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PROBLEMES DE DIFFERENCIATION
CHEZ UNE

MOISISSURE EXPERIMENTALE,
L'ALLOMYCES1

PAR

Gilbert TURIAN

Au cours de sa vie, tout organisme uni ou pluricellulaire subit un

processus de changement ordonne ou developpement.
La realisation de ce developpement requiert la participation, simul-

tanee ou successive, de trois phenomenes vitaux essentiels: la croissance,
la differenciation et l'organisation.

Ges trois phenomenes concourent aussi, ä des degres divers, ä la

morphogenese, c.ä.d. Telaboration d'un type defini de forme organique.
Cette derniere constitue 1'expression visible la plus frappante du developpement

d'un etre vivant bien qu'elle ne soit pas la seule. En effet,

parmi les autres expressions visibles du developpement, il faut mention-
ner la taille ou dimensions resultant de Taction quantitative des

phenomenes de croissance et de leur interaction competitive avec ceux
de la differenciation, ainsi que la pigmentation ou chromogenese, produit
visible plus particulier de la differenciation chimique. Les autres aspects
sensibles mais invisibles du developpement comprennent la consistance

(reflet d'un certain etat physico-chimique et structural), l'odeur (autre
resultat d'une differenciation chimique) voire le gout (egalement produit
d'une differenciation chimique telle qu'elle permet au Mycologue d'appre-
cier le degre de developpement d'un carpophore de champignon par ex.).

D'autre part, si Ton pratique une coupe ä n'importe quel moment
dans ce Systeme en changement continuel qu'est le developpement,
on peut alors decrire le phenotype de Tespece etudiee tel qu'il se manifeste

1 Conference faite devant la Societe de Physique et d'Histoire naturelle
de Geneve, le 22 fevrier 1962.
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ä un instant donne de son developpement (fig. 1). Le phenotype d'un
organisme exprime done Tetat de son developpement en fonetion du

temps. Ce phenotype est lui-meme le resultat de Taction conjuguee
du genotype qui lui confere sa specificite et des influences du milieu
physico-chimique dans lequel evolue Torganisme.
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Les composantes du developpement organique.

A la lumiere des considerations precedentes, il est possible de definir
la forme organique specifique comme Taspect morphologique du phenotype

pris au Stade adulte (maturite) du developpement. En tant que
specifique, cette forme organique est le produit de revolution procedant
par mutation-selection sur des materiaux genötiques (Phylogenese)
et, dans son aspect actuel, eile est l'objet principal de comparaison
des taxonomistes. Pour sa realisation ou morphogenese, la forme
organique specifique, en tant qu'objectif primordial du processus de developpement,

requiert le concours coordonne des trois phenomenes dejä
mentionnes plus haut, ä savoir la croissance, la differenciation et l'orga-
nisation.

La croissance n'est qu'une augmentation de la masse de protoplasme
par assimilation, avec ou sans divisions cellulaires, et ne produisant
qu'une matiere vivante relativement homogene. C'est le role de la
differenciation de creer Theterogeneite de la matiere vivante en induisant
des differences chimiques et structurales localisees primairement dans
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les cellules (differenciation intracellulaire) et segregees secondairement

entre cellules sceurs (cyto-differenciation). Enfrn, l'organisatioii realise

la localisation ordonnee, dans l'espace, des cellules differenciees et repre-
sente le phenomene morphogene le plus evolue. A ce titre, l'organisation
biologique ne s'exprime dans toute sa plenitude que chez les organismes
multicellulaires superieurs. Chez les microorganismes et plus particuliere-
ment les unicellulaires, l'organisation est reduite dans ses manifestations
et l'edification de la forme ne depend presque exclusivement que de

l'interaction croissance-differenciation. Mais lä reside l'avantage
experimental des organismes inferieurs qui permettent ainsi l'etude des processus

diflerenciateurs en l'absence des complexites de l'organisation
morphogene intercellulaire.

II n'existe ä proprement parier aucune structure biologique reellement
indifferenciee car meme le cytoplasme le plus transparent possede une
differenciation submicroscopique (reseau endoplasmique et autres consti-

tuants du cytosquelette). Au niveau intracellulaire, les processus diflerenciateurs

s'exercent done immcdiatement sur les produits de la croissance.

Cependant, croissance et differenciation restent deux phenomenes bien

distincts car ils peuvent parfois avoir lieu independamment l'un de

l'autre. C'est le cas, au niveau cellulaire, dans les masses parenchyma-
teuses de cultures de tissus « in vitro » ou dans l'endosperme des graines,
chez lesquels seul le processus multiplicatif de la croissance s'exerce,

sans aucune differenciation des cellules produites. A l'inverse, les ceufs

d'animaux offrent des exemples de pure differenciation, ä l'exclusion
de toute croissance active, lors de leurs premiers Stades de segmentation.

Si l'on passe en revue les differents niveaux de la differenciation
chez les Vegetaux, on constate que les plus primitifs de ces organismes,
les Bacteries, n'offrent encore que de rares cas de differenciation cellulaire
bien caracterises. En effet, mise ä part leur differenciation intracellulaire
relativement reduite (nucleoplasme homogene et sans membrane

nucleaire, cytoplasme sans reseau endoplasmique, chondrioides et

complexe membrane-paroi, voir Ryter et Kellenberger 1958, Kellen-

berger 1960, etc.), leur differenciation cellulaire se ramene, chez la

majorite d'entre elles, ä l'elaboration de leur forme specifique ä l'aide
de processus de croissance differentielle, selon des axes preferentiels
et suivant une symetrie bilaterale (bätonnets bacillaires) ou radiale

(microcoques). Des processus d'organisation primitive peuvent se super-
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poser ä ceux de la croissance differentielle et conduire ä la formation
d'associations supracellulaires de coques, telles que chainettes de type
streptococcique et amas de types staphylococcique et sarcinique, ou
de bätonnets, telles les architectures complexes des Myxobacteries
(Thaxter 1892-1904). En fait, seules les Bacteries Gram positives sporu-
lantes (Bacillus spp., Clostridia spp.) offrent l'exemple d'une differencia-
tion cellulaire typique, avec l'alternative, tant biochimique que structu-
rale, cellule vegetative — cellule sporale. L'etude des conditions
genetiques et physiologiques d'edification de la spore endogene de

Bacilles divers a dejä donne lieu ä des travaux interessants (Foster 1956;

Young et Fitz-James 1959; Tokuyasu et Yamada 1959, etc.) et les

recherches qui se poursuivent ä l'lnstitut Pasteur de Paris (Schaefter
et coll. 1961) sont riches de promesses ä cet egard.

Les Actinomycetes, a affinites bacteriennes par leur differenciation
intracellulaire de type primitif (noyaux atypiques, etc.), presentent des

exemples, soit de croissance differentielle (alternative bätonnets courts —
filaments parfois ramifies, chez Norcadia spp., Actinomyces spp.), soit
de differenciation de spores exogenes (Streptomyces spp., Micromonospora
spp.), dont l'etude pourrait presenter de l'interet (Erikson 1949).

