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CAENORHABDITIS ELEGANS MAUPAS 1900

II. &mdash; STABILITÉ ET PHYSIOLOGIE DE L’ADAPTATION
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SOMMAIRE

Lorsque C. elegans provient directement d’une souche maintenue depuis des années à 180C,
au laboratoire, il ne peut se reproduire indéfiniment aux températures supérieures à 22°. En aug-
mentant progressivement et très lentement la température d’élevage, on peut cependant obtenir
des lignées perpétuellement fécondes jusqu’à 24,5°.

La stabilité des mécanismes adaptatifs ainsi instaurés croît avec la durée de culture à la tem-
pérature élevée. Finalement, par exemple, une lignée élevée pendant 453 générations à 23,5° con-
servera, malgré i8o générations de retour à la température initiale de i8°, une fécondité significati--
vement différente de celle de la souche maintenue continuellement à cette température de base..

L’étude cytologique de la gamétogenèse révèle que la stérilité des animaux portés à une tem-
pérature trop élevée résulte d’un déroulement anormal de l’ovogenèse analogue à celui que pro--
duisent des chocs thermiques. Il en résulte que les animaux acclimatés ont vu se produire âne:
modification de leur physiologie ovarienne qui permet à la gamétogenèse de se dérouler normale-
ment.

INTRODUCTION

Dans la première partie de l’exposé de ce travail (BRUN, 1966 b), j’ai montré
qu’à partir d’une souche Bergerac « psychrophile » de C. elegans, il était expérimen-
talement possible d’obtenir des lignées génétiquement adaptées à des températures
élevées comprises entre 22 et 2q.,5o C. Cette accoutumance se manifeste, en parti-
culier, par une fécondité plus forte. Elle se présente comme la résultante d’un effet
cumulatif dans l’action du facteur température.



Dans cette deuxième partie, je définirai de façon plus précise la nature de cette
adaptation :

a) En considérant la stabilité de l’accoutumance obtenue. Pour ce faire, j’ai
ramené à leurs conditions initiales d’élevage les organismes adaptés et j’ai examiné
jusqu’à quel point le niveau d’adaptation atteint - et défini par la fécondité des
Nématodes &horbar; persiste au cours des générations successives. Ces observations sont
complétées par celles fournies lorsque les animaux, après avoir été maintenus pendant
un temps plus ou moins long à basse température, retrouvent leur température
élevée d’adaptation.

b) En examinant le rôle attribuable aux divers mécanismes physiologiques
susceptibles de présider à la naissance et au développement des formes adaptées.
A ce propos, je me suis tout particulièrement attaché à analyser les rapports entre
les modifications cytologiques de la gamétogenèse et l’accoutumance des Nématodes
aux températures élevées.

Les informations ainsi recueillies viendront s’ajouter à celles dont il sera fait
état dans la 3e partie de l’exposé de ce travail (rôle du milieu nutritif et de la sélec-
tion), lorsque le moment sera venu de conclure sur le déterminisme de l’adaptation
thermique de C. elegans.

RÉSULTATS

CHAPITRE I. - LA STABILITÉ DE L’ADAPTATION

L’adaptation des Nématodes à une température élevée apparaît comme une
propriété dont l’acquisition est liée précisément à l’action exercée par la température
elle-même. A partir de là, il devenait nécessaire d’estimer le degré de stabilité des
adaptations obtenues, une fois que le facteur inducteur a disparu.

L’exploration de ce problème s’effectue tout naturellement en ramenant d’abord
à une température relativement basse des individus adaptés à température élevée
(il s’agit alors de ce que j’appellerai, pour simplifier l’expression, les « expériences de
descente »). Ensuite, après un nombre de générations plus ou moins important, les
animaux sont reportés à température élevée (« expériences de retour ») et leurs pro-
priétés sont comparées à celles de la souche qui a été maintenue à cette température.
Les résultats de cette comparaison fournissent directement les éléments qui per-
mettent de juger le degré de stabilité de l’adaptation.

L’inconvénient de cette méthode est, encore une fois, d’exiger la considération
d’un nombre important de générations : des perturbations provenant soit d’un
changement génétique brutal, soit d’une transformation du milieu, peuvent en
effet se produire dans l’intervalle. Ce qui oblige à entretenir des lignées de contrôle :

a) lignées de contrôle génétique : aux températures de prélèvement, des lignées-
soeurs sont maintenues pendant toute la durée de l’expérience.

b) lignées de contrôle du milieu : à chaque température d’expérience, la fécon-
dité des générations successives « descendues » ou « retournées » est comparée à



celle de la souche demeurée constamment à cette température. Les conditions de
culture de cette souche doivent être les plus proches possible de celles des lignées
en expérience (1).

A &horbar; Effets d’une diminution de température
sur la fécondité des lignées adaptées

Les graphiques de la figure 2, résument les résultats obtenus dans l’ensemble
des expériences effectuées. Le graphique i relate les descentes à 18°, à partir de
23,5° et de 23°. Le graphique 2 correspond à une expérience de descente de 23,5°
à 22°, le graphique 3 à une descente de 23,5° à 23°.

(1) Les techniques de culture sont celles décrites dans la première partie de l’exposé de ce travail (BRUN,
1966 b).



On peut en tirer les conclusions suivantes :

a) la fécondité des Nématodes descendus reste toujours significativement plus
forte qu’aux températures de prélèvement, c’est-à-dire aux températures d’adap-
tation - et ceci dès la première génération.

b) Avec le temps, la fécondité des Nématodes tend vers celle qui caractérise
les animaux maintenus constamment à la température à laquelle la descente a été
effectuée.

Dans cette évolution, il est certain que la température de descente joue un
rôle important. Cependant l’influence la plus intéressante à considérer correspond
à celle exercée par le degré d’adaptation aux températures élevées des Nématodes.

Comme nous l’avons vu dans la première partie, ce degré d’adaptation se définit
de deux façons :
- par la fécondité des Nématodes à une température élevée ;
- par la température la plus élevée à laquelle ils sont susceptibles de se repro-

duire.

