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Rotiféres et recherche fondamentale

ROTIFERES, EPIGENETIQUE ET EVOLUTION

par

Pierre CLEMENT

Apres avoir rappelé mes motivations initiales pour entreprendre des recherches sur
les rotiferes, le présent travail présente certaines questions fondamentales posées aux bio-
logistes, par ce groupe zoologique, dans une perspective évolutive.

* Comment ont pu se différencier les 460 especes de Bdelloides, dont la reproduc-
tion est uniquement parthénogénétique mitotique thélytoque (aucun male n'est connu dans
cette classe de rotiferes) ? Le récent séquencage de I'ADN de deux Bdelloides apporte des
éléments de réponse en mettant en évidence des transferts latéraux de génes a partir d'autres
taxons (dont des végétaux et des unicellulaires).

* Chez les 1 800 especes de Monogononta, de nombreux travaux mettent en évi-
dence l'importance de processus épigénétiques se transmettant sur plusieurs générations
(apparition d'épines lorsque les meres sont en présence d'un prédateur ; apparition de
femelles mictiques qui donnent naissance a des méles lorsque les parents sont en présence
de stimulus précis ; effets de 1'dge des parents ou grands-parents, ou de leur surpopulation).

* Enfin, les structures visuelles sont tres diverses d'une espéce a une autre et impli-
quent plusieurs types de pigments visuels. Si des fonctions (phototaxie, photocinése,
influence de la photopériode sur I'apparition des males ou sur 1'éclosion des ceufs de durée)
sont connues chez certaines espéces, aucune fonction des structures visuelles n'a été décrite
jusqu'ici chez d’autres espeéces. Ces balbutiements évolutifs mériteraient plus d'études pour
éclairer 1’évolution des yeux chez les métazoaires.

L'ampleur et 1'actualité des problemes posés par la biologie des rotiferes justifie-
raient que ce groupe zoologique suscite, a l'avenir, plus de recherches.

Mots-clés : Epigénétique, Parthénogengse, Spéciation, Phylogengse des yeux, Rotiferes.

Rotifers, epigenetics and evolution

Some essential questions related to evolution are emerging from the study of rotifer
biology. This paper presents some of these questions, after a short introduction dealing with
my initial motivation to work on rotifers and more precisely on their ultrastructure and bio-
logy.

* The first set of questions is focused on the classical processes of speciation. In
Bdelloids, reproduction only occurs by mitotic parthenogenesis, producing natural clones.
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In this class of rotifers, Digononta, where there are only females, how did 460 species
emerge? An answer is possible from the analysis of DNA sequences of two species of
Bdelloids (GLAYDISHEYV et al., 2007, 2008) showing massive lateral transfers of genes
from several taxa, including plants. This lateral transfer of genes by retroviruses can be a
general process for evolution and perhaps for speciation. In bdelloids, it could explain the
identity of structure of the ampoule-shaped cilia found in the cerebral eye of a bdelloid
(CLEMENT, 1984) and in the ocellus of a Phytoflagellate. An other question emerging
from the biology of bdelloids is the cryptobiosis of adult females: when their environment
dries out, they can survive several months or years (and even centuries), with a reviviscence
after re-hydration, while normally they live only for a few weeks.

* The second set of questions is related to the importance of epigenetic processes
with a transmission of non-genic factors through several generations.

For instance, when females of Brachionus calyciflorus are in the presence of their
predator Asplanchna brightwelli, they do not change themselves but their offspring are
females with long latero-dorsal spines and an adapted behaviour to escape to predation.
This effect is reversible (over several generations) in the absence of predators.

The emergence of males (who are haploid, without a digestive tract, and are produ-
ced by mictic females) is also controlled by epigenetic processes. In each species, a specific
environmental parameter (quality of diet, length of photoperiod, density of population...)
induces a proportion of mictic females (« mixis ») in the offspring of the parental females
exposed to this parameter. This mixis also varies with the age of parents, grandparents or
even preceding generations (orthoclones). An initial environmental effect (decrease of mixis
after a high population density of parents) was also proved to be transmitted during several
generations in a clone of N. copeus ; after 10 years of stable milieu with a high population
density, it was still reversible (CLEMENT & POURRIOT, 1980), but apparently no longer
so after 20 years.

* The third set of questions is related to the structure and functions of the visual
structures in rotifers (cerebral eyes and anterior ocelli). Their organisation is elementary,
with only one visual neuron (sometimes two) juxtaposed with a screen red epithelial pig-
ment, allowing a phototaxis. Nevertheless, several species having red eye(s) or ocelli are
not phototaxic. The photoreceptor structures can be cilia (the ampoule-shaped cilia men-
tioned above, point 1) or microvilli, or even lamellae. In this late case, a single lamella is
located inside a sensory cell juxtaposed to the screen pigment, with symmetry of this struc-
ture (Brachionus calyciflorus, B. plicatilis) or several lamellae are stacked inside a single
sensory cell (Trichocerca rattus). In Asplanchna brightwelli, the sensory cell is absent and
the lamellae coming from the visual neuron are stacked inside the cavity of the screen pig-
ment. An analysis of phototaxis in monochromatic wavelengths showed that the photore-
ceptor pigment is not the same in B. calyciflorus and A. brightwelli. Other photoreceptor
pigments are involved for other kinds of responses to light: photokinesis (with an increase
of speed from blue to red in isoquantic monochromatic light) and emergence of mictic
females with the length of the photoperiod (in N. copeus: maxima in ultraviolet and in green
wavelengths). This last action spectrum is also observed for the hatching of resting eggs
(Brachionus rubens) by photoperiod.

In summary, rotifers have a great diversity of visual structures and photopigments
probably showing some of the first beginnings of evolution of visual organs in Metazoa.

Finally the importance and the actuality of problems emerging from the study of the
biology of rotifers could justify more research on these fascinating animals in the future.

Key-words: Epigenetics, Parthenogenesis, Speciation, Evolution of eyes, Rotifers.
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A. Les rotiferes pour trancher la querelle entre Golgi et Cajal

J'ai découvert les rotiferes a 1'age de vingt ans, quand mon directeur de recherche,
Max PAVANS de CECCATTY (équipe d'Histologie au laboratoire de Zoologie de
I'Université de Lyon), m'a suggéré de travailler sur ces animaux pour tester une de ses hypo-
theéses sur le systeme nerveux des Métazoaires les plus simples. Lui-méme travaillait sur les
éponges et avait mis jusqu'ici la plupart de ses éleves sur les Cnidaires ou les Cténaires.