Mais ce n'est qu'au niveau des Champignons Eumycetes et de leurs

proches parents, les Myxomycetes, que 1'on rencontre les premiers
exemples de differenciation de cellules (spores diverses) ou de cenocytes

(gametanges plurinuclees) ä structuration nucleo-plasmique typique
(noyaux ä membrane nucleaire et nucleole, mitochondries, reseau endo-

plasmique, etc.). Ces vegetaux achloriques offrent l'avantage d'une
culture facile et rapide, dans des conditions de nutrition et de milieu
externe aisement contröiables et leurs types de differenciation sont

encore relativement simples (voir plus bas). Les Vegetaux chlorophylliens
primitifs tels que les Algues presentent aussi de semblables exemples
et avantages mais avec l'inconvenient de la complication tant structu-
rale (chloroplastes) que biochimique (assimilation chlorophyllienne) de

leur appareil photosynthetique. Et pourtant, l'embryogenese des oeufs

de l'Algue brune Fucus, pour ne citer qu'un exemple, a donne lieu ä

de remarquables travaux sur la differenciation polaire primaire (Whitaker
et coli. 1931-1941, voir Wardlaw 1955).

De meme, Bryophytes (Mousses et Hepatiques) et Pteridophytes
(Fougeres, Preles, etc.) constituent un interessant materiel d'etude
de la differenciation embryogenique (spores en germination) et sexuelle
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(prothalles) (voir exemples dans Bünning 1953, Wardlaw 1952 et 1955,

Sinnott 1960).

Au niveau des Plantes superieures ou Spermaphytes, les recherches

sur la differenciation beneficient des methodes de culture «in vitro»
de tissus (Gautheret 1955, 1959) et surtout de cellules (Torrey 1957,

Steward et coll. 1958) et de jeunes embryons (voir Wardlaw 1955).
Mentionnons aussi les possibilites offertes par les systemes apicaux
et radiculaires (Sinnott 1960). Mais la lenteur de croissance des cultures
«in vitro » represente un handicap assez serieux qui reduit quelque peu
leur interet par rapport aux systemes de differenciation offerts par
les microorganismes.

Au sujet des differenciations cellulaires vegetales, il y a lieu de remar-

quer qu'a de rares exceptions pres, telles que les cellules en voie de

lignification, elles sont toutes reversibles. Le phenomene de la dedifTeren-

ciation (Buvat 1950) leur permet de recouvrer leurs proprietes embryon-
naires, ä l'exemple de la cellule isolee d'une culture de tissu «in vitro »

capable, par regeneration (dedifferenciation suivie de redifferenciation),
de donner une plante normale de carotte (Steward 1958). Contrairement
aux cellules animales (King et Briggs 1955; Fischberg et Blackler 1961),
les cellules vegetales ne perdent done pas leur capacite totipotente
et, par consequent, le probleme d'une differenciation nucleaire eventuelle

n'y presente pas la meme importance (si presente, necessairement

reversible). Chez les Vegetaux, la differenciation du phenotype s'effectue
done essentiellement dans le cvtoplasme, par rapport ä un genotype
en apparence constant (mitoses normales, ä l'exception des cas d'endo-

polyploidisation, generalement reversibles apres blessure-regeneration,
voir refer, dans Sinnott 1960). La constatation est naturellement
paradoxale si Ton admet que la differenciation est necessairement

sous contröle genetique plus ou moins direct, ne serait-ce que par le

canal genes — enzymes — biosyntheses differentielles au sens de Spiegel-
man (1948). Mais le paradoxe se resout facilement si l'on precise que Taction

genique peut etre modifiee au niveau de ses mediateurs interme-
diaires (enzymes, etc.) par le milieu environnant, avec determination
de deviations metaboliques differenciatrices. Ainsi, le milieu interne
ou cytoplasme, reeepteur des messages geniques (messagers ribo-
nucleiques, Brenner et coli. 1961), est en continuelle interaction corrective
avec les facteurs du milieu externe. C'est l'exemple de Tinteraction
lumiere — polarisation axiale intracytoplasmique primaire, lors de la
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premiere mitose de la spore d'Equisetum en germination, determinante

pour la diflerenciation des deux premieres cellules (Nienburg 1924).

LA DIFFERENCIATION FONGIQUE

La structure vegetative du thalle fongique n'est que rarement formee
de cellules typiques, uninucleees, ä l'exemple des cellules de Levures ou

d'Ustilaginees. Le plus souvent, eile est constitute de filaments ou hyphes
dont l'entrelac constitue le thalle vegetatif ou mycelium de l'organisme.

Chez les Champignons inferieurs ou Phycomycetes, les hyphes pluri-
nuclees ne sont pas cloisonnes et correspondent done ä de grandes cellules

polyenergides ou cenocytes. Chez les Champignons superieurs (Ascomy-
cetes, Basidiomycetes et Fungi imperfecti), les hyphes sont cloisonnes

en articles generalement plurinuclees ou apoevtes, equivalents eux aussi

ä des cellules polyenergides mais plus petites que Celles des Phycomycetes.

Quant aux elements reproducteurs, ils sont parfois de typique,
cellules uninucleees (gametes et zoospores de divers Phycomycetess
spermaties et conidies de certains Ascomycetes ou Basidiomycetes) mais,
le plus souvent, des cellules plurinucleees sensu stricto (macroconidies,
etc.) ou des cellules polyenergides (gametanges, ascogones, etc.).

La cellule fongique offre done la particularite d'etre generalement une
cellule composee, c.ä.d. formee d'unites cellulaires (energides) non

separees par des membranes et parois. Cette particularite structurale n'a
cependant qu'une signification differentielle limitee car les cellules

typiques des plantes superieures sont, elles aussi, reliees les unes aux
autres par des ponts cytoplasmiques (cenapses) tendus au travers de

leurs parois. L'existence de telles connexions cytoplasmiques inter-
cellulaires revele, comme Fa recemment fait remarquer Zalokar (1959b),

que «la diflerenciation ne peut etre consideree comme une qualite parti-
culiere de cellules distinctes mais comme une qualite de protoplasme,
laquelle, ä l'interieur d'une paroi cellulaire, peut etre differente en ses

diverses parties ».

Malgre ses particularites structurales, la cellule fongique se rattache
done au plan structural (noyau-cytoplasme) et fonctionnel (metabolisme)
de la cellule typique et sa diflerenciation, par evolution de la qualite de

son cytoplasme, ne peut que presenter les memes modalites que chez les

autres organismes cellulaires. Comme chez ces derniers, la differenciation
chez les Champignons comporte une gradation de complications chimio-
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structurales en fonction des Stades progressifs du developpement organi-

que, oil Ton peut reconnaitre les memes types successifs de differenciation
decrits par Sinnott (1960) chez les Vegetaux chlorophylliens, ä savoir:
1) differenciation polaire primaire de la spore ou zygote en germination,
determinant la polarite du jeune embryon fongique; 2) differenciation
vegetative, marquee par la separation intra-hyphale d'un territoire apical
de cytoplasme dense (meristeme) et d'un territoire subapical de cyto-
plasme vacuole (equivalent parenchyme); 3) differenciation reproductive
(asexuee ou sexuee), soit conversion ä l'etat reproductif de l'apex hyphal
precedemment vegetatif; 4a) differenciation asexuee ou sporogenese
«sensu stricto »; 4b) differenciation sexuelle ou sexualisation de la zone

reproductive, monosexuee (cytoplasme male ou femelle); 5) differenciation

phasique ou actualisation des potentialites morphogenes gameto —
ou sporophytiques dans les cytoplasmes des spores ou des zygotes.

