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ACTIVITES ELECTRIQUES SPONTANEES
ET REACTIONS MOTRICES
AU COURS DES RYTHMES COMPORTEMENTAUX
DE LA COLONIE
DE VERETILLUM CYNOMORIUM PALL.
(CNIDAIRE PENNATULIDAE)

par Bernard Buisson (1)

Histologie et Biologie Tissulaire, Faculté des Sciences,
43, boulevard du 11 Novembre 1918, 69 - Villeurbanne (France)

SOMMAIRE

Une activité électrique spontanée est enregistrée a partir de la
masse commune de la Vérétille, principalement au cours de I'expansion
insérée dans les activités rythmiques comportementales. Les systémes de
transmission, I'un a facilitation interneurale et I’autre & “through conduc-
tion ", utilisés par ces signaux spontanés sont, ici, mis en évidence par
les stimulations lumineuse et électrique. De plus, il a été possible de
dégager, a certains moments des manifestations rythmiques du compor-
tement, des changements d’état au niveau des jonctions neuro-effectrices.

(1) Ce travail correspond & la troisiéme partie d’une thése de Doctorat
d’Etat, soutenue le 19 février 1971 devant Messieurs les Professeurs Pavans de
CEccatTty et WaAUTIER, de I'Université de Lyon, BrieN, Membre de I’Académie
Royale de Belgique, de I’Université de Bruxelles, et TARDENT, de 1’Université
de Ziirich. I1 a été effectué an sein de I’Equipe de Recherche Associée au
C.N.R.S. n° 183 (Directeur M. Pavans de CeccaTTYy) avec le concours du Labora-
toire Arago a4 Banyuls-sur-Mer (66 - France) et la collaboration technique de
Mm™e J. VILLENEUVE.
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INTRODUCTION

Le plus souvent la simple observation des Cnidaires 4 formes
polypes (coloniaux ou non) ne permet pas de déceler toutes leurs
manifestations comportementales. Il est alors nécessaire, par des
artifices techniques de dégager ou de provoquer des réactions. Ce
qui souvent conduit & découvrir leur origine.

L’enregistrement d’activités électriques spontanées, qui fait ses
preuves depuis une dizaine d’années chez les Cnidaires (voir dans
BuLLock et HORRIDGE, 1965), est de ce fait requise. L’investigation
met en évidence, dans une certaine mesure (2), centres d’initiation
et systtmes de conduction. Nous ajouterons qu’elle est également
4 méme de révéler des changements d’état.

Les stimulations lumineuse et électrique constituent non seule-
ment des compléments indispensables mais aussi des moyens impor-
tants pour apporter des solutions aux questions posées. Il est, de
plus, possible de trouver des propriétés intéressant particuliérement
le systétme nerveux, telles que compétence sensorielle et excitation
sélective.

Il convient, par ces procédés techniques, de dégager ce que
notre étude précédente des activités rythmiques comportementales
de Veretillum a suggéré et laissé sous silence (Buisson, 1971).

Chez Veretillum, montrant différentes postures, les activités
rythmiques comportementales correspondent, d’'une part a4 un
rythme de moyenne fréquence d’expansion (nocturne)-contraction
(diurne) voisin d'un rythme endogéne a corrélation externe (lumiére)
et d’autre part 4 un rythme de haute fréquence (ondes péristalti-
ques et pulsations de la masse commune).

En dehors de quelques indications sur la transmission des phé-
nomeénes observés, nous en déduisions surtout I’existence de centres
d’initiation localisés. Ceux-ci, dont les activités se succédent, évo-
quent des changements d’état caractéristiques des activités ryth-
miques (SOLLBERGER, 1965). C’est ce que suggeérent, notamment,
les polypes de Vérétilles collectivement excitables en expansion et
réagissant individuellement en turgescence.

C’est afin de ne pas ajouter une confusion supplémentaire avec
la fréquence des signaux électriques spontanés et la fréquence des

(2) Cependant, selon Homrringe (1968), on constate souvent l’absence de
signaux électriques au cours de la manifestation d’activités comportementales
évidentes.
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impulsions électriques utilisées, que nous allons désigner ici ces
rythmes en termes d’activités rythmiques comportementales de
contraction-expansion quotidienne et d’activités rythmiques com-
portementales d’ondes péristaltiques et de pulsations.

METHODES

Enregistrement de lactivité électrique spontanée (Fig. 1).

Les enregistrements sont effectués dans une cage de Faraday. Un
bruit de fond de I'ordre de 200 microvolts masque cependant les activités
électriques égales ou inférieures a cette amplitude.

Les appareils d’enregistrement sont un oscilloscope Tektronix 502 A
a double trace et un enregistreur «rapidgraph» Sefram sur bandes en
papier. L'étude se fait simultanément sur les deux appareils.

Le schéma (Fig. 1) indique 'organisation du circuit d’enregistrement.
Il ne comprend pas le second enregistreur (sur papier) qu’il suffit de
brancher en paralléle a I'entrée de I'oscilloscope.

Un changeur d’impédance, CI avec sa sonde SO, est intercalé entre
les électrodes et I’appareil. De plus le circuit comprend un générateur
d’impulsions calibrées (GEN) utilisé pour vérifier le fonctionnement du
montage.

Les électrodes d’enregistrement & succion sont constituées par des
tubes fins de polyéthyléne remplis d’eau de mer. La connexion est assurée
par un tube et une cuve contenant du chlorure de potassium (3M) gélifié
a l'agar-agar.

Les électrodes indifférentes sont soit des tubes de verre coudé, soit
des cathéters. Elles sont de toute facon remplies de CIK3M. Il y a de
plus deux demi-cellules au calomel. Ainsi il n’y a pas de jonction eau-
métal.

Stimulation lumineuse.

Le schéma (Fig. 2) concerne le dispositif utilisé pour la stimulation
lumineuse de Veretillum. L’installation comprend deux lampes indépen-
dantes placées a 15 cm du bac d’élevage. La premiére (1) permet la sti-
mulation latérale partielle ou totale et la seconde (2) I'illumination ver-
ticale totale.

Ces sources de lumiére sont connectées 4 un rhéostat branché sur le
secteur et elles peuvent étre mises sous une gamme de tension allant de
4,5 a 8,5 volts, de volt en volt. L’intensité lumineuse correspondante est
mesurée a l'aide du luxmeétre de Guerpillon et Cie. Le relevé est fait
aprés avoir immergé la cellule de I'appareil, enveloppée dans un sachet
en plastique, dans le bac d’eau de mer qui recoit la lumiére.

Pendant les expériences, la circulation permanente de I'eau de mer
assure la constance de la température (17-18°) des bacs.

Nous effectuons souvent les enregistrements sur tambour enfumé.
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Fic. 2. — Montage utilisé pour la stimulation lumineuse. L’éclairement est
latéral avec la lampe 1 et vertical avec la lampe 2

F : filtre; L : lumiére; LA : lampe; RH : rhéostat; V : Vérétille.

Stimulation électrique (Fig. 3).

Le générateur d’impulsions (GEN) provient des Equipements Indus-
triels de Paris. Il s’agit du modéle STII C alimenté par le secteur.

Il présente deux voies dont le délai, la durée et la tension sont
réglables séparément. La sortie des signaux carrés a lieu sur une voie
commune ou indépendante. La combinaison des deux voies est donc pos-
sible et c’est trés important pour I’étude de la période réfractaire.

L’appareil peut dispenser un choe, deux chocs, une salve ou bien
des impulsions permanentes.

Pavans de CEeccAaTTY et coll. (1963) avaient utilisé des électrodes
d’excitation en argent isolées dans un cathéter percé au contact de la
préparation. Les électrodes indifférentes étaient constituées par des pla-
ques d’argent. Ce systeme a été abandonné au profit de 'électrode Alvar
myopunctor longue. I1 s’agit d’'un tube métallique de faible diamétre &
Iintérieur duquel courent deux électrodes isolées dans une gaine de
résine. L’extrémité distale biseautée fait apparaitre la section des deux
fils conducteurs. Ce dispositif produit une stimulation ponctuelle par
simple application du biseau sur la préparation biologique. Il n’y a ni
bralure ni déchirure.

Un oscilloscope, connecté au stimulateur, permet de vérifier les
impulsions débitées par ce dernier.

Le montage (Fig. 4) fait intervenir un cylindre enregistreur kymo-
graphique. Les éventuelles réactions motrices produites par la stimulation
sont donc consignées directement.

Les expériences ont été conduites a 17-18°.
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OoscC GEN

g

Fie. 3. — Montage utilisé pour la stimulation électrique. Les impulsions
débitées par le générateur sont contrdlées i 1'oscilloscope.

GEN : générateur d’impulsions; V1 : premiére voie du générateur; V2 :
deuxiéme voie du générateur; OSC : oscilloscope; ES : électrode de stimulation
myopunctor; V : Vérétille.

ACTIVITES ELECTRIQUES SPONTANEES
DE LA MASSE COMMUNE

I. CONDITIONS.

Les présents enregistrements proviennent de Vérétilles placées
dans une piéce dont I'éclairage du jour est tamisé par le grillage
de la cage de Faraday. L’intensité lumineuse est de toute facon
inférieure a celle du local qui sert pour I'étude des activités ryth-
miques d’expansion-contraction quotidienne (Buisson, 1971). De
plus les rayons lumineux ne frappent jamais directement le bac
d’élevage.

L’application de I’électrode sur le pied ou sur le rachis suffit
pour capter des signaux électriques.

Des différences, du reste déja soulignées (Buisson et coll,, 1967),
ont été notées dans la forme et 'amplitude méme des impulsions
de la Vérétille sur I’écran de l'oscilloscope et au niveau de I'enre-
gistreur sur papier. Ce dernier &4 1 mm/s ne retient que la trace
partielle des manifestations électriques. Ainsi une impulsion de 2-
3 mv sur Pécran de l'oscilloscope laisse un signal de 1,5 mv sur
la bande de papier. Le Polygraphe utilisé permet donc plus une
étude relative 4 la fréquence qu’a la forme des impulsions.
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OscC GEN

F16. 4. — Montage utilisé pour la stimulation au cours d’enregistrements kymographiques.

GEN : générateur d’impulsions; V1 : premiére voie du générateur; V2 : deuxiéme voie du générateur; OSC : oscil-
loscope; CE : cylindre enregistreur; LE : levier enregistreur; S : scripteur marquant les choes électriques; R : relai lié
au scrﬁ;teur électrique; P : pile de 6 volts liée au scripteur électrique; ES : électrode de stimulation myopunctor; V :
Vérétille.

NOssIng ‘9
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II. TYPES D’ACTIVITES ENREGISTREES.