Il est intéressant de constater que les variations de ces deux caractéristiques
se répercutent de la même façon dans le comportement des animaux descendus à
une température inférieure.



f. Influence de la fécoudité à température élevée.

La comparaison portera entre la première et la dernière expérience de descente
à 18° effectuées à partir de 23,5°. Lors de la première expérience (lignée 277), les
Nématodes, prélevés au niveau de la 277e génération à 23,5°, se trouvaient en
fin de phase II d’adaptation (BRUN, 1966 b, fig. i,) ; leur fécondité moyenne était
voisine de 20. Lors de la dernière expérience (453e génération à 23,5°), les vers
étaient en pleine phase III : leur fécondité moyenne était de l’ordre de q.5.

Le comportement de ces deux lignées est représenté figure 22.
Il ressort qu’après une période initiale assez uniforme qui s’étend jusqu’à la

ge génération de descente, la fécondité des deux lignées évolue différemment.
La lignée 277 voit nettement décroître sa fécondité. Celle-ci, sans égaler encore,
après 18 générations, celle de la souche maintenue constamment à 18°, s’en rapproche
fortement : à ce moment, les Nématodes adaptés sont significativement moins
féconds qu’au début de leur séjour à 18°. Ceci ne se produit pas dans la lignée 453.
Bien plus, en poursuivant le maintien de cette lignée à 18° bien au-delà du cadre
mentionné dans la figure 2!, on constate qu’après plus de 180 générations de
descente, sa fécondité est encore significativement différente de celle de la souche
élevée continuellement à 18° (tabl. 2,). Toutefois, à ce niveau, cette fécondité
est aussi significativement différente de celle des premières générations de descente.

En définitive, la fécondité de la lignée 277 - la moins bien adaptée à la tem-
pérature élevée - diminue assez rapidement. Celle de la lignée 453 - la mieux
adaptée à 23,5° - s’avère beaucoup plus stable.

2) Influence de la température de prélèvement.
On peut, pour cela, comparer, toujours à i!&dquo;, le comportement d’animaux

adaptés prélevés au niveau d’une même phase d’adaptation mais à deux températures
élevées différentes. En l’occurrence, les deux expériences les plus complètes corres-
pondent à l’utilisation d’animaux en fin de phase II : 277e génération à 23,5! !



2g8e génération à 23° (la lignée 298 à 23° a été soumise à l’influence de la chaleur,
au total, seulement pendant 3g3 générations alors que la lignée 277 à 23,5° la supporte
depuis 624 générations ; cf. BRUN, ig66 b, fig. i4).

Les résultats se traduisent graphiquement figure 2,.

On constate que le comportement des deux lignées étudiées devient de plus
en plus différent à mesure que se prolonge le séjour à 18°. La lignée 23 -3 18° subit
en effet une diminution de fécondité telle qu’au niveau des z8-z9e générations
de descente, les animaux retrouvent une fertilité comparable à celle de la souche
maintenue continuellement à 18°.

Descendus à des températures inférieures à celles auxquelles ils se sont adaptés
depuis un grand nombre de générations, les Nématodes voient donc leur fécondité
tendre vers des caractéristiques propres aux températures de descente utilisées.
Cependant la vitesse à laquelle s’effectue cette évolution dépend de la température
de descente et du degré d’adaptation atteint par les animaux. Plus ceux-ci sont
accoutumés à la chaleur, plus l’évolution est lente.

B &horbar; La fécondité après retour aux températures élevées

Pour caractériser au mieux l’évolution de la fécondité moyenne lors des expé-
riences de retour, une double comparaison est nécessaire. D’une part, avec les ani-
maux de la même souche adaptée mais demeurée continuellement à la température







élevée. D’autre part, avec les Nématodes non acclimatés et transférés directement
à cette même température élevée.

Les figures 24 a, b et c rapportent les résultats relatifs à la première modalité
définie ci-dessus, pour l’ensemble des expériences de retour à 23,5°.

En ce qui concerne le deuxième type de comparaison, un exemple en est fourni
par le tableau 2,. On y compare la fécondité moyenne des générations correspon-
dantes 18 -! 23,5° d’une part, 23,5° - 18 -! 23,5° d’autre part (celles-ci appartenant
à la lignée la plus faiblement adaptée à 23,5° avec laquelle on ait expérimenté dans
ces conditions : 218 génération de culture à cette température).

De l’ensemble des données, deux constatations s’imposent :
a) Une descente prolongée à basse température suivie de retour à la température

élevée d’ada!tation conduit toujours à une diminution de fécondité par rapport aux
animaux maintenus continuellement à cette température élevée.

Nous avons vu, dans la première partie de ce travail, que le niveau d’accou-
tumance aux températures élevées se définit au mieux par l’importance de la fécon-
dité. La baisse de fécondité définie ci-dessus correspond donc à une diminution du
degré d’adaptation des Nématodes. Il en découle que la baisse progressive de fécon-
dité observée également, lors des descentes prolongées à la température habituelle
d’élevage, révèle déjà cette perte d’accoutumance. Les retours la définissent sans
ambiguïté.

b) La diminution de fécondité ainsi signalée n’a cependant jamais abouti - du
moins pour les conditions expérimentales employées - au rétablissement de la sté-
rilité qui marque toujours les transferts directs aux températures élevées, des Nématodes
non adaptés (tabl. 22). Dans toutes mes expériences, les animaux ont donc réussi
à conserver une partie au moins de leur accoutumance thermique. Ce maintien des
mécanismes adaptatifs dépend d’un certain nombre de facteurs :

r) Influence de la température de descente.

Le]tableau 23 révèle comment diffère la fécondité moyenne de la première
génération de retour à 23,5°, selon que les animaux proviennent d’un séjour de
même durée à 18 ou à 23° (pour que les résultats puissent être comparés, les trans-
ferts 23,50 z8° - 23,5° et 23,5° -+ 23° -! 23,5° ont été effectués avec des Nématodes

prélevés au même niveau d’adaptation à 23,5° : phase II d’adaptation).
On constate ainsi qu’après une descente de 17 générations à 18°, la diminution

de fécondité par rapport à la souche maintenue continuellement à 23,5°, est nette-
ment significative alors qu’elle est loin de l’être encore au bout de 18 générations
de descente à 23°.