Son hypothese s'enracinait dans le débat entre I’italien Camillo GOLGI (1843-
1926) et I’espagnol Santiago RAMON y CAJAL (1852-1934), deux grands noms
connus par les techniques d'imprégnation argentique qu'ils avaient mises au point et qui
leur ont permis d'étre les premiers a décrire les différents types de neurones, avec leurs
dendrites et axones enfin visibles. Ils avaient émis des hypotheses contradictoires quant
aux connexions entre ces neurones :

— pour le premier, ils formaient un réseau syncytial (hypothése de la continuité entre
neurones) ;
— alors que pour le second, ils étaient juxtaposés (hypothese de la contiguité).

Cette derniere hypothese a été validée par la microscopie électronique avec la des-
cription de synapses dans tous les ganglions nerveux de Vertébrés et d'Invertébrés. Mais
la question demeurait ouverte pour les réseaux nerveux périphériques qui, en microsco-
pie optique apres imprégnation argentique, semblaient former un réseau syncytial. Or,
il était connu que les rotiféres possédaient nombre d'organes syncytiaux : le tégument,
l'ovaire, les glandes digestives, etc. (REMANE, 1929-33), ce qui s'est d'ailleurs vérifié
en microscopie électronique (CLEMENT, 1977a, CLEMENT & WURDAK, 1991). En
était-il de m&me pour leur systeme nerveux ? C'est pour résoudre cette question que j'ai
commencé a travailler sur les rotiferes en étudiant leurs ultrastructures.

J'ai accepté la proposition de M. PAVANS de CECCATTY car j'avais été intrigué
par ces animaux que je n'avais vus qu'une seule fois, a 'Ecole normale d'instituteurs de
Montpellier, en préparant I'ENS de Saint-Cloud. Mon remarquable professeur, Jacques
Larmat, nous avait fait observer au microscope des sphaignes qui « revivaient » apres
avoir été réhydratées alors qu'elles étaient séches depuis des mois, voire des années. Or,
sur ces sphaignes, et autour d'elles, arpentaient ou nageaient des dizaines d'adorables
petites bétes transparentes : des rotiferes Bdelloides. Elles avaient survécu en vie ralentie
(cryptobiose) pendant des mois ou méme des années, pour revivre dans l'eau ou leur
durée de vie habituelle n'est que de quelques semaines (cf. infra).

J'ai fait mon mémoire de DEA (CLEMENT, 1964) en découvrant que la place des
rotiferes dans la systématique était loin d'étre consensuelle d’un auteur a I’autre.
J'entrais dans le monde de la recherche, loin des certitudes taxonomiques enseignées en
licence (et dont des pans entiers sont réexaminés). Ainsi, les rotiféres pouvaient des-
cendre des Turbellariés (de BEAUCHAMP, 1907) ou bien des Annélides par évolution
régressive (REMANE, 1929), ou encore des larves trochophores de Mollusques (ou
d’Annélides). ..

La méme année, je suis allé au CNRS de Gif-sur-Yvette, avec Claude ROUGIER
et une autre collegue lyonnaise, pour que Roger POURRIOT nous enseigne comment
élever des rotiferes et me fournisse les souches d'algues et d'animaux que j'ai ensuite élevés
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a Lyon pour mener mes recherches. C'était le seul spécialiste international qui maitrisait
ces élevages (voir sa these d'Etat : POURRIOT, 1965) et c'est grace a lui que j'ai pu tra-
vailler sur ces animaux. J'ai largement collaboré avec lui par la suite.

Les techniques de microscopie électronique étaient alors balbutiantes, mais mai-
trisées a Lyon graice au CMEABG (Centre de microscopie électronique appliquée a la
biologie et a la géologie) impulsé par M. PAVANS de CECCATTY a I'Université de
Lyon. Mes premiers résultats ont vite montré que le systeéme nerveux des rotiferes n'est
pas syncytial (CLEMENT, 1967), mais ils m'ont en méme temps fait découvrir des ultra-
structures aussi inattendues que fascinantes (CLEMENT, 1967, 1968, 1969) ainsi que
des problémes biologiques passionnants auxquels j'ai ensuite consacré plus de trente ans
de ma vie. C'est une présentation actualisée de ces problémes que vise le présent article.

J'étais (et suis resté) amoureux des rotiferes, ces femelles vierges et transparentes
dont la taille varie, selon les especes, entre 0,1 et 2 millimetres. Elles se reproduisent
principalement par parthénogenese thélytoque, formant des clones naturels a partir des-
quels il est possible d'étudier des variations qui viennent ou non du génome. Elles sont
de véritables modeles réduits d’animaux complexes, avec un nombre constant de cellules
de la naissance a la mort (eutélie), un millier environ, dont un cerveau de 150 a 200 neu-
rones, des muscles uni- ou bi-cellulaires, un estomac, des dents (les trophi du mastax) :
tous les appareils de tout animal pluricellulaire dans un volume limité, observable
en microscopie électronique.

Les rotiferes constituent souvent les animaux les plus abondants dans le plancton
des eaux douces ou saumatres, y jouant un role majeur treés étudié notamment par Roger
POURRIOT et Claude ROUGIER, mais je n'aborderai pas ces questions dans le présent
texte, pas plus que I'utilisation croissante des Rotiferes en aquaculture ou leur produc-
tion en masse permet dorénavant le développement d'alevins de poissons que I'on ne
savait pas, auparavant, produire en élevage. Je me limiterai a envisager quelques pro-
blemes biologiques fondamentaux.

B. Les clones de Bdelloides et la différenciation d'especes en absence de males

Ce sont les Bdelloides qui sont a 1'origine du nom des rotiferes (féres = portent,
roti = des roues), car le battement ciliaire de leur appareil rotateur antérieur donne 1'appa-
rence de deux roues en mouvement. L'image prototypique d'un Rotifere est celle de
Rotaria rotatoria (= Rotifer vulgaris, cf. de BEAUCHAMP, 1965 : 1331).

Environ 460 especes de Bdelloides sont actuellement décrites (WALLACE et al.,
2006), mais aucun male n'a jamais été observé : ces rotiferes se reproduisent uniquement
par parthénogenese thélytoque mitotique, formant des clones naturels.

