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II. — ORIGINE DU CYCLE SPERMATOGENETIQUE
ETUDE DES GENERATIONS SPERMATOGONIALES

Nous avons défini le cycle spermatogénétique comme lensemble
des processus compris entre ’'apparition de la spermatogonie-souche et
l'élimination dans la lumiére des tubes séminiféres des spermatozoides
issus de celles-ci. Toute étude sur la durée du cycle spermatogénétique
ne pourra donc étre abordée qu’aprés avoir fixé l'origine de celui-ci, ce
qui revient a déterminer le mode de renouvellement des cellules germinales
souches.

A. — HISTORIQUE

10 Les spermatogonies. Définition et classification.

Le premier auteur ayant utilisé le terme de spermatogonie est Von
LA VALLETTE SAINT-GEORGES (1876) qui I'a défini commie le plus jeune
stade des cellules spermatiques. Mais VON I.A VALLETTE SAINT-GEORGES
donne ce nom aux cellules ramifiées de Sertoli qu’il considere comme les
ancétres des spermatogemmes (spermatides) et non aux cellules germi-
natives de Sertoli (1874) qui, d’aprés lui, sont des cellules folliculaires
ne prenant pas part a la formation des spermatozoides. Néanmoins, 4 sa
suite, le terme de spermatogonie a été conservé par la plupart des auteurs
et appliqué, non aux cellules ramifiées de Sertoli, mais aux autres cel-
lules de la couche pariétale.

Ies premiéres idées saines émises sur I'origine des cellules germinales
maéles se trouvent dans les travaux de SERTOLI (1874), RENSON (1882)
et surtout BROwWN (1885). Ce dernier auteur précise l'origine du cycle en
décrivant les « spore-cells » a noyaux grands, pales, homogénes en appa-
rence, 4 chromatine disposée en réseau fin : ce sont les cellules d’ot1 déri-
vent toutes les autres cellules du tube séminifére, sauf les cellules de sup-
port {cellules de Sertoli). BENDA (1887) confirme les travaux de BROWN,
mais c'est surtout REGAUD (1901) qui apporte de nouveaux éléments a
la solution de ce probléme. REGAUD distingue deux catégories de sperma-
togomnies :

— les spermatogonies poussiéreuses (spores-cells de Browx, cellules
aa de BENDA), pauvres en cytoplasme, a noyau semé de grains trés fins.

—- les spermatogonies crotitellenses provenant de la division des pré-
cédentes. REGAUD est le premier auteur a décrire d’une fagon précise les
spermatogonies crofitelleuses que les auteurs précédents confondaient
avec les trés jeunes spermatocytes de 1¢f ordre, produits de leur division.
Ce sont des cellules dont la membrane nucléaire est épaissie, 4 chromatine
répartie en crofitelles minces sous la membrane.
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Presque en méme temps, SCHOENFELD (1901), chez le Taureau, décri-
vait sa « cellile indifférente », volumineuse, a novau arrondi ou légére-
ment ellipsoide, possédant un gros nucléole plasmatique en son centre. Les
granulations chromatiques réparties autour du unucléole donnent au
noyat un aspect poussiéreux. C'est, d’apres cet auteur, la cellule souche
des spermatogonies et il est le premier a donner une généalogie a peu
prés correcte des cellules germinales méles.

Enfin, en 1918, ALLEN propose une terminologie différente pour les
spermatogonies : il les classe en spermatogonies A et en spermatogonies B.
La spermatogonie A correspond a la « spore-cell » de BrowN, a la sper-
matogonie poussiéreuse de REGAUD, a4 la cellule indifférente de SCHOEN-
FELD ; les spermatogonies de type B correspondent aux spermatogonies
crofitelleuses de REGAaUD. En réalité, ALLEN (1918) dans ses descrip-
tions ne semble pas avoir différencié les jeunes spermatocytes des sper-
matogonies B.

Depuis, beaucoup d’auteurs, dont ROOSEN-RUNGE et GIESEL (1930)
et CLERMONT et ILEBLOND (1953) ont utilisé la terminologie préconisée
par ALLEN (1918), CLERMONT et LEBLOXD (1953) y ajoutant cependant
une catégorie de spevmatogonies intermédiaires.

On peut donc actuellement définir les spermatogonies conune ['en-
semble des cellules germinales du tube séminifére précédant la premiere
génération de spermatocytes de premier ordre.

20 Le renouvellement des spermatogonies.

Plusieurs théories ont été proposées pour expliquer l'origine et le
renouvellement des spermatogonies dans le tube séminifére adulte.

La plupart des auteurs, nous l'avons vu, admettent l'existence de
deux catégories de spermatogonies au moins, mais les spermatogonies
de type B prenant naissance a partir des spermatogonies de type A, le
probléme est donc limité a la genése et au renouvellement des spermato-
gomnies A.

Une premiére théorie postule la transformation de cellules ou de
débris cellulaires voisins. ROOSEN-RUNGE et GIESEL (1950) font allusion
& cette possibilité mais la considérent comme accessoire ; 1'origine résidant
dans de petites cellules plates reposant sur la membrane basale. Par
contre, STROGANOVA (1052) et ESDANIAN (1953) considérent comme seule
source de spermatogouies, les corps cytoplasmiques résiduels de la sper-
miogenése (STROGANOVA) ou les parties apicales des cellules de Sertoli
(EspaniaN). En effet, d’aprés ces deux auteurs, ces gouttes protoplas-
miques constituent le point de départ des futures spermatogonies : dans
la phase protoplasmique, constituée surtout par de l'acide ribonucléique,
apparait, au centre, une autre phase contenant de I'acide désoxyribonu-
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cléique dont la quantité augmente peu a peu et forme un noyvau. I’aprés
STROGANOVA, ces transformations ne peuvent avoir lieu que dans le sens
goutte protoplasmique vers spermatogonie ct non dans le sens inverse.

Mais la théorie la plus répandue admet que les spermatogonies se
renouvellent elles-mémes par mitose. Ainsi, ROLSHOVEN (1941, 1943,
1951), admet que chaque division spermatogoniale produit deux cellules-
filles morphologiquement différentes : une spermatogonie et un sperma-
tocyte de premier ordre. I.a répétition indéfinie de ces « divisions biva-
lentes » produit suffisamment de spermatocytes tout en maintenant le
stock de spermatogonies. BROWN, BENDA, SCHOENFELD, VAN Hoor,
DUESBERG, ROOSEN-RUNGE et GIeseln, CLERMONT et LEBLOND consi-
deérent que les spermatogonies A, en se divisant, donnent des cellules qui
restent en réserve pour le cycle suivant, tandis que les autres se différen-
cient en spermatogonies B.

Mais, seuls CLERMONT et ILEBLOND (1953), CLERMONT (1954), semblent
avoir étudié d'une facon précise ce renouvellement chez le Rat et le
Hamster en déterminant exactement le nombre et la place des divisions
spermatogoniales dans le cyvcle de Uépithélium séminifére. Ces auteurs
aboutissent a la théorie du « renowuvellement de la spermatogonie-souche »,
un certain nombre de spermatogonies restant en réserve a chaque cycle.

Ainsi, méme chez le Rat, animal trés étudié, la question du renouvel-
lement des spermatogonies n’a été résolue que récemment. Chez le Bélier,
la seule étude sur cette question est celle de SCHOENFELD (1901) et, encore,
les travaux de cet auteur portent-ils surtout sur le Taureau. Comme nous
Uavons vu, SCHOENFELD admet Uexistence d’une cellule-souche, 12 « cel-
lule-indifférente », mais il ne précise ni le nombre de générations de
spermatogonies précédant la formation d'une génération de spermatocytes,
ni les phases du cycle de I'épithélium séminifére au cours desquelles ont
lieu les divisions spermatogoniales. C'est pourquoi, nous avons cherché
A préciser ces différents points sur nos Béliers Ile-de-I'rance dans une
étude d’ensemble des générations spermatogoniales chez le Bélier, dont
nous avons déja publié certains résultats (ORTAVANT, 1054 a).