Ainsi la descente des Nématodes à une température proche de celle à laquelle
ils se sont accoutumés, les désadapte moins - en tous les cas moins rapidement -

qu’une descente à la température habituelle d’élevage : 18°.

2) Influence du niveau d’accoutumance thermique des Nématodes.

Au chapitre précédent, j’ai montré, à propos de la descente à 18°, que la dimi-
nution de fécondité est d’autant plus importante que les animaux sont moins adaptés





à 23,5°, c’est-à-dire sont maintenus depuis moins longtemps à cette température.
Pour ce faire, j’avais comparé le comportement à 18o des générations successives
issues de la 277e génération à 23,5° d’une part, de la 453e génération à 23,5° d’autre
part. La lignée obtenue dans ce dernier cas se caractérisait par une forte stabilité,
même après 18 générations de descente. Qu’advient-il lors du retour de ces deux
lignées à la température d’adaptation de 23,5°? Comme l’indique le graphique de
la figure 25 :

a) Leur comportement est nettement différent. Les courbes correspondantes
sont en effet nettement distinctes, quelle que soit la modalité d’analyse, à l’exception
toutefois des points fournis après les deux premières générations de descente à i8o :
à ce niveau l’expression de la fécondité de la lignée 453 en pourcentage de celle de la
souche de contrôle maintenue à 23,5° est affectée par une augmentation anormale
et fugace de la fécondité de cette dernière. Si on en fait abstraction et que l’on com-
pare, par le test de t, la fécondité moyenne des générations correspondantes de
retour à 23,5° des lignées 277 et 453 (tabl. 24), dans tous les cas, la différence de
fécondité est significative.

b) En fonction du temps de séjour à i8o, la fécondité de la lignée 277 diminue
beaucoup plus vite que celle de la lignée 453, la mieux adaptée initialement à la
température de 23,5°. En effet, alors que cette diminution de fécondité est sensible
dès la 2e génération de séjour à 18° dans le cas de la souche 277 et qu’elle ne fait
que s’accroître avec le temps, cette diminution n’est bien évidente qu’à partir de
la 8e génération pour la lignée 453.

En définitive, nous en arrivons à une conclusion identique à celle exprimée
au chapitre précédent, à savoir que la lignée 453 est plus stable que la lignée 277.
Il est en outre très intéressant de remarquer que les lignées moins adaptées que la
lignée q53 mais plus adaptées que la lignée 277 semblent montrer une stabilité inter-
médiaire.

3) Influence de la durée du retour.

On arrive à la même conclusion que précédemment &horbar; à savoir que la lignée
453 est plus stable que la lignée 277 - si l’on considère le nombre de générations
de retour à 23,5° nécessaires pour que les Nématodes retrouvent la fécondité des
témoins.



On constate, tout d’abord, que, si la durée du séjour à température inférieure
est faible, la récupération exige un nombre de générations de retour moins important
lorsque l’adaptation thermique initiale est plus importante.

En outre, comme le montre le graphique de la figure 2!, cette restauration
s’exerce encore après seulement cinq générations de retour à 23,5° à la suite d’un
stage de 18 générations à i8o, dans le cas de la lignée 453, tandis qu’un retour de
plus longue durée s’avère nécessaire dans le cas de la lignée 277.

C &horbar; Conclusions

Entre les conclusions fournies par les expériences de retour et celles résultant
des expériences de descente seule, il n’existe aucun désaccord. Cette constatation
se trouve renforcée par le fait que, dans l’une et l’autre des modalités, on observe
une bonne reproductibilité des expériences. Ainsi, par exemple, les deux lignées
A’ et Y descendues de 23,50 à 22° (BRUN, iq66 b, fig. y3 et 117) ont été ramenées
à 23,5° après avoir séjourné à 220, d’une part pendant générations, d’autre part
pendant 15 générations. Comme l’indique la figure 27, les courbes traduisant
l’évolution de leur fécondité moyenne pendant les 5 premières générations de retour
se montrent, dans chaque cas, très voisines : ici encore le comportement des deux
lignées est similaire.

On remarquera toutefois que les résultats de retours sont plus révélateurs de
l’état des Nématodes que le simple examen de leur comportement lors du transfert
à basse température. Ainsi, tandis qu’une descente à 18° des Nématodes les plus
adaptés à la température élevée de 23,5° (lignée 453), bien que poursuivie pendant



18 générations, est impuissante à entraîner des modifications de fécondité, celles-ci
se révèlent incontestablement lorsque de tels animaux sont ramenés à 23,5°. Le
tableau 25 montre en effet que la différence de fécondité moyenne observée lors
du retour à 23,5! entre, d’une part, la classe des trois premières générations de des-

cente à 18o et, d’autre part, la classe des 13 à i5e générations de descente à cette
température, est toujours significative. Le retour à 23,5° rend donc évidente une
transformation qui, à 18o, restait encore latente, exigeant, à cette température,
une durée plus longue pour s’exprimer.



Compte tenu de cette remarque, les conclusions suivantes s’imposent :
10 Les mécanismes adaptifs mis en place par un long séjour à la chaleur et

l’élévation progressive de la température d’élevage font preuve d’une certaine sta-
bilité.

2° Cette stabilité se manifeste :

a) par l’impossibilité - pour une lignée suffisamment adaptée à la chaleur -
de retrouver, lors de sa descente à une température inférieure prolongée pendant
18 générations, la fécondité caractéristique de la souche maintenue à cette tempé-
rature.

b) par l’impossibilité, toujours pour une lignée suffisamment adaptée à la chaleur,
lors des retours à la température d’adaptation, d’avoir une fertilité aussi basse que
celle des Nématodes transférés directement à cette température.

c) par une rapide « récupération » lors du retour des animaux à la température
d’adaptation.