1. Dessiccation et reviviscence des Bdelloides

La durée de vie des Bdelloides, qui varie selon la température, est généralement
voisine de 3 a 6 semaines. Si certaines especes se retrouvent dans le plancton ou le benthos
des eaux douces, la plupart d'entre elles vivent dans les mousses ou lichens, et méme
dans I'humus des foréts, jusque dans le fumier : autant de milieux qui se dessechent
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régulierement. Les Bdelloides se desséchent avec eux et survivent en cryptobiose. Ils
peuvent ainsi résister aux températures les plus extrémes, des plus chaudes a pres du
zéro absolu (cf. de BEAUCHAMP, 1965 : 1359). IIs peuvent supporter cette vie ralentie
pendant des durées tres variables, des plus courtes aux plus longues (jusqu'a des mois et
méme des années). On rapporte le cas d'herbiers de sphaignes desséchés pendant plu-
sieurs si¢cles et ou des Bdelloides vivants ont été observés quand ils ont été réhydratés.

Ainsi un cerveau, des muscles stri€s, des organes sensoriels multiples... peuvent
rester vivants (en vie ralentie) pendant une durée tres longue a l'issue de laquelle ils s'ave-
rent totalement fonctionnels ! Comment ne pas étre intrigué par de telles performances ?

Les travaux sur ces processus de cryptobiose/reviviscence ont surtout porté, jus-
qu'a présent, sur les tardigrades (TIRARD, 2003). Ces petits animaux, qui vivent dans
les mémes milieux que les Bdelloides, perdent 1'essentiel de leur eau (son taux passe de
80 % a2 % de leur corps) quand ils sont en vie ralentie ; deux molécules sont alors indis-
pensables : le glycérol et un glucide (le tréhalose). Les Bdelloides n'ont guere été étu-
diés jusqu'a présent dans cet axe de recherche (RICCI & CAPRIOLO, 2005).

2. Uniquement des femelles chez les Bdelloides et importance des rétrovirus
dans ’Evolution

Aucun male n'est connu chez les Bdelloides. La reproduction des femelles y est
uniquement parthénogénétique mitotique, formant des clones naturels depuis, semble-t-il,
40 millions d’années (SODERLIND & TUNSTAD, 2007).

Comment se sont alors différenciées les 460 especes de Bdelloides actuelle-
ment décrites ? Et comment définir une espece en absence du critere classique d'inter-
fécondité des individus qui la composent ?

Pour les rotifeéres, la définition d'une espeéce ou d'un genre s'est de fait largement
effectuée sur des criteres morphologiques. La récente définition par de SMET (2003,
2009) du nouveau genre Pourriotia en est une illustration. Quelques rotiféres peuvent
présenter plusieurs morphotypes au cours de leur vie (RUTTNER-KOLISKO, 1974 ;
POURRIOT, 1964, 1974) ; ces connaissances ont permis de réviser le nombre d'especes
initialement décrites. Cette méthode permet d’identifier et dénommer les rotiferes observés
et ne résout en rien les problemes récurrents de définition de 1’espece elle-méme
(KUPIEC & SONIGO, 2000). Chez les Bdelloides, en absence de tout male, le critére
de définition de 1'espece (descendance fertile par hybridation) n'est bien siir pas appli-
cable. Mais plus intrigante encore est la question des processus qui conduisent a I'appa-
rition de nouvelles especes chez des animaux comme les Bdelloides ot aucun brassage
génétique n'est provoqué par la reproduction sexuée.

Quelques récents travaux permettent d'apporter un début de réponse a une telle
énigme. GLADYSHEV et al., (2007) ont d'abord identifié dans 1'ADN de deux
Bdelloides (Philodina roseola et Adineta varga) des rétrotransposons originaux, d'ori-
gine probablement exogene. Dans un travail plus exhaustif, GLADYSHEYV et al. (2008)
ont trouvé chez ces Bdelloides un grand nombre de genes venant de bactéries, de cham-
pignons et de plantes associés a des éléments génétiques mobiles. Ils en déduisent que
« la capture et 1'assimilation fonctionnelle de genes exogenes peuvent représenter
une force importante dans 1'évolution des bdelloides ».
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Figure 1

Cils photorécepteurs en ampoule dans des yeux ou ocelles :

aetb : I'eeil cérébral du rotifere bdelloide Philodina roseola. P = pigments écrans dans la cellule épithéliale de
I'ceil cérébral ; ¢ = cerveau ; n = extrémité du neurone visuel.

cetd : partie antérieure du phytoflagellé Chromulina psammiobia. A = cil en ampoule ; N = noyau ; C = chlo-
roplaste ; M = mitochondrie ; S = stigma (pigment écran). (Modifié¢ d'apres FAURE-FREMIET &
ROUILLER, 1957).

Photoreceptor ampoule-shaped cilia in eyes or ocelli:

a and b: the cerebral eye of the bdelloid rotifer Philodina roseola. P = screen pigments inside the epithelial cell
of the cerebral eye; ¢ = brain; n = end of the visual neuron.

¢ and d: anterior part of the phytoflagellate Chromulina psammiobia. A = ampoule-shaped cilium; N =
nucleus; C = chloroplast; M = mitochondria; S = stigma (screen pigment). (Modified from FAURE-FREMIET
& ROUILLER, 1957).
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De plus en plus de travaux récents prouvent l'importance des éléments transpo-
sables dans les processus évolutifs, et le role du « transfert horizontal d'é1éments trans-
posables entre individus, voire entre especes différentes » (BIEMONT & VIEIRA, 2006 ;
VOLFF, 2006 ; BIEMONT, 2008). Les résultats d¢ GLADYSHEV et al. (2008) sur
I'ADN des bdelloides montrent que ce transfert peut concerner des éléments venant de
bactéries, en particulier endosymbiontes, ce qui est largement démontré pour d'autres
eucaryotes multicellulaires comme des insectes ou des nématodes (cf. DUNNING
HOTOPP et al., 2007), mais aussi de végétaux et de champignons.