Chacun de ces types de differenciation correspond en fait ä un stade
du developpement de l'organisme considere et peut, ä son tour, etre
etudie aux trois niveaux successifs de tout phenomene de differenciation
biologique: 1) determinisme genetique primaire; 2) modificateurs
d'origine interne (metabolites, etc.) et externe (environnement); 3)

expressions biochimique (chimiodifferenciation), structurale (cytodifferen-
ciation) et fonctionnelle.

Au niveau genetique, il ne peut etre question d'une specialisation des

noyaux vegetatifs du mycelium car, ä l'exemple des cellules des Plantes

superieures (voir plus haut), leshyphes de n'importe quel point du

mycelium peuvent se dedifferencier localement et former de nouvelles
ramifications capables de donner naissance ä des cellules reproductrices.
De meme, toutes les spores et les cellules sexuelles femelles (Parthenogenese),

a. l'exception de la majorite des cellules males (gametes ou

spermaties), peuvent germer et redonner un mycelium normal. Cepen-

dant, l'obtention de mutants morphologiques avec carence d'un type
donne de differenciation, mutants de Neurospora aconidiens (albinos de

Dodge 1932) ou apo-protoperitheciaux (CU5 et C117 de Mitchell et coll.

1953), mutant male d'Allomyces (Stumm 1958), revele clairement le

role determinant de certains genes dans le conditionnement de la reacti-
vite du cytoplasme fongique ä Faction des facteurs morphogenes
externes.

L'effort principal des recherches sur la differenciation fongique a,
jusqu'ä maintenant, surtout porte sur les troisieme et quatrieme niveaux
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des types successifs de diffirenciation offerts par le developpement de

champignons experimentaux choisis generalement dans le groupe
« physionomique » des Moisissures. Celles-ci presentent le double avan-
tage d'une culture facile et rapide en laboratoire et de presenter une
morphogenese reproductive simplifiee, ne faisant intervcnir que des

processus de differenciation, sans superposition de processus d'organisa-
tion interhvphale necessaires ä l'edification des fructifications complexes
des Champignons proprements dits (Ascomvcetes et Basidiomycetes
superieurs).

Parmi ces recherches, mentionnons Celles sur la differenciation des

spores chez le Myxomycete Physarum (Ward 1959), des sporanges de

resistance chez le Phycomycete aquatique Blastocladiella (Cantino et
coll. 1951-1961 et en cours), des gametanges chez les Phycomvcetes
Mucorales (Schopfer 1928, 1937; Burnett 1953-1956; etc.), des tropho-
cystes chez la Mucorale Pilobolus (Page 1956), des chlamydospores chez

la Levure pathogene Candida (Nickerson 1954), des ascospores chez les

Levures (Ganesan et coll. 1958, Miller 1959); des conidies (Zalokar 1959;

Grigg 1960) et des protoperitheces (Westergaard et Hirsch 1954; Hirsch
1954) de l'Ascomycete Neurospora (type d'alternative de differenciation
annexe ä notre projet de recherches, Turian 1960, 1961), des conidies
chez divers autres Ascomycetes, Ophiostoma (Hofsten et Hofsten 1958),

Aspergillus (Thielke 1957-58; Jinks etc.), Penicillium (Morton et coli.
1958; etc.).

Pour notre part, il y aura 10 ans ce printemps que nous avons choisi

comme Moisissure experimentale un Phycomycete aquatique du genre
Allomyces, Allomyces javanicus Kniep, rebaptise depuis, par Emerson

et Wilson (1954), Allomyces macrogynus Emers. (A. javanicus Kniep
ayant ete reconnu comme un hybride naturel entre A. macrogynus
Emers. et A. arbuscula Butl.).

C'itait en 1952, ä la Johns Hopkins University de Baltimore (U.S.A.)
oü je parachevais mes recherches de these sur la biogenese des

Carotinoides bacteriens (Turian 1951) en m'attachant, avec le Prof. Haxo,
ä celle des Champignons. L'analyse des Carotinoides de Neurospora
crassa itait dijä bien avancie (identification du phytoene, etc., Haxo
et Turian 1952; Haxo 1952; Turian 1957a) et nous n'ignorions pas les

progres des recherches paralleles de Schopfer et Grob (1950 et 1952) et
de Goodwin (1952) sur Phycomyces. Aussi, quand Haxo nous prisenta
une souche un peu dessichie d'Allomyces, itiquetie A. javanicus, que lui
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avait remise R. Emerson ä Berkeley (Californie), nous nous sommes

empresse de la remettre en culture afm d'obtenir, ä partir des sporanges
de resistance encore viables, la fameuse phase gametophytique porteuse
des couples de gametanges, si bien decrite par Kniep (1929), Hatch
(1935), Sörgel (1937) et R. Emerson (1941). Nous savions deja,

par le travail d'Emerson et Fox (1940), que le bei eclat jaune or dont
devait briller le gametange male de chaque couple etait du au y-carotene
et il n'en fallut pas plus pour polariser desormais notre activite principale
sur ce spectaculaire exemple de differenciation biochimique, jetant un
premier pont entre la biochimie et la morphologie et nous introduisant
du meme coup dans Tun des problemes fondamentaux de la Biologie, la
differenciation. Le rapport apparemment obligatoire entre l'apparition
du pigment carotenoide et le sexc male du gametange le synthetisant
posait, en elTet, le probleme de la nature de la liaison entre le metabolisme

carotenogene et le metabolisme morphogene male. L'application, au

cas d'Allomyces, de notre inhibiteur specifique de la carotenogenese, la

diphenylamine (Turian 1950), permit de realiser une premiere «dissection

» de cette liaison et de demontrer une relation obligatoire de la
differenciation male sinon avec l'accumulation du carotene, du moins

avec la chaine de biosynthese du pigment (Turian 1952; Turian et
Haxo 1954).

Cependant et malgre l'interet de la differenciation sexuelle chez

Allomyces nous l'avons toujours implicitement consideree comme l'un
des aspects du probleme plus general de la differenciation, ainsi que Fa

recemment formule le grand physio-geneticien R. Goldschmidt (1958)
«The differentiation of the male and female apparatus is a problem of

embryonic differentiation through diversification of areas, just like any
other differentiation ». C'est d'ailleurs dans cet esprit que nous avons
recemment repris son etude sous Tangle enzymatique (Turian 1960-61)

et que, des 1955, nous avions porte aussi notre attention sur les autres

types de differenciation offerts par Allomyces au cours de son developpe-
ment complet. Cet organisme presente l'avantage de reunir tous les

types principaux de differenciation des Plantes superieures mais sous

des aspects et d'un acces experimental plus simples. Ce sont ces 5 types de

differenciation (voir p. 235) que nous allons maintenant passer succes-

sivement en revue.
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1. Differentiation polaire primaire.

