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1)t- 

I. MA'fEIilEI.  ET TI£CttNIQUI- 

L ' c e u f  d e  Teredo norvegica r d p o n d  ,t l ' a c t i o n  d e  q u e l q u e s  d ~ t e r g e n t s  d ' u n e  m a n i ~ ' r e  

t o u t  5. l a  fo i s  c a r a c t ~ r i s t i q u e ,  r a p i d e  e t  n u a n c d e ,  q u i  f a i t  d e  hfi u n  m a t d r i e l  ce l lu la i re .  

p a r t i c u l i ~ . r e m e n t  f a v o r a b l e  h l ' e x p d r i m e n t a t i o n .  

Les  Ta re t s  ut i l is6s p rov i ennen t  de bois d '(:paves rt cm illis dans  la bale de ( ' oncarneau  el COllserx'ds 
dans  les viviers  du laboratoire .  Ces t×)is son t  a t t a q u d s  au cise~tu, et les galeries son t  progress iwmlent  
e t  s o i g n e u s e m e n t  d~couver tes ;  puis  les ind iv idus  en son t  ex t r a i t s  avec prdcaut ion,  r a p i d e m e n t  lards  
dans  de l 'eau de mer  chaque  fois renouvelde,  et  placds s @ a r d m e n t  dans  des boites de Petri  avec unv 
pe t i t e  q u a n t i t ~  d ' e au  de mer.  Ils peuven t  6tre cons< rv(,s de la sorte h l;l t e m p d r a t u r e  de .¢: it 5": (" 
i m n d a n t  pills tie douze heures  sans  inconv&fient .  

l_.a pon te  ties oeufs, c o m m e  l 'd jacula t ion  du siwrm~., sv p rodui t  sponta ,16nlent  apr~s l ' i so lement  
des ind iv idus  in vitro; l 'd ta t  des p rodu i t s  sexue ls  es! vdritid, dans  h 's  boites tie Petr i ,  sous une loutx' 
binoculaire .  Une  pon te  6 tan t  choisie, les oocytes  sont  sdpar('s par  ddcan ta t ion ,  lax'gas et  rdunis  dans  
un  pe t i t  cristal l isoir .  L eu r  f£'condation es t  effectude, au  m o m e n t  vouhl,  en  les m~ langean t  avec du 
stx, rme,  don t  I ' excddent  e s t  61imin(-, que lques  m i n u t e s  plus  tard,  par  ddcan ta t ion  e t  lavage.  Le premier  
globule  polaire appa ra i t  2 5 it 3 ° m i n u t e s  apr6s la fbcondat ion e t l a  premi&e division de s e g m e n t a t i o n  
es t  rdalisdxe env i ron  une heure  plus tard.  

Les essais  compara t i f s  son t  el tcctu6s de la mani~re s u i v a n t e  : It's crtJ fs sont  pr61ev6s it un s tade  
dd te rmin6  et  d is t r ibuds  en quant i tOs pe t i tes  et sens ib lement  6gales, dans  une sdrie dc Ix ' t i ts  cristalli- 
soirs en  verre  py rex  c o n t e n a n t  ddjh un  mdlange  d 'eau  de mer, et d ' u n e  solut ion tic d( ' tergent  dams 
l 'eau de nler, de t i t re  connu ; les voh ,mes  son t  calcul£'s de lelle sorte que  leur s o m m e  soit toujours  
6gale /t 5 ml, et  que tou tes  au t r e s  condi t ions  d t an t  6gales par  ail leurs,  les concen t ra t ions  ties corp> 
6tudi6s s 'c3chelonnent en t r e  les l imi tes  choisies. 1.es obse rva t ions  sont  fac i lement  poursu iv ies  dans  h.,- 
m,3mes cristalli.~firs, ~ m s  une  loutm binocula i re ;  ellcs son t  £ 'ventm' l lement  compl,3t6es par  le prdl6ve- 
m e n t  de pe t i t e s  quan t i t d s  d 'ceufs qui  sonl  examin( .es  sous  un fort ol,jectif, ou bien fix6es et  montdcs  
apr~s colora t ion  convenaMe en p rbpara t ions  pv rmanen te s .  

L e s  d ~ t e r g e n t s  u t i l i s b s  se  r d p a r t i s s e n t  d e  la m a n i b r e  s u i v a n t c * :  

I. Ddlergents anioniques : 

l ) u p o n o l s  M E ,  G,  D ,  S O  ( a l c o y l e - s u l f a t e s ) .  

I g e p o n  T ( S u l f a t e  d e  N a  d e  l ' o l d y l m b t h y l t a u r i n e ) .  

