod/:le 9 + 2, 
tandis  que les centres cin~tiques moins structur6s 
induiraient  des flagelles plus simples avec un 
nombre  variable de doublets,  par  exemple: 6 + 0 
ou 5 + 0 chez le gam&e m/lie de L. tuzetae, ou 3 
doublets  chez le gam&e m~le de Diplauxis hatti  

(41) et peut-~tre 8 + 0 chez le gam&e d'Eimeria  

parasi te  d 'Os t racode  (43). 
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