Nous retrouvons les potentiels déja décrits (Buisson et coll,
1967). A coté de ceux-ci nous relevons également des manifestations
plus lentes. Il y a aussi de petits signaux que nous distinguons a
peine. Ce sont des impulsions monophasiques qu’il est peut-étre
possible de rapprocher des activités enregistrées dans laire de
succion de I’électrode par JosEPHSON et MAckIE (1965) chez Tubu-
laria. Cependant en augmentant sensiblement l'intensité de la suc-
cion nous ne pouvons prétendre que nous obtenons un plus grand
nombre de ces signaux, comme c’est le cas chez ce dernier Hydro-
zoaire. Ces impulsions électriques ne sont donc pas dues, chez Vere-
tillum, a la présence de 1'électrode.

Les différents signaux relevés sont soit isolés, soit groupés en
salves.

Il est cependant difficile de les ramener 4 des mouvements
précis de I'animal comme ont pu le faire JOSEPHSON et MACKIE
(1965) pour certains signaux de Tubulaires. Chez les Cnidaires il
y a aussi les activités «cryptiques », dont parlent Passano et
McCuLLouGH (1963). Néanmoins, chez Veretillum, méme s'il n'y a
pas toujours de relation immédiate avec un mouvement, nous déga-
geons un rapport avec certaines activités comportementales. Nous
avions en effet précisé (Buisson et coll, 1967) que les potentiels
semblaient particuliérement entrer en jeu lors de la phase compor-
tementale qui conduit a l'aspect turgescent.

Il convient alors d’enregistrer I'activité électrique pendant la
manifestation des aclivités rythmiques comportementales d’expan-
sion-contraction quotidienne.

Des essais d’enregistrement sont également effectués pendant
Pexpression des activités rythmiques d’ondes péristaltiques et de
pulsations de la masse commune.

III. ENREGISTREMENTS AU COURS DES ACTIVITES RYTHMIQUES DE CON-
TRACTION-EXPANSION QUOTIDIENNE.

C’est la variation de la fréquence des signaux électriques qui
va surtout étre étudiée ici.

Nous l'envisagerons d’abord pour des fractions de temps de
10 minutes et ensuite pour des fractions de temps de 60 minutes.
L’expérience débute chaque fois avec une Vérétille présentant
’aspect contracté.
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A) Fréquence des activités électriques pour des périodes de temps
de 10 minutes (voir tableau correspondant).

Avec une électrode a succion placée sur le rachis proximal (3)
d’un animal contracté nous distinguons des signaux séparés par de
longs silences (Fig. 5 A). C’est ce qui se passe parfois chez Hydra
(Mc CuLLougH, 1965). Néanmoins la fréquence des impulsions est
nettement inférieure chez Veretillum. En effet chez ces Vérétilles
contractées nous relevons une seule impulsion par dizaine de
minutes (a du tableau).

Puis, alors que les polypes sont encore cachés dans la masse
commune, nous remarquons l'augmentation passagére de la fré-
quence de signaux électriques (b du tableau). Nous retombons
ensuite dans une phase plus silencieuse (¢ du tableau) précédant
I'apparition d’'une séquence de nette activité (d du tableau). A ce
moment-la, la Vérétille s’est nettement allongée, bien qu’encore
vermiforme. Cela indique que I’animal amorce son expansion quo-
tidienne. Puis dans e, f, g du tableau, nous obtenons des fréquences
encore jamais atteintes. Cela ne signifie pas pour autant qu’elles
demeurent identiques d’une tranche de temps a l'autre. Il y a au
contraire des fluctuations. Les impulsions observées sont d’ampli-
tude variable (Fig. 5 B).

A Tl'issue de ce laps de temps les polypes qui avaient commencé
4 pointer sont dévaginés au tiers de leur longueur et dirigés vers
le sommet du rachis. La relation entre I’augmentation de la fré-
quence des activités électriques et I'expansion quotidienne parait
évidente. Ce qui peut étre confirmé par les faits que nous allons
rapporter. Bien que leur dévagination soit généralement coordonnée
sur toute la surface du rachis, il se peut que certains polypes se
présentent déja sous la forme de mamelons dans un territoire
déterminé alors qu’ils ne sont pas encore visibles sur un autre. C’est-
a-dire que ce dernier est encore contracté. L’électrode d’enregistre-
ment placée sur le premier capte quelques potentiels, tandis que
placée sur le second, elle capte un ou deux signaux par période de
10 minutes. Parfois, en cours d’expansion nous constatons pendant
quelques dizaines de minutes la disparition des signaux fréquents.
Parallélement nous remarquons I'arrét de la décontraction.
L’absence de signaux se distingue, et cela a tous les niveaux du
coenenchyme. Nous avons déja observé des Vérétilles dont I’'expan-
sion est marquée d'un arrét. Pendant toute la durée de ce dernier
les pulsations contractiles de la masse commune réapparaissent
(Buisson, 1971).

(3) La Vérétille comprend un rachis garni de polypes et un pied nu séparé
du précédent par la zone intermédiaire. A partir de cette zone de séparation,
nous avons respectivement subdivisé pied et rachis en trois parties égales. Nous
trouvons ainsi le rachis proximal, médian et distal et le pied proximal (ou
sphincter pedonculi), médian et distal (Buisson, 1970).
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La dévagination des polypes reprend son cours avec une nou-
velle augmentation de la fréquence des impulsions électriques a
tous les niveaux de la hampe rachidale.

Ces relevés n'ont cependant pu étre effectués en méme temps
dans toutes les régions. Ainsi, alors que JOSEPHSON et MACKIE (1965)
ont pu constater I’existence de la synchronisation d’'un certain type
d’activité électrique entre deux polypes de Tubulaires, nous ne pou-
vons, actuellement, rien affirmer quant a la simultanéité des signaux
électriques entre les différentes parties du coenenchyme de Vere-
tillum. Il semble malgré tout que le phénoméne puisse étre transmis
puisqu’au cours de I’expansion, il est également enregistré sur le
pédoncule. Or le pédoncule seul n’est pas 4 méme de manifester
les signes de la décontraction (Buisson, 1971).

Dans les périodes de 10 minutes comprises dans h et i du
tableau (et Fig. 5 C), nous retrouvons encore un nombre impor-
tant de signaux électriques. Les Vérétilles en expansion montrent
alors des polypes perpendiculaires au rachis.

Au fur et & mesure que la Vérétille acquiert la turgescence,
ses polypes épanouis tournent leur extrémité distale en direction
du pédoncule (a4 partir de j du tableau). La cadence des potentiels
diminue alors sensiblement, soit progressivement, soit irréguliére-
ment.

De | & n (et Fig. 5D), la fréquence des signaux devient tres
faible et il arrive que nous puissions constater I'absence de signaux
pour plusieurs périodes de 10 minutes. Dans le cas présenté ici,
en o, il y a une légére augmentation de la cadence a laquelle font
suite un grand nombre de tranches de 10 minutes dans lesquelles
nous relevons rarement plus d’un potentiel.

Enfin a l'issue de la turgescence, de r 4 t (et Fig. 5 E) qui
se situe avant le lever du jour ou dans la matinée, nous enregistrons
laugmentation pratiquement progressive de la fréquence des
impulsions.

La contraction naturelle a ensuite lieu. En fait, seules les mani-
festations électriques associées a des contractions partielles se sont
inscrites sur l'oscilloscope et le papier du polygraphe. Nous avons
déja signalé la suite d’événements participant au phénoméne de
contraction quotidienne (Buisson, 1971). Les tentacules, rappelons-le,
manifestent les premiers signes de cette derniére. Mais la Vérétille est
réduite, par la suite, 4 un cylindre lisse dans la stricte mesure ot
ce sont les tentacules de tous les polypes et non pas de certains
d’entre eux qui présentent cette crispation. Sinon la rétraction
collective est remise a4 plus tard. Au moment de I'apparition du
phénoméne, I’électrode placée sur la surface du rachis proximal
transmet des salves de potentiels. Ces derniers sont diphasiques de
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Pordre de 2 mv et rappellent par leur aspect ceux décrits récemment
chez Veretillum (BuissoN et Coll.,, 1967). Passano et Mc CULLOUGH
(1963), quant a eux, décrivent des salves de 20 4 30 mv pendant la
contraction d’Hydra. Chez Veretillum le polygraphe retient une acti-
vité continue (trait épaissi) (Fig. 5 F) au lieu de chacun des
composants de la salve.

10 mv

20s

F ] -

f

F1e. 5. — Variation de la fréquence des activités électriques au cours des
activités rythmiques comportementales.

A : animal contracté; B : animal en expansion polypes dirigés vers le
sommet du rachis; C : animal en expansion, polypes perpendiculaires au rachis;
D : animal turgescent; E : animal en fin de turgescence; F : la fleche indique
Pactivité électrique relevée au cours d’une tentative de contraction spontanée.

B) Fréquence des activités électriques pour des périodes de 60 mi-
nutes (Fig. 6).

Nous faisons, cette fois-ci, non plus la somme des activités
électriques pour des fractions de temps de 10 minutes mais pour
des tranches d’'une heure. Les résultats sont alors portés sur des
axes de coordonnées afin d’obtenir un histogramme de fréquence.
En abscisses nous alignons les classes de temps d’une heure cha-
cune a partir du début de I'enregistrement, jusqu’a la turgescence
compléte. En ordonnées nous portons la fréquence des signaux élec-
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triques. Les différentes colonnes s’inscrivent dans une courbe de
Gauss bien qu’il y ait des paliers accentués.

Ainsi le coenenchyme de Veretillum est-il encore contracté
quand la cadence des impulsions augmente et est-elle maximale
quand les polypes en expansion présentent le tiers ou la moitié¢ de
leur longueur. Il y a cette fois des gradins croissant successivement
et non plus des colonnes d’activités souvent séparées par des phases
plus ou moins silencieuses comme c’est le cas en considérant des
fractions de temps de 10 minutes. Avant de retrouver la chute de
I'activité électrique qui correspond a la turgescence, une diminution
légere s’intercale parfois entre les deux maxima. Elle se place pra-
tiquement dans le laps de temps qui voit passer les polypes de
I'inclinaison en direction du sommet a l'insertion perpendiculaire
au rachis.

Pour chaque nouvelle heure qui suit nous assistons a la
réduction par palier du nombre des potentiels, pour finalement
retrouver la fréquence des activités électriques qui précéde la
décontraction quotidienne (4).

Nombre d’activités
électriques

S
[ | —
S
o
3 AC EXPANSION
Temps en heures

Fic. 6. — Histogramme de fréquences représentant 'activité électrique de

Veretillum. L’enregistrement débute lorsque I’animal se présente sous l'aspect

contracté et prend fin lorsqu’il est turgescent. Chaque classe représente une
heure. AC : aspect contracté; AT : aspect turgescent.

(4) La fin de la turgescence ne figure pas sur l'histogramme que nous
présentons.
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Cette distribulion gaussienne des manifestations électriques
que nous avons pu consigner dans le cadre d'un jour, semble
également connue chez d’autres Invertébrés. Clest en particulier
ce que rapportent VENKATACHARI et MURALIKRISHNA Dass (1968) au
sujet des impulsions spontanées issues de la chaine nerveuse ven-
trale d’'un Scorpion.