B. — ETUDE DES SPERMATOGON{ES CHEZ LE BELIER

1o Etude morphologique des spermatogonies.

Comme CLErMONT et LEBLOND (1953) chez le Rat, nous avons pu
définir trois catégories de spermatogonies chez le Bélier.

Les spermatogonies A, les moins nombreuses, correspondent aux
cellules indifférentes de SCHOENFELD, qui les a fort bien décrites. Ce sont
des cellules volumineuses, délimitées par une membrane, et plus ou moins
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¥ic. 17. -- Fragment de iube séuinifive au stade 1. La spermatogonie souche A, est situce preés de la
membrane du tube séminifére, son noyau ovale présente un gros nucléole et un aspect pous-
siéreux (X I150).

T1G. 18. — Fragmment de tube séminifere au siade 3. Apparition de la 2¢ génération de spermatogonics A,
dont les noyaux sont plus petits et plus chargés en chromatine (X 1150).

Fi16. 19. — I'ragment de tube séminifére au siade 6. Spermatogonic B dont le noyau ovale possede de
gros « caillots » chromatiques périphériques (X 1150).

I1G. 20. — I'ragment de tube séminifere au stade v. Apparition des jeunces spermatocytes dont les noyaux
sont beaucoup plus petits que ceux des vieux spermatocytes voisins (X 17150}
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Fi6. 23. — Métaphase de la 17¢ division spermatogoniale (fin du stade 1) (X 1150).

I'1G. 24. — Prophase et métaphase de la 2¢ division spermatogoniale (stade 4) (X 1150).

F16. 25. — Anaphases de la 4 division spermatogoniale (début du stade 8) (X 1150).

¥IG. 26, — Prophases et métaphases de ladernicére division spermatogoniale (début du stade 1) (X 1150).
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aplaties contre la paroi du tube. Leur noyau est ellipsoide, 4 grand axe
dirigé parallélement a la paroi du tube. Au centre du noyau, se trouve un
corpuscule de 1,5 4 2,5 p» de diamétre, se colorant au vert lumiére, Il
présente de grandes analogies avec le gros nucléole du novau de Sertoli
ou plasmosome (STEVENS, IQII); SCHOENFELD lappelle chromoplaste,
Ainsi, contrairement aux spermatogonies de type A du Rat, celles de
Bélier possédent un nucléole important. ILa chromatine est dispersée en
petits grains autour de ce gros nucléole, et donne au noyau un aspect
poussiéreux comparable 4 celui des spermatogonies poussiéreuses du
Rat. Cependant, il n’est pas rare de rencontrer des granulations chroma-
tiques plus volumineuses (fig. 17).

Lorsque la spermatogonie A se prépare a la division, le nucléole se
charge de plus en plus de chromatine, les poussiéres s'agglutinent en
plusieurs « caillots » qui se disposent ensuite sous la membrane nucléaire.
Celle-ci disparait aprés désagrégation du nucléole. 1,e plan de division est
presque toujours perpendiculaire a la membrane du tube, sauf pour quel-
ques rares exceptions, de sorte que les cellules-filles restent appliquées
contre celle-ci (fig. 18).

Cet aspect des spermatogonies A se préparant 3 la division est trés
voisin de celui des spermatogonies intermédiaires. L,a principale diffé-
rence réside dans le fait que la taille des noyaux des spermatogonies de
type intermédiaire est plus faible (fig. 19).

Les spermatogonies de type B présentent un aspect bien différent :
le noyau tend a devenir sphérique dans les derniéres générations, les
masses de chromatine sont nombreuses et, un certain nombre d’entre elles
sont attachées a la membrane nucléaire, ce qui donne a celle-ci un aspect
pointillé. De plus, autour de chacun des 2 ou 3 petits nucléoles un ré-
seau de chromatine semble s’organiser.

Pendant la majeure partie de leur évolution les spermatogonies pos-
sédent des noyaux a section elliptique ; ce n’est que tout a fait vers la fin
que ceux-ci tendent a devenir sphériques. On peut facilement constater
ce phénomeéne par I'examen du tableau VIII, ot sont étudiées les variations

a L .
du rapport 3 des diametres des sections transversales des noyaux des

spermatogomnies, a étant le diamétre paralléle a la paroi propre, et b le
diameétre perpendiculaire 4 celle-ci.

Le rapport des deux diamétres perpendiculaires est égal en moyenne
a 1, 38. Il est intéressant de noter que, chez I'Homme, ROOSEN-RUNGE
et BARLOW (1953) ont trouvé un rapport voisin sur les noyaux des grandes
spermatogonies.

Les variations de ce chiffre moyen, d'un stade 4 un autre, ne sont
pas significatives. De méme, la répartition des fréquences de ce rapport
dans les différents stades varie peu, bien qu'aux stades 3 et 4 on note une

Annales de Zootechnie. — 1939. 3
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TaBrLrAU VIII

Lo a . R . . .
Variations du vapport 7 des deux diameétres pevpendiculaives des sections

transversales des noyaux des spermatogonies (A, In, B).

Fréquence
a Ty T T O T -
T Stade l Stade | Stade ‘ Stade | Stade | Stade | Stade | Stade | Stade
T 2 3 4 5 O 7 8 I
A A A A - In| In B B B spe. I
< 0,8 i 1
0,8 — 0,99........... 4 2 O o 0 3 21 8
1,0 — LiIQ........... 22 15 Is5 22 20 | &§ 26 05 47
1,20 — 1,30, . .oonnn 29 43 33 33 34 6y 30 37 6
1,40 — I,50........... 24 3 28 43 23 19 26 29 4
1,60 — 1,jO. . oot 9 8 12 21 17 14 12 8 T
1,80 3 3 4 T4 7 2 T 5
= 2,0 2 5 I3 13 2 4 T I
Moyenne
S 1,306 1,39 1,47 1,50 1,39 1,30 1,35 1,24 112
b |

légere augmentation de l'allongement des novaux. On peut donc compa-

rer la taille des noyaux des différentes générations spermatogoniales en
a-+b

étudiant les variations du diamétre moyen , estimation plus précise

que celle du volume nucléaire, car la 3¢ dimension du noyau étant incon-
nte, l'erreur commise sur le volume nucléaire est importante (RATHER,
1951 ; MICKLEWRIGHT et autres, 1953).

20 Evolution des spermatogonies au cours du evele de Dépithélium
séminifére.

a) Définition des populations spermatogoniales. — On rencontre
exclusivement des spermatogonies A au stade 1. I,a population de sper-
matogonies, 4 ce stade, est homogéne comme on peut le constater par
I'examen du tablean X et de la figure 21, et le démontrer par le calcul
statistique : /* = 5,48 ;v = 8 ; P = 0,70.

Nous somnies donc en présence d'une seule génération de sperma-
togonies et c’est précisément la premiére génération : la génération de
base. En effet, le calcul du nombre moyen de spermatogonies dans une
section transversale de tube séminifére montre (tableau IX) quele nombre
de base de spermatogonies A est 2,3 et qu’on le rencontre aux stades 3, 6,
7, 8 et 1.

Une premiére division se produit au stade 2 ; on remarque en effet,
a ce stade, un certain nombre de figures de divisions spermatogoniales
qui se traduisent sur la population de novaux spermatogoniaux par une
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TaBLEAU IX

Variations du nombre moyen corrigé de spermatogonies par section trans-
versale de tube séminifére de 10 . d’épaisseur (ORTAVANT, 1954 a).