3° Cette stabilité est fonction :

a) de l’ampleur des modifications apportées aux conditions d’adaptation (tem-
pérature de descente, durée de séjour à cette température de descente).

b) du degré d’adaptation des Nématodes aux températures élevées. Elle dépend,
en effet, d’une part de la température élevée supportée, d’autre part de la durée
du maintien des animaux à la température d’adaptation.

De toutes ces caractéristiques, la plus remarquable correspond sans doute à
la liaison existant entre la stabilité des mécanismes adaptatifs et le degré d’adapta-
tion des Nématodes. C’est qu’une telle relation n’a jamais été relevée, dans le cadre
de la thermo-adaptation génétique, même à propos des Microorganismes. Si Joi<i<os
(1921) distingue, en ce qui concerne Yaramecium caudatum, trois types d’adaptation
d’après leur persistance lors du retour aux conditions initiales : modifications,
modifications durables, mutations, il les conçoit comme des modalités d’adaptation
différentes et ne les relie pas directement au niveau thermique supporté par les
Paramécies. Notons cependant que la liaison ainsi constatée entre stabilité et degré
d’adaptation se trouve assez fréquemment décrite, chez les Pluricellulaires, sous
l’influence de facteurs chimiques (BOCHNIG, Ig57 ; Bo!TTG!R, Ig56 ; COLE et al.,

1956 ; DAVID, Ig62 ; D!RB!N!VA-UKHOVA, Ig62 ; EDDY et CLL., 1955 ; EMERSON et
CUSHING, Ig46 ; GASSER, 1059 ; I,UCHNIKOVA, Ig6q ; PIMENTEE et al., 1953 ; SMIR-
NOV, 1961).

CHAPITRE II. - PHYSIOI,OGI! DE I,’ADAPTATION : 1
MODIFICATIONS DE LA GAMÉTOGENÈSE

ET ACCOUTUMANCE AUX TEMPÉRATURES ÉLEVÉES

A &horbar; Données préliminaires

Avant d’entreprendre l’analyse des modifications de la gamétogenèse sous l’in-
fluence de températures élevées, je rappellerai brièvement certains points examinés
de façon détaillée dans des publications antérieures.



1. Techniques cytologiques.
Les techniques cytologiques employées sont celles décrites par NiGON (z949) !

NiGON et BRUN (1955). La gonade, étalée en frottis, est colorée au Feulgen-vert
lumière ; dans ces conditions, les observations se bornent aux chromosomes et aux
limites nucléaires et cellulaires.

2) La gamétogenèse normale.

Chez cet hermaphrodite autogame, la gonade est formée de deux tubes iden-
tiques se rejoignant à leur extrémité distale. Dans chaque tube (fig. 2,), les pre-
miers gamètes formés évoluent en spermatozoïdes. Ceux-ci s’accumulent à la fin

du tube où ils féconderont les ovocytes qui apparaissent ensuite, l’ovogenèse rem-
plaçant de façon définitive la spermatogenèse initiale.

L’ovogènese (fig. 28 a). - Dès que le Nématode a atteint la maturité sexuelle,
on voit se succéder régulièrement, du cul-de-sac terminal à l’utérus où s’accumu-
lent les oeufs avant d’être pondus : germigène, synapsis, pachytène et diacinèse.
Au début de la diacinèse s’effectuent conjointement l’accroissement cytoplasmique
et l’individualisation cellulaire. En fin de diacinèse, la fécondation déclenche les
divisions de maturation d’où résulte l’oeuf typique.

La spermatogenèse - Ses premiers stades se réalisent chez l’animal jeune ce
qui en rend l’étude délicate. Cependant, chez des Nématodes proches de l’état adulte,
on peut encore observer (fig. 28 b) la diacinèse et les divisions de maturation, ainsi
que la spermiogenèse.

3) Les Principaux types de modifications des structures gamétogéuétiques (fig. 2,).
D’une façon générale, les altérations de la gamétogenèse, constatées chez les

Nématodes portés à températures élevées, ressemblent à celles qui résultent des
chocs thermiques (BRUN, zg55). On peut les résumer ainsi :

a) Modifications nucléaires (fig. 29a a à 2, /).
Outre la pycnose (fig. 29 h) et la dispersion des éléments chromatiniens due

à une désagrégation du noyau, on peut rencontrer les anomalies suivantes :
Déconjugaison ou Désynapsis. - Peut-être parce que la chaleur rompt les

chiasmes (H!rrD!RSO:V, 1963), dès le pachytène, les chromosomes homologues,
étroitement appariés dans un ovocyte normal, peuvent se séparer. A la diacinèse,
du fait de la condensation des chromosomes, on peut facilement observer tous les
intermédiaires entre les 6 bivalents habituels (fig. 29 a) et 12 univalents (fig. 29 c).

Polyploïdie (fig. 2, d). En fait, la polysomie (fig. 29 e) semble plus fré-

quente que la polyploïdie. On peut, en effet, compter au niveau du germigène jusqu’à
29 chromosomes ; au niveau de la diacinèse jusqu’à 73.

Noyaux géants (fig. 29 f - Ils sont caractérisés à la fois par des dimensions
considérables (jusqu’à io fois le diamètre d’un noyau normal) et par une structure
dense et complexe qui interdit toute analyse précise de leur constitution.

b) Modifications de la structure cellulaire (fig. 29 g et h).
Dans l’examen d’une gonade! normale (fig. 2,) on est frappé, dès l’abord,

par la distribution sensiblement régulière des noyaux à l’intérieur d’une même zone.
Au contraire, dans certaines conditions d’élevage, on aperçoit, de suite, des grou-
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pements irréguliers de noyaux, resserrés entre eux et séparés des autres. Ainsi,
l’ensemble des noyaux germigènes peut se grouper, d’une façon plus ou moins dense,
dans l’axe de cette zone. Le plus souvent, l’agglomération porte sur une fraction
seulement des noyaux qui, au nombre de 3 à 30, se rassemblent en petits amas dans
une zone cytoplasmique limitée : ainsi apparaissent de véritables cellules pluvinucléées
(fig. 2, g). Celles-ci se constituent à tous les niveaux de la gonade. Mais c’est dans
la zone terminale de l’ovaire qu’elles prennent leur plus grande extension. On y
rencontre, en effet, tous les intermédiaires entre l’ovocyte typique, uninucléé, et
l’étendue cytoplasmique indivise occupant la totalité de la zone dans laquelle de
nombreux noyaux d’aspect analogue ou de types divers, sont groupés ou répartis
sans ordre (fig. 29 h). Parfois, le rassemblement des noyaux peut être si dense que
la figure formée, impossible à analyser, rappelle l’amas géant hyperchromatinien.
Ainsi la perte d’individualité nucléaire s’associerait à la perte d’individualité cellu-
laire.