U c e n o l  L S  ( S u l f a t e  d o u b l e  d e  l a u r y l e  e t  de  s o d i u m ) .  

U c e n o l  O C S  ( S u l f a t e  d o u b l e  d ' o l d o c 6 t y l e  e t  d e  s o d i u m ) .  

A v i r o l  A H  ( S u l f o r i c i n o l 6 a t e  d ' a l c o y l e ) .  

* Nous  rcmerc ions  ici les ~ t a l ) l i s semen t s  DU POXI D~.: .N.'I.:MOt'RS et I'UNION ('.IIIMIQUE IIEI.(H~ 
qui  nous  on t  o b l i g e a m m e n t  fourni  d ivers  6chantillon.~ de leurs p rodu i t s  ; le 1 )ccteur I]AI'D e{ le I )octm~r 
L)ERVICIIIAN, it l ' amabi l i t6  dcsquels  nous  devons  que lques  au t rvs  sul)s tamx s. 
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2. D~tergents cationiques : 

Sapamine A (ac6tate de Di6thylamino~thyloleylamide). 

3. D~tergents neutres: 

Cemulsol B (complexe d'acide ricinol6ique et d 'oxyde d'6thylbne polymOris~). 
Tween 8o (sorbitan-monool6ate et oxyde d'6thyl6ne polym6ris~). 
Lorsque ces d~tergents sont utilis6s dans les conditions pr6cit6es, c'est-~t-dire dans 

l 'eau de mer, les compos6s anioniques se montrent seuls actifs. 
L'effet produit par les d~'tergents actifs se manifeste d'une part sur la membrane 

vitelline de l'ceuf, qui peut ~tre gonfl~e ou dispers6e, et de l 'autre sur la surface proto- 
plasmique proprement dite; il se traduit alors soit par quelques anomalies de la seg- 
mentation, soit par des ph~nombnes cytolytiques tels que l 'exsudation de lobes hyalins, 
ou la destruction du cortex et la dispersion du contenu protoplasmique. 

II. CONCENTRATION EFFECTIVE DES I)]~TERGENTS ANIONIQUES 

La preparation o'une solution de d~tergent de concentration exactement connue 
est au moins difficile, pour la double raison que les produits commerciaux utilis~s ne sont 
pas n6cessairement des corps purs, et que certains d'entre eux, faiblement solubles, se 
dispersent dans l 'eau en suspensions stables, le taux de substance r6ellement dissoute 
restant ind6termin6. I1 apparalt  cependant que, h des taux supposes semblables, les 
solutions des divers d6tergents anioniques utilis6s: Duponol D, G, ME, Igepon T, etc., 
agissent de mani~re sensiblement analogue' .  Les concentrations utilisables avec l'ceuf 
de Teredo sont de l'ordre de o.I ~ o.ooo2%, soit environ 2 M lO -4 ~ 5 M IO -8 par litre. 

Aux concentrations de o.I ~ o.o1%, les d6tergents anioniques provoquent tr~s 
rapidement une cytolyse totale de l'oeuf, comportant la destruction de la membrane 
vitelline et la dispersion de toute la masse protoplasmique; ou tout au moins, l 'aspect 
caract6ristique de la "cytolyse noire", c'est-h-dire la transformation de l'ceuf en une 
masse granuleuse plus ou moins fortement gonfl6e. On sait que, pour ces m~mes con- 
centrations, divers exp6rimentateurs ont obtenu des cffets bact6riostatique et h6moly- 
tique (voir DUBOS 1, PUTNAM2). 

Aux concentrations de 0.005 "k o.ooo5%, les m~mes ddtergents agis~ent d'une ma- 
nitre beaucoup plus m6nag6e, et beaucoup mieux adapt~e aux possibilitds d'une analyse 
exp6rimentale. 

La concentration de o.ooo5% approche de la limite, ses effets sont souvent h peine 
sensibles; la segmentation des ceufs se poursuit et donne une plus ou moins forte propor- 
tion de larves apparemment  normales. 

La ccmcentration de 0.00025?0 cst g~n~ralement sans effet. 
Utilis6s dans les m~mes conditions et aux m~mes concentrations, les d6tergents 

cationiques tels que ]a Sapamine, ou neutres tels que le Cemulsol et les Tweens, restent 
sans effet sur l'ceuf de Teredo, ou bien n'agissent que tr6s faiblement et d'une mani6re 
incertaine. 