IV. EsSAIS D’ENREGISTREMENT AU COURS DES ACTIVITES RYTHMIQUES
DES ONDES PERISTALTIQUES ET PULSATIONS DE LA MASSE COMMUNE.

Tout comme JosepHsoN et MAcKIE (1968) nous ne pouvons que
constater I'absence de potentiel au moment du passage d'une onde
péristaltique. En effet toutes les fois qu’'un anneau péristaltique
passe sous l'électrode d’enregistrement le spot de l'oscilloscope ne
subit aucune déviation. Il convient, malgré tout, de rappeler que le
péristaltisme concerne, chez Veretillum, les cellules myoépithéliales
circulaires du plafond des canaux longitudinaux centraux (Buisson,
1971). La surface ectodermique du coenenchyme, sur laquelle est
placée I'électrode, est done marquée indirectement par un plisse-
ment au moment du passage de la constriction péristaltique.

Nous avons vu plus haut que la disparition des signaux enre-
gistrés est liée a I’arrét de I’expansion. Cet arrét, étant inmanquable-
ment attaché a la reprise de l’activité pulsatoire contractile de la
masse commune, c’est dire que les potentiels relevés n’ont pas de

rapport avec les pulsations.

Il se peut néanmoins que ces activités rythmiques d’ondes
péristaltiques et de pulsations soient liées a des impulsions infé-
rieures ou égales 4 200 pv, masquées par le bruit de fond indiqué
dans la partie réservée aux méthodes.

Enfin les Vérétilles contractées non implantées manifestent le
plus souvent les mouvements de I'implantation (Buisson, 1971).
Le pédoncule s’allonge et se contorsionne d’autant plus que le
substrat sur lequel repose I'animal n’est pas favorable & I'implan-
tation. Ce comportement peut aussi avoir lieu au moment ou le
Veretillum non ancré amorce sa décontraction. L’augmentation de
la fréquence des impulsions électriques que nous avions commencé
a relever disparait a tous les niveaux de la masse commune pendant
toute la durée de la séquence de I’ancrage. C’est dire 1a aussi que
les signaux enregistrés ne peuvent étre rapprochés de I'implantation.

La présentation des résultats issus de I'enregistrement de
lactivité électrique spontanée de la masse commune établit le
parallélisme étroit qui existe avec la manifestation des activités
rythmiques comportementales d’expansion-contraction quotidienne
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(Fig. 7). La variation de la cadence des signaux électriques est
en effet liée 4 'expansion. La fréquence des signaux est maximale
quand les polypes dévaginés au tiers ou a la moitié de leur longueur
sont tournés vers le sommet du rachis et minimale quand, ample-
ment épanouis, ils sont dirigés vers le pédoncule. En fin de tur-
gescence il y a une augmentation du nombre des potentiels. La
contraction qui fait suite est peut-étre en relation avec une salve
électrique. Cette évolution quotidienne de I'activité électrique, parti-
cipant des activités rythmiques, semble aussi en rapport avec des
changements d’état et de réaction de I'organisme qui les accompagne
(SOLLBERGER, 1965) que suggérait déja I'observation des Vérétilles en
début d’expansion et des Vérétilles turgescentes. Il est alors néces-
saire d’apporter une confirmation en provoquant des réactions a
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k1. 7. — Superposition de P’activité électrique de la masse commune et

d’'une partie du schéma de la représentation des activités rythmiques compor-
tementales (Buisson, 1971).
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l’aide de stimulations lumineuse et électrique. Ce qui permet, de
plus, de dégager des voies de transmission suivies par les signaux
spontanés et les propriétés qui s’y rattachent.

REACTIONS AUX STIMULATIONS LUMINEUSES

I. CONDITIONS.

Avec la méthode employée, I'illumination latérale est la seule
possible pour des Vérétilles reposant horizontalement sur le substrat,
tandis que lillumination du rachis de Vérétilles implantées est
possible, soit totalement (Fig. 2-2), soit latéralement (Fig. 2-1).

Nous nous proposons alors de rechercher les réactions au cours
des différentes activités rythmiques comportementales en stimulant,
d’une part 4 l'aide d’'une source lumineuse a intensité constante
et d’autre part a I’aide d’une source soumise a des intensités diffé-
rentes.

II. STIMULATION A INTENSITE CONSTANTE (lumiére blanche, 10000 lux).

A) Stimulation effectuée au cours des activités rythmiques d’expan-
sion-contraction quotidienne.

1°) Stimulation de Vérétilles en début d’expansion (polypes a
tentacules non déployés dirigés vers le sommet du rachis).

Nous provoquons des réponses qui se manifestent rapidement.
Bien que les réactions débutent par les tentacules c’est a4 peine si
nous remarquons les a-coups de la contraction des diverses parties
de la Vérétille. Les réactions de Veretillum et de Cavernularia sont
donc différentes puisque cette derniére réagit mal a la lumiére pen-
dant les premiéres phases de l'expansion (Mori, 1960). Certaines
de ces Vérétilles subissent plusieurs illuminations successives pone-
tuées par des phases sans stimulation de 30 minutes chacune.
La lumiére est arrétée quand les polypes commencent a s’invaginer
dans la masse commune. Il suffit, 4 ce moment-lA d’une minute
environ d’exposition. Pendant I'interruption de la lumiére, les Véré-
tilles retrouvent leur aspect antérieur et le dépassent parfois. Cest-
d-dire que des animaux montrant des autozoides dévaginés au quart
de leur longueur normale au moment de la premiére stimulation
peuvent présenter des polypes plus longs quand la seconde expo-
sition lumineuse est amorcée. Dans ce type d’expérience, non seu-
lement les Vérétilles répondent a toutes les stimulations mais répon-
dent, semble-t-il, plus rapidement chaque fois. Fait du reste, qui se
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congoit si nous évoquons I'augmentation paralléle de la fréquence
des activités électriques spontanées. Il n’y a donc pas eu, dans ce
contexte, adaptation a la lumiére. Ce qui parait rejoindre les obser-
vations de RusHFORTH et Coll. (1963) sur Hydra.

2°) Stimulation de Vérétilles en expansion dont les polypes sont
insérés perpendiculairement au rachis.

Dans les conditions normales d’élevage la contraction totale de
Veretillum a lieu, soit au moment de lever du jour, soit plus tard
lorsque les rayons lumineux frappent directement. Les polypes,
par l'intermédiaire de leurs tentacules, sont le siége des premiers
signes de la manifestation. Il en est de méme chez Renilla (PARKER,
1920). Cest ce qui se produit également sous l'influence d’une
lumiére artificielle dont les faisceaux éclairent tout le rachis d’une
Vérétille implantée. La rétraction des polypes est ensuite amorcée.
Le phénoméne se produit habituellement par a-coups et semble
correspondre a celui décrit chez Hydra par RusHFORTH et Coll.
(1964) et par TARDENT et FREI (1969). Chez Veretillum, les polypes
refletent dans leur ensemble la méme attitude et c’est seulement
aprés un temps d’arrét qu’ils atteignent le degré de raccourcisse-
ment suivant. Ces mouvements peuvent ou non se poursuivre apres
I'interruption de la lumiére. Dans I’affirmative ils aboutissent a la
contraction totale de ’animal. Cette derniére est généralement passa-
gere et le Verefillum entre rapidement dans une nouvelle expansion.

Comme nous allons le voir la contraction ne prend pas obliga-
toirement naissance dans les tentacules des autozoides bien qu’elle
débute a leur niveau. A cet effet nous stimulons latéralement la
Vérétille implantée (Fig. 8 a et b). Non seulement les polypes direc-
tement soumis aux faisceaux lumineux réagissent, comme prévu,
mais ceux qui sont insérés sur la partie opposée du rachis placée
a 'ombre répondent de méme. La réaction de ces derniers commen-
cant également par le spasme des tentacules nous pouvons en
déduire que l’excitation lumineuse a été transmise & partir de la
zone stimulée.

Lorsque nous appliquons une lumiére latéralement sur une
partie du rachis seulement, les autozoides qui se trouvent au-dessus
ou au-dessous du territoire stimulé montrent des réactions avec un
retard progressif le long de la hampe rachidale. Il s’agit d’'une
réponse décrémentielle.

Le pédoncule étant normalement implanté nous avons égale-
ment voulu savoir si son illumination entrainait sa contraction ainsi
que celle des polypes. L’éclairement latéral du seul pied de Véré-
tilles non ancrées provoque tout au plus des mouvements locaux
de sa part. De plus nous n’observons pas la rétraction des autozoides.
Ce qui confirme les quelques indications données antérieurement a
ce sujet (PAvans pE CEccATTY et BuissoNn, 1965).
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F1c. 8 (a et b). — Stimulation lumineuse latérale d’une Vérétille implantée.

La Vérétille est ramenée 4 un cylindre lisse (b). L : lumiére; r : rachis; p:
polypes.

(c et d). — Stimulation lumineuse latérale d’une Vérétille incomplétement
implantée amputée de la presque totalité du rachis. L’illumination provoque

la contraction du restant du rachis. L : lumiére; rp : rachis proximal; pe:
pédoncule.
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Par ailleurs I’éclairement d’un fragment, constitué par la base
du rachis proximal et le pédoncule, dont I'implantation est
incompléte, entraine la contraction de la seule partie du rachis
(Fig. 8c et d).

La perception et aussi la transmission d’une stimulation lumi-
neuse, du moins pour une Vérétille en expansion & polypes insérés
perpendiculairement au rachis, semblent donc relever du seul rachis.

3°) Stimulation de Vérétilles turgescentes (polypes compléte-
ment épanouis inclinés en direction du pied).

Ces animaux montrent des réactions diverses. Certains présen-
tent peu de mouvements ou sont tout au plus le siége de réponses
locales qui perturbent I'harmonie dans l'orientation d’ensemble des
autozoides. D’autres réagissent aprés une dizaine de minutes d’illu-
mination. Le spasme débute au niveau des tentacules mais cette
fois-ci nous retrouvons plus nettement la succession des événe-
ments qui marque la contraction normale quotidienne de Veretillum,
Cette contraction provoquée est également durable alors que, au
cours des stimulations lumineuses précédentes, nous obtenions aprés
contraction, une rapide expansion.

4°) Stimulation de Vérétilles contractées.

L’illumination de tels Veretillum produit le léger tassement de
leur masse rachidale.

Si lillumination se poursuit pendant de longues heures nous
n’empéchons pas I’expansion. Il y a cependant un retard considé-
rable dans l'apparition du phénoméne. Il semble done qu’il y ait ici
adaptation. Nous ajoutons néanmoins qu’il suffit d’'une petite aug-
mentation de l'intensité de la stimulation lumineuse pour obtenir
la contraction de ces Vérétilles, alors qu’il faut une intensité lumi-
neuse élevée pour provoquer la contraction d’'une Hydre demeurée
un certain temps en lumiére constante (TARDENT et FREI, 1969).