B &horbar; Les modifications de la gamétogenèse
au cours du vieillissement des Nématodes

Dans toutes les conditions expérimentales employées (sauf pour les animaux
soumis à des températures immédiatement stérilisantes), on constate que les animaux
jeunes sont fertiles : la stérilité s’installe ensuite, plus ou moins vite selon les condi-
tions. Il paraissait donc nécessaire d’examiner l’évolution de la gamétogenèse chez
l’animal adulte à mesure de son vieillissement afin de saisir l’avènement de la sté-
rilité sur le plan de la cytologie.

Pour cela, on a examiné un certain nombre d’individus dans chaque type d’expé-
riences. Ces individus ont été prélevés à des moments définis de la période de repro-
duction caractéristique de l’expérience étudiée. En général, on a étudié d’abord des
individus en début de production ovogénétique, puis au milieu et à la fin de leur
phase de fertilité. Enfin, on a prélevé des individus devenus stériles. A ces divers
stades, les anomalies cytologiques ont été répertoriées et dénombrées. Ainsi l’évolution
de l’ovogenèse, chez les individus maintenus à i8o, a été résumée dans le tableau 26.

La même opération a été répétée dans six autres situations, soit :
- lignée acclimatée à 23,5° depuis 406 générations : tableau 2,.
- Ire génération à 23,5° après transfert direct de 18 à 23,5° : tableau 2,.
- lignée adaptée à 23,5° depuis 406 générations mais descendue à la tempé-

rature de 18°, soit pendant i génération (tabl. 2,), soit pendant 20 générations
(tabl. 210) .
- ire génération de retour à 23,5°, après cette descente à 18° d’une génération

seulement (tabl. 211) ou de 20 générations (tabl. 2,,).
Pour chaque stade, le nombre de gonades observées a varié, selon les expériences,

entre 4 et 42, avoisinant le plus souvent la vingtaine. Dans ces conditions, il ne faut
accorder aux chiffres et proportions mentionnés dans les tableaux qu’une valeur
indicative.

i. Évolution de la gamétogenèse dans les souches adaptées à 180 et 23,,io (tabl. 26 et 2,).

De la comparaison des tableaux 26 et 27, il ressort nettement que l’évolution

de la gamétogenèse chez les animaux acclimatés à 23,5° est approximativement















la même qu’à i8o. Tout au plus doit-on remarquer que si, à i8o, les modifications
diacinétiques les plus caractéristiques sont les ovocytes plurinucléés et les noyaux
géants, dans la souche adaptée à 23,5°, les noyaux géants sont peu fréquents : l’ano-
malie la plus typique s’avère être la déconjugaison.

2. Évolution de la gamétogenèse chez les Nématodes transportés directement de 18° à
23,50 (tabl. 2,).
Dans ces conditions, le comportement de la gamétogenèse diffère considéra-

blement de celui décrit dans le paragraphe précédent. Les altérations apparaissent
en effet très précocement, puisqu’on les décèle dès la fin de la spermatogenèse. Elles
semblent, en outre, porter en premier lieu sur la multiplication des gonies dans la
zone germigène. Puis elles touchent la phase diacinétique de croissance des ovocytes
qui est alors très faiblement représentée, tandis que se généralisent les structures
nucléaires anormales. Enfin, conséquence probable du blocage des divisions goniales,
l’ovaire se vide.

3. Évolution de la gamétogenèse dans les lignées adaptées à 23,.5° mais ayant subi un
passage à 18° (tabl. 2-m et 2-12).
En comparant les tableaux 211 et 212 entre eux et avec les tableaux précé-

demment cités, deux constatations peuvent être faites :

a) le passage des Nématodes acclimatés depuis q.o6 générations à 2305, pendant
une seule génération à i8o (tableau 211) s’avère sans conséquences notables sur
les processus méiotiques. Il est intéressant de noter que la fécondité des Nématodes
n’est pas significativement différente dans les deux cas : 40,0 ± 7,1 et 36,4 ± 4,6.

b) lorsque les animaux ont séjourné 20 générations à z8°, le retour à 23,5°
(tabl. 212) entraîne de nettes analogies avec l’ovogenèse de la première génération
i8o -! 23,5° (tabl. 2,). Cependant, cette gamétogenèse conserve au moins une des
particularités de la lignée maintenue à 23,5° : dans les deux cas, la déconjugaison
des bivalents est un aspect caractéristique. Ce caractère intermédiaire des altérations
cellulaires s’accorde avec les chiffres que fournit l’étude de la fécondité.

4. Évolution de la gamétogenèse dans les lignées adaptées à 23,50 mais transplantées
ensuite à 18° (tabl. 2. et 210).

Aussi bien dans le cas de la Ire génération effective à 18° (tabl. 29) que dans
celui de la 20e génération passée à cette température (tabl. 2,,), les anomalies

apparaissent plus tardivement que chez les Nématodes maintenus constamment
à 18° (tabl. 26). Cette question de délais mise à part, l’évolution de la gamétogenèse
semble se réaliser de façon analogue à ce que l’on voit dans la souche à 18°. Ainsi
les déconjugaisons diacinétiques qui caractérisaient la souche adaptée à 23,5° ne se
produisent plus.