La cellule mobile d'Allomyces, qu'elle soit planozygote diploide ou

gamete haploide, zoospore haploide ou diploide, selon ses origines
(fig. 2), peut etre consideree comme une cellule differenciee, sur la base

GAMETOPHYTE SPOROPHYTE
(H) (zN)

Fig. 2.

Phases de developpement et evolution de la basophilie cytoplasmique
chez Allomyces macrogynus.

G gametanges, males et femelles, sur phase gametophytique haploide (N).
Zy zygote diploide faisant suite au planozygote.
Zp zoosporange generateur de zoospores diploi'des (Z).
SR sporanges de resistance avec: PXM spheres basophiles preine'iotiques

(noyaux prophase I); M me'iose; P2M spheres postmeiotiques ou
corps paranucleaires des zoospores haploides (Zl/2).

d'au moins deux criteres cytologiques: corps paranucleaire basophile
(double dans planozygote), d'une part, appareil cinetique flagellaire
(double aussi dans planozygote), d'autre part. Aprcs une courte periode
de natation (15-30 min.), la cellule mobile adhere au substrat par des

pseudopodes et se deplace encore quelques instants en rampant ä la
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maniere d'une Amibe avant de s'immobiliser definitivement. Elle ne
tarde pas alors ä subir un rapide processus de dedifferenciation, essen-

tiellement caractcrise par (Hatch 1938; Turian 1956, 1962; Blondel et
Turian 1960): a) la disintegration du corps paranucleaire basophile
(apres fusion prealable des corps male et femelle ainsi que des noyaux
dans le zygote), avec extension consecutive de cette basophilie ä l'en-
semble du cytoplasme, qui prend alors un aspect homogene (fig. 3, ä

gauche); b) la desintegration-resorption de l'appareil flagellaire. La
cellule dedifferenciee, maintenant soit zygote, soit spore, entre ainsi dans

une courte phase d'apparente homogeneite cytoplasmique, marquee par
une symetrie pratiquement parfaite dans toutes les directions de l'espace.
Ses caracteristiques cytophysiologiques sont Celles d'une cellule embryon-
naire, legerement et regulierement enflee, avec noyau grossissant
(synthase ADN, Turian et Cantino 1959), notable basophilie cytoplasmique et
modifications intra-mitochondriennes (Blondel et Turian 1958). Cette

phase d'etat cellulaire relativement indifierencie ou phase « amorpho-
gene » (Turian 1958) correspond en fait au tout premier Stade de la
germination du zygote ou de la spore («incipient germination stage » de

Hatch 1938; «swelling stage» des spores fongiques, selon Cochrane

1958).
Le second stade ou germination proprement dite est marque, cliez

les Champignons aquatiques dont Allomyces et ä l'instar de nombreuses

Algues (Fucus, Acetabularia, etc., Wardlaw 1955), par remission d'un
rhizoide comme premier tube germinatif. L'hyphe vegetatif, seul tube

germinatif des spores fongiques ordinaires (conidies, etc.), n'apparait
que plus tardivement chez Allomyces (une ä plusieurs heures suivant les

conditions de nutrition, disponibilite en acide L-glutamique par exemple)

et, fait important, ä l'oppose exact (180°) du pole rhizoidal initial.
L'apparition du rhizoide marque le passage ä la phase morphogene
active et constitue le premier signe exterieur de la redifferenciation de la
cellule initiale devenue plantule ou embryon fongique (fig. 3).

Nous avons apporte divers arguments experimentaux tendant ä

demontrer que la position du pole rhizoidal sur la surface du zygote
serait predeterminee par la position occupee precedemment par le

svsteme flagellaire sur cette surface. Dans les cellules mobiles d'Allomyces
(et des autres Blastocladiales), le Systeme nucleaire est structurellement
associe au Systeme flagellaire par le rhizoplaste (Hatch 1938; Ritchie
1947). L'ancrage de ce dernier ä une place particuliere de la surface
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F!f{. 3.

A gauche: groupe de zygotes d'Allomyces macrogynus Bmers. en voie de
germination; fixation formol 10% neutre, coloration vert de methyle-pvronine
(Brächet).
a) Phase differenciee, pregerminatoire, avec corps paranucleaire (c. p.) encore

intact et colore en rouge pourpre (pvronine); dans noyau (n.) ä chromatine
homogene vert päle, nucleole central pourpre.

b) Dediffereneiation germinatoire, avec debut disintegration corps para¬
nucleaire.

c) Redifferenciation avec emission du rhizoi'de (r.). Noyau prophasique (n.)
de type « caryosome » verdätre (enveloppe de chromatine vert de methyle-
positive autour du nucleole pourpre).

A droite: plantule bipolaire d'Allomyces macrogynus Emers., in vivo au
microscope ä contraste de phase (O-Lux Leitz). Dans l'hyphe de germination,
Tun des noyaux-fils (n*), ä nucleole dense comme l'apex hyphal (a. h.).
Noter l'homogeneite du nucleoplasme perinucleolaire.

cellulaire maintient automatiquement les noyaux ä proximite immediate

de celle-ci et Ton peut concevoir que cette proximite nucleaire a

ete suflisamment prolongee (jusqu'ä la dediffereneiation oil le noyau gagne



CHEZ UNE MOISISSURE EXPERIMENTALE 241

le centre de la cellule) pour conferer ä cette zone des proprietes morpho-
genes particulieres, persistant meme au travers de la phase « amorpho-

gene ». En resume, il semble qu'il y ait deux facteurs de predetermination

rhizoidale: facteur de position ou topo-cytologique par rapport ä

l'ensemble de la surface cellulaire, determine par l'emplacement de

l'ancrage du complexe flagello-nucleaire et facteur organo-formateur du

noyau, determinant une modification locale du metabolisme ou la

liberation d'un facteur rhizogene dans la zone du future pole rhizoidal.
Le role organo-formateur du noyau dans la plantule d'Allomyces a

trouve une confirmation dans le fait que les cellules plurinucleees,
naturellement (Siirgel 1937) ou par blocage de la cytokinese avec H3B03
(Turian 1958), emettent un nombre de rhizoides egal au nombre de

leurs novaux.
Chez les autres Champignons a germination bipolaire (rhizoide —

liyphe), les phenomenes de predetermination morphogene et d'etablisse-

ment de la polarite primaire n'ont pas ete etudies experimentalement.
(Jn cas intermediate est offert par les spores d'Helminthosporium dont
la germination peut etre uni ou bipolaire (Hrushovetz 1956). Enfin,
chez les Champignons ä germination unipolaire, il est parfois fait mention
du fait que l'unique tube germinatif (hyphe) est emis ä un endroit

privilegie, done predetermine par la morphogenese sporale elle-meme,

par ex. au niveau d'un hile differencie dans la paroi de la spore (basidio-

spores, uredospores, etc.). Mentionnons encore que chez l'Algue Acela-

bularia, le rhizoide emerge toujours de la zone proximale du noyau
du zygote (Hämmerling 1955) et que la spore de la Fougere Dryopteris
emet son rhizoide au niveau d'un point de la paroi colorable en rouge

par la soude caustique, le «point rhizoide» (Kato 1957).