Nombre de spermatogonies par coupe de tube séminifére Nombre
Stade B Nombre
‘ N . . . de tubes
Spermatogonies A Spermatogonies B
i 2,3 + 0,2 68
- N 3,9 4+ 0,3 22
TP 54 + 0,3 67
Bovoon e s 0,6 4. 0,4 31
2,3 £ 0,2 52 £ 04 41
2,2 4 0,2 7,8 4 0,5 43
2,4 £ 0,2 10,9 & 0,4 33
2,1 + 0,2 20,5 &+ 0,8 47
2,3 4+ 0,2 37,1 + L4 (Spe) 68
stade [gon[cs A]
o —— " 3 " "
......... ” 5 i In
—— - 14 7 o B
_____ " 8 ” B
a4 ro [Spcrmatocytcs]
50 -
[J]
9]
[
L
2
va
'0)
25 A
T T T T
S 6 8 10 M

F16. 21. — Variations du diamétre nucléaire des spermatogonies.
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Frvéquence du diamétre moyen des sections transversales des noyaux de
spermatogonies (A, In, B) aux diffévents stades
du cycle de Uépithélium séminifére (ORTAVANT, 1954 a).

Diamétre nucléaire

|

Fréquence des novaux au stade

moyen (1) 1 2 3 4 5 6 7 8 1
@ @@ A+ )| ® | B | B Gpo
-3 § 0% T I ‘
11,3700, v vvvvnnn 2
10,8-10,5 v cuvnn.. 6 |
10,4°10,0 v vvevnn 6 3 1 |
959-9,6 vt 16 7 2 ‘ 1
0,501 ¢ v veviine 23 11 11 5 2
0,0-8,7 v 16 13 17 22 3 11 2
8,6-8,2.......... 8 15 27 16 11 24 2 5
By I-7,7 et 7 8 23 37 32 26 4 11
O T3 e 3 1r 14 29 31 34 21
7,2-6,8 ... 2 4 10 37 27 17 46 5
6,7-0,3 e vvvnnnis 3 14 10 24 47 14
6,2-5,8 . ...l 2 13 3 8 19 48
LTS 1T S 1 3 2 5 18
55340 s 7
———_ stade 2 [gomcs Al
- " 4 " A +ln
——— v 6 ” B
o
]
[=
D]
o)
(o8
Y
C
(%

25

Tre. 22. — Variations du diamétre nucléaire des spermatogonies.
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augmentation de la fréquence des noyaux & petit diamétre (tableau X,
fig. 22).

Ces noyaux de plus petite taille ne peuvent provenir que de la divi-
sion des spermatogonies A du stade 1. I,enombre moyendespermatogonies
A s’est d’ailleurs légérement accru sans atteindre le double du nombre de
base du stade 1 (tableau IX).

Cette division spermatogoniale donne naissance a une deuxiéme
génération de spermatogonies A qui se caractérise au stade 3 par 'obten-
tion d'une nouvelle population nucléaire homogene (tableau X) : /* = 5,50;
v = 8; P = 0,70). Le nombre moyen de spermatogonies a ce stade est
approximativement le double du nombre de base.

Au stade 4, on obtient 4 nouveau une population nucléaire hétérogéne
(tableau X : 4> = 16,6 ; v = 0 ; P = 0,01), et des figures de divisions
spermatogoniales sont visibles dans les tubes séminiféres a ce stade. Ces
divisions affectent la deuxiéme génération de spermatogonies A, carac-
térisée au stade 3 (fig. 22 et 24).

Or, au stade 5, on remarque la présence de deux catégories distinctes
de spermatogonies : des spermatogonies A et des spermatogonies intermé-
diaires évoluant vers le type B. Ces deux populations de spermatogonies
sont l'une et l'autre homogeénes : elles représentent donc le produit des
divisions que nous avous observées au stade 4. Mais, le nombre total de
spermatogonies (tableau IX) a ce stade, au lieu d’étre le double de celui
compté au stade 3, n’est égal qu'aux 3/2 de celui-ci : 1/2 représente les
spermatogonies A et 2/2 les spermatogonies intermédiaires. Pour expli-
quer ce fait, on est obligé d’admettre que la 1/2 seulement des spermato-
gonies A du stade 3 se sont divisées pour donner naissance aux sperma-
togonies intermédiaires, alors que l'autre moitié est restée au repos et
counstitue le stock de spermatogonies A que l'on trouve au stade 5. Le
diameétre nucléaire moven de ces derniéres n’est d’ailleurs pas significa-
tivement différent de celui des spermatogonies A du stade 3, alors que
celui des spermatogonies intermédiaires est nettement inférieur (tableau
XI).

Au stade 6, les spermatogonies B provenant de la transformation
des spermatogonies intermédiaires, se divisent a leur tour. Cette division
est mise en évidence par les mémes techniques que les précédentes. On
obtient ainsi la quatriéme génération de spermatogonies rencontrées au
stade 4.

Les cellules de cette génération se divisent 4 la fin du stade 7 et au
début du stade 8 pour donner naissance a la cinquiéme et derniére géné-
ration de spermatogonies trouvées a la périphérie des sections transver-
sales des tubes séminiféres au stade 8. Enfin, au début du stade 1, la der-
niére division spermatogoniale permet d’obtenir une nouvelle génération
de spermatocytes primaires (tableaux IX et X).
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Ces derniéres divisions sont caractérisées par la synchronisation des
figures mitotiques, presque toutes les cellules se divisant en méme temps.
Il en résulte la formation de « groupes homogeénes de cellules isogéniques »
(CLERMONT, 1954) : tous les spermatocytes de premier ordre d’'une méme
génération se trouvent au méme stade. Cette synchronisation n’existe
pas pour les trois premiéres divisions, I'homogénéité des noyaux d’une
méme génération n'est alors réalisée que lorsque ceux-ci ont terminé
leur croissance (stades 1, 3, 5).

TaBrrav XI

Variations du diamétve nucléaive moyen (n) des spermatogonies au cours
du cycle spermatogénétique.

Stade 1 2 3 4 5 6 7 8 I
Spermatogonies A. ... .. 9,2 8,5 8,1 8,4 8,4 8,4 8,8 0,2
+ o,10| 4 o,12] 4- o,T0 4+ o,12| 4 o,10| + o,10| 4+ 0,12 | 4 0,10
A+ In.ooeenoie., 7,9
+ 0,13
InmouB............... 755 755 6,9 6,8
-+ 0,07 | 4+ 0,07! £ 0,00| -= 0,05
Spermatocytes......... 6,0
=+ 0,05

b) Evolution de la taille nucléaire des spermatogonies au cours de la
spermatogenése. — I.’étude de 'évolution des tailles nucléaires des sper-
matogonies fournit quelques précisions supplémentaires. Du stade 3 au
stade 7 on constate que la taille des novaux des spermatogonies A ne
varie pas : nous sommes donc en présence de cellules a I'état de repos, de
« cellules dormantes » (CLERMONT et I,EBLOND, 1953), puis, aux stades 8
et 1, la taille de ces noyaux augmente brusquement (tableau XI), prépa-
ration a la caryocinése. Par suite des divisions successives, la taille movenne
des noyaux des spermatogonies va constamment en diminuant jusqu’au
jeune spermatocyte au stade préleptoténe, ce qui indique clairement le
sens de I'évolution de la cellule-mére aux cellules-filles. Il est a remarquer
qu’aprés chaque division le noyau des cellules-filles subit une légére crois-
sance, définie par un coeflicient de croissance, qui lui permet d’acquérir
un volume supérieur 4 la moitié du volume nucléaire de la cellule-mére ;
mais cette croissance est insuffisante pour permettre au noyau d’attein-
dre le volume initial (tableau XII).

Le coefficient de croissance des noyaux-fils est en moyenne égal A
1,54. Ce chiffre est peu différent, bien que légérement supérieur au coefhi-
cient théorique indiqué par RooseN-RUNGE et BARLOW (1953) pour la
cellule spermatogoniale humaine : \’/5, c’est-a-dire 1,41. Il est également
trés voisin de celui observé par SCHREIBER (I1949) sur les spermatogonies
de Serpent.
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Cette croissance nucléaire des spermatogonies aprés chaque division
est tres inférieure a celle subie par les spermatocytes primaires, puisque
le volume final des noyaux de ces cellules est égal A plus de trois fois celui
des noyaux des jeunes spermatocytes. Par contre, on ne constate évidem-
ment aucune croissance des noyaux aprés chacune des deux divisions de
maturation des spermatocytes : le volume nucléaire des cellules-filles est
trés voisin de la moitié du volume nucléaire de la cellule-meére.,

TaBreau XII

Volume nucléaire moyen des différentes générations de spermatogonies (spg)
des spermatocytes (spc) et des spermatides (spt).