Signalons encore, car elle est ici particulièrement manifeste, la liaison entre le
moment où apparaissent les transformations ovogénétiques et les modifications
de la fécondité. Les altérations sont les plus tardives dans le cas de la Ire génération
à 18° : le taux de reproduction des Nématodes y est alors le plus élevé : 235,8 ± 16,8
au lieu des 146,8 ± 15,4 caractéristiques de la souche maintenue à 18°. Après 20
générations à i8o, la fécondité s’abaisse à 190,1 ± i8,i et les perturbations de l’ovo-
genèse sont plus précoces.













C. - Conclusions

L’analyse cytologique fournit donc des indications sur les processus qui comman-
dent ou limitent la fécondité des Nématodes. Elle nous conduira également à des
hypothèses sur le déterminisme physiologique de l’adaptation.

I. Les variations de la fécondité.
Trois mécanismes pouvaient être responsables d’une diminution ou d’un arrêt

de la reproduction :
- altération du développement embryonnaire ou larvaire ;
- désorganisation de la spermatogenèse ;
- perturbation de l’ovogenèse.

Tout concourt à incriminer ce dernier processus.
Un certain nombre d’arguments ressortent clairement de l’analyse précédente :
a) Dans toutes les conditions examinées, le parallélisme entre la production

d’ovocytes anormaux et l’instauration de la stérilité est trop évident pour qu’on
puisse le considérer comme fortuit. Il n’est pour s’en convaincre, que de suivre l’évo-
lution de la fécondité lors du vieillissement des Nématodes élevés continuellement
à 18° ou descendus de 23,50 à cette température : on constate alors (tabl. 213)
que la fécondité diminue surtout lorsque les animaux dépassent jours 1/2, âge
critique à partir duquel les anomalies ovogénétiques se multiplient.

b) Aucune anomalie morphologique n’a été constatée au cours de la sperma-
togenèse. , .

c) Les modifications ovogénétiques précèdent constamment les transformations
visibles des oeufs : elles sont donc incontestablement à leur origine.

D’autres données que, pour simplifier l’exposé, je n’ai pas encore relatées, vont
dans le même sens :

a) Le développement embryonnaire ou larvaire manifeste une résistance consi-
dérable vise à-vis des températures élevées. Ainsi des oeufs âgés de o à 24 heures,



prélevés à 13° et transportés à 2/).,5°, 2!°,26°et même 28°, se développent à ces tem-
pératures : ils fournissent toutefois des adultes stériles.

b) Si la spermatogenèse ne montre pas d’anomalies morphologiques, les modi-
fications de la fécondité pourraient cependant être attribuées
- soit à la limitation du stock de spermatozoïdes ;
- soit à l’existence de spermatozoïdes inactifs.

Or, la production dénombrée de spermatozoïdes varie au maximum dans le
rapport de i à 2 : les variations du nombre de spermatozoïdes ne peuvent donc pas
expliquer les grandes variations observées dans la fécondité. En revanche, on peut
supposer que les ovocytes plurinucléés ou les masses cytoplasmiques énormes qu’ils
forment sont susceptibles d’entraîner des groupes de spermatozoïdes stockés dans
le réceptacle séminal. Il n’est donc pas étonnant que les spermatozoïdes disparaissent
rapidement chez les animaux inféconds (tabl. 2,).

Pour ce qui concerne l’existence éventuelle de spermatozoïdes inactifs, on cons-
tate que si l’on ramène à 18° des adultes qui se sont formés à température élevée,
leur fécondité est immédiatement relevée. Ainsi, dans une expérience, un lot de jeunes s
adultes a été descendu de 23° à i8o. Leur fécondité moyenne a été de 115,7 alors

que celle des témoins à 23° était de 78,6 et celle des témoins à 18° : 1!.1,5. Cette

augmentation de fécondité peut être mise au compte &horbar; et c’est mon opinion -
d’une augmentation du nombre d’ovocytes normaux formés à 18°. Néanmoins, on
peut supposer aussi qu’à 18° le nombre de spermatozoïdes actifs dépasse celui des
spermatozoïdes qui fonctionnent normalement à 23°. Cela conduirait à admettre
qu’une partie des spermatozoïdes produits à 23°, sous une forme originellement
active, se trouverait inactivée par le séjour à température élevée qui correspondrait
à une sorte de vieillissement accéléré des spermatozoïdes. Il s’agit là, pour le moment,
d’hypothèses difficiles à écarter complètement. On notera toutefois que les argu-
ments en leur faveur sont faibles, tandis que de nombreux faits indiscutables militent
en faveur d’une limitation intervenant au niveau de l’ovogenèse.

2. La signi fccation physiologique de l’ad!ptat£on.

Si la stérilité des Nématodes inadaptés est due à une ovogenèse anormale,
il s’ensuit que l’adaptation résulte d’une modification compensatrice intervenue
dans la physiologie de la gonade. Que peut-on dire au sujet de la nature de cette
modification ?

Une première constatation résulte de l’examen des individus adaptés à tempé-
rature élevée et ramenés à i8°. Nous avons vu que, chez ces individus, les traits

qui définissent, sur le plan cytologique, le caractère stérile d’un ovaire, apparaissent
plus tardivement que chez les témoins. D’autre part, si on examine la fécondité

de ces individus en fonction d’une coupure établie arbitrairement vers la fin de la

période féconde (tabl. 213), on constate que, dans les premiers jours de cette période,
la fertilité des témoins (souche à 18°) et des animaux transplantés n’est guère diffé-
rente. En revanche, au-delà de 7 jours 1/2, la différence est très importante : tout
se passe donc comme si la fécondité accrue des individus transplantés était due à.
une simple prolongation de la période féconde. Ainsi, lorsqu’on les place tous à la
même température de i8o, les animaux acclimatés à température élevée se carac-



térisent par une évolution plus lente vers la gonade infonctionnelle, que l’on pourra
qualifier de sénile.

L’examen des individus, acclimatés et non acclimatés, portés à température
élevée, fournit un élément de comparaison parallèle. On y trouve les mêmes ano-
malies de structure ovocytaire. Cependant, ces anomalies apparaissent dès le début
de l’ovogenèse chez les individus non acclimatés, tandis que, dans une souche adaptée,
elles se produisent un peu plus tard seulement et permettent donc la formation
régulière d’un nombre appréciable d’ovocytes. On peut donc considérer que la tem-
pérature élevée entraîne une évolution accélérée de l’ovaire vers un état « désé-
quilibré » et improductif. Dans ces conditions, l’acclimatation apparaît comme une
aptitude à subir plus lentement ces modifications qui caractérisent le vieillissement
de la gonade.