Il devient donc possible d'interpréter la similitude de structure des cils en ampoule
des yeux cérébraux du rotifere bdelloide Philodina roseola (figure 1a, CLEMENT,
1980) et de I'ocelle d'une algue unicellulaire Chrysomonadine (figure 1b, FAURE-
FREMIET & ROUILLER, 1957 ; GREUET, 1984) comme une possible illustration de
ce type de transfert horizontal (figure 2). Ce qui devrait étre désormais vérifiable en
comparant leurs ADN.

ROTIFEHA -
BOELLCIDA, : MONOIGOMONT A
l
|
Adgeoabe - i Annpaile - | Ampoule - MO i il -
shaped cilia : shped cilin lhu.prl:l willim shape cilia
{cencheral oves) : fantera ool fantenaa el [anlemor veelh
Plitoaing : Trivhocerca Asplinelia or cerebend eye)
rivseeln | Frifiies Drdgfitere i
I 5 Mranchveems
: cuadved T,
: * I|'.-\.|' [ T L
| pehinopdang
: Srenfalis
® Eilimia
i ineli

Ampoaide - haped cilinm
Creellus

PHYTOFLAGELLATE
Chrorerd i

Figure 2

Hypothése d'un transfert latéral de génes « cil en ampoule photorécepteur » depuis l'ocelle de certains
Phytoflagellés (Chromulina par exemple) vers les ou des Rotiferes. Toutes les especes de rotiferes, dont les
yeux ou ocelles ont été observés en microscopie €lectronique, sont mentionnées dans cette figure.

Hypothesis of a lateral transfer of genes “photoreceptor ampoule-shaped cilia” from the ocellus of some
Phytoflagellata (e.g. Chromulina) fo Rotifers (or to some Rotifers?). All the species of rotifers, in which eyes
or ocelli were studied in electronic microscopy, are listed in this figure.
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De la méme fagon, I'évolution en réseau des structures visuelles des rotiféres, en
lien avec les structures visuelles d'autres groupes zoologiques (CLEMENT, 1985), pour-
rait s'interpréter tout aussi bien comme des parentés directes entre ces groupes que
comme des transferts horizontaux de genes d'un groupe a un autre.

Aux images d'évolution buissonnante (GOULD, 1979), qui commencent a succéder
a celles de I'évolution linéaire dans les manuels scolaires (QUESSADA & CLEMENT,
2009), pourraient donc se substituer des modeles d'évolution en réseaux, réseaux de
genes pouvant correspondre a des parentés de structures précises entre divers taxons.

La figure 2 signale que les cils en ampoule illustrés par la figure 1, cils clairement
photorécepteurs dans les yeux cérébraux pairs du bdelloide Philodina roseola, se retrou-
vent aussi dans des structures sensorielles antérieures de certains rotiferes
Monogononta, en particulier chez Asplanchna brightwelli et chez Trichocerca rattus,
qui sont parmi les especes les mieux étudiées en microscopie électronique (CLEMENT,
1977a, 1980, 1984, 1985 ; CLEMENT & WURDAK, 1984). La nature photoréceptrice
de ces cils est attestée chez Philodina par leur juxtaposition avec les pigments qui for-
ment les deux taches pigmentaires rouges des yeux cérébraux. Elle est, en revanche,
hypothétique chez Asplanchna et Trichocerca, qui possedent par ailleurs un ceil cérébral
impair (figures 5 et 6).

Ces cils en ampoule ne se retrouvent pas chez les autres rotiferes Monogononta
dont les structures visuelles ou liées a d'autres sensorialités ont été étudiées en micro-
scopie électronique (Brachionus calyciflorus, B. plicatilis, Rhinoglena frontalis) ni chez
Filinia longiseta.

Deux hypotheses sont des lors possibles. Il s’agirait :

— soit d’un transfert latéral de génes d'un phytoflagellé (nourriture de certains rotiferes)
chez un ancétre de tous les rotiferes. Les cils en ampoule formant alors les yeux céré-
braux pairs des bdelloides (ou de certains d'entre eux : aucune donnée n'est encore dispo-
nible en dehors de notre travail sur P. roseola), ou bien encore les structures antérieures
paires, peut-étre photoréceptrices, de certains Monogononta (mais ne s'exprimant pas
chez d'autres Monogononta) ;

— soit d’acquisitions indépendantes par le méme type de transfert de genes de
Phytoflagellés chez plusieurs genres de rotiferes (Bdelloides ou Monogononta).

En conclusion, quoi qu’il en soit, les rotiféres sont un matériel d’exception pour
étudier de tels mécanismes évolutifs dont I’importance a été clairement sous-évaluée !

C. L'importance de 1'épigénétique chez les Rotiféres Monogonontes

Les connaissances de génétique ont aujourd'hui beaucoup évolué et sont marquées
par ce qu'on peut appeler un nouveau paradigme (au sens de KUHN, 1970) : I'épigéné-
tique (MORANGE, 2005a, 2005b).

Etymologiquement, le mot épigénétique signifie « au dessus des génes ». Il peut
étre utilisé dans deux acceptions (MORANGE, 2005b) :

e de facon assez générale, en désignant les mécanismes par lesquels I’environnement,
interne et externe, interagit avec le génome pour engendrer le phénotype. Par exemple,



211

Rotifere, épigénétique et évolution

la formation des synapses au cours des apprentissages fait partie des phénomenes épi-
génétiques (épigenese cérébrale : CHANGEUX, 1983) ;

* une définition plus récente — et plus restreinte — désigne le « contrdle de 1’activité des
geénes par modifications chimiques de I’ADN lui-mé&me ou des protéines qui I’envelop-
pent pour former la chromatine, telles les histones » (POUTEAU, 2007 : 155). Selon
BRUN & MAUREL (2005 : 22), les facteurs épigénétiques sont « tous les facteurs qui,
via le cytoplasme, contrélent a leur tour I’activité des génes ». Bien que les mécanismes
moléculaires de I’hérédité des épines chez les rotiferes n’aient pas été étudiés, il est pro-
bable qu’elle réponde a cette seconde définition. En effet, c'est la génération suivante
qui exprime les stimulations connues par la mere : il s'agit d'une mémoire sur au moins
une génération, que nous appelions a I'époque « hérédité cytoplasmique ».