La predetermination cyto-topographique du pole rhizoidal a done

son origine dans la polarite fondamentale de la cellule mobile

d'Allomyces. Cette polarite depend du comportement Oriente (anisotropic)
de la matiere vivante et s'exprime par rapport ä un axe de symetrie
parallele ä la direction de cette orientation et different ä ses deux

extremites. Cet axe de symetrie bipolaire, dirige du pole anterieur au

pole posterieur d'une cellule mobile d'Allomyces, traverse successivement
le cytoplasme (hyaloplasme — globules lipidiques — mitochondries) puis
l'ensemble corps paranucleaire — noyau — nucleole — rhizoplaste —
flagelle. Nous avons vu plus haut que le pole posterieur, flagellaire,
du zygote ou de la zoospore devient le pole rhizoidal de la plantule.
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L'emergence du rhizoide se signale par une accumulation locale de

mitochondries qui s'engagent et suivent le cytoplasme dans le jeune
tube rhizo'idal (Turian 1958). A 180° du rhizoide, le pole anterieur
de la plantule est l'origine du pole hyphal. L'emission de 1'hyphe de

germination a lieu au cours de la seconde phase de la differentiation
embryonaire d'Allomyces. Celle-ci s'annonce par la concentration d'un
deuxieme lot de mitochondries, une resorption rapide et presque totale
des globules de graisse groupes ä ce pole, l'approche du noyau et un
accroissement local de la basophilie autour du futur point d'emergence
de l'hyphe. Le materiel cytoplasmique basophile s'engage dans le jeune
hyphe ä sa sortie, suivi des mitochondries qui tendent ä s'allonger,
puis de Tun des deux noyaux issus de la premiere mitose. Cette derniere

ne se declanche souvent qu'apres que l'hyphe a dejä atteint plusieurs

H de long (fig. 3). L'hyphe s'elargit ensuite tout en s'allongeant et le corps
de l'ancienne cellule mobile aligne plus ou moins rapidement son pourtour
arrondi sur le diametre du cylindre hyphal. Le thalle vegetatif dMZ/o-

myces est alors constitue, avec son hyphe primaire, futur «tronc »

principal des dichotomies hyphales secondaires et son Systeme rhizo'idal
ramifie.

La bipolarite primaire des plantules d'Allomyces peut etre perturbee,
soit par des moyens physiques, soit par des contraintes chimiques.

La force centrifuge appliquee ä de jeunes zygotes au Stade « amorpho-

gene » provoque une reduction de l'angle de sortie de l'hyphe par rapport
au rhizoide (le point de sortie de ce dernier pouvant etre considere comme

dejä fixe par premodification localisee de la paroi, voir plus haut)
(Turian 1958).

Les cellules multinucleees obtenues par traitement ä l'acide horique
puis mises ä germer en milieu nutritif normal emettent un nombre

d'hyphes qui est fonction du nombre de leurs noyaux. L'induction
morphogene nucleaire, consecutive ä la migration polarisee du ou des

noyaux, se manifeste lä aussi, comme dans le cas des rhizoides decrit
plus haut. Par contre, des zygotes normaux, uninuclees, mis ä germer
en milieu borique (M/300), donnent naissance ä des plantules apolaires
dont le susteme rhizo'idal se greffe sur un corps thallique amorphe,
depourvu de symetrie axiale (Turian 1958). De plus, nous avons montre

que cet effet perturbateur de l'acide borique ä l'egard de la bipolarite
embryonnaire d'Allomyces peut etre contrecarre par l'acide i.-glutamique
(10-3 M), un accelerateur de l'emission de l'hyphe de germination selon
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Machlis et Crasemann (1956). Enfin l'antibiotique antifongique actidione,
ä des concentrations sublethales (5.10" 7), perturbe la polarite enreduisant

l'angle rhizo'ide-hyplie germinatif.
« II n'y a pas de differenciation sans polarite », cet axiome de Bönning

(1952) trouve une nouvelle confirmation, si besoin est encore, dans le

type de differenciation embryonnaire d'Allomyces.

2. Differenciation vegetative.

La croissance et la differenciation des hyphes d' Allomyces sont confor-

mes au type general observe chez les autres champignons. La croissance

est confinee ä l'apex, comme l'a montre Reinhardt (1892), pour la

premiere fois, dans les hyphes fongiques. Le materiel cellulaire synthetise
en zone subapicale est transports ä l'apex en croissance et ce transfert
est active par la formation de vacuoles dans les zones distales des hyphes

(Ternetz 1900). Les hyphes vegetatifs presentent ainsi une differenciation

cytologique et fonctionnelle en une zone proximale ä cytoplasme dense

(fig. 3, ä droite), elle-meme subdivisee en portion apicale (environ 10^)
de croissance et portion subapicale (env. 100/r) de synthese et transport
cytoplasmiques (Smith 1924; Ryan et coll. 1943; Zalokar 1959b) et une

zone distale, plus agee, generatrice de vacuoles. Dans le point de

croissance apical de la premiere zone s'effectue un depot continuel de nouveau
materiel (chitine, etc.) de construction de la paroi cellulaire en extension

alors que la portion subapicale, riche en mitochondries et generatrice
de cytoplasme neuf, est le siege des multiplications nucleaires. L'en-
semble de la zone proximale peut done etre considere comme l'equi-
valent fonctionnel de la zone meristematique d'un point vegetatif de

plante superieure. Par contre, la zone distale vacuolee, avec ses

noyaux generalement au repos et en voie d'endopolyploidisation (Turian
1959), peut correspondre au tissu parenchvmateux d'une plante
superieure.

On peut naturellement s'attendre ä ce qu'une part importante de

la differenciation biochimique de l'apex hyphal soit orientee vers la

synthese des constituants de la paroi, impliquant une predominance
de l'anabolisme glucidique et une concentration speciale des enzymes
necessaires dans cette zone de croissance offrant ainsi un exemple de

differenciation enzymatique. Au niveau de la zone proximale subapicale,
cette differenciation est essentiellement en relation avec l'intense activite
de synthese cytoplasmique necessaire a la croissance du point apical
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et se traduit cytochimiquement par sa richesse eil composes sulfhydriles
et en acide ribonucleique. Le rölo de ces substances dans les syntheses

proteiqucs est bien connu (Brächet 1957). De plus, la synthese memo
de l'acide ribonucleique et de ses precurseurs serait active dans cette

zone, ce qui permet de comprendre la difficulty d'incorporation de l'uri-
dine-C14 rencontree par Zalokar (19596) dans cette zone hyphale chez

Neurospora, par effet de repression.
La difierenciation biochimique de la zone distale s'exprime par les

substances caracteristiques dissoutes et accumulees dans ses vacuoles

(metabolites terminaux, produits de dechet, etc.) ainsi que par la

presence de granules lipidiques tenant souvent en dissolution des pigments
liposolubles, Carotinoides entre autres. Ces granules lipidiques deviennent
de grosses gouttelettes huileuses dans les zones distales plus ägees. Ces

dernieres ne contiennent plus que quelques grosses vacuoles confluentes
voire une seule rejetant le cytoplasme et ses rares noyaux le long des

parois hyphales.