Ces Vérétilles, comme certaines déja rencontrées (BuUissoON,
1971) se recontractent prématurément et provisoirement en cours
d’expansion.

B) Stimulation effectuée au cours des activités rythmiques de pul-
sations de la masse commune.

C’est, pour des raisons pratiques, les modifications apportées
aux seules pulsations par la stimulation lumineuse que nous allons
suivre.

1°) Stimulation de Vérétilles en expansion.

Un animal au tout début de son expansion, bien que ne mon-
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trant pas encore de polypes, présente déja une ligne d’enregistrement
kymographique inclinée, généralement peu accidentée (voir Fig. 7
et Buisson, 1971).

Sous I'influence d’une source lumineuse de 10 000 lux 'expan-
sion est arrétée et les pulsations apparaissent avant I'amorce de la
contraction de la masse commune (Fig. 9 A). Lorsque la stimu-
lation lumineuse a lieu plus tard, c’est-a-dire quand les autozoides
sont en voie de dévagination, la rétraction de ces derniers précéde
Papparition d’un pic aigu sur le kymographe indiquant I’élonga-
tion du coenenchyme. La contraction générale suit rapidement.

La Vérétille amputée (pédoncule et base du rachis proximal)
que nous avons vue plus haut est également soumise 4 une lumiére
de 10 000 lux au cours d’enregistrement kymographique, pendant
I’expansion. Aprés la rétraction des quelques polypes qui se trou-
vent sur la base du rachis proximal et I’élévation de la base de la ligne
de l’enregistrement, les pulsations s’inscrivent 4 nouveau. Pendant
ce temps, rappelons-le, seule la partie du rachis s’est contractée.
En outre, aprés I'interruption de la stimulation lumineuse, I’éléva-
tion de la base de la ligne d’enregistrement se poursuit. Puis nous
assistons 4 une séquence de battements réguliers en forme de pics
(Fig. 9B) de fréquence plus élevée (20/H). Cette séquence carac-
térise normalement les Vérétilles aprés la contraction quotidienne
ainsi que les pédoncules isolés (Buisson, 1971). Elle est en rapport
avec I'implantation ou la poursuite de I'implantation. Mais ici cette
augmentation de fréquence des pulsations a bien lieu quelque trois
heures avant les premiéres lueurs matinales. I1 semble donc que
Papparition prématurée de cette séquence ait un rapport avee l'illu-
mination de ce fragment de Vérétille.

2°) Stimulation de Vérétilles contractées.

Le plus souvent 'illumination entraine une élévation de la base
de la ligne de I’enregistrement des pulsations. La masse commune
subit donc une légére contraction. Quand la fréquence des batte-
ments est de 'ordre de 10 par heure (pulsations du pédoncule
proximal) seulement, cette légére contraction s’effectue par petits

paliers successifs. Puis les pulsations ont tendance & réapparaitre
normalement.

Lorsque la lumiére agit sur une Vérétille contractée dont la
masse commune donne 20 pulsations (pulsations du pédoncule
proximal et de I'implantation) par heure, nous relevons également
I'élévation de la base de la ligne d’enregistrement. De plus, I'ampli-
tude des battements du rachis devient plus faible et si nous avons
affaire & un Veretillum dont I’enregistrement des pulsations s’effec-
tue a trois niveaux (rachis distal, rachis médian et pédoncule proxi-
mal ou zbéne intermédiaire), les battements du rachis distal semblent
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également entrainer ceux du rachis médian. Normalement ce sont
les pulsations du pied proximal qui, & ce moment-la, coordonnent
celles des autres territoires de la Vérétille.

A Tl'issue de cette étude nous décelons donc la variation du
temps de réponse, selon I'état de la Vérétille. De plus nous voyons
que, au cours des différentes postures il y a (expansion) ou non
(turgescence) une réponse prévisible. Il convient dans le premier cas
de rechercher s’il existe un seuil d’intensité lumineuse défini et dans
le second s’il n’y a pas eu une augmentation de seuil.

III. STIMULATION SOUS DES INTENSITES LUMINEUSES DIFFERENTES
(Fig. 10 A).

Tout comme SINGER et Coll. (1963) pour Hydra, nous allons
effectuer une étude sous des intensités lumineuses différentes sur
des Veretillum en expansion (polypes insérés perpendiculairement
au rachis) et sur des Veretillum turgescents (polypes dirigés vers la
base du pédoncule).

Comme nous I'avons vu il est possible de limiter la réaction a la
lumiére en interrompant la stimulation. C’est la raison pour laquelle
nous pouvons définir un temps de réponse. Il s’agit du temps qui
sépare le début de l'application des rayons lumineux et le début de
la réaction qui s’exprime par la contraction des tentacules et par
les premiers signes de la rétraction du haut de la colonne des poly-
pes. La lumiére est chaque fois éteinte 4 ce moment-la (planche
1 A et B). La stimulation est portée a I’aide du montage (Fig. 2-1).
Les faisceaux sont donc appliqués latéralement a des Vérétilles
implantées.

A) Stimulation de Vérétilles en expansion (polypes insérés perpen-
diculairement au rachis).

Il y a un seuil nettement défini au-dessous duquel nous ne
relevons aucune manifestation quelle que soit la durée de lillu-
mination. Le Veretillum, au contraire, poursuit son expansion.
Metridium (NorTH et PANTIN, 1958), pour sa part, ne semble pas
présenter de seuil défini 4 I’égard d’une source lumineuse.

L’intensité lumineuse requise étant suffisante (5 000 lux), nous
remarquons que le temps de réponse est inversement proportionnel
a l'intensité. Nous retrouvons ainsi la loi de Bunsen et Roscoe que
rapportent SINGER et Coll. (1963) a propos de leur étude sur Hydra.
A la limite chez Veretillum la courbe devient asymptotique a I'axe
des temps. Les manifestations, méme pour les plus rapides, demeu-
rent cependant relativement lentes a4 coété des réactions connues
provoquées par la stimulation électrique (PAvANs DE CECGCATTY et
Buisson, 1965).
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B) Stimulation de Vérétilles turgescentes (polypes tournés vers le
pédoncule).

Chez les animaux turgescents le seuil est plus élevé et c’est
seulement a partir de 9 000 lux que nous obtenons le spasme
recherché (5).

De plus pour une intensité favorable donnée, le temps de
réponse des animaux gorgés d’eau est supérieur a celui des Véré-
tilles en expansion. C’est ainsi que sous des faisceaux lumineux de
21 000 lux la réponse se produit aprés plus de 2 minutes pour les
premiers et aprés une minute environ pour les secondes.

Nous avons été rapidement limité par le matériel de stimulation
lumineuse dont les 21 000 lux précédents doivent déja étre consi-
dérés comme une limite supérieure dépassée. Ainsi nous pouvons
seulement retenir quelques points pour dresser une courbe. Elle
rappelle la précédente, du moins pour la partie rectiligne évoquant
la loi de Bunsen et Roscoe.

Comme nous I'avions vu, certaines de ces Vérétilles turgescentes
ont refusé de répondre par la contraction de tous les tentacules des
autozoides; seuls des mouvements temporaires et locaux ayant pu
étre relevés a partir de polypes de tels animaux. La légere agitation
dont font preuve des polypes isolés situés sur la partie du rachis
opposée a celle qui recoit les faisceaux lumineux semble indiquer
que la stimulation a malgré tout été transmise.

Aprés avoir été percue par le rachis la stimulation lumineuse
est transmise et les modalités des réponses qui en découlent impli-
quent un phénomeéne de facilitation.

Lorsque les polypes sont visibles c’est toujours par leur inter-
médiaire que débute la réaction a la stimulation lumineuse et c’est
ensuite que la masse commune amorce sa contraction. Des effets se

remarquent méme au niveau des activités pulsatoires.

L’augmentation du seuil d’intensité lumineuse efficace, tout
comme l’augmentation du temps de réponse, correspond bien a des
changements d’état entre les Vérétilles en expansion et les Vérétilles
turgescentes. Ce qui de plus convient 4 la manifestation d’activités
rythmiques (SOLLBERGER, 1965). Les derniers faits de cette étude
suggérent que les changements d’état ne participent pas seulement
du gonflement inhérent a I'ingestion d’eau puisque la transmission
parait s’effectuer méme chez les Vérétilles turgescentes demeurant
sans réactions collectives.

(5) Chez Metridium les changements de seuils remarqués ont lieu aprés
plusieurs stimulations lumineuses (NoRTH et PanTIN, 1958).
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La stimulation électrique, dont les paramétres sont plus maitri-
sables, s'impose donc tout particuliérement afin de confirmer et de
dégager d’autres faits.

REACTIONS AUX STIMULATIONS ELECTRIQUES

I. CONDITIONS.

Comme pour la stimulation lumineuse nous appliquons des
choes électriques & des Vérétilles présentant des aspects carac-
téristiques des activités rythmiques comportementales. La stimula-
tion électrique est appliquée a I'aide des électrodes décrites plus haut
et ne déclenche jamais le phénoméne de luminescence connu chez
les Pennatulides et tout particuliérement décrit chez Veretillum par
TirscHACK (1964). Cet auteur base son étude sur les vagues lumi-
neuses provoquées par une stimulation électrique dont les caracté-
ristiques différent des notres (courant alternatif de 8 volts). En effet
notre travail, reposant sur des stimulations par des signaux carrés
a tension constante (5 volts) et sur des stimulations sous des tensions
différentes (de 2 4 10 volts), comprend, dans les premieres, 1'utili-
sation de chocs & moyenne fréquence (20 par seconde) et a basse
fréquence (toutes les 1 ou 2 secondes). Il est alors possible de
distinguer des voies de transmission différentes (voir dans BuLLOCK
et HORRIDGE, 1965). De plus, la Vérétille étant 4 méme de répondre
4 deux chocs, nous pourrons, tout comme HORRIDGE (1957) pour
Tubipora, dégager une période réfractaire.

II. STIMULATION A TENSION CONSTANTE.

A) Stimulation effectuée au cours des activités rythmiques d’expan-
sion-contraction quotidienne.

1°) Stimulation de Vérétilles en début d’expansion (polypes
dévaginés au tiers de leur longueur, orientés vers le sommet
du rachis).

a) Application de signaux carrés de 5 volts a raison de 20 par
seconde (délai = 25 ms, durée de chaque choc = 10 ms).

Nous avons vu plus haut que la stimulation lumineuse donne
les réponses les plus marquées chez ces animaux en début d’expan-
sion. Il en est de méme quand nous envoyons 20 choes par seconde.
Rappelons, au contraire, que ce ne sont pas les Coraux incompléte-
ment épanouis qui ont fourni les meilleurs résultats & HORRIDGE
(1957).
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Quel que soit le territoire stimulé nous remarquons la réponse
de tous les polypes. La rétraction des tentacules, encore réunis au-
dessus de 'ouverture pharyngienne, ainsi que la flexion de la colonne
du polype paraissent simultanées. La réaction des polypes précéde
néanmoins celle du coenenchyme. Ce dernier s’allonge cependant
avant de se contracter. En interrompant le circuit de stimulation
bien avant la contraction de la masse commune nous arrétons rare-
ment les mouvements déclenchés. Dans les cas ou la réaction dis-
parait malgré tout, au cours de la reprise de I’expansion, les polypes
sont souvent I'objet d’un spasme, comme chez Renilla (PARKER,
1920) et chez Porites (HoRRIDGE, 1957). Nous retrouvons donc un
phénomeéne rappelant une post-décharge.

b) Application de signaux carrés de 5 volts 4 raison d’'un pour
deux secondes (délai du premier =25 ms, durée de chaque
choc = 10 ms).