1. Les épines des brachions

En présence du prédateur Asplanchna brightwelli, on peut observer l'apparition de
brachions portant des épines (cf. B. calyciflorus étudié par POURRIOT, 1964 ; de
BEAUCHAMP, 1965 : 1327). Ces brachions écartent leurs épines lorsque le prédateur
tente de les ingurgiter, ce qui est un comportement efficace contre la prédation (voir le
film de CLEMENT & POURRIOT, 1982). La méme observation a été effectuée sur
d'autres especes de brachions et sur d'autres genres de rotiferes (POURRIOT, 1974). Ce
ne sont pas les femelles qui, en présence du prédateur, acquierent des épines et ont ce
comportement efficace de défense : ce sont uniquement leurs descendantes. Des épines
peuvent aussi apparaitre chez certains rotiferes quand le prédateur n'est pas un Rotifere,
mais par exemple un Cladocere (GILBERT & MACISAAC 1989).

En absence du prédateur, les €pines diminuent de taille et disparaissent en un petit
nombre de générations. Asplanchna brightwelli sécrete des protéines qui induisent les
femelles parentales de brachions a produire en F1 des femelles qui portent ces longues
épines postéro-latérales (GILBERT, 1967a ; GILBERT & THOMPSON, 1968).

Le génome du brachion contient donc 1'information « longues épines », qui ne
s'exprime qu'en fonction du contexte cytoplasmique lui-méme controlé par la présence
ou l'absence de substances produites par le prédateur : il s'agit d'un processus typique-
ment épigénétique.

2. L'apparition de femelles mictiques (et donc de males haploides)

Le méme processus sur deux générations (cf. supra) contrdle 1'apparition de males
chez les rotiferes Monogononta. Cette classe comporte plus de 1800 especes (WALLACE
et al., 2006). Chez certaines d'entre elles, les parametres qui contrdlent cette apparition
de males ont été identifiés et étudiés (cf. CLEMENT, ROUGIER & POURRIOT, 1976 ;
CLEMENT, 1977a ; POURRIOT & CLEMENT, 1981).

La figure 3 illustre le déroulement dans le temps du cycle reproducteur d'un roti-
fere Monogononte (ici un brachion). La multiplication des individus s'effectue, comme
chez les bdelloides, par parthénogenese thélytoque mitotique, donnant naissance a des
femelles amictiques diploides qui donnent elles-mémes naissance a des ceufs femelles
diploides d'ou écloront des femelles amictiques, etc.
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Cependant, un stimulus déclencheur modifie cette succession. La nature de ce
stimulus est spécifique pour chaque espece de rotifere :
— la photopériode, par exemple, chez deux especes de Notommata et chez Trichocerca
rattus (POURRIOT, 1963) ;
— la vitamine E chez A. brigthwelli (GILBERT, 1967b) ;
— le régime alimentaire ou la densité de population chez divers brachions (POURRIOT,
1957, POURRIOT & ROUGIER, 1977, 1979, ROUGIER et al., 1977).

{:}i“m - stimulus déclencheur
P | :

2 Pl )
F1 g Famalle amictigus l}/}l g~
A .

J.l
F2 ﬁ J’ i__x":."' 'I Oeut :I-r.:r.u'ri

K.t/'/l J Mile N i
O.l

Figure 3

Le cycle reproducteur des rotiferes Monogononta.
P = génération parentale, a l'origine des descendants en F1, puis F2, etc.
PP = génération préparentale ; PPP génération antérieure.
N = haploide ; 2N (ou quand non-indiqué) = diploide.
The heterogonic cycle of Monogononta rotifers.
P = parental generation, whose descendants are F1, then F2, etc.
PP = preparental generation; PPP anterior generation.
N = haploid; 2N (or when not indicated) = diploid.
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Les femelles qui sont soumises a ce stimulus déclencheur (P sur la figure 3) pondent
alors des ceufs qui donnent naissance a des femelles mictiques, morphologiquement sem-
blables aux femelles amictiques, mais qui ne pondent que des ceufs males haploides, faci-
lement reconnaissables car plus petits que les ceufs femelles. Cependant, si une femelle
mictique est fécondée par un male, elle ne donne alors naissance qu'a quelques ceufs de
durée, plus gros et plus sombres, qui entrent en diapause et peuvent supporter des condi-
tions environnementales extrémes, dessiccation ou gel par exemple. Certains parametres
environnementaux peuvent lever leur diapause (cf. POURRIOT & SNELL, 1993) : ils
éclosent alors de la double membrane des ceufs de durée (voir le film POURRIOT &
CLEMENT, 1982) pour donner des femelles amictiques a partir desquelles le cycle repro-
ducteur parthénogénétique reprend.

La reproduction sexuée n'a donc rien a voir avec la croissance d'une population,
mais elle concerne sa survie en étant 1'équivalent (par les ceufs de durée) de la crypto-
biose des Bdelloides décrite ci-dessus.

Il est a noter que, quand des femelles mictiques apparaissent en F1 (figure 3), la
production de femelles amictiques par les femelles parentales ne disparait pas, ce qui
permet le maintien d'une population tout en ralentissant son expansion. En F2, il y a
donc des femelles amictiques, des males (haploides, nains, dépourvus de tube digestif :
ils ne survivent que le temps de féconder des femelles mictiques) et des ceufs de durée
en diapause.

Tout comme 1'apparition de femelles a épines, la mixis est typiquement un phéno-
mene épigénétique : le cytoplasme des ceufs produits par la femelle parentale contient
des informations qui induiront ou non une méiose dans I'appareil génital des femelles
F1 (femelles mictiques en cas de méiose, sinon femelles amictiques).

Le pourcentage de femelles mictiques en F1 (la mixis : figure 3) est un indicateur
tres intéressant pour mesurer l'efficacité du ou des stimulus qui contrdlent 1'apparition
de femelles mictiques en F1 (et donc de males en F2). Nous avons montré que plusieurs
parametres exogeénes pouvaient controler ce pourcentage. Par exemple, chez
Notommata copeus, c'est la photopériode longue qui contrdle l'apparition de femelles
mictiques (avec un maximum & 17 heures par jour ; cf. POURRIOT & CLEMENT,
1975). Mais, pour la méme photopériode longue, le pourcentage de femelles mictiques
diminue pour des groupements et des densités de populations plus élevés de femelles
parentales P (cf. fig. 3 et CLEMENT & POURRIOT, 1975).