3. Differentiation reproductive.

Les facteurs conditionnant le passage de l'etat vegetatif ä l'etat
reproducteur ne sont pas encore bien connus chez les Plantes superieures
(role des facteurs physiques, temperature, lumiere, etc. ct hormonaux
dans l'induction florale, voir Lang 1959; Sinnott 1960).

II en est de meme chez les Vegetaux inferieurs, les Champignons
en particulier, oil Ton devra encore distinguer reproduction asexuee

et reproduction sexuelle. Le passage de l'etat vegetatif ä l'un ou l'autre
de ces deux types pose la meme exigence prealable de nutrition active
et d'environnement favorable (Hawker 1958). Mais cette exigence est

moins complexe dans le cas du passage ä la reproduction asexuee, telle

que la conidiation, que dans le cas de la sexualisation requerant sans

doute une difierenciation enzymatique plus poussee. C'est ce qui explique

que le Stade de developpement dit imparfait (asexue) peut etre alteint
dans des conditions de croissance qui ne different que peu de Celles

du developpement purement vegetatif alors que le stade dit parfait
(sexue) requiert des conditions souvent bien differentes et impliquant
un complexe equilibre de facteurs physiques et chimiques.

Contrastant avec d'autres organismes fongiques, specialement les

Champignons superieurs, Allomyces n'offre pas d'exigences particulieres
pour passer de l'etat vegetatif ä l'etat reproducteur. De plus, differencia-
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tion reproductive asexuee et sexuelle ne different pratiquement pas

quant ä leurs exigences nutritives (Turian 1955a); elles ne sont cependant

pas exactement comparables car produites, chez Allomyces, par deux

phases distinctes de developpement, la premiere sporophytique, la seconde

gametophytique (voir differentiation phasique).
En cultures ordinaires, meme sur milieu synthetique minimal

(Machlis 1953), la transition du vegetatif au reproducteur s'elTectue

spontanement chez Allomyces, en simple fonction du developpement
progressif de l'organisme. La transition se manifeste, ä l'examen micros-

copique, par l'elargissement «en massue» des extremites hyphales
precedemment cylindriques. Cette transformation affecte en premier
les hyphes plus äges de ramifications laterales. Comme chez d'autres

Phycomycetes aquatiques, les Saprolegniales en particulier (Klebs
1896; Moreau 1939), il est possible del'activer artificiellement partransfert
du mycelium porteur d'hyphes vegetatifs d'un milieu riche et ä forte

pression osmotique en un milieu pauvre et hypotonique tel qu'une
solution minerale diluee ou meme l'eau distillee (Turian 1955a, 1957b).
Cette induction reproductive artificielle provoque la sexualisation

rapide (des apres 2-3h.) de tous les apex vegetatifs du gametophytc
A'Allomyces, y compris mais en dernier, la plupart des apex des hyphes
terminaux en croissance active. Surle plan cytochimique, cette sexualisation

d'Allomyces se manifeste essentiellement par la transformation
des apex cylindriques en massues de cytoplasme dense et fortement
basophile, done presumement riche en acide ribonucleique.

4. Differenciation sexuelle.

Ce probleme se presente differemment selon qu'on a affaire ä une

espece dioique, ä sexes separes sur deux individus et ä determinisme

genetique de type heterochromosomique (FFMx — FFMxMx) ou ä une

espece mono'ique, ä sexes reunis sur un meme individu et ä determinisme

genetique indirect, reposant sur une balance des realisateurs sexuels

(F M) (Chodat 1942, Goldschmidt 1958).

Allomyces, moisissure bisexuee hermaphrodite, se rattache ä la
seconde categorie, avec la particularite de differencier ses deux sexes

en position superposee de type epigyne (A. macrogynus) ou hypogyne
(A. arbuscula). Cette disposition sexuelle peut etre consideree comme

l'homologue haploide, en phase gametophytique, de celle presentee

Archives DE9 Sciences. Vol. 15, fasc. 2, 1962. 17
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par les primordias sexuels diploides, androcee et gynecee, des fleurs
bisexuees de nombreuses Plantes superieures en phase sporophytique.

La position reciproque des sexes chez Allomyces etant une propriete
specifique doit done etre sous contröle genetique primaire, ainsi que
l'ont prouve les experiences d'hybridation interspecifique d'Emerson
et Wilson (1954). Par contre, le processus de differeneiation concerne
essentiellement le cvtoplasme, les noyaux etant en principe tous egaux
au depart car tous issus du meme noyau initial de la zoospore haploide.
Nos recherches ont montre que cette differeneiation cvtoplasmique
s'effectue en deux temps:

a) induction, par facteurs d'origine interne (auto-induction) ou

externe, de modifications biochimiques localisees (chimio-differenciation),
suivie de leur segregation polarisee (disjonction cvtoplasmique bipolaire),
selon un gradient ä orientation genetiquement determinee (epi — versus
hypogynie), dans deux territoires cytoplasmiques distincts;

b) cloisonnement separant, dans deux cellules polyenergides distinctes

(gametanges), les cytoplasmes ä metabolisme differentiel.

En fait, Allomyces offre un bei exemple, au niveau cenocytique
d'organisation cellulaire, de differeneiation par division differenciatrice
ou cyto-differenciation. Celle-ci peut etre definie comme la separation
spatiale, par division cellulaire differentielle, de deux qualites cytoplasmiques

prealablement reparties gradientiellement le long d'un axe

bipolaire. Les Vegetaux chlorophylliens presentent de nombreux cas

de cyto-differenciation par division inegale, parmi lesquels la differeneiation

des idioblastes (cellules pigmentees) chez le ricin (Bloch, 1948),
cel'ie des poils absorbants ä partir des trichoblastes dans les racines de

Monocotyledones, des cellules stomatiques en general, des alternatives
cellule vegetative — cellule reproductrice dans les grains de pollen
et cellule incolore — cellule chlorophyllienne dans les feuilles des sphai-

gnes (voir Biinning 1952), sans oublier la premiere division des spores
d1 Equisetum (Nienburg 1924) ou de l'ceuf de Fucus (Whitaker 1940)

et la premiere segmentation de l'ceuf de divers Animaux (Brächet 1944).
Le probleme de la differeneiation sexuelle chez Allomyces est done

bien, en definitive, un probleme de differeneiation embryonnaire au sens

de Goldschmidt (voir p. 237). Comme tel, il se ramene essentiellement
ä la recherche de la divergence biochimique primaire responsable et

sous-jacente de l'expression phenotypique secondaire. Les criteres
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visibles du phenotype male d'Allomyces sont (Turian 1961c): taille
reduite, pigmentation jaune ä Carotinoides, precoce multiplication des

Fig. 4.