Toutefois, cette façon de voir ne paraît pas tout expliquer. Nous avons vu, en
effet, que les animaux non acclimatés montrent, à côté des altérations nucléaires
caractéristiques de la gonade sénescente, une structure très particulière de l’ovaire.
Celle-ci se traduit par une réduction extrême des zones du synapsis et du pachytène
au profit d’un accroissement du germigène. Tout se passe comme si le franchissement
des premiers stades de la méiose se trouvait bloqué dans la plus grande partie des
ovogonies. Il s’agit là d’une altération précoce dont on ne trouve aucun parallèle
dans la souche témoin à 180. Peut-être faut-il expliquer par ce mécanisme le fait
que les animaux portés de 180 à 230 possèdent moins de spermatozoïdes que les
individus de la souche à r8! : dans ce cas, on serait conduit à admettre que l’évolution
de la spermatogenèse elle-même marque, finalement, une certaine sensibilité vis-à-vis
de la température élevée.

En définitive, le processus d’acclimatation paraît s’exprimer en deux points :
- les animaux adaptés à température élevée se distinguent des animaux non

acclimatés par un certain retard dans la production des figures qui caractérisent
la sénescence de l’ovaire. Ce retard est visible quelle que soit la température à laquelle
est effectuée la confrontation ;
- les animaux non acclimatés réagissent à la température élevée par un certain

blocage de la méiose qui se trouve levé chez les individus adaptés.

DISCUSSION

I,es problèmes que pose la stabilisation progressive des mécanismes adaptatifs
responsables de l’accoutumance de C. elegans aux températures élevées seront
abordés dans la troisième partie. Je n’examinerai donc ici que des questions relatives
à la physiologie de l’adaptation.

A &horbar; Propriétés physiologiques des Nématodes
adaptés aux températures élevées

I,es oeufs embryonnés sont très résistants aux températures élevées, qu’ils
soient fournis par une souche adaptée ou non. Ainsi la fécondité particulière des
Nématodes adaptés ne peut être imputée qu’au fonctionnement de la glande géni-



tale. Dans les conditions thermiques que j’ai employées, le fonctionnement de la
gonade ne paraît guère affecté dans sa phase initiale. C’est lorsque la gonade fonc-
tionne comme ovaire que des structures anormales se révèlent conduisant à la pro-
duction d’ovocytes inviables et à l’épuisement de l’ovaire. Il est intéressant de

constater que ces modifications s’observent également à la température habituelle
d’élevage, c’est-à-dire i8o, sous l’effet du vieillissement : elles se présentent donc
comme des constantes de la phase femelle. Dans le cours du processus d’accoutumance
interviennent donc des mécanismes qui modifient l’extension respective des diverses
anomalies ovocytaires et freinent leur apparition trop précoce par rapport au déve-
loppement général de l’organisme. En définitive, l’adaptation de C. elegans se pré-
sente essentiellement comme une régulation des processus de croissance et de diffé-
renciation au niveau de l’ovogenèse. I,a diminution de taille des Nématodes (1) d’une
part, confirme la modification des équilibres de croissance chez les animaux adaptés,
d’autre part révèle que cette régulation s’exerce non seulement au niveau de l’ovaire
mais aussi en ce qui concerne la croissance générale. A ce sujet d’ailleurs, il est

peut-être bon de remarquer que la diminution de taille d’un animal en fonction
de la température d’adaptation a été souvent signalée : ainsi, à propos des Paramécies,
par HERTWIG (1903) et PoI,JANSKY (1957).

On se trouve donc conduit à supposer que l’action principale des températures
élevées s’exerce au niveau des déséquilibres caractéristiques du vieillissement de
l’ovaire. Chez un animal bien adapté, ces processus séniles s’installent relativement
tard et permettent dès lors la production d’une certaine descendance. Chez un
animal non adapté, le vieillissement est au contraire très précoce : s’il se fait sentir
dès le début de la production ovogénétique, toute descendance se trouve exclue.

Les mécanismes mis en jeu sont peut-être analogues à certains de ceux qui
fournissent à divers Métazoaires poïkilothermes la possibilité d’opérer une accou-
tumance physiologique aux températures élevées (BELEHRÃDEK, 1957 ; MELLANBY,

I953 ! PRECHT et al., Ig55 ; MAY!TARD-SMITH, Ig57 ; PROSS!R, Ig58 ; FRY, 1958 ; §
LEVITT, Ig58 ; PROSSER et Cil., Ig6I ; MlT,KMAN, Ig62).

Diverses explications - entre lesquelles les prolongements envisagés à ce tra-
vail permettront peut-être de choisir - ont été avancés par les auteurs :

10 Stabilisation des lipides par modification progressive du degré de saturation
des acides gras, ce qui a pour effet d’élever graduellement le point de fusion (théorie
lipoïdique de B!I,!HR!D!K, 1935 et HEUBRUNN, 1950 ; voir aussi FRA!NK!I, et
HOPE, 1940).

20 Stabilisation des protéines par modification de leurs associations avec l’eau
(KI,ING!NB!RG, Ig52 ; CHRISTOPHERS!N et PRECHT, Ig53 ; I,I!MBK! et KAUPMANN,
I954 : PRECHT et al., 1955 ; Bo!’vI,ER, I963 : RING et CHRISTOrH!RS!N, 1964).

30 Stabilisation dynamique des taux enzymatiques (théorie dynamique d’AI,r,!N,
I95o). Le déséquilibre entraîné par l’inactivation rapide des enzymes aux tempé-
ratures élevées se trouverait progressivement compensé par une accélération au
niveau de certains processus de synthèse spécifiques.