3. Orthoclones et transmissions épigénétiques sur plusieurs générations

LANSING (1947, 1954) a travaillé sur des orthoclones de Bdelloides. Un clone
est constitué par l'ensemble des descendants d’une femelle. Un orthoclone jeune est
obtenu en ne prélevant, au laboratoire, que les jeunes descendants a chaque génération,
c'est-a-dire les femelles pondues pendant les deux premiers jours de ponte de chaque
femelle. Inversement, un orthoclone vieux est obtenu en ne sélectionnant que les
derniers descendants a chaque génération (par exemple, les jours 9 et 10 de ponte).
LANSING a ainsi montré que plus les ascendants d’une femelle sont agés, plus sa lon-
gévité est courte et plus son taux de reproduction est faible (moins elle pond d’ceufs).
Ce qu'il a appelé un effet non-génétique transmissible sur plusieurs générations mais
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réversible (baptisé ensuite « effet Lansing » quand il a été retrouvé chez des insectes),
correspond bien a un processus épigénétique.

Cet effet de l'age des parents, transmissible sur plusieurs générations, a été
retrouvé ensuite chez des rotiferes Monogononta (pas sur la longévité ni sur le taux de
reproduction), mais :

— soit sur la vitesse de nage, tres ralentie chez les orthoclones vieux par rapport aux
orthoclones jeunes (CLEMENT & MIMOUNI, 1991) ;
— soit surtout sur la mixis de différentes especes.

L'espece la plus étudiée a cet égard est Notommata copeus. La comparaison de dif-
férents orthoclones (du méme clone) a mis en évidence des taux de femelles mictiques
plus faibles chez les plus 4gés : il y a donc une influence de 1'dge des grands-parents et
ascendants antérieurs (femelles PP, PPP et générations antérieures : figure 3) sur la mixis
(CLEMENT & POURRIOT, 1979). Nous avons aussi montré que la surpopulation chez
les grands-parents ou chez une des générations précédentes diminuait de fagon significa-
tive le taux de mixis sur plusieurs générations (CLEMENT & POURRIOT, 1980). Autant
d'effets épigénétiques qui se transmettent sur plusieurs générations.

1l est a rappeler que puisque ces effets transmissibles concernent des animaux iso-
géniques, les rotiferes sont un modele de choix absent de confusion possible avec des
différences génétiques interindividuelles, ce qui est de régle pour I'immense majorité
des autres animaux. Des différences entre clones ont aussi été mises en évidence chez
N. copeus (CLEMENT & POURRIOT, 1976 ; POURRIOT & CLEMENT, 1977). Mais
l'originalité des rotiferes est de permettre la mise en évidence sur plusieurs générations
des processus épigénétiques de transmission d'effets initialement exogénes (CLEMENT
& POURRIOT, 1977).

Figure 4

Ocelles antérieurs pairs de deux espeéces de rotiferes Monogononta (x 15 000) : a - Rhinoglena frontalis ;
b - Filinia longiseta. Mv = microvillosités terminales du neurone visuel ; P = pigment écran rouge formant une
cupule au sein d'une cellule épithéliale E ; Li = gouttelette lipidique. (Photos CLEMENT & AMSELLEM,
CMEABG, Université Lyon-1).

Anterior ocelli in two species of Monogononta rotifers (x 15 000): a - Rhinoglena frontalis; b - Filinia longi-
seta. Mv = microvilli ending the visual neuron. P = pigments of the red cup located inside an epithelial cell
(E). Li = lipid droplet. (Photos CLEMENT & AMSELLEM, CMEABG, University Lyon-1).
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L'élevage en laboratoire de plusieurs clones de N. copeus a permis d'effectuer des
observations intrigantes. Ils étaient tous élevés a température constante et a I'obscurité
ou en photopériode courte (afin d'empécher toute apparition de males) et donc pour étre
siir que chaque souche élevée correspondait a un clone. L'un de ceux-ci, apres dix
années, a perdu sa capacité a produire des femelles mictiques (et donc des maéles) en
photopériode longue (CLEMENT & POURRIOT, 1980). Cette perte s'est avérée réver-
sible en trois générations dans des élevages supprimant toute surpopulation, d'ou I'hypo-
these que sa cause était un effet exogene (la densité de population) transmissible de
facon endogene sur plusieurs générations. POURRIOT et ROUGIER ont continué a éle-
ver ce clone pendant encore une dizaine d'année, temps au bout duquel la perte de toute
capacité de mixis s'est avérée cette fois irréversible (résultats non publiés, puis abandon
de I'élevage de ce clone). Seules des hypotheses sont possibles sur ce processus intéres-
sant d'acquisition, dans un milieu stable sur un grand nombre de générations, d'une pro-
priété (reproduction uniquement parthénogénétique thélytoque, avec perte de la capacité
a produire des méles) qui, initialement, était juste induite par un facteur exogene (forte
densité de population). Ce processus suggere que 1'épigénétique pourrait jouer un
role non négligeable dans 1'évolution, du moins dans les processus adaptatifs d'une
espece.

D. Phylogenese des yeux et ocelles

En 1859, DARWIN concédait a ses détracteurs que 1'idée méme que 1'ceil humain,
avec ses perfectionnements si subtils, « ait pu étre formé par sélection naturelle semble,
je le confesse librement, absurde au plus haut degré ». Les rotiféres lui apportent des é1é-
ments de réponse en illustrant une grande variété de balbutiements évolutifs, relatifs
aussi bien aux structures visuelles qu'a leurs fonctions et leurs pigments. C’est ce que
nous allons examiner.

1. Structures des yeux et ocelles de rotiféres

Je ne mentionne dans ce paragraphe que les structures visuelles de rotiferes attes-
tées par leur juxtaposition avec un pigment écran (dans une cellule voisine) et donc
impliquées dans les comportements phototaxiques. Je conserve la dénomination clas-
sique d'ceil cérébral si cette structure est accolée au cerveau, et d'ocelle antérieur si elle
est située a 1'avant de l'animal, au sein de l'appareil rotateur. Plusieurs travaux en ont
décrit l'ultrastructure chez différentes especes : EAKIN & WESTPHALL, 1965 ;
CLEMENT, 1975, 1977a, 1980, 1985 ; CORNILLAC, 1982 ; CLEMENT & WURDAK,
1984 ; CLEMENT et al., 1984. Ces structures visuelles peuvent étre paires (yeux céré-
braux du bdlelloide Ph. roseola : figure la ; ocelles antérieurs de Rhinoglena et de
Filinia : figure 4) ou impaires (ceil cérébral de la plupart des Monogonontes : figures
Set6).