Comparant aux d6tergents anioniques un compos6 cytolysant dont on peut sup- 
poser qu'il agit comme un enzyme, tel le venin d'Abeille avec sa 16cithinase, on con- 
state que l'effet cytolytique reste brutal jusqu'~ la concentration de o.oo5%, qu'il est 

* I,e Duponol  SO est ,  cepcndan t ,  beaucoup  moins  actif .  
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m~nag(: pour o.ooo5"i, rnviron,  ct sensiblement nul pour o.ooo2",, : l'~cuf (h' 7"credo 
est donc t)lus sensibh, all venin d'A.beilh, qu 'aux (h"tergents a,fioniqucs, mais lrs (-(mccn 
trat ions limites restcnt (h' me'me (,rdre (tans h's (luux cas. 

l . ' (euf (t'ull autre Invert0br(, marin du tyl)e Spiralia. erlui dr' .s'al, cl/ari, i alrc,,/ala, 
it (;t6 utilisO comt)arat ivemt 'nt :  il apparait  aussit6t (lue cet (euf. &rot la faille n'('st 
que de peu sup6rieure h celle de l'ceuf de 7"credo m~r',,e~,ica, ('st environ 2o fois m(,ins 
sensible que ce dernier ~t l 'action des d(,tergents anioni(lues et 2oo fois m()ins ~t ('elh' (lu 
venin d'Abeilh,, l)ans h,s deux cas, en effet, les solutions h o.oo5% scmt ina('tivvs, vt h,s 
manifestat ions caract(:risti(lues d 'une action cyt()lytiqur m0nag(.e n',q)t)ar,tissent (lU'aux 
concentra t ions  d(' o. I ~'t ().ca %. 

l I I .  I':FFI{T SI.'R l.A MF.MBRANt'~ VITI'H.I.IN1- 

L'act ion des ddtergents anioniques sur la membrane  vitellim, est d 'abord  marqu6e 
par  un gonflement qui augmente  sensiblement sa surface et prow~que son ( 'cartement du 
cortex ovulaire; en pr&ence d ' Igepon,  cet ~'tat persiste le plus souvent (Fi~. 4)- Dans 
tous h's cas, cependant,  la membrane gonfl('e est trt',s fragile, de sorte qu 'une  simple 
agitat ion mdcanique suf-fit h [a rompre, ou m0me a la d(:truire. 

Si r a t t aque  est plus inarqut3e, sous l'effet des lJuponols, par exemple (Fig. I). le 
gonflement s 'aecentue tout  d ' abord  ainsi que le plissement de la meinbrane qui forme 
autour  de l'ceuf une enveloppe chil'fonn(,e, avant  de se disperser en une poussi(,re de 

Fig .  I. ( E u f  de  Teredn ~wy,'.et, zca, a ' . ' an t  la premit~re d i v i s i o n ;  la m r m b r . m c  vih. , l l in: '  c>,t got'Ill(':' cl  
f o r t e m e n t  p l i ss6c  ~)us  l ' a c t i o n  du  l l u l~mol  (; .  

granules.  Une telle dispersion se produit immddiatement  si l'on transporte lrs c*:ufs 
dans l 'eau de mer pure, ou mieux encore dans une solution isotcmique (le Na('l. 
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Le venin d'Abeille agit d'une mani6re diff~rente; la membrane se gonfle tr~s peu, 
mais se rompt en un point, tandis que le bord libre se replie sur lui-m~me vers l'int~rieur; 
il sufflt alors d'une l~g~re agitation pour s6parer et isoler ces membranes;  elles persistent 
telles quelles et peuvent ~tre lav~es, sSch6es sur lame de verre et color('es. 

La sensibilit~ ou la fragilit6 de la membrane vitelline s'accroit 16g~rement au cours 
de la maturation et jusqu'~, la premiere division de segmentation, c'cst-~t-dire durant 
la p~riode correspondant ~_ son 6cartement normal du cortex oculaire. 

IV. EFFET SUR LE CORTEX OVULAIRE 

La membrane vitelline paralt, quel que soit son 6tat d'alt6ration,, demeurer per- 
m6able aux d6tergents utilis6s, car ceux-ci exercent une action cytolytique tr~s mani- 
feste sur le cortex ovulaire; ce terme de cortex sera utilis6 ici, car il ne pr6juge ni de 
la nature, ni du degr6 de diff6renciation de la couche cellulaire superficielle correspondant 

l 'interface cytoplasma-milieu liquide ext6rieur. 
Les d~tergents anioniques utilis6s aux concentrations sup6rieures "~ 0.005 % provo- 

quent une alt6ration cortieale accompagn~e par un gonflement de la masse cytoplas- 
mique et l 'apparition de hernies granuleuses; aux concentrations voisines de o.oI0'o, 
ces hernies peuvent devenir tr~s importantes et trb.s fragiles; leur rupture entraine la 
dispersion de tout le mat6riel cytoplasmique. 