Microphotographie de l'abondance des gametes males (<J) par unite de volume
dans le gametange ipigyne d'Allomyces macrogynus Emers. au Stade de clivage
(preliberation). Fixation au Champy (osmio-chromique) et coloration ä la

fuchsine acide anilinee.
p papille polysaccharidique d'emergence gametique.

noyaux assurant un grand nombre de gametes par unite de volume
(fig. 4) (loi biologique tres generale dans les organes males), nombre
reduit de mitochondries Nadi-positives et faible proportion finale de

matiere basophile concentree dans de minces corps paranucleaires
gametiques. Pour la femelle, les caracteres sont soit negatifs, tels
qu'absence de pigmentation et de multiplication nucleaire (ou reduite),
soit positifs, tels que taille plus grande, plus forte proportion de mitochon-



248 PROBLEMES DE DIFFERENCIATION

dries Nadi-positives et formation de plus gros corps paranucleaires
basophiles dans les gametes (fig. 2).

Parmi les caracteres positifs du gametange male compare ä l'organe
femelle, celui de la multiplication nucleaire selective, ne serait-ce que

par le fait de sa generality biologique, nous est apparu comme le critere
majeur de la differenciation male. Nous avons considere les autres caracteres

comme etant subordonnes ä sa realisation, soit prealablement,
comme la pauvrete en mitochondries Nadi-positives, soit consecutive-

ment, comme la faible basophilie cytoplasmique finale et l'accumulation
de Carotinoides, expression visible d'une deviation metabolique critique.

II s'ensuit, qu'en tenant compte du finalisme inherent ä tout processus
de developpement (fig. 1), la multiplication selective des noyaux ä un
certain Stade de ce developpment (post-septation ä granulation uniforme,
Turian 1957ft) peut etre consideree comme l'objectif cytophysiologique
majeur de la differenciation male, ä la realisation duquel doivent necessai-

rement concourir tous les processus biochimiques differentials segreges
dans la zone protoplasmique presomptivement male. En consequence,
on peut s'attendre ä ce que cette realisation conditionne le choix du
critere final de la differenciation sexuelle prise dans son ensemble. Sur
le plan cytologique, ce critere pourra etre le rapport nucleo-cytoplasmique
ou mieux, le rapport nucleo-paranucleaire, plus proche chez Allomyces de

la realite du plan biochimique, ä savoir la valeur du rapport acide desoxy-
ribonucleique (ADN) / acide ribonucleique (ARN). D'apres les criteres
de differenciation sexuelle enumeres plus haut, on pouvait s'attendre
ä ce que les valeurs des rapports biochimiques ADN/ARN mesures dans

les gametanges et gametes males soient ä l'image des valeurs cytologiques,
c.ä.d. plus elevees que dans les organes femelles correspondants. C'est

ce qu'ont prouve des extractions et mesures recentes indiquant une valeur

presque double du rapport ADN/ARN dans les gametes males (12,8%)
que dans les gametes femelles (6,9%) des souches monosexuees (Turian
1961ft).

La formulation conceptuelle de la differenciation sexuelle chez

Allomyces, telle que nous venons de l'exposer ci-dessus, a ete etablie
sur la base d'observations d'ordre cytologique et cytochimique accumu-
lees depuis 1955. Elles ont fourni le cadre operationnel aux indispensables
verifications experimentales que nous avons abordees des 1958. Ces

verifications ont porte avant tout sur les deux extremites du parcours
cytophysiologique de la differenciation, suivies de la tentative actuelle
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de mettre en evidence les chaines metaboliques, ou quelques-unes tout
au moins, qui les relient causalement.

Tres tot, nous avons ete porte ä mettre en relation la deficience

Nadi-negative ou carence oxydative de la majorite des mitochondries
du territoire cytoplasmique male avec la nature du differentiel biochi-

mique de depart, le declancheur ou «trigger » des voies metaboliques
mitogenes du cytoplasme male.

Pour realiser la verification de la double correlation presumee entre
la deficience de la reaction cytochimique de Nadi et la deficience de la

cytochrome oxydase, d'une part, entre le taux d'activite de cet enzyme-
clef de la respiration et la deviation metabolique mitogene d'autre part,
il etait necessaire de disposer de jeune cytoplasme potentiellement male,
en quantite süffisante et ä l'exclusion de cytoplasme potentiellement
femelle. Pour le realiser, nous avons heureusement pu beneficier des

souches monosexuees, males (ä 92%) ou femelles (ä 98%), obtenues par
hybridation interspecifique, A. macrogynus x A. arbuscula (Emerson et
Wilson 1954).

En effectuant les tests enzymatiques comparatifs avec des homogenats
de jeunes cultures au debut de leur sexualisation, il nous a ete possible
de confirmer l'existence d'une deficience cytoplasmique male non seule-

ment de l'activite cytochrome oxydasique mais aussi de l'activite d'une

enzyme du cycle de Krebs, l'a-cetoglutarate oxydase (Turian 1960

a et b). Cette double deficience a pour premiere consequence une production

fortement accrue (presque double) d'acide lactique par la souche

male (Turian 19606), revelatrice d'un etat predominant de glycolyso
aerobie dans le cytoplasme polarise dans le sens male.

II ressort done des faits etablis qu'au moins deux activites enzymatiques

oxydantes faisant partie du Systeme multienzymatique mitochondrial

(Green 1959) sont nettement deficientes dans le cytoplasme
potentiellement male. En admettant que le blocage metabolique ainsi

determine, du cycle de Krebs en particulier, constitue le differentiel
sexuel biochimique primaire, force est de constater que ce dernier est lie
a une lesion particulaire, mitochondrienne. On peut des lors entrevoir
le role determinant des mitochondries en tant que vehicules de la
deficience oxydative initiale, lors de la segregation polaire des potentialites
sexuelles intervenant a l'origine de la differentiation chez les especes

sauvages normalement bisexuees (voir plus haut). Mais lä, il n'est pas
encore possible de trancher entre les deux hypotheses possibles concernant
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le mecanisme cvtogenetique de segregation polaire (Turian 1961a). La

premiere hypothese admet la segregation ä partir d'une population
initialement heterogene de mitochondries, c.a.d. comportant dejä une
certaine proportion de mitochondries deficientes (ox-); la segregation
mitochondrienne se faisant sous Finfluence directe et le long d'un gradient
de distribution polaire, sous controle genetique primaire. La seconde

hypothese admettrait la distribution gradientielle primaire d'une
propriety particuliere du cytoplasme ou d'une deficience co-enzymatique
quelconque, genetiquement determinee, capable d'induire secondairement
les deficiences enzvmatiques (ox-) au niveau des mitochondries initialement

intactes, dans une zone cvtoplasmique donnee, orientee ainsi dans
le sens de la differenciation male. Cette 2e hypothese est favorisee par
l'observation de germinations parthenogenetiques de gametes femelles

(ox-) des types sauvages, capables de redonner des gametophytes
Aisexues (mitochondries ox + /ox-).