' Spe I
Génération 1re 2¢ 3@ 4¢ 53¢ | Jeunes| findela Spe Spt
cellulaire Spg Spg | Spg | Spg Spg | Spe 1 crois- II P
sance
Volume nucléaire
moyen u3 ........| 443 310 238 195 175 122 423 198 97
Coefficient de crois-
SATICE oot vn s 1,40 1,53 1,63 1,78 1,38 3,50 0,95 0,99
Nombre de données..| or 111 238 08 156 92 25 24 25

C. — DISCUSSION

Les résultats que nous venons d’exposer permettent de nous faire
une opinion sur le mode de renouvellement des spermatogonies et 1'ori-
gine du cycle spermatogénétique chez le Bélier.

Ils ne confirment pas la théorie de STROGANOVA (1952) et de EsDA-
NIAN (1953) postulant que les spermatogonies prennent naissance a partir
des débris cellulaires, résidus de la spermiogenése. DALED (1951), puis
Daotsr et CLERMONT (1955) ont suivi I'évolution des « corps résiduels »
chargés d’acide ribonucléique qui sont éliminés en fin de spermiogenése.
La fraction de ceux-ci, non entrainée dans la lumiére du tube séminifére,
s’enfonce jusqu'au niveau des noyaux de Sertoli. La, les corps résiduels
se vacuolisent et semblent étre résorbés au contact des noyaux de Ser-
toli. Mais a aucun moment DALED ne parle de I'apparition de 'acide
désoxyribonucléique au sein de ces gouttes d’acide ribonucléique pour
donner naissance a des spermatogonies. Nous avons bien observé, comme
STROGANOVA et comme ESDANIAN des gouttes protoplasmiques oi1 I'acide
désoxyribonucléique apparait diffus, ou en gouttelettes denses, surtout
aux stades 3 et 4, mais cela coincidait toujours avec des figures de dégé-
nérescence de spermatogonies ou de spermatocytes de premier ordre au
stade zygoténe. D’ailleurs, ni STrROGANOVA, ni ESDANIAN n’ont observé
la phase finale de transformation de ces gouttes avec noyau central en
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spermatogonies. De plus, ils ne donnent aucun chiffre pour montrer que
le nombre de cellules néoformées correspond au nombre des spermatogo-
nies trouvées aux différents stades de la spermatogenése.

Ia théorie des « mitoses bivalentes » de ROLSHOVEN (194I-1945-195I)
est viciée, ainsi que l'ont fait remarquer CLERMONT et LLEBLOND (1953),
par la classification comme spermatogonies, de cellules qui sont, en réalité,
de jeunes spermatocytes se trouvant encore le long de la membrane. La
seule division produisant deux cellules-filles différentes est la premiére
division spermatogoniale donnant naissance a une spermatogonie A « dor-
mante » et 4 une autre spermatogonie A qui se divise peu aprés. Encore
est-il impossible, du moins morphologiquement, de distinguer ces deux
cellules.

Nos résultats permettent au contraire de généraliser au Bélier la
théorie du « renouvellement de la cellule-souche » de CLERMONT et I&-
BLOND (1953). Il v a apparition périodique d’une cellule-souche qui se
sépare dés le stade 4 des autres spermatogonies produisant des sperma-
tocytes aprés 4 divisions mitotiques. Cette spermatogonie ne subit
pas de mitose jusqu'au stade 1 suivant ol elle fonctionne comme
cellule-souche pour la série des divisions successives qui permettront
d’obtenir une nouvelle génération de spermatocytes de premier ordre
(fig. 34).

On constate aisément que, chez le Bélier, la spermatogounie souche se
détache des autres spermatogonies dés la premiére mitose et non aprés
la deuxiéme, comme chez le Rat ou le Hamster (CLERMONT et ILEBLOND,
1953 ; CLERMONT, 1954). Ceci entraine la production de 16 spermatocytes
de premier ordre au lieu de 24 : l'efficacité de la spermatogenése est donc
plus faible chez le Bélier que chez le Rat ou le Hamster. Il existe cepen-
dant des espéces ot 'efficacité est encore plus réduite puisque, chez le
Singe, une cellule souche produit seulement 4 spermatocytes (CLERMONT
et I,LEBLOND, 1053). ‘

Mais, aussi bien chez le Bélier que chez le Rat, l'origine du cycle
spermatogénétique est beaucoup plus éloignée qu'on ne 'admettait jus-
qu’a présent {(ROOSEN-RUNGE et GIESEL, 1950). Il faut reconnaitre cepen-
dant que SCHOENFELD (IQ0I) avait approché de tres prés cette origine.
Il admettait en effet que la cellule-souche prenait naissance au stade 5
alors que nous trouvons qu’elle est formée dés le stade 2. En outre les sper-
matozoides issus de cette cellule-souche ne sont éliminés dans la lumiére
des tubes séminiféres qu’aprés le déroulement de 5 cycles successifs de
I’épithélium séminifére.
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IIl. — LES AUTRES ELEMENTS CELLULAIRES
DU CYCLE SPERMATOGENETIQUE

Nous avons déterminé 'origine du cycle spermatogénétique et I'évo-
lution des différentes générations de spermatogonies au cours de ce cycle.
Il est important de suivre également les transformations des autres cel-
lules germinales jusqu’a la fin du cycle spermatogénétique, c’est-a-dire
jusqu’a I’élimination des spermatozoides dans la lumiére des tubes sémi-
niféres. Les modifications subies par ces cellules ne sont pas indépendantes
les unes des autres, mais elles sont étroitement lies et servent a définir
les différents stades du cycle de I'épithélium séminifére.

A. — LES SPERMATOCYTES

1o Les spermatocytes de 1¢r ordre.

Les spermatocytes de 1T ordre, produits de la division de la ze géné-
ration de spermatogonies de type B, représentent les cellules germinales
qui subissent la division méiotique.

Immédiatement aprés leur naissance, les noyaux des spermatocytes
présentent une grande ressemblance avec les noyaux des cellules méres,
aussi ont-ils été souvent confondus avec les spermatogonies du type B
(Voxn EBNER, 1888 ; LENHOSSEK, 1898; ALLEN, 1918). ROOSEN-RUNGE
et GIESEL (1050) les ont qualifiés de « prespermatocytes », mais comme
le fait remarquer CLERMONT (1953), il est préférable de ne donner qu'un
seul nom a des cellules appartenant 4 une méme génération.

I évolution des spermatocytes a été bien décrite chez le Rat par
LeENHOSSEX (1898), REGAUD (1901-1909g), DUESBERG (I1908), VAN Hoor
(1912), ALLEN (1018), et par tous ceux qui se sont intéressés a l'aspect
cytogénétique, domaine extrémement vaste que nous n’aborderons pas
ici. Les spermatocytes de Taureau déja décrits par SCHOENFELD (1G0I)
ont été étudiés a nouveau par KNUDSEN (1954). Par contre les spermato-
cytes de Bélier ont été peu observés : seul SCHOENFELD s’y référe de temps
a autre dans son travail sur le Taureau,

Dans notre étude sur la spermatogenése du Bélier, nous avons cons-
taté, qu'a leur naissance (stade 1 ducycle de I'épithélium séminifére), les
noyaux des spermatocytes primaires présentent des scutelles de chroma-
tine réparties sous la membrane nucléaire ce qui, en dehors de leur taille
plus petite, les rend trés semblables aux spermatogonies B. C'est ce stade
nucléaire que nous nommerons stade préleptoténe. Cependant, dés la fin
du stade 1 du cycle de I'épithélium séminifére, de fins filaments de chro-
matine apparaissent dans les noyaux des spermatocytes primaires et, au
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cours des stades 2 et 3 les chromosomes se rassemblent dans une partie
du noyau en un véritable « bouquet » donnant 'impression que le reste
du novau est vide. Nous trouvons donc des noyaux au stade leptoténe
au cours de cette fraction du cycle de I'épithélium séminifére. De la fin
du stade 3 jusqu’au stade 5 les chromosomes s’associent 2 a 2, caractéri-
sant ainsi le stade zygoténe. A ce moment, les chromosomes se fissurent
et semblent, de ce fait, plus épais définissant des noyaux au stade pachy-
téne qui persistent jusqu'au début du cycle de I'épithélium séminifére
suivant, puis font place a des noyvaux au stade diploténe. Ia prophase
méiotique se termine alors a la fin du stade 3, puisque, par définition,
la métaphase méiotique sert de critére pour déterminer le début du
stade 4.