Chez ces Vérétilles en début d’expansion les chocs électriques
dispensés toutes les deux secondes, produisent des effets qui se
propagent & partir du point de stimulation. Néanmoins la réponse
des autozoides s’étend tout de suite et concerne parfois tous les
polypes. Ce qui ne semble pas étonnant puisque nous portons une
excitation sur un animal dont la fréquence de l’activité électrique
spontanée est la plus élevée. Deux choes suffisent pour provoquer
ces mouvements, Un seul choc électrique donne parfois le spasme
des tentacules d’'un grand nombre de polypes. Chez Acropora
(HorrIDGE, 1957) la rétraction protectrice des polypes se produit
aussi 4 issue d’un seul choc électrique (6).

2°) Stimulation de Vérétilles en expansion dont les polypes
sont insérés perpendiculairement au rachis.

L’excitation portée soit sur un polype, soit sur la masse com-
mune pédieuse ou rachidale donne des réactions plus facilement
analysables que précédemment.

a) Application de signaux carrés de 5 volts a raison de 20 par
seconde (délai = 25 ms, durée de chaque choc = 10 ms).

o) La stimulation de la colonne d’'un autozoide provoque non
seulement sa rétraction mais aussi la réaction des autres polypes.
Tout comme pour la stimulation lumineuse ce sont tout d’abord les
tentacules qui montrent le spasme aboutissant au froissement et &
leur réunion au-dessus de l'ouverture pharyngienne. Les polypes

(6) Nous soulignons cependant que les Vérétilles qui répondent &4 un seul
signal carré sont celles qui, en début d’expansion, retournent provisoirement &
I’aspect vermiforme durant la nuit (BuissoN, 1971). Ces animaux montrent sou-
vert1t d"e(eis réactions spontanées caractérisées par des flexions collectives des
autozoides.
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amorcent ensuite leur flexion, puis leur invagination dans le rachis
(chez Renilla, PARKER, 1920 remarque la méme succession). La
réaction des autozoides précede celle de la masse commune. Cette
derniére montre une élongation suivie d’une contraction globale.
TrtscHAck (1964), avec sa méthode, n’obtient ni le phénomeéne lumi-
neux, ni la rétraction des polypes voisins d’un autozoide de Vere-
tillum stimulé. Fait qui conduit I'auteur a4 reconnaitre I'existence
d’'une polarité dans un systéme de transmission de Veretillum.
PARKER (1920) remarque également qu'un courant faradique sur
un autozoide de Renilla laisse ses voisins sans réaction. Nous signa-
lons cependant que ce dernier ne considére pas que les mouvements
d'un polype adjacent puissent étre imputés a I'extension de la stimu-
lation. L’apposition des électrodes sur les tentacules d’un polype
de Veretillum est délicate car elle est assortie d'une excitation
mécanique non négligeable. Mais alors que cette derniére n’est pas
transmise aux autres polypes la stimulation électrique leur parvient
comme précédemment (7).

8) I.’application légere d’une tige sur la surface de la masse
commune ne provoquant pas de réaction collective de la part des
autozoides, c’est sans précaution particuliére que nous pouvons y

(7) La stimulation mécanique, par son imprécision, est d’un emploi rapi-
dement limité chez Verefillum. Cependant nous devons souligner que la simple
stimulation 4 1’aide d’une tige de verre conduit 4 la reconnaissance d’un certain
nombre de faits particuliers.

Lorsque nous portons un choc léger sur un tentacule d’un polype décon-
tracté il se recroqueville tout en se portant vers Iouverture pharyngienne. Un
choc plus fort entraine généralement la réaction d’autres, sinon de tous les ten-
tacules. La stimulation de la colonne d’un polype produit un mouvement de
courbure aprés un choc et entraine la rétraction aprés plusieurs. Les autozoides
voisins demeurent immobiles. Lorsque nous coupons un polype, ’excitation qui
en découle n’est pas transmise aux polypes adjacents. C’est également ce que
constate PARKER (1920) aprés avoir sectionné un autozoide de Renilla. Par contre,
Josepason (1961), en pratiquant de la sorte, chez certains Hydrozoaires colo-
niaux, se rend compte que des polypes situés dans le voisinage de 1’élément 1ésé
sont saisis par une contraction.

Quand la tige de verre est appliquée sur le rachis de Verefillum, méme
plusieurs fois, les autozoides ne manifestent aucun mouvement. Chez Renilla
(PARKER, 1920), les choes mécaniques portés sur la masse commune aboutissent
a I'invagination de Plusieurs autozoides.

Il est difficile d’approcher I’extrémité de la baguette sur un tentacule, sur
la colonne d’un polype et méme sur le rachis d’une Vérétille en début d’expan-
sion. A ce moment, rappelons-le, les polypes en cours de dévagination se che-
vauchent plus ou moins en cachant le racEis. Il est alors impossible de limiter
’action de la tige de verre au point souhaité. Quand nous balayons a l'aide
d’une baguette de verre, soit les autozoides, soit le rachis, d’un bout & l’'autre,
des Vérétilles trés turgescentes il n’y a pas non plus de mouvement collectif.
Dans le premier cas les polypes montrent des actions locales aux endroits
heurtés par la tige et dans le second l'extrémité effilée de la baguette déclenche
souvent une trainée luminecuse sur la surface du rachis.

La stimulation légére du pédoncule, aussi bien chez les Vérétilles turges-
centes que chez les Vérétilles en expansion, ne produit rien au niveau des
polyEes.

n augmentant la force du stimulus nous déformons localement 'animal et
nouls ne pouvons plus prétendre que nous dispensons un choc mécanique ponc-
tuel.
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poser l'extrémité des électrodes. Lorsque nous délivrons 20 signaux
par seconde nous ne tardons pas a obtenir la rétraction de tous les
polypes. Ceux-ci agissent aussi en rassemblant d’abord leurs tenta-
cules. Puis aprés la séquence connue le coenenchyme se contracte a
son tour.

L’excitation du rachis médian conduit également a la rétraction
des autozoides situés de part et d’aulre du point stimulé. Il y a done
eu conduction dans toutes les directions comme l'ont du reste
observé PANTIN (1935) chez Calliactis et PARKER (1920) chez Renilla.
TirscHACK (1964) a aussi suivi la diffusion d’une excitation grace
a la luminescence produite chez Veretillum. Des choces électriques
dispensés au sommet du rachis ou sur le pédoncule de spécimens
non implantés produisent les mémes effets. C'est-a-dire que nous
aboutissons a la contraction totale de la Vérétille selon les moda-
lités décrites plus haut.

C’est afin de savoir si la transmission de I'excitation est stric-
tement ectodermique que nous pratiquons des sections superficielles
circulaires du rachis. Dans Paffirmative il n’y aurait pas conduction
de lautre coté de la coupure. Or I'application de chocs électriques
d’un coté n’empéche pas la rétraction des polypes de 'autre.

Bien que la rétraction des polypes s’effectue généralement a
partir du point stimulé, comme chez Renilla (PARKER, 1920) ou
chez des Hydrozoaires coloniaux (JosEPHsON, 1961), un autozoide
isolé. voire méme tout un groupe de polypes éloignés du lieu stimulé
peuvent amorcer leur rétraction avant d’étre suivis par les autres.
Ainsi en délivrant des signaux carrés sur le rachis médian le spasme
peut d’abord concerner les polypes situés sur le rachis proximal.
Ce qui semble indiquer que l’excitation a été transmise loin du
point stimulé et que ce n’est qu’ultérieurement que nous assistons
a la réponse des polypes.

Ces réactions apparaissent ainsi aprés un certain temps
d’attente que nous retrouverons plus précisément en employant des
stimulations sous des tensions différentes. Quand la stimulation est
interrompue avant la contraction globale les effets sont générale-
ment arrétés. Plus rarement, aprés l'arrét prématuré d’une excita-
tion, les polypes peuvent étre saisis par un spasme alors qu’ils
étaient sur le point de retrouver leur aspect primitif. C’est ce qu’a
observé JosepHsoN (1961) chez quelques Hydrozoaires. Il s’agit en
somme d’une post-décharge.

b) Application de signaux carrés de 5 volts a4 raison d’un pour
2 secondes (délai du premier choc = 25 ms, durée des chocs =
10 ms).

Les résullats sont obtenus aussi bien en stimulant les polypes
qu’en stimulant la masse commune. Les sections superficielles cir-
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culaires du rachis n’empéchent pas la propagation de ce type
d’excitation.

En distribuant un choc toutes les deux secondes & partir du
sommet du rachis nous suivons la propagation de la rétraction des
polypes. Un seul signal carré de 5 volts ne donne pas de réaction
visible. En effet, aprés le second signal, la réaction concerne les
polypes placés sur le centimétre de rachis voisin du lieu excité.
Apres le troisitme choc la rétraction s’étend sur un second centi-
metre. Par la suite, dans la progression de la rétraction, il est diffi-
cile de dégager un rapport réel entre le nombre de chocs émis et
la distance de réaction des polypes. Nous signalons, de plus, que
la réponse est décrémentielle. En effet, 4 un moment donné, les
polypes voisins du lieu stimulé entrent dans la voie de I'invagination
tandis que ceux du rachis médian montrent seulement le froissement
au niveau des tentacules. C’est ce que nous avions remarqué pendant
la stimulation lumineuse latérale partielle du rachis d’une telle Véré-
tille (polypes insérés perpendiculairement au rachis).

Nous retenons également que ces animaux en expansion peu-
vent répondre apreés avoir recu deux chocs électriques. Ce qui rejoint
des données de PANTIN (1935) sur Calliactis et de HoRRIDGE (1957)
sur Tubipora. TiTscHACK (1964), pour sa part, reléve un phéno-
meéne lumineux chez Veretillum aprés avoir dispensé trois chocs
de 8 volts en courant alternatif.

3°) Stimulation de Vérétilles turgescentes (polypes compléte-
ment épanouis, orientés vers le pédoncule).

a) Application de signaux carrés de 5 volts a raison de 20 par
secondes (délai = 25 ms, durée de chaque choec = 10 ms).

La stimulation de tels animaux entraine le plus souvent des
réponses & partir de n’importe quel point stimulé. Mais les résultats
ne sont pas aussi nets que dans les cas précédents.