(1) A zç,5!, la lignée accoutumée à cette température depuis 41 générations mesure 0,84 mm :1: 0,06
de long; par contre, la ire génération à 24o5 issue du transfert direct de la souche maintenue constamment
dans les conditions habituelles d’élevage de 18° mesure 1,08 mm :1: 0,05.



B &horbar; Le vieillissement des parents exerce-t-il une influence
sur la fécondité de leurs descendants ? P

Dans toutes les expériences relatées dans ce travail, ce problème a été esquivé
du fait que les géniteurs ont toujours été choisis - dans la descendance d’un repro-
ducteur sélectionné - parmi les animaux qui atteignaient les premiers l’état adulte.

Cependant les études cytologiques qui conduisaient à établir une certaine liaison
entre adaptation et sénilité amenaient à envisager quelques expériences dans cette
voie. Ces expériences, toutefois, n’ont pas pu être poussées très loin. En effet, la longue
durée de mes expériences imposait le choix d’un nombre très limité de modalités
expérimentales. En outre, la multiplication de celles-ci aurait conduit à une diver-
sification des expériences qu’il eût été impossible de maîtriser dans une première
étape. Le tableau 214 rassemble les résultats d’un ensemble d’expériences effectuées

à partir de Nématodes adaptés depuis une centaine de générations à 24,5°. Ces
animaux (P) ont été transférés à l’état de larves, âgées de i jour 1/2 et 2 jours, à
18° sur milieu 1 S où, après avoir atteint l’état adulte, ils se reproduisent pendant
5 jours. La descendance ainsi obtenue (Fl) est ramenée à 24,5° sous la forme d’oeufs :
sa fécondité ainsi que le pourcentage de stériles ont été étudiés sur milieu 2,3S.

Il apparaît que la fécondité des animaux FI décroît considérablement en fonc-

tion de l’âge atteint par leur parents P au moment de leur production. La fréquence
des cas de stérilité s’accroît parallèlement (des résultats analogues sont obtenus
lorsque les FI sont reportés et cultivés à 24,5° sur milieu 1 S).



Ces résultats présentent un caractère préliminaire et il serait dangereux de les
généraliser imprudemment. Néanmoins, il est permis de se demander si, dans les
cultures effectuées entièrement à température élevée, une influence de l’âge parental
peut également exister. En fait, les données actuelles ne nous permettent d’apporter
à cette question aucune réponse ferme ; cependant, nous verrons, dans la 3e Partie,
que certaines observations peuvent s’expliquer en admettant cette hypothèse. Dans
l’immédiat, l’acquisition de données expérimentales sur ce sujet se heurte à un cer-
tain nombre de difficultés pratiques : en effet, la variabilité inhérente à la durée
du développement conjuguée à la brièveté de la période de reproduction à tenipé-
rature élevée ne permettent pas d’obtenir, par un simple examen des cultures, une
idée sûre de l’ordre d’émission des descendants issus d’un même parent. L’informa-
tion correspondante pourra sans doute être acquise au prix d’une sophistication
importante des méthodes utilisées, ce qui m’a interdit de chercher à l’obtenir dans
la phase présente de mon exploration.

Toutefois, l’observation effectuée concernant l’influence exercée par l’âge des
parents vient recouper d’autres informations du même ordre (PAPANICOI,AU, 1010 ;
I,nNSrNG, zg54 ; DAVID, ig62). Conjuguée aux résultats de l’observation cytologique,
elle nous permet d’imaginer soit que la température élevée intervient comme une
cause de sénescence accélérée, soit que son influence s’ajoute à celle de la sénescence
pour produire les effets que nous avons constatés. Quelle que soit l’interprétation
adoptée sur ce point, et malgré l’insuffisance des données expérimentales, cette

assimilation entre l’action de la température élevée et celle du vieillissement, nous
permet d’émettre l’hypothèse que l’effet cumulatif observé, de génération en géné-
ration, au niveau de l’influence de la température, pourra peut-être s’étendre à
l’influence de l’âge.

Le caractère cumulatif de ces diverses influences expliquerait fort bien que,
lors du passage d’une certaine température à une autre supérieure, la fécondité
aille en décroissant, d’une génération à la suivante, jusqu’à stérilité complète.
Placé dans le cadre de cette hypothèse, le phénomène d’accoutumance apparaîtrait
comme la marche d’un processus susceptible de contrecarrer en partie l’évolution
caractéristique de la sénescence, quels que soient les facteurs qui peuvent la déter-
miner.

Reçu pour publication en mars i966.

SUMMARY

ACCLIMATIZATION OF « CAENORHABDITIS ELEGANS » (NEMATODA! .

TO HIGH TEMPERATURES

II. -- STABIUTY AND PHYSIOLOGY OF THE ACCLIMATIZATION

From a « psychrophile » Bergerac stock of C. elegans can be obtained strains genetically adapted
to high temperatures (22 to 24,50C : BRUN, 1966 b)

The adaptive processes,thus established can be most enduring. This appears in the following
way :

- a sufficiently heat acclimatized strain taken down to a low temperature (18°) does not recover,
after 18 generations, the fertilityjat.e typical of the strain kept at this low temperature throughout.



- the same strain, raised again to its acclimatization temperature, always shows a fertility
rate higher than that of the strain raised to this temperature for the first time.

- the animals, raised again to their acclimatization temperature, quickly recover.
Moreover stability depends on :
- the magnitude of the alterations in the acclimatization conditions (lowest temperature

and duration of breeding at this temperature).
- the level of acclimatization to high temperatures of the nematodes.
The stabilization of adaptive modifications finally results from a cumulative effect in the action

of temperature as well as the adaptation itself.
From an investigation at the cell level upon modifications in gametogenesis, we can draw the

conclusion that acclimatization makes two differences :
i. the production of the abnormal figures characteristic of the senescence of the ovary is

delayed in acclimatized animals.
2. non-acclimatized animals react to high temperatures by blocking meiosis, what acclimatized

nematodes no longer do.
High temperatures seem to induce a speeding up of the senescence phenomena. It could cumu-

latively act upon several generations. The acclimatization process seems to result from a new phy-
siological balance showing itself, under constant conditions, in a slowing down of the senescence
phenomena.
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