20 Les spermatocytes du 2¢ ordre.

Les spermatocytes de 2¢ ordre, qui résultent de la division des sper-
matocytes de 1¢ ordre, furent découverts par VoN EBNER (1888) d’oit
le nom de « cellules de Vox EBNER « qui leur fut attribué par un certain
nombre d’histologistes. Chez le Bélier, le noyau des spermatocytes de 2¢
ordre est rond ; son volume (200 43 )est exactement la moitié de celui des
spermatocytes de 1¢ ordre, et, aprés fixation, il montre un certain nombre
de « caillots » hétérochromatiques (5 a 0), réunis par un réseau assez ldche
de filaments chromatiques. Trés rapidement ces noyaux vont se diviser
et donner naissance aux spermatides,

I évolution des spermatocytes de Bélier est ainsi trés semblable a
celle des spermatocytes de Rat. Alors que la durée de vie des spermatocytes
de 2¢ ordre représente 3 a 4 p. 100 du cycle de Uépithélium séminifére, soit
environ 0,0 p. 100 du cycle spermatogénétique, celle des spermatocytes
de 1¢T ordre est extrémement longue et demande environ 1,5 cycles de
I'épithélium séminifére, soit plus de 30 p. 100 du cycle spermatogénétique.
Aiunsi, dans tous les stades du cycle de 1'épithélium séminifére antérieurs
au stade 4, on rencontrera deux générations de spermatocytes de 1T ordre,
alors que les stades postérieurs seront caractérisés par la présence d'une
seule génération de spermatocytes de 16T ordre, puisque 'autre génération,
la plus agée, a subi les divisions de maturation pour donner naissance aux
spermatides.

B. — LES SPERMATIDES
10 Historique.

Les spermatides sont donc les cellules résultant de la 2¢ division de
maturation des spermatocytes. Leurs structures nucléaires et cytoplas-
miques subissent un ensemble de transformations appelées spermiogenése.
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I évolution des spermatides a retenu beaucoup plus I'attention des
chercheurs que ne 'avait fait celle des spermatogonies. Des revues sur
cette question ont été faites récemment par GrREssoN (19571) et par CLER-
MONT (1953) d'une facon extrémement compléte. Cest la raison pour
laquelle nous limiterons notre étude & certains aspects de la spermio-
genese.

a) Le noyau des spermatides. — I.,’étude de I'évolution du noyau des
spermatides présente un grand intérét, non seulement pour fixer 'origine
des anomalies dans les tétes des spermatozoides éjaculés, mais aussi,
comme nous le verrons plus loin, pour déterminer certaines constantes
d’activité spermatogénétique du testicule. Cependant cette étude n’a été
effectuée d’une fagon systématique que par quelques auteurs. Ainsi DUES-
BERG (1908), LEBLOND et CLERMONT (1952), et surtout Daoust et CLER-
MONT (1955) ont bien analysé I'évolution du noyau des spermatides de
Rat. Ces derniers auteurs ont trouvé en particulier une augmentation
de coloration de l'acide désoxyribonucléique lorsque les noyaux des
spermatides s’allongent. KHAN VAN KIEN et SENTEIN (I1947) avaient
aussi constaté un changement de coloration des noyaux de spermatides
de Rat a l'aide de fluorones. Ainsi, chez le Rat, outre le changement mor-
phologique subi par le noyau des spermatides il existe également une
modification de la constitution de celui-ci.

I examen du noyau des spermatides de Bélier a été peu abordé : on
trouve quelques renseignements dans le travail de GRESSON et ZLOTNIK
(1945), encore sont-ils fragmentaires,

b) Les constituants cytoplasmiques des spermatides. — C’est surtout
Iévolution des constituants cytoplasmiques qui a provoqué les recherches
les plus importantes ; de trés nombreux travaux ont été publiés sur cette
question.

%) Définition des termes uttlisés : Tes termes définissant un certain
nombre de constituants cytoplasmiques des spermatides ont été utilisés
difféeremment par divers auteurs. Il en est résulté une grande confusion.
Il est donc nécessaire de préciser, sans ambiguité, les termes qui seront
utilisés dans cet exposé ; LEBLOND et CLERMONT (1952), CERMONT (1953)
ont déja établi un dictionnaire sur la spermiogenése. Afin de ne pas ajou-
ter a la confusion déja existante nous conservons en grande partie les
définitions qu’ils ont données.

L’appareil de Golgi des jeunes spermatides est un complexe cytoplas-
mique situé prés du noyau et constitué par des structures périphé-
riques « les dictyosomes » groupés autour du centrosome réalisant ainsi
un corps connu sous le nom d’idiosome (GrassE, CArRASsO et FAVARD,
1955 a).

L’idiosome se présente sous forme d’'une sphére renfermant les granules
proacrosomiques et acrosomiques. Il se colore a 'acide periodique-Schifi.
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Les dictyosomes se composent de 2 substances caractéristiques :
I'une chromophile, l'autre chromophobe aprés action de I'acide osmique.

Le granule acrosomique est un corpuscule unique contenu dans l'idio-
some et déposé sur le noyau de la jeune spermatide. It résulte de la fusion
des granules proacrosomiques des trés jeunes spermatides et donne I'acro-
some des spermatozoides mars.

Le capuchon céphalique est constitué par la mince membrane pre-
nant naissance a partir du granule acrosomique et s’étendant sur la par-
tie antérieure de la téte du spermatozoide. I ensemble de l'acrosome
et du capuchon céphalique constitue le systéme acrosomique du spermato-
zoide.

Le veste de Golgi est constitué par le surplus de I'appareil de Golgi
aprés dépot du granule acrosomique sut le noyau de la spermatide.

Les centrioles sont de petits granules dans le cytoplasme des jeunes
spermatides situés d’abord dans I'appareil de Golgi, puis, aprés migration
au pole opposé au granule acrosomique, donnant naissance au flagelle.

I/ensemble des centrioles et de leurs dérivés constitue ['appareil
centriolaive.

Le tube caudal ou manchette est une membrane cytoplasmique for-
mant une gouttiére fermée autour de la partie postérieure du novau et
du flagelle.

Enfin, la gouttelette cyvtoplasmique de la piéce intermédiaire est un
reste cytoplasmique attaché dans la région du cou des spermatozoides
testiculaires.