La deficience du cycle de Krebs dans le cytoplasme male requiert
le fonctionnement d'une ou plusieurs voies metaboliques alternatives
capables d'assumer un role compensatoire du double point de vue energe-
tique et biosynthetique. Nous avons recemment pu mettre en evidence
l'une de ces voies, celle du cycle glyoxylique (Turian 1960c, 1961a). Par
ses deux fonctions enzvmatiques, isocitratase et synthetase malique
(malate synthetase), ce cycle procure un shunt au cycle de Krebs (avec
jonction au niveau de l'acide malique), consommateur d'acetate (acetyl-
coenzyme A) et generateur d'energie compensatoire (Krebs et Lovvenstein

1960). L'acide glyoxylique peut, en outre, donner naissance, par
transamination avec l'alanine (Turian 1961a), ä la glycine, l'important precur-
seur des bases puriques et surtout de la thymine de 1'ADN, sans

compter son incorporation possible dans les proteines et les porphyrines
(Fruton et Simmonds 1958).

Une seconde voie compensatoire semble presenter une certaine

importance aussi. II s'agit du shunt des pentoses dont la premiere etape
enzymatique, celle de la glucose dehydrogenase (avec coenzyme II ou

TPN), a ete mise en evidence chez Allornyces (Turian 1962) et dont le

role generateur tant du ribose que du desoxyribose meritera de plus
amples recherches.

Les shunts metaboliques mentionnes constituent les chaines bio-

chimiques de laison entre le declic initial («trigger») de deviation
metabolique associe ä la lesion, preexistante ou induite, du Systeme
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multienzymatique mitochondrial, d'une part, et 1'objectif biochimico-

cvtologique de la diffirenciation sexuelle decrit plus haut (syntheses

diffirentielles d'acides nucleiques), d'autre part. Par la biosynthese

accrue de la glycine et peut-etre aussi des pentoses et d'autres metabolites

intermediaires critiques, ces chaines peuvent assurer le necessaire

accroissement de synthese d'ADN requis par les mitoses du jeune

gametange male, au detriment (antagonisme) de la synthese finale

d'ARN, laquelle est ainsi plus importante dans le gametange femelle

en voie de maturation. Ces deux processus biosynthetiques, apparemment
antagonistes, contribuent tous deux ä l'expression finale du rapport
sexuel ADN/ARN dont les valeurs differentielles ont ete donnees plus
haut.

A l'appui du role fondamental du metabolisme des acides nucleiques
dans la difTerenciation sexuelle chez Allomyces, il faut encore mentionner

que le sens, male ou femelle, de cette difTerenciation peut etre influence

par des agents chimiques exogenes se rattachant tous, de plus ou moins

pres, au metabolisme des acides nucleiques. Parmi les substances ä effet

masculinisant, tant dans les souches sauvages potentiellement bisexuees

que dans la souche femelle (effet de reversion sexuelle), signalons, dans

l'ordre de proximite decroissante par rapport ä l'ADN: la thymine
(Turian 1958), l'acide folique, la glycine (surtout en presence d'acide

folique), l'acetate (surtout avec le coenzyme A), le malonate et l'arsenite

(tous deux inhibiteurs du cycle de Krebs) (Turian 1960c). Comme agents
feminisants (ou represseurs de masculinisation), trois seulement ont
manifeste un certain effet, le glucose (represseur du cycle glvoxylique),
la sulfanilamide et la pteropterine (agents antifoliques).

Second caractere positif du gametange male, l'accumulation de

pigments Carotinoides (y-carotene plus traces de /J-carotene, selon Emerson

et Fox (1940), ainsi que de lycopene et <5-carotene, selon Turian et Haxo
1954)), peut etre consideree comme l'expression visible d'une fin de

synthese accessoire ä partir de molecules precurseurs tels qu'acetate,
accumules par refoulement («feedback negatif») consecutif au blocage
du cycle de Krebs. Cantino et Hyatt (1953) ont donne une semblable

interpretation de l'accumulation du y-carotene dans leur mutant orange
(male) de Blastocladiella. Elle est en accord avec ce que Ton sait de la
biochimie comparee des Carotinoides (pricurseur acitique chez Phyco-

myces, selon Schopfer et Grob (1952) et chez Mucor, selon Grob et
Bütler (1954)) et corrobore les donnies enzymatiques concernant la difi-
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cience de fonctionnement du cycle de Krebs dans le cytoplasme « orange »

de Blastocladiella (Cantino 1953) et male d'Allomyces (Turian 19606).

Une telle interpretation ne prejuge par ailleurs pas du role fonctionnel
de traces de Carotinoides dans les manifestations de la sexualite male

(motilite gametique, Turian 1952).

En resume, l'etude plus approfondie de la differentiation sexuelle
chez Allomyces nous a permis de mettre en evidence le role determinant
des lesions et alternatives metaboliques pour la realisation des objectifs
de cette differenciation, plus particulierement la differenciation dans
le sens male, avec la multiplication nucleaire selective qu'elle implique.
A la lumiere de ces faits nouveaux et des connaissances recemment
acquises sur les mecanismes de contröle du metabolisme (Sympos.
Ciba Foundation 1959), il est possible de proposer une premiere formulation

des processus determinants la differenciation male chez Allomyces:
lesion oxydative provoquant un refoulement (« negative feedback ») inducteur,

par derepression, de voie(s) metabolique(s) alternative(s). En bref, la
deficience du cycle de Krebs provoquerait une accumulation d'acetate
endogene inducteur du cycle glyoxvlique (Turian 1961a). Inversement,
la differenciation femelle correspondrait ä un etat de repression des voies

metaboliques alternatives, avec emprunt principal de la voie orthodoxe
glucose — cycle de Krebs.

Une telle formulation est revelatrice du plan nouveau sur lequel
evolueront de plus en plus les recherches futures sur les voies de la

differenciation, le plan de la cybernetique biologique!

5. Differenciation phasique.

Cette differenciation concerne le protoplasme (noyau + cytoplasme))
generateur soit d'une phase de developpement gametophytique, haploide
et porteuse d'organes sexuels, soit d'une phase sporophytique, diploide
et porteuse d'organes asexues ou sporanges.

Cette alternative n'est pas necessairement liee au nombre, haploide
ou diploide, des chromosomes (cas des gametophytes diploides chez

les Mousses, von Wettstein (1924) et chez Allomyces, Söst (1955)), mais

peut dependre des conditions de l'environnement anatomique, au moins
chez les Mousses (voir Sinnott 1960). En fait, on ne sait rien de son deter-
minisme interne.

Chez Allomyces, une comparaison de l'activite respiratoire des phases

gametophytique et sporophytique de developpement a montre que
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l'efficience respiratoire ou consommation d'02 relative au nombre chro-

mosomique est plus haute chez les plantules gametophytiques que dans

les plantules sporophytiques d'äge physiologique correspondant (Turian
et Chodat 1959). Cette etude meriterait d'etre completee par des mesures
similaires effectuees sur des plantules gametophytiques diploides.

Cependant, les relations causales qui president ä la realisation de

l'expression morphologique alternative sont encore bien obscures. En

fait, leur portee depasse le cadre de la differenciation pure pour atteindre
celui, encore plus complexe, du developpement organique integre.

Institut de Botanique generale,
Universite de Geneve.
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