Au cours de I'attente, plus longue, qui précéde les mouvements
nous notons souvent la rétraction d’'un polype isolé. Cela suggére
4 nouveau, qu’en turgescence, la transmission de I’excitation a lieu
en dépit de l'absence de la réponse collective des polypes. Ceci
semble de plus confirmé par les Vérétilles dont le rachis médian
est emprisonné dans un anneau en caoutchouc (Buisson, 1971). Ces
animaux sont susceptibles de présenter un rachis proximal déja
turgescent (polypes épanouis dirigés vers le pédoncule) et un rachis
distal encore en voie d’expansion (polypes incomplétement déva-
ginés tournés vers le sommet du rachis). Dans ces conditions la
stimulation de la base du rachis provoque tout d’abord la rétrac-
tion des autozoides du sommet.

D’autres Vérétilles turgescentes présentent des réactions décré-
mentielles & partir du point stimulé. Ainsi au cours de la stimula-
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tion les polypes placés dans le voisinage de I’électrode sont en train
de s’invaginer alors que d’autres, plus éloignés, montrent seulement
le froissement des tentacules. Ces attitudes rappellent celles adop-
tées par les polypes de Pennaria stimulés électriquement (JOSEPH-
SoN, 1961). En poursuivant I’excitation, chez Verefillum, nous pro-
voquons aussi la contraction de la masse commune. L’arrét de la
stimulation, par contre, met fin & la poursuite des mouvements.

Des Vérétilles, du reste rencontrées pendant les expériences
utilisant la stimulation lumineuse, refusent parfois toute réaction
collective. En effet I’excitation du rachis ou d’un polype avec 20 chocs
par seconde ne produit pas la contraction attendue. L’autozoide
choqué disparait évidemment dans sa partie enfoncée dans la masse
rachidale. La stimulation d’autres polypes aboutit au méme résultat.
Ce sont peut-étre de telles Vérétilles qui ont fait dire 4 TiTscHACK
(1964) que ce type de réaction pouvait étre 'expression d’une pola-
rité,

C’est généralement a l'issue de deux minutes que la stimulation
est interrompue.

La contraction générale intervient parfois quelque temps aprés
Parrét de cette longue excitation.

b) Application de signaux carrés de 5 volts & raison d’un pour
2 secondes (délai du premier choec = 25 ms, durée de chaque
choc = 10 ms).

Les chocs sont dispensés & partir du sommet du rachis. Du
5° au 15° choc les mouvements observés sont le fait de polypes
isolés voisins du lieu stimulé. Parfois il faut attendre le 30° choc
pour distinguer un phénomeéne. La crispation des tentacules de
polypes dispersés se remarque alors et rappelle les signes qui pré-
cédent la contraction quotidienne. D’ailleurs, si la stimulation est
maintenue, le phénomeéne finit par concerner les tentacules de tous
les autozoides. L’animal ne tarde pas & étre réduit 4 un cylindre
lisse.

4°) Stimulation de Vérétilles contractées.

a) Application de signaux carrés de 5 volts 4 raison de 20 par
seconde (délai = 25 ms, durée de chaque choc = 10 ms).

Les Vérétilles contractées qui regoivent de telles impulsions,
prennent, aprés la lente réduction de leurs dimensions, I'aspect
d’'une petite tige rigide.

Lorsque nous stimulons des animaux contractés dont quelques
polypes font saillie (8), ces derniers répondent, et ce n’est qu’apres

(8) I1 s’agit de polypes qui n’ont pas eu le temps de s’enfoncer dans le
rachis lors de la contraction quotidienne (Buisson, 1971).
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un long laps de temps que nous remarquons la réaction décrite de
la masse commune. Il y a eu, la aussi, transmission de I’excitation
bien avant la manifestation de la réponse.

b) Application de signaux carrés de 5 volts 4 raison d’un toutes
les 2 secondes (délai du premier choc = 25 ms, durée de chaque
choc = 10 ms).

A un choc toutes les deux secondes, communiqué au niveau du
rachis distal, l]a masse commune accuse une légére extension qui
précéde sa contraction. Cette derniére semble s’effectuer par palier.

L’expansion ultérieure de ces Verefillum contractés, aprés sti-
mulation & raison de 20 chocs par seconde ou & raison d’'un choc
toutes les deux secondes, est généralement retardée. BATHAM et
PANTIN (1950) font également état de la perturbation des activités
ultérieures de Metridium aprés stimulation.

B) Stimulation effectuée au cours des activités rythmiques de pul-
sations de la masse commune.

Les activités de la masse commune étant enregistrées a D'aide
d'un kymographe, c’est dire que ce sont les effets produits sur les
pulsations qui sont envisagés.

20 chocs par seconde, produisant la contraction générale, abou-
tissent aussi 4 la disparition de la pulsation qui était en train de
se manifester avant la stimulation. Dans ce qui suit, c'est au plus
une immpulsion électrique de 5 volts (délai = 25 ms, durée = 10 ms)
qui est délivrée par seconde.

1°) Stimulation au cours de lexpansion.

Lorsque nous utilisons des Vérétilles en début d’expansion la
chute du tracé kymographique caractéristique n’est pas tout de
suite perturbée par la stimulation électrique. Les deux premiers chocs
ont évidemment provoqué un spasme limité & D'extrémité distale
des polypes. Le troisiéme entraine le retrait de ces derniers et nous
remarquons l’arrét de la décontraction de la masse commune. Avec
le dixieme choc réapparait une pulsation, comme nous l’avions du
reste distingué au cours de la stimulation lumineuse. Si I’'excitation
électrique est interrompue a ce moment-la, la reprise de I’expan-
sion est ou non (Fig. 9 C) tributaire de la manifestation préalable
de quelques pulsations.

Chez un animal, dont les polypes sont perpendiculaires au
rachis, les pulsations sont habituellement bien définies. Aprés
Paction provoquée par les premiers chocs au niveau des polypes,
le battement du coenenchyme surpris dans sa phase ascendante
(contraction) montre des modifications (Fig. 9 D). Marqué de paliers,
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Fic. 9. — Stimulation lumineuse latérale au cours de la manifestation des
activités rythmiques comportementales de pulsations.

A. Stimulation lumineuse d’une Vérétille en début d’expansion. La fléche
indique le début de la stimulation.

B. Stimulation lumineuse d’une Vérétille amputée de la plus grande partie
du rachis. La stimulation est portée durant le laps de temps compris
entre les deux fleches. En «a» apparition des pulsations qui se mani-
festent normalement aprés la contraction naturelle.

Stimulation électrique au cours de la manifestation des activités rythmiques
comportementales de pulsations.

C. Stimulation ¢lectrique d’une Vérétille en début d’expansion. La fléche
indique le début de la stimulation.

D. Stimulation électrique d’une Vérétille dont les polypes sont perpendicu-
laires au rachis et dont la fréquence des pulsations est de I'ordre de
10 par heure. La fléeche indique le début de la stimulation.

E. Stimulation électrique d'une Vérétille contractée dont les activités de
pulsations se traduisent par des soubresauts. Les fleches indiquent le
début des stimulations.
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d’amplitude plus grande, il s’étale aussi dans le temps. Nous remar-
quons également de telles pulsations au cours de I'enregistrement
kymographique normal de Vérétilles en expansion a polypes dis-
posés perpendiculairement & la masse commune. Si I’excitation est
limitée 4 10 chocs nous retrouvons rapidement les pulsations déli-
vrées avant I'expérimentation (9).

2°) Stimulation de Vérétilles contractées.

Aprés la contraction ce sont tout d’abord les pulsations du
pédoncule proximal et les pulsations de I'implantation qui apparais-
sent (Buisson, 1971). Puis, surtout quand le pied est déja ancré,
seules les premiéres subsistent. La stimulation pratiquée comme
précédemment aboutit & une pulsation de plus grande amplitude et
de plus longue durée.

Plus rarement des Vérétilles contractées ne montrent que des
soubresauts de la masse commune. Avec la septiéme impulsion élec-
trique nous produisons une sorte de batiement 4 sommet obtus
(Fig. 9 E). Si nous continuons & dispenser les choes dans la phase
ascendante de telles manifestations, elle se prolonge par une sorte
de pic. Aprés 'arrét de la stimulation les soubresauts s’enregistrent
4 nouveau. Nous venons donc de voir qu’il est possible de provoquer
la formation de pulsations.

Tout comme au cours de la stimulation lumineuse nous remar-
quons que la réponse des polypes précéde celle de la masse com-
mune. Nous décelons également la variation du temps de réponse
en rapport avec I'aspect présenté par la Vérétille.

Pour savoir s’il existe un seuil d’intensité a la stimulation élec-
trique déterminé, nous allons faire subir 4 des Vérétilles en expan-
sion (polypes perpendiculaires au rachis) et a des Vérétilles turges-
centes (polypes dirigés vers le pédoncule) des excitations sous
des tensions différentes & partir du sommet du rachis.

Puisqu’il est possible de limiter la réaction, nous allons retenir
comme temps de réponse, le temps qui sépare la fermeture du
circuit électrique de I'apparition de la contraction des tentacules
de tous les autozoides. La stimulation est alors aussitot arrétée. Les
chocs sont appliqués toutes les dix minutes. Durant ce laps de
temps les animaux retrouvent facilement leur aspect primitif.

(@) Chez les Vérétilles turgescentes, un plus grand nombre de chocs élec-
triques est nécessaire, mais nous obtenons un phénoméne qui se présente avec
des modalités identiques.
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III. STIMULATION SOUS DES TENSIONS DIFFERENTES (20 choes par
seconde de 2 & 10 volts — délai de chaque choc = 25 ms, durée
de chaque choc =10 ms — Fig. 10 B).

A) Stimulation de Vérétilles en expansion (polypes perpendicu-
laires au rachis).

La stimulation sous une tension de 2 volts ne provoque pas
de réaction quelle que soit la durée de 'application.

Par contre les tentacules de tous les autozoides subissent pour
la premiére fois le spasme avec des chocs de 3 volts. Chez la Véré-
tille il y a donc un seuil bien défini et le temps de « latence » est de
l'ordre de 2,3 secondes.

A 5 volts ce temps est de 1,7 seconde tandis qu’il n’est plus
que de 1,4 seconde 4 10 volts. Avec ces deux derniéres tensions
I'effet recherché est parfois dépassé malgré I'arrét de la stimula-
tion.

La courbe obtenue donnant le temps de réponse en fonction de
la tension rappelle le tracé issu de la stimulation lumineuse. Tous
les temps sont ici inférieurs.

B) Stimulation de Vérétilles turgescentes (polypes dirigés vers le
pédoncule).

Les Vérétilles turgescentes sont susceptibles de montrer le
spasme des tentacules 4 partir de 3 volts. La réaction est par contre
moins intense que chez les animaux en expansion. Devant la néga-
tivité de la réponse de certaines Vérétilles nous arrétons la stimu-
lation. Il est parfois de méme & 5 et 4 10 volts. Comme au cours
des stimulations lumineuses sous des intensités différentes nous
retrouvons donc les Vérétilles turgescentes qui répondent et celles
qui refusent de le faire.