P

2) Bref lListorique de nos connaissances sur I'évolution des constituants
cytoplasmiques des spermatides : MERKEL (1874) fut le premier & décrire
I'idiosome de la spermatide du Rat. Il pensa que cette structure donnait
naissance au granule acrosomique mais que le capuchon céphalique pro-
venait d'une transformation de la membrane nucléaire ; hypothése émise
également par RENsoN (1882). C’est & Browx (1883) que revint le mérite
de montrer que le capuchon céphalique provenait de 'idiosome dans le-
quel BENDA (1801) crut reconnaitre l'existence d’une vacuole qu'il nom-
ma « archoplasm ». Ie terme d’acrosonte apparait pour la premiére fois
dans le travail de LENHOSSEK (18g8) sur le Rat et le Cobaye, et celui
d'idiozome, transformé plus tard en idiosome (REGAUD, 1901), dans l'ana-
lyse de la spermiogenése du Cobaye effectuée par MEvES (1899). Cet au-
teur décrivit en outre la formation du tube caudal et celle de la piéce inter-
médiaire. Un travail comparable a celui de MevES fut réalisé par DUES-
BERG (1908) chez le Rat, travail dans lequel se trouve bien analysée 'évo-
lution des centrioles. PAPANICOLAOU et STOCKARD (1918) montrent I'exis-
tence de deux zones dans I'acrosome du spermatozoide de Cobaye et, ala
méme épogque, GATENBY et WOODGER (1920) pensent qu’une partie de l'idi-
osome contribue a la formation de la gouttelette cytoplasmique. Dans une
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étude comparée de la spermiogenése chez la Souris, le Rat, le Hamster, le
Verrat, le Bélier, le Chien, le Chat, le Iapin et le Taureau, GRESSON (1942),
GRESSON et ZLOTNIK (1945, 1948), ont retrouvé l'existence des deux zones
dans l'acrosome du spermatozoide de Lapin et I'intervention du matériel
de Golgi dans la constitution de la gouttelette cytoplasmique de la piéce
intermédiaire.

Jusqu’alors la spermiogenese avait été étudiée a I'aide des techniques
histologiques classiques : coloration 4 Thématoxyline, imprégnation
argentique, etc. A partir de 1946, trois techniques nouvelles vont per-
mettre la réalisation de progres rapides : coloration a l'acide periodique-
Schiff, examen au microscope électronique, examen de matériel vivant
au microscope 4 contraste de phase.

Le microscope électronique a permis & WATSON (1952) de mettre en
évidence, dans l'idiosome des Mammiféres, une structure lamellaire en-
tourant une partie interne contenant de petits granules et & GrRASSE,
CarAsso et FAVARD (19355a) de découvrir, en outre, de nombreuses vésicules
dans les dictyosomes des spermatides de Grenouille. CLERMONT, LLEBLOND
et EINBERG (1955) ont constaté que la zone centrale du granule acroso-
mique est constituée par un corps sphérique dense, tandis que la zone
externe, moins dense, est en continuité avec le capuchon céphalique. Ces
derniers auteurs ont pu aussi prouver que la membrane de 'appareil acro-
somique était distincte de la membrane nucléaire. CHALLICE (1953) a
suivi, chez la Souris et le Hamster, la formation de 'appareil locomoteur
et montré la complexité de celui-ci par I'apparition successive d’un cer-
tain nombre de fibrilles. I.observation de WISLOCKI (1949) constatant
Uexistence de matériel colorable au réactif de Schiff aprés oxydation
a l'acide periodique dans l'acrosome des spermatides de Cerf, a servi de
base aux études de LEBLOND (1950), LEBLOND et CLERMONT (1952 a),
CLERMONT (1953), CLERMONT (1954), CLERMONT et LEBLOND (1955) sur
la spermiogenése du Rat, du Hamster, du Cobaye, du Bélier, du Singe et
de YHomme. Ces auteurs, en suivant le développement du systéme acro-
somique chez ces différentes espéces, ont montré que le systéme acroso-
mique des spermatozoides de la plupart des espéces étudiées est composé
de l'acrosome et de la coiffe céphalique ; chez les Primates, cependant,
seule, la coiffe céphalique subsiste dans le spermatozoide mir. I,’évolution
du systéme acrosomique leur a permis en outre de définir avec précision
les différents stades du cycle de U'épithélium séminifére. I,a coloration
du systéme acrosomique a l'aide de la réaction acide periodique-Schiff
dénote I'existence de glycoprotéides. CLERMONT, GLEGG et LEBLOND (1955)
ont effectivement isolé par chromatographie d’hydrolysat d’acrosomes de
spermatozoides de Cobaye, du galactose, du mannose, du fucose et de
1'hexosamine.

Enfin, 'examen de matériel frais au microscope a contraste de phase
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a permis & PRICE, JONES et SMITH (1946), OETTLE (1948), GRESSON (1950),
AUsTIN et SAPSTORD (195I) de reconnaitre la plupart des structures qui
avaient été décrites auparavant sur du matériel fixé. On ne peut done
prétendre qu’il s’agit d’artefacts.

En résumé, ce bref apercu historique nous a montré que la spermio-
genése des Mammiféres est un phénomeéne extrémement complexe. Actuel-
lement on peut affirmer que la formation du systéme acrosomique est a
peu prés connte et peut étre ainsi résumée : prenant naissance dans I'idio-
some, 2 ou 3 granules proacrosomiques se fusionnent pour former un
granule acrosomique qui, déposé sur le noyau, fournit a la fois I'acrosome
et la coiffe céphalique. Des deux centrioles qui ont migré a la partie pos-
térieure du noyan, I'un va rester prés du noyau tandis que I'autre se trans-
formant en un anneau glisse le long duflagelle. Ce flagelle, qui prend nais-
sance 4 partir des centrioles, est constitué par de nombreuses fibrilles
s’épanouissant en une sorte de brosse a U'extrémité. Les mitochrondries
de la spermatide se rassemblent autour du filament axial en une spirale
double et contribuent a la formation de la piéce intermédiaire. Enfin,
une partie du matériel de Golgi, aprés migration au voisinage du pole
postérieur du noyau se trouve insérée dans le reste cytoplasmique apres
écoulement du cytoplasme des spermatides. Cet ensemble constitue la
gouttelette cytoplasmique de la piece intermédiaire lors de la maturation
épididymaire des spermatozoides.

Chez le Bélier, les principaux travaux sur la spermiogenese sont ceux
de GrEsSON et ZLOTNIK (1945), CLERMONT (1953), ORTAVANT (I054),
CLERMONT et LEBLOND (1955) dans lesquels 'évolution de l'appareil
acrosomique a surtout été envisagée. Nous nous attacherons donc dans
cette étude A préciser I'évolution des différents constituants cytoplas-
miques de la spermatide, en situant chaque fois la transformation dans un
stade du cycle de Uépithélium séminifére.

20 La spermiogenése chez le Bélier. Résultats personnels.

a) Evolution du noyau des spermatides au cours de la spermiogenése
(fig. 27). — Le noyau fixé de la jeune spermatide renferme 5 ou 6 gros
« caillots» d’hétérochromatine reliés par un réseau de fins filaments chro-
matiques et sur le trajet desquels on peut voir de petits granules hétéro-
chormatiques. Ce noyau ressemble ainsi beaucoup a celui du spermatocyte
de 2¢ ordre. On pourrait ainsi facilement les confondre s’il n’existait
une différence de taille importante. Le volume du noyau des sperma-
tocytes de deuxiéme ordre est en effet le double du volume du noyau
des spermatides. Diamétre moyen  Volume moyen

(1) 3

£ 0,04 198 + 4

Spermatocytes de 28 ordre.......... 3 £
.7 = o,02 97 &= 2

7
Spermatides....... ... ..o 5
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Au stade 6 du cycle de 1'épithélium séminifére le réseau et les fins
corpusciles chromatiques se résolvent en une fine poussiére homogéne
dans laquelle reposent 3 a 4 gros « caillots » hétérochromatiques. Cet
aspect se conserve au cours du stade 7.

Au stade 8 et au stade 1 suivant, les fins granules chromatiques sem-
blent se dissoudre et disparaitre dans un suc nucléaire homogéne cepen-
dant que les « caillots » hétérochromatiques s’effritent.

g
16, 27, “volution du noyau des spermatides du Bélier (I'EULGEN). - - @ : spermatoevte . —
16, 27 Lvolut 1 yau des s tides du Bélier (I'EUVLGEN) I tocvte 1
b : spermatide (stade 5) @ noyau réticulé. - ¢ @ spermatide (stade 0) : vovau poussiéreux. — d-¢ :
spermatide (stade 8-1). — f: spermatide début du stade 2 — g-g; : spermatide (stade 3). —
h-hy @ spermatide rencontrée parfois au stade 4. — ¢ @ spermatozoide.