Les récepteurs visuels eux-mémes sont soit ciliaires (cils en ampoule de la figure
la), soit non ciliaires. Il s'agit alors de microvillosités (ocelles antérieurs de Rhinoglena
et de Filinia : figure 4), ou de lamelles.
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Les deux exemples jusqu'ici décrits de structure des ocelles antérieurs pairs
(Rhinoglena frontalis : figure 4a, et Filinia longiseta : figure 4b) montrent une structure
tres simple de I'ocelle : un neurone visuel unique portant des microvillosités logées dans
la cavité formée par le pigment écran rouge situé dans une cellule épithéliale. Malgré
cette simplicité, l'ocelle de F. longiseta est assez sophistiqué : d’une part, le pigment
écran y est organisé sur plusieurs couches, €ébauchant un tapetum réflecteur ; d’autre
part, une grosse gouttelette lipidique est située a 1'ouverture de la cupule pigmentaire
rouge et doit étre traversée par les rayons lumineux pour atteindre les microvillosités

-SCy

Figure 5

L'eeil cérébral de quatre especes de rotiféres Monogononta : a - Brachionus calyciflorus ; b - Brachionus pli-
catilis ; ¢ - Trichocerca rattus ; d - Asplanchna brightwelli.

RN = neurone visuel dont 1'axone ou les axones (Ax) partent dans le cerveau coiffé par I'eeil cérébral. SC1 et
SC2 = cellules sensorielles annexes situées dans le creux de chaque cupule de pigments écrans (PC), contenant
une ou plusieurs lamelles (DL) qui prolongent le neurone visuel (RN). Les pigments écrans (P) sont soit sphé-
riques, soit lamellaires (chez A. brightwelli). (Modifié a partir de CLEMENT, 1984).

The cerebral eye of four species of Monogononta rotifers: a - Brachionus calyciflorus; b - Brachionus plicati-
lis; ¢ - Trichocerca rattus; d - Asplanchna brightwelli.

RN = visual neuron; its axon(s) are going inside the brain. SC1 and SC2 = sensorial cells located in the pig-
ment-cups (PC); they contain one or several dendritic lamellae (L) coming from the visual neuron (RN). The
pigments (P) forming the screen are spherical or flat (in A. brightwelli). (Modified from CLEMENT, 1984).
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photoréceptrices localisées dans le fond de la cupule. L'emplacement de cette goutte
lipidique rappelle celui du cristallin dans des yeux plus complexes d'autres animaux. On
retrouve aussi ce type de structure dans 'ocelle de certains Flagellés (« corps cristalli-
nien » : GREUET, 1984).

Dans le cas de 1'eeil cérébral unique de ces Monogononta, une lignée évolutive
peut étre imaginée (figure 5), en supposant que la structure paire symétrique évolue vers
des structures impaires conservant ou non des éléments de symétrie.

* Chez Brachionus plicatilis, les deux neurones visuels qui transmettent l'information au
cerveau se prolongent chacun par une lamelle logée a 'intérieur d'une cellule sensorielle
annexe, ces deux cellules étant situées chacune dans une cavité du pigment écran rouge.
Ce pigment présente une structure symétrique au sein d'une unique cellule épithéliale
(figure 5b).

* Chez Brachionus calyciflorus,la méme structure est observée, mais avec un seul neu-
rone visuel, situé en position centrale, envoyant deux axones dans le cerveau coiffé par
cet ceil (figure 5a). La cellule épithéliale contient les pigments rouges qui forment un
écran organisé ici aussi en deux cupules symétriques.

e Chez Trichocerca rattus, il n'y a qu'une cupule de pigment écran rouge qui coiffe une
seule cellule sensorielle annexe au sein de laquelle sont logés plusieurs prolongements
lamellaires empilés qui prolongent le neurone visuel unique (figure 5c) ; soit la moitié
de 1'eeil du brachion, mais avec plus de lamelles photoréceptrices empilées.

e Chez Asplanchna brigthwelli, il n'y a pas de cellule sensorielle annexe. Le neurone
visuel unique (qui a le méme emplacement que chez B. calyciflorus) se prolonge par des
lamelles qui s'empilent dans 1'espace extracellulaire comme des écailles d'oignon au
fond de la cupule de pigments rouges. Ces pigments sont aplatis et disposés sur plu-
sieurs couches, formant un tapetum réflecteur (figures 5d et 6). La structure de cet ceil
situé en position médiane dans la partie arriere du cerveau conserve une symétrie sug-
gérant son origine a partir de structures paires : au niveau de la cellule multinucléée qui
contient le tapetum rouge (figure 6), et par les deux axones qui partent du neurone visuel
unique (figure 5d).

Notons enfin que si les lamelles empilées sont (plus que vraisemblablement) le
support des pigments photorécepteurs chez T. rattus et chez A. brightwelli, cette fonc-
tion n'est pas attestée pour la lamelle unique logée dans une cellule support dans les
deux yeux décrits chez des brachions. Dans ces cas, on observe chez B. calyciflorus des
structures membranaires formées par le réticulum endoplasmique au sein du cytoplasme
des deux cellules sensorielles annexes et, chez B. plicatilis, des membranes enroulées en
position antérieure médiane.

Au total, les rotiferes présentent, d'une espéce a une autre, une grande diversité de
structures visuelles, comme s'il s'agissait de balbutiements évolutifs dont aucun ne s'est
« Imposé ».

2. Fonctions des yeux et ocelles de rotiferes, et hypotheses sur leurs pigments visuels

Ne comportant qu'une ou deux cellules visuelles, ces yeux ou ocelles ne permet-
tent pas aux rotiferes de « voir » (au sens ol les humains l'entendent, les rotiferes sont
totalement aveugles), mais ils leur permettent d'avoir des réactions motrices de nage en
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Figure 6

L'eeil cérébral d'Asplanchna brigthwelli (x 8000). Le tapetum de pigments (P) comprend plusieurs couches, au
sein d'une cellule épithéliale contenant plusieurs noyaux (N) situés de fagcon symétrique. Les structures photo-
réceptrices sont des lamelles (L) empilées qui prolongent le neurone visuel (S). L'ensemble est situé a la base
du cerveau (CN = neurones), au sein du pseudoccele (Ps). (Photo CLEMENT, AMSELLEM & WURDAK,
CMEABG, Université Lyon-1).