Dans les cas favorables nous relevons bien ce seuil de 3 volts
mais le temps de réponse est plus élevé que chez une Vérétille en
expansion (3,5 secondes au lieu de 2,3 secondes).

Il est également possible d’obtenir des temps de réponse a 5
et 10 volts. Ils sont de 'ordre de 2,3 et de 1,7 secondes.

Ainsi les temps de réponse des Vérétilles turgescentes aux dif-
férentes tensions sont plus élevés que ceux des Vérétilles en expan-
sion.

Comme nous I'avons vu la Vérétille est & méme de manifester
une réponse aprés avoir regu deux choes électriques. Il s’agit du
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Fig. 10. — A. Stimulation lumineuse latérale sous des intensités différentes.

En abscisses figurent les intensités lumineuses utilisées et en ordonnées les
temps de réaction en rapport avec la réponse simultanée de ’extrémité distale
de tous les autozoides.

- en trait plein : Vérétille en expansion & polypes perpendiculaires au rachis.
- en pointillé : Vérétille turgescente & polypes inclinés vers le pédoncule.

B. Stimulation électrique sous des tensions différentes. En abscisses figurent
les tensions utilisées et en ordonnées les temps de réaction en rapport avec
la réponse simultanée des tentacules de tous les autozoides.

- en trait plein : Vérétille en expansion & polypes perpendiculaires au rachis.
- en pointillé : Vérétille turgescente 4 polypes inclinés vers le pédoncule.
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spasme des tentacules des autozoides. Il est alors possible de dégager
une période réfractaire.

IV. MISE EN EVIDENCE DE LA PERIODE REFRACTAIRE.

La stimulation est portée a4 proximité du sommet du rachis et
nous recherchons la réaction simultanée des tentacules de tous les
autozoides (10) (Pl. 2 A-B). Tout comme HoRRIDGE (1957), nous
envoyons deux chocs dont l'intensité est bien supérieure au seuil
de stimulation. Nous choisissons done deux chocs de 10 volts (11).

Le générateur d’impulsions est réglé comme suit :
— tension = 10 volts,

— délai de déclenchement du 1¢r choc = 10 ms,
— durée du premier choc = 10 ms,

— délai de déclenchement du 2° choc = variable,
— durée du second choec = 10 ms.

La série de deux chocs est dispensée toutes les dix minutes seule-
ment, afin de permetire aux animaux de retrouver au moins l'aspect
présenté avant l'excitation.

L’expérience porte sur des Vérétilles montrant des aspects dif-
férents. Parmi les postures prises quotidiennement par les Vere-
tillum (Buisson, 1971), nous retenons ici :

— autozoides dévaginés au quart de leur longueur, dirigés vers
le sommet,

— polypes dévaginés au tiers de leur longueur, méme orien-
tation,

— polypes décontractés aux deux tiers de leur longueur, méme
orientation,

— polypes épanouis insérés perpendiculairement au rachis,

— polypes turgescents dirigés vers la base du rachis.

Pour chacune des attitudes, que nous découvrons progressive-
ment au cours d’'une soirée, nous émettons done des séries de deux
chocs.

Le second est d’abord émis 4 1 000 ms aprés le premier. Il y a
une réponse. Puis, aprés chaque essai, nous réduisons le délai jus-
qu’a ce que nous ne relevions plus rien. La période réfractaire est
alors atteinte.

(10) Nous obtenons le méme résultat lorsque la stimulation est portée par
Pintermédiaire d’un autozoide.

(11) Quelques Vérétilles répondant parfois 4 un seul choc électrique nous
vérifions toujours, au préalable, qu'un signal de 10 volts n’est pas suivi d’effet
apparent.
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Les résultats obtenus permettent d’établir un tracé donnant
Iévolution de la période réfractaire au cours du temps (les aspects
pris par la Vérétille sont en effet fonction du temps). Les points
figurant sur la courbe sont des points individuels moyens (Fig. 11).

Les différences apparues entre les Vérétilles en décontraction
et les Vérétilles turgescentes se retrouvent aussi dans cette étude.
Nous assistons & la modification de la période réfractaire. Ainsi au
cours de la manifestation des différentes postures retenues nous
relevons successivement une période réfractaire de 190 ms, de 40 ms,
de 280 ms, de 440 ms et de 600 ms. C’est en effet lorsque les polypes
sont dévaginés au tiers de leur longueur que la valeur de la période
réfractaire est la plus basse. Chez Tubipora, HorRrIDGE (1957), trouve
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Fig. 11. — Evolution de la période réfractaire en rapport avec le spasme
de tous les tentacules des autozoides. Les stimulations sont effectuées au cours
des différentes postures montrées par les polypes.
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20 ms, tandis que chez Calliactis, PANTIN (1935) trouve entre 20 et
200 ms. La réponse est aussi plus lente 4 se manifester au cours
de la turgescence. Parfois il est impossible de provoquer la réponse
souhaitée.

Cette augmentation de la période réfractaire étant obtenue a
partir de Vérétilles stimulées au méme endroit, nous pouvons nous
demander s’il n’y a pas eu adaptation. Des Hydrozoaires, pour ne
citer qu’eux, stimulés pendant de longues périodes sont en effet
sujets 4 des modifications de seuil au voisinage de la zone excitée
(JosepHSON, 1961). Il n’en est rien chez Veretillum. En changeant
fréquemment le lieu d’application des électrodes nous aboutissons
aux mémes résultats. De plus des Vérétilles stimulées pour la pre-
miére fois sous un aspect donné, répondent comme celles qui,
suivies dés le début de la décontraction, présentent la méme posture.

Par ailleurs, lorsque nous sommes au voisinage de la période
réfractaire, le spasme peut se limiter & la contraction des tentacules
d’'une partie des autozoides seulement. Ces derniers sont placés
aussi bien & proximité que loin du territoire stimulé. Cela semble
indiquer que la transmission des chocs a lieu de toute facon.

Un polype isolé étant 4 méme de tressaillir dés le premier choc,
alors que tous ceux qui I'entourent demeurent sans mouvements, il
n’est pas hasardeux de reconnaitre que ce premier signal a dii tra-
verser tout le systéme de transmission qui met en rapport tous les
autozoides.

DISCUSSION

C’est au cours de l'expression des activités rythmiques com-
portementales de contraction-déconiraction quotidienne, que nous
avons pu enregistrer une activité électrique spontanée a partir de la
masse commune (12). L’électrode externe utilisée capte des potentiels
dont l’aspect suggére des origines diverses et dont I'amplitude
variable indique des origines territoriales différentes (JOSEPHSON et
MaAckKIE, 1965).

L’évolution de la fréquence des impulsions permet de tracer
une courbe de Gauss entre le début de I’expansion et la turgescence.
La cadence des signaux est la plus élevée quand les polypes sont
tournés vers le sommet du rachis et la plus faible quand ils sont
tournés vers la base du pédoncule.

(12) Nous n’avons rien observé au cours de la manifestation des activités
rythmiques comportementales de pulsations et d’ondes péristaltiques.
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Une salve électrique spontanée pourrait provoquer la contrac-
tion quotidienne aprés une éventuelle augmentation de la fréquence
des impulsions en fin de turgescence.

Il ne parait donc pas impossible de rattacher la partie la plus
importante de cette activité électrique spontanée & I’expansion et
d’y voir le reflet des centres d’expansion propres au rachis, précé-
demment évoqués (Buisson, 1971). Par ailleurs, le pédoncule isolé
ne présentant pas les signes de la décontraction, nous pouvons en
déduire que l'augmentation de la fréquence des impulsions qu’il
montre au cours de I’expansion, dans le contexte de ’animal entier,
lui a été communiquée par le rachis. Il y a donc eu conduction. Il
s’agit 14 d’une simple indication sur la transmission et c’est, ici,
grace & la stimulation lumineuse et & la stimulation électrique que
nous pouvons dégager des systémes de conduction suivis par ces
signaux spontanés chez Veretillum. L’utilisation de ces deux tech-
niques permet, de plus, de confirmer les changements d’état. Ils se
traduisent en particulier par une réponse positive ou négative selon
que l'excitation est appliquée sur un animal susceptible, selon son
aspect, de produire ou non des impulsions électriques spontanées.
En effet, un systéme inerte n’est pas excitable.

La stimulation lumineuse n’est efficace que sur la hampe rachi-
dale garnie de polypes. Il en découle donc une compétence senso-
rielle particuliére susceptible d’étre rapportée au systéme nerveux.
Celle-ci ne semble pas limitée aux polypes puisque le rachis en début
d’expansion (polypes non encore visibles) répond également & I'exci-
tation lumineuse.

Chez les Vérétilles en décontraction, dont les autozoides sont
perpendiculaires au rachis, la réaction commence par les tentacules
mais elle ne semble pas y prendre naissance. Le phénoméne parait
donc transmis dans un systéme qui aboutit & une réponse décrémen-
tielle 4 partir du territoire stimulé. La masse commune suit ensuite
de la méme facon. Avec JoserHsoN (1966) nous devons alors recon-
naitre l’existence de systémes de transmission montrant une facili-
tation interneurale. Ces systémes possedent, chez Veretillum, un
seuil défini.

La stimulation lumineuse chez une Vérétille en début d’expan-
sion (polypes tournés vers le sommet du rachis) provoque la rétrac-
tion simultanée des polypes et méme de la masse commune. L’aug-
mentation du seuil d’excitabilité avec la turgescence ne concerne pas
le seul territoire illuminé mais toute la Vérétille. Nous constatons
aussi 'absence de réponse chez des Veretillum turgescents, Cepen-
dant des réactions isolées de quelques polypes placés en dehors des
faisceaux lumineux suggérent la transmission de I'excitation en dépit
de I’absence de la réaction collective. Les mouvements contractiles
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qui se produisent parfois aprés I’arrét de la stimulation lumineuse
évoquent un phénomeéne de post-décharge.

La stimulation lumineuse agit aussi sur les activités compor-
tementales de pulsations en modifiant souvent des séquences ulté-
rieures. Elle peut méme faire apparaitre un comportement inhérent
au pied alors que celui-ci ne montre pas de réactions directes a la
lumiere.

La transmission de chocs électriques par la masse commune ou
par les autozoides de Vérétilles en expansion & polypes perpendicu-
laires provoque d’abord la rétraction de ces derniers, simultanément
ou non, et ensuite la contraction de la masse commune. Ceci différe
des indications de PARKER (1920) sur Renilla et de TiTscHACK (1964)
sur Veretillum lui-méme, pour qui, la stimulation d'un autozoide
n’est pas suivie par l'invagination de polypes voisins. Nous recon-
naissons néanmoins que la stimulation mécanique d’'un polype de
Veretillum n’aboutit qu’a sa seule rétraction dans le rachis. Ce fait
est I'expression d'un systéme de transmission local (BuLLock et
HoRRIDGE, 1965). Il peut aussi correspondre 4 une compétence sen-
sorielle du polype 4 I'égard d’une stimulation mécanique, que ne
posséde, du reste pas la masse commune de la Vérétille.