Au stade 2, la chromatine devient progressivement homogéne pei-
dant que le noyau s’allonge, s’aplatit dorso-ventralement et que 'inten-
sité de coloration nucléaire augmente. I.e novau prend ainsi progressive-
ment la forme d'une spatule dont la partie postérieure serait légérement
rétractée. Mais, des le stade 5, la forme spatulée devient réguliére et ne
subit presque plus de modifications jusqu’a l'expulsion des spermato-
zoides dans la lumiére du tube séminifére. Au cours de cet aplatissement
et de cet allongement du noyau, les molécules d’acides nucléiques semblent
s'orienter parallélement a laxe longitudinal de celui-ci, provoquant les
phénomenes de biréfringence constatés par RANDALL et FRIEDLANDER
(1950) et de diffraction aux rayons X (\WILKINS et RANDALL, 1953). T.a
téte des spermatozoides de Bélier deviendrait ainsi un véritable cristal
d’acide désoxyribonucléique (WILKINS et RANDALL, 1053). Iin réalité,
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tout récemmnient Grasst, CARASSO et T'AvARD (1955 b) ont montré dans
de maguifiques photographies au microscope électronique, que les chro-
mosomes s orientaient bien parallélement & Vaxe longitudinal du novau
dans la spermatide de 1'Escargot.

Ainsi, on constate 2 étapes nettement différentes dans 'évolution
du noyau des spermatides de Bélier. Au cours de la premiére, c’est-a-dire
jusqu’au stade 1 inclus, toutes les spermatides de la nouvelle génération
possédent des noyaux ronds ; au contraire, au cours de la deuxiéme partie
de la spermiogenése (stade 2-stade 8) toutes les spermatides possedent
des noyaux allongés ayant une forme trés voisine de celle des spermato-
zoides. Nous verrons, dans la suite, qu'on peut utiliser cette particularité
pour déterminer la quantité de spermatides présentes dans un testicule
et en déduire une méthode indirecte de calcul de durée du cycle spermato-
génétique.

b) Formationdusystéme acrosomique (fig. 28). — Austade 5, 'idiosoine
légerement coloré par l'acide periodique-Schiff est souvent éloigné du
novau. Puis, alors qu’il se rapproche du noyau et vient s’appliquer sur
celui-ci, 2 4 3 petits granules proacrosomiques colorables apparaissent
en lut.

Au stade 6, les granules proacrosomiques fusionnent en un seul gra-
nule acrosomique qui est déposé sur le novau. Ce dernier, d’ailleurs, donne
parfois I'impression de s’aplatir trés légérement a cet endroit alors que
de chaque c6té du granule acrosomique, un capuchon, appliqué sur la
membrane nucléaire, commence a se développer. Pendant ce temps une
structure granulaire fait saillie sur un c6té de l'idiosome (fig. 29).

Au stade 7 la structure granulaire et 'idiosonie formant le reste du
Golgi ont commencé leur migration dans le cytoplasme. Cet ensemble
présente fréquemment une forme en U dont Pouverture est dirigée vers
le noyau. Le capuchon céphalique s’accroit jusqu’a recouvrir 1/5 du noyau
et le granule acrosomique augmente de volunie et s'aplatit un peu.

Au stade 8 le reste du Golgi encore entier se fragmente (la structure
granulaire se séparant du reste de 'idiosome), et il n’est pas rare de ren-
contrer 2 ou 3 granules dont la migration semble plus lente, abandonnée
par le reste de Golgi. I.e capuchon s’est encore accru et recouvre environ
1/3 du noyau.

Au stade 1, la majeure partie du reste de Golgi est arrivée au pole
postérieur du noyau et une fraction en forme de gouttelette est alors
visible 4 Vorigine du filament axial. I.e capuchon céphalique recouvre
plus de la 1/2 du noyau (fig. 30).

Au stade 2, par suite de l'allongement et de 'aplatissement du noyau,
le granule acrosomique prend la forme d’'un coin tres allongé. De plus, le
noyau étant légérement incurvé latéralement, le granule acrosomique
n’est pas dans le prolongement de celui-ci. Le capuchon céphalique épouse
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FiG, 28. — Formation et ¢volution de Iappareil acrosomique du spermatozoide du hélier (I, AL Sy, —
a-d : formation du granule acrosomique par fusion des granules proacrosomniques contenus dans
Iidiosome (stades 5-7). — e-h : formation de la coiffe eéphalique a partir du granule acrosomique.
Migration du reste de Golgi vers la partie postérieure du novau (stades 7-fin 1). — - : formation
du systéme acrosomique par aplatissement de acrosome sur la téte du sperimatozoide (stades 22.8).
Formation de la gouttelette evtoplasmique & partir du reste de Golgi. --- -0 : Elimination de
I’acrosome, puis de I coiffe céphalique au cours de la conservation des spermatozoides éjaculés.,
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16, 29— Dépot du granule ucrosomicue sur le noyan des spermatides (stade 6) (X 1150).

116, 30. — Formation de la cotffe céphalique (stade 1) (% 1150).
Fie. 31. — Allongement du systéme acrosomiqgue (stade 2) (% 1150).

116, 32. — Allongement de I'acrosonie en forme de coin (stade 3) (X tizo).
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toujours la forme du noyau, il a donc subi les mémes modifications de
forme que celui-ci ; de plus il recouvre les 2/3 du noyau (fig. 31).

Au stade 3 le capuchon céphalique présente un renflement a la partie
postérieure ; ce renflement fut déja observé par CLERMONT (1953) et CLER-
MONT et LLEBLOND (1955), mais ces auteurs n’ont pas su lexpliquer.
Nous pensons qu’il est en rapport avec la formation de la manchette.
Le granule acrosomique commence a s’aplatir sur le capuchon céphalique
(fig. 32).

Au stade 4, le renflement postérieur du capuchon céphalique dispa-
rait, disparition qui semble liée au glissement du cytoplasme sur la partie
postérieure du noyau. Dans les stades suivants : 5, 6, 7 et 8, le capuchon
céphalique ne subit pas de modification apparente autre qu'une diminu-
tion progressive de colorabilité par I'acide periodique-Schiff. Par contre le
granule acrosomique continue de s’étaler sur le capuchon céphalique.
Il forme ainsi un croissant sombre sur la partie antérieure de la téte du
spermatozoide, croissant dont les bords descendent presque jusqu'a mi-
hauteur du capuchon céphalique. On peut alors le qualifier d’acrosome ;
sa colorabilité diminue également. Aux stades 7 et 8 le corps cytoplas-
mique résiduel est expulsé dans la lumiere du tube, entrainant avec lui
le reste du Golgi, reste qui n’est pas intervenu dans la constitution ni du
systéme acrosomique, ni de la gouttelette cytoplasmique de la partie anté-
rieure de la piéce intermédiaire.

c) Evolution des autres constituants cytoplasmiques :

w) L’appareil centriolaive : comprenant les deux centrioles et le fila-
ment axial, il évolue rapidement au début de la spermiogenése. Les cen-
trioles migrent trés tot a la partie postérieure du noyau (stade 6), le fila-
ment axial semble prendre naissance au cours de cette migration. Au
début il est courbé a Vintérieur du cytoplasme mais, dés le stade 8, il fait
saillie hors du cytoplasme. Au stade 1, le centriole distal, qui a pris une
forme annulaire, migre le long du filament axial a une certaine distance
du noyau. Chez le Bélier le centriole proximal ne semble pas se diviser
bien que, dans certainus cas, on puisse apercevoir 2 granules dans le « cou»
des spermatozoides. GRESSON et ZLOTNIK (10945) avaient déja fait
cette observation ; clle fut confirmée par RANDALL et I'RIEDLANDER
(1950) qui, a l'aide du microscope é&lectronique, ne constatérent la pré-
sence que d'un seul centriole proximal sur le spermatozoide méme de
Bélier.