Axial section of the cerebral eye of Asplanchna brigthwelli (x 8000). The multilayer tapetum of pigments (P)
is located inside an epithelial cell containing four nuclei (N) in a symmetrical arrangement. L = stacked pho-
toreceptive lamellae originating from the visual neuron (S). The eye is located at the base of the brain (CN =
cerebral neurons), inside the pseudoceel (Ps) (Photo CLEMENT, AMSELLEM & WURDAK, CMEABG,
University Lyon-1).
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direction d'une source lumineuse : c'est la phototaxie positive étudiée chez plusieurs
especes de rotiferes (VIAUD, 1940-1943a-b ; CLEMENT, 1977a, 1977b ; CORNILLAC,
1982 ; CORNILLAC er al., 1983 ; CLEMENT & WURDAK, 1984 ; CLEMENT et al.,
1984). Leur nage hélicoidale, combinée a la forme de la cupule de pigment rouge de leur
ceil ou ocelles, leur permet de se diriger vers la source lumineuse tant que celle-ci éclaire
les structures photoréceptrices. Chez Asplanchna, ou la cupule pigmentaire de I'ceil
cérébral est centrale et plus structurée (figure 6), la nage n'est pas hélicoidale.

Toutes les especes de rotiferes ne sont pas attirées par la lumiere. Certaines,
comme N. copeus, ne présentent de phototaxie positive que lorsque les femelles sont a
jeun (CLEMENT, 1977b). Les études en lumiéres monochromatiques ont montré que le
pic d'attirance vers la lumiere se situe dans le vert. Or, les rotiféeres se nourrissent le plus
souvent d'algues unicellulaires vertes (ou d'algues filamenteuses vertes dans le cas de
N. copeus) qu'ils rencontrent au hasard de leur nage. Il est donc possible d'émettre 1'hypo-
thése que leur phototaxie positive pourrait augmenter leur chance de nager dans des
zones plus riches en nourriture qui leur est spécifique. Ce n'est qu'une hypothese : en
effet, les espéces non phototaxiques se nourrissent aussi efficacement que les autres tout
en ayant elles aussi un ceil cérébral dont la fonction reste énigmatique (B. plicatilis par
exemple). De plus, la localisation des rotiferes planctoniques dans une mare ou un lac
dépend largement de courants par rapport auxquels l'efficacité de la nage ciliaire des
rotiferes est dérisoire. Les raisons de la sélection naturelle des structures oculaires ou
ocellaires des rotiferes (dont nous avons montré la diversité et aussi la sophistication sur
quelques exemples) restent donc a étudier. L'état actuel de nos connaissances suggere-
rait que moins ces structures visuelles seraient « utiles », plus elles pourraient &tre ori-
ginales (CLEMENT, 1990).

Certaines des études de la phototaxie en lumiere monochromatique ont été combi-
nées a l'analyse spectrométrique de 1'absorption de la lumiere par le pigment rouge qui
joue le rdle d'écran, chez B. calyciflorus et chez A. brigthwelli (CORNILLAC 1982,
CORNILLAC et al., 1983 ; CLEMENT er al., 1984). 11 est alors possible d'avoir des
informations sur le pigment photorécepteur qui s'avere ne pas étre le méme chez ces deux
especes de rotiferes. Chez B. calyciflorus, il n'y a pas de réaction phototaxique entre
420 et 480 nm, alors qu'elle existe chez A. brigthwelli pour ces mémes longueurs d'onde.
En revanche, la phototaxie reste positive pour les autres longueurs d'onde du visible et de
l'ultraviolet testées pour lesquelles le pigment écran de la cupule joue son role d'écran
(a signaler un petit déficit d'efficacité du pigment photorécepteur d'A. brigthwelli pour
360 et 380 nm). Le pigment photorécepteur n'est donc pas le méme chez les deux especes
de rotiferes dont la phototaxie a jusqu'ici été étudiée dans cette perspective.

L'évidence de l'existence de diverses substances photoréceptrices chez les roti-
feres est, par ailleurs, attestée par 1'étude de deux autres types de réponse a la lumiere :
* La photocinese (vitesse de la nage) augmente avec les diverses longueurs d'onde du
spectre visible, du bleu au rouge, en utilisant des lumieres monochromatiques isoquan-
tiques (CLEMENT, 1977b).

e La perception de la longueur du jour (photopériode) chez N. copeus déclenche, comme
nous l'avons signalé plus haut, I'apparition de femelles mictiques (et donc de méles). Les
radiations supérieures a 520 nm sont trés peu efficaces et deviennent méme totalement
inefficaces a partir de 620 nm. ; celles comprises entre 440 et 480 nm sont les plus
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efficaces (POURRIOT & CLEMENT, 1973). L'étude en lumieres monochromatiques
des éclairements photopériodiques qui provoquent 'éclosion des ceufs de durée de
B. rubens (donc la levée de diapause de ces ceufs) suggere que le méme type de pigment
y est impliqué (BLANCHOT & POURRIOT, 1982).

Au total, le mé&me rotifere, N. copeus, présente trois types de réactions a la lumiére
(phototaxie, photocinese et taux de mixis en fonction de la photopériode) qui corres-
pondent a trois pigments photorécepteurs différents, peut-étre portés par trois structures
visuelles différentes (CLEMENT, 1977a).

I1 apparait que les structures visuelles des rotiferes présentent une grande variété de
structures, mais aussi plusieurs pigments visuels, en contraste avec la majorité des groupes
zoologiques ot le pigment visuel est la rhodopsine (avec ses différentes variétés). L'étude
des balbutiements dans ces processus évolutifs visuels mériterait d'étre poursuivie en
tenant compte de 1’acquis de nos recherches sur les rotiferes.

E. Conclusion

Je ne retiendrai que trois exemples-phares des nombreuses pistes de recherches
qui, dans I’avenir, mériteraient d'étre explorées sur le groupe zoologique exceptionnel
que constituent les rotiferes :

— importance évolutive de transferts latéraux de génes issus d'autres taxons ;

— stabilisation éventuelle apres plusieurs générations d'effets épigénétiques d'origine ini-
tialement exogene ;

— balbutiements évolutifs de structures visuelles aux fonctions parfois incertaines.
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