L’excitation électrique étant conduite dans toutes les directions
cela nécessite des systémes de transmission. Ils présentent un seuil
défini. Selon les caractéristiques de la stimulation électrique, comme
chez d’autres Cnidaires (BuLrock et HORRIDGE, 1965), il est possible
de les différencier. Lorsque nous envoyons 20 chocs par seconde la
réponse commence par le spasme simultané des tentacules de tous
les autozoides et lorsque nous envoyons un choc toutes les deux
secondes nous remarquons une réaction décrémentielle de la part
des polypes a partir du point stimulé. Dans un cas comme dans
Pautre la contraction de la masse commune fait suite a4 I'invagina-
tion des autozoides.

Il y aurait donc un systéme de transmission impliquant une
“ through conduction ” et un systéme impliquant une facilitation
interneurale. Un systéme & “ through conduction ” est généralement
parcouru par le premier choc de I'excitation. C’est, en particulier,
ce qu'a pu confirmer PickeENns (1969) en enregistrant une activité
électrique provoquée chez Calamactis. 11 semble aussi, chez Vere-
tillum, que le premier choc ait pu traverser tout le systéme 2
“ through conduction ”. En particulier, quand nous faisons I'étude
de la période réfractaire liée au spasme simultané des tentacules de
tous les autozoides, des polypes éloignés de I’électrode de stimula-
tion réagissent parfois avec le premier choc. De plus, comme il
faut au moins deux chocs pour obtenir le spasme des tentacules de
tous les autozoides, le phénoméne de facilitation que nous observons
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parait se situer au niveau des jonctions des systémes et des effec-
teurs (13).

Dans ces modalités différentes de la réponse 4 la stimulation
électrique, il est possible de voir une excitation sélective; propriété
susceptible d’étre rapportée au systéme nerveux. Aprés l'arrét de la
stimulation, la brusque et éventuelle apparition de réactions peut-
étre interprétée en terme de post-décharge.

Tout comme au cours de la stimulation lumineuse nous remar-
quons donc des changements de seuils d’excitabilité a tous les
niveaux avec la turgescence. Ils ne sont pas dus & des adaptations
territoriales successives, se produisant entre autres chez des Hydro-
zoaires (JOSEPHSON, 1961), puisque la stimulation d’une autre région
aboutit aussi au méme résultat. Certaines Vérétilles turgescentes
excitées par la masse commune, refusent aussi toute réponse non
seulement au niveau des polypes mais aussi au niveau de la masse
commune. Ce qui se concoit, car certaines d’entre elles ne montrent
aucune activité électrique spontanée (14).

La réaction de polypes éloignés de la zone de stimulation signale
malgré tout, que la transmission de I’excitation électrique a eu lieu.
Les changements, au cours de la prise de turgescence, ne paraissent
donc pas se placer dans les systémes a “ through conduction ”. Par
ailleurs ’augmentation paralléle de la valeur de la période réfrac-
taire traduit des modifications au niveau des systémes de trans-
mission et des effecteurs des tentacules et des autres parties de la
Vérétille.

Les mouvements provoqués au niveau des activités rythmiques
comportementales de pulsations quotidiennes par la stimulation
électrique suivent ceux des autozoides. Le cours des séquences ulté-
rieures est souvent modifié. Ce qui rejoint les observations de
BATHAM et PANTIN (1950) sur Metridium.

En définitive, la réaction de la Vérétille, débutant toujours par
les polypes, est fonction de Dlactivité électrique spontanée de la
masse commune. La transmission des stimuli lumineux et électri-
ques a basse fréquence semble s’effectuer au travers d’un systéme
montrant une facilitation interneurale tandis que la propagation de
stimuli électriques & moyenne fréquence (ou intense) parait se pro-
duire dans un systéme a “ through conduction ”. JENNINGS (1905),
combattu par PARKER (1919) avait invoqué des changements d’état
physiologique chez les Cnidaires. Si de toute évidence les modifica-

(13) Nous avons vu que des Vérétilles en début d’expansion sont & méme
de répondre a4 un seul choc. Il s’agit des animaux qui se contractent provisoire-
ment en cours d’expansion (Buisson, 1971).

(14) La stimulation électrique de polypes de telles Vérétilles provoque
quand méme leur invagination. Leurs systémes de transmission ne sont done
pas inhibés.
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tions observées ne se situent pas au niveau des systémes a “ through
conduction ”, elles semblent particuliérement se placer entre les
systemes de transmission et les effecteurs.

Ainsi aprés avoir présenté les activités rythmiques comporte-
mentales de Veretillum et grossiérement localisé les centres qui les
supportent (BuissoNn, 1971) et aprés avoir dégagé, ici méme par
Iexpérimentation, des systémes de conduction et des changements
d’état, il en découle un certain nombre de faits susceptibles d’étre
rapportés 4 des structures nerveuses, décrites par ailleurs (Buisson,
1970).

RESUME

Au cours du déroulement des activités rythmiques comporte-
mentales de contraction-expansion quotidienne une activité élec-
trique spontanée est enregistrée a partir de la masse commune de
la Vérétille. La fréquence des impulsions augmente avec I'expan-
sion et diminue fortement avec la turgescence. La contraction qui
suit pourrait étre due 4 une salve électrique. Aucune activité élec-
trique particuliére n’a été relevée au cours de I'observation des

ondes péristaltiques et des pulsations de la masse commune.

La manifestation de ces activités nécessite des systémes de
transmission, que les stimulations lumineuse et électrique mettent
particuliérement en évidence. Des changements d’état sont de plus
confirmés. La stimulation lumineuse n’est efficace que sur le rachis.
Ce qui implique une compétence sensorielle. Bien que débutant par
les tentacules I’excitation est transmise dans des systémes présen-
tant une facilitation interneurale. Les réponses sont souvent diffi-
ciles & obtenir avec des animaux turgescents. Les séquences des
pulsations sont modifiées, quoique souvent tardivement, par la
Iumiére. La stimulation électrique, aboutissant d’abord 4 la réponse
des tentacules, permet, selon sa fréquence, de dégager des systémes
différents. L’un a facilitation interneurale, I’autre 4 “ through con-
duction . Une période réfractaire liée au spasme simultané des
tentacules de tous les autozoides est également révélée. Les animaux
turgescents refusent souvent toute réponse collective. Mais la trans-
mission s’effectuant malgré tout, c’est en particulier, au niveau des
jonctions neuro-effectrices que le changement d’état semble prendre
place. La stimulation électrique provoque aussi des modifications
au niveau des pulsations.

Ainsi dans certaines activités, reconnaissons-nous des pro-
priétés du systéme nerveux, par ailleurs analysé morphologique-
ment (BuissoN, 1970), en relation avec les rythmes comportemen-
taux (Buisson, 1971).
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SUMMARY

During the manifestation of rhythmical behavioural activities
of daily contraction-expansion, a spontaneous electrical activity is
given by the coenenchyme of Veretillum. The frequency of the pulses
increases with the expansion and strongly decreases with the
turgidness. An electrical burst seems to provoke the contraction.
No peculiar electrical activity is shown by peristaltic waves and
pulsations.

Transmission systems are necessary for these activities and
light and electrical stimulations are used to reveal them. State
changes are also confirmed. The light stimulation only acts on the
rachis. So a sensory capability is involved. Though the reaction
begins with the tentacles, systems which present an interneural
facilitation conduct the excitation. Responses are often difficult
to observe with turgid animals. Pulsation sequences are modified,
though often with a delay, by light. The electrical stimulation,
causing at first the reaction of the tentacles, demonstrates, according
to its frequency, the existence of different systems. One showing
interneural facilitation and the other a *“ through conduction ”.
A refractory period, linked with the simultaneous contraction of
the tentacles of whole polyps, has been revealed. General responses
are often refused by fully expanded animals. But the transmission
occurs. So state changes especially seem to take place on neuro-
effectory junctions. Pulsations modifications are also provoked by
electrical stimulation.

So properties of the nervous system, elsewhere analysed
(Buisson, 1970), are recognized in some of these activities related
to behavioural rhythms (Buisson, 1971).

ZUSAMMENFASSUNG

Wihrend der rhythmischen Verhaltensaktivititen der téglichen
Kontraktionen und Ausdehnungen zeichnet man eine spontane
elekirische Aktivitat der Totalmasse der Veretille auf. Die Frequenz
der Impulsionen erhéht sich wihrend der Ausdehnung und wird
durch Turgeszenz wieder erheblich vermindert. Die darauffolgende
Kontraktion wird wahrscheinlich durch eine elektrische Salve
ausgelost. Im Laufe der Beobachtungen der peristaltischen Wellen
und der Pulsationen der Totalmasse wurde keine besondere
elektrische Aktivitat aufgezeichnet.
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Die Ausserungen dieser Tiitigkeiten bendtigen Transmissions-
systeme, die besonders durch elektrische und Lichtreize hervor-
gehoben werden. Zustandsschwankungen der Tiere sind in Betracht
zu ziehen. Nur die Rachis wird vom Lichtreiz beeinflusst, was eine
sensorielle Kompetenz bedingt. Dieser Reiz wird von einem inter-
neuralen Facilitationssystem geleitet, obwohl er bei den Tentakeln
beginnt. Die Tiere, die die Turgeszenz erreicht haben, reagieren
erheblich triger auf diesen Reiz. Die Pulsationssequenzen werden
bei Lichteinfluss, obwohl mit etwas Verspitung, verindert. Der
elektrische Reiz, der die Reaktion in den Tentakeln auslost, erlaubt,
je nach seiner Frequenz, verschiedene Systeme zu erkennen. Das
Eine mit interneuralen Facilitation, das Andere mit “ through
conduction ”. Wir beobachten eine Refraktirperiode, die an eine
gleichzeitige Kontraktion der Tentakeln aller Polypen gebunden ist.
Die Tiere in Turgeszenz versagen oOfters « vis-a-vis » eines Kollek-
tivreizes. Falls eine Transmission erfolgt, findet der Zustands-
wechsel vor allem in den neuroeffektorischen Verbindungen statt.
Der elektrische Reiz verursacht ebenfalls Verinderungen der Pul-
sationen.

So erkennen wir in gewissen Aktivititen Charakteristika des
Nervensystems (Morphologie, Buisson, 1970) in Verbindung mit den
Verhaltensrhythmen (Buisson, 1971).
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PraNcHE 1

Stimulation lumincuse latérale. A : avant la stimulation; B : pendant la stimu-
lation. Les fléches indiquent I’aspect des mémes polypes avant et pendant la
stimulation.
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PrLANCHE 2
Stimulation électrique pour P’étude de la période réfractaire en rapport avec

le spasme des tentacules de tous les autozoides. A : avant Ia stimulation; B :
aprés la stimulation. Les fléches indiquent l’aspect des mémes polypes avant
et aprés la stimulation.