%) Les mitochondries qui, au début sont réparties dans le cytoplasme,
se rassemblent ensuite 4 la périphérie du tube caudal, oit elles sont parti-
culiérement visibles au stade 3. Puis, du stade 5 au stade 7, elles se grou-
pent autour du filament axial. Le groupement des mitochondries parti-
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culierement net au stade 8, s’effectue sous forme de spirale qu'on peut
mettre en évidence a I'aide du microscope a contraste de phase ou mieux
avec la technique de Gomori, pour la phosphatase acide.

v) Le tube caudal, d’origine cytoplasmique puisqu’il n’est pas coloré
par la réaction nucléale de T'eulgen, apparait trés bien au stade 2. Cepen-
dant on peut parfois apercevoir le début de sa formation dés la fin du
stade 1. On constate en effet dans la région postérieure du novau et dans
le cvtoplasme adjacent des préparations colorées 4 I'hématoxvline une
zone en forme de tube plus sombre que les autres régions du cvtoplasmie.
Ce tube semble s’insérer a la base du capuchon céphalique durant
les stades 2 et 3. DUESBERG (1908) avait déja émis cette opinion alors
que CLERMONT (1953) prétend que la ligne d’insertion du tube caudal est
située légerement en dessous du bord postérieur du capuchon céphalique.
Ce tube caudal s’allonge dans le corps cvtoplasmique plus loin que le cen-
triole distal. Il enrobe entre autres, les deux centrioles, la premiére partie
du filament axial, les mitochondries qui interviendront dans la formation
de la piéce intermédiaire et le corpuscule coloré & 1'acide periodique-Schiff
situé au début du filament axial qui constitue la majeure partie de la gout-
telette cytoplasmique de la piece intermédiaire du spermatozoide. Con-
trairement au noyau, ce tube n’est pas aplati latéralement.

Au stade 4 se produit un phénomeéne extrémement curieux : fowuf se
passe comme st le tube caudal glissait le long dela partie postérieure du noyau.
En effet celle-ci présente a ce stade un anneau dont la position est variable
mais qui tend a descendre a la partie inférieure. Cet anneau semble bien
représenter la ligne d’insertion du tube caudal. De plus, ala fin de cestade
et dans tous les stades ultérieurs, la région postérieure du noyau est plus
claire que la région antérieure, alors que précédemment, entourée par le
tube caudal, elle était beaucoup plus sombre dans les préparations colo-
rées 4 'hématoxyline. Cet anneau représente vraisemblablement 'anneau
nucléaire dont parlent avec abondance GRESSON ¢t ZLOTNICK (1Q45)
mais dont ces auteurs n’'ont pu déterminer ni l'origine ni la nature. Ce
glissement est sans doute consécutif a un écoulement général du cyto-
plasme. I,a membrane cytoplasmicque vient s’appliquer sur la partie posté-
rieure du noyau et entoure vraisemblablement entiérement celui-c
comme l'a montré CHALLICE (1953) sur la Souris.

Que devient alors le tube caudal? Disparait-il purement et simple-
ment comme lenvisageaient MEVES (189g), SCRUENFELD (190I), {DUES-
BERG (1g08) ou BrRaNCA (1024), ou bien constitue-t-il une des gaines cyto-
plasmiques qui entourent la piéce intermédiaire comme le pensaient
NiessinG (1897), LENHOSSEK (18g8), VAN MoOLLE (1906), GRESSON et
Z1LOTNICK (1945), CLERMONT (1953)? Il nous est impossible de répondre
d’une facon certaine a cette question. Il nous parait que la deuxiéme hyvpo-
theése est plus logique, mais nous n’avons pu la démontrer.
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En résumé, s’il existe quelques différences entre la spermiogenése
du Rat et celle du Bélier, notamment en ce qui concerne la forme finale

d e f g

Fi6. 33. — Evolution du tube caudul (fiématoxyline de Regaud). — a : migration du centriole distal
(stade 1). — b-c : formation u tube caudal a la partic postérieure du noyau et écoulement
du cytoplasme (stades 2-3). — d-¢ : ¢coulement du tube caudal le long de la partie postérieure
du noyau. Les mitochondries se sint groupées le long du filament axial (stades 4-3) — f-g : fin
de la formation du spermatozoide (stade 8).

de la téte des spermatides, nous trouvons une évolution paralléle des prin-
cipaux constituants. De plus, comme chez le Rat, la spermiogenése ne
s’accomplit entiérement que lorsque se déroulent environ 1,5 cycles de
I'épithélium séminifére.
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CONCLUSION A LA IT® PARTIE.

Nous connaissons maintenant la plupart des éléments du cycle sper-
matogénétique chez le Bélier, éléments que nous avons groupés dans le
tableau XIII.

Nos résultats montrent d’une fagon nette que, chez le Bélier comme
chez divers animaux de laboratoire (Rat, Hamster), les transformations
d’une certaine catégorie de cellules germinales s’effectuent toujours en
étroite corrélation avec celles des autres catégories de cellules germinales.
Il en résulte des associations cellulaires fixes, qui, par leur succession, cons-
tituent un cycle de U'épithélium séminifére dont les divers stades peuvent
étre définis en faisant appel 4 un certain nombre de grands phénomeénes
spermatogénétiques : divisions méiotiques, changement de forme des
noyaux de spermatides, libération des spermatozoides dans la lumiére
des tubes séminiféres. Nous avons pu ainsi déterminer 8 stades dont les
proportions relatives sont absolument constantes d’un Bélier a un autre,
mais différentes de celles constatées chez d’autres espéces comme le Rat.

Le mode de renouvellement des spermatogonies chez le Bélier est
trés voisin de celui décrit chez le Rat et le Hamster par CLERMONT et
LEBLOND (1953), CLERMONT (1954) sous le nom de « théorie du renouvel-
lement de la cellule-souche ». L,a premiére division spermatogoniale donne
naissance a deux cellules : 'une va se diviser 4 fois avant d’évoluer en
spermatocytes, tandis que 'autre servira de cellule-souche pour le cycle
spermatogénétique suivant ; chez le Rat et le Hamster, cependant, la sépa-
ration de la cellule-souche ne s’effectue qu'aprés la deuxiéme division
spermatogoniale. Cette étude nous a permis de déterminer d’une maniére
précise Uovigine du cycle spermatogénétique.

La spermiogenése est tout a fait comparable dans sa complexité a
celle des animaux de laboratoire (Rat et Hamster) bien que la forme finale
de la téte du spermatozoide soit différente.

On constate en outre que le cycle spermatogénétique exige pour
étre accompli entiérement le déroulement de 4,68 cycles de 1'épithélium
séminifére (fig. 34 et tableau XIV), les différentes générations sperma-
togoniales représentant 36 p. 100, I’évolution des spermatocytes primaires
32 p. 100 et la spermiogenése 30 p. 100 du cycle total.

Le phénomeéne le plus remarquable qui se dégage de cette étude est
Vextréme rigidité avec laquelle se déroule le cycle de I épithélium séminifeve :
fixité des associations cellulaires rencontrées, constance de leurs propor-
tions respectives. Pour que ceci puisse se réaliser il est nécessaire que
chaque processus simple du cycle spermatogénétique ait une durée cons-
tante, autrement dit que la durée totale du cycle soit elle-méme une cons-
tante. C’est ce que nous allons essayer de démontrer dans une deuxiéme
partie.
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Diagramme du Cycle

R. ORTAVANT

(I1L, 1959)

spermatogénétique chez le Bélier
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La ligne renforcée représente I'évolution d’une lignée spermatogénétique depuis ki spermatogonie
souche A, jusqu’a la libération des spermatozoides issus de celle-ci. L’évolution d’une telle lignée
s’accompagne du déroulement de prés de 5 cvcles de ['épithelium séminifére, chaque cvcle
coincidant avec une série de multiplications spermatogoniales. Les fréquences relatives des stades
du cycle de Pépithélium séminifére sont celles indiquées dans le tableau VI.