Aux concentrations inf6rieures ~ o.o1%, l'effet cytolytique se traduit par la for- 
mation de lobes hyalins r6fringents comparables aux "boules sarcodiques" si souvent 
d6crites au cours de l'alt6ration d'oeufs et de Protozoaires et caract6ristiques de la 
"cytolyse claire". 

Enfin, lorsque la concentration des ddtergents anioniques est proche de sa valeur 
limite, l 'alt~ration corticale provoqu6e ne se manifeste plus gu~re que par une forte 
tendance ~ l'isolement des premiers blastom~res, qui, apr~s la division, restent sph6riques 
au lieu de s'6taler secondairement l'un sur l 'autre. Leur simple contact tangentiel n'est 
plus, d6s lors, q'u'un lien tr~s fragile, ais6ment rompu soit par le gonflement de la mem- 
brane vitelline (Figs. 2 et 3), soit par la moindre agitation. La segmentation peut se 
poursuivre, dans ces conditions, aussi bien sous la membrane distendue que, apr6s la 
disparition de celle-ci, dans le milieu liquide (Figs 3 et 5); elle peut 6tre qualifi6e de 
non-coh~rente ou d'arborescente, car les divers blastom~res ne gardent entre eux, apr6s 
chaque division, qu'un seul point de contact tangentiel (Fig. 4). Au lieu de rester ramas- 
s6es en une masse sph6rique, les cellules de segmentation peuvent alors s'6taler dans 
un plan, en chalnes dont les ramifications dichotomiques retracent la "cell-lineage" 
(Fig. 5)- 

L'effet cortical des d6tergents se traduit d 'autre part,  lorsque Faction cytolytique 
proprement dite est faible ou nulle, par une forte tendance "k l'isom~trie des deux pre- 
miers blastom6res (Fig. 2), contrastant avec la diff6rence de taille accentu6e qui, dans 
la segmentation normale, distingue ~ premi6re rue les deux cellulas A B e t  CD. Cet 
effet n'est aucunement sp6cifique; PENNERS 3, 4, TYLER 5, PASTEELS n, l 'ont obtenu avec 
les oeufs de cliff,rents Spiralia, sous des influences tr6s diverses; on peut le r61iaser 
d 'autre  part  en trai tant  les oeufs de Teredo par un m61ange d'eau de mer et d'une solu- 
tion isotonique de KC1, ou bien en les soumettant  quelques minutes au rayonnement 
ultra-violet d'une lampe ~. vapeur de mercure. 

On sait que, selon PENNERS 3, 4 et selon TYLER s, l'~galisation de la premi6re division 
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l"ig. 2. I>n.mi~rt  . d i v i s i o n  c g a h '  a \ ' cc  s ( . p a r a t i o n  tomplCq, .  ,h .s  
dc 'nx |)r~'nlicrs|lJla.~tcmff~rcs. I hll)~mo] ( ;  

F ig .  3. I h 'uxi6m¢,  d i v i s m n  (.gah. o n  ind/4ah.. <h.s I ) las tom6re .s  ( '1) isolds 

est supposde correspondre  "l la format ion  de deux blastom~res CD (,quivalents,  ce qui 
condui t  h la rbalisat ion d ' embryons  doubles;  en fait, chez Teredo, la seconde division 
est gdndralement  anisomdtr ique  et cor respondra i t  it la s( .paration de deux blas tom6res  
C et  de deux blastom~)res D. Mais il peut  a r r iver  que 1;l seconde division soit  encore iso- 
mdtr ique,  chaque  q u a d r a n t  d tant  6gal aux au t res  et  cor respondant  encore il un blas to-  
mbre CD. 

L ' ac t ion  mdnagde des ddtergents  sur l ' (euf de Teredo permet  encore de me t t r e  en 
6vidence, au cours de la segmenta t ion ,  un effet de sensibil i td diffdrencielle sur  lequel 
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Fig. 4. 
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Ez, egmentation non-coh6rente sous la membrane vitelline 
persistantt~ mais dilat6e. Igepon T 

Fig. 5. Segmentation non-coh6rente du type arborescent. 1)uponol ME 

nous aurons k revenir.  Lorsque cette action s'exerce au moment  de la premiere division 
ou peu apr~s, on peut  obtenir ,  dans une marge assez 6troi tement  limit6e de concentrat ion 
du corps actif, la cytolyse du gros blastom6re CD, alors que AB reste apparemment  
intact  et donne,  par  sa segmentat ion ult6ricure, une petite morula,  puis une peti te  larve 
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cilide. Le venin d 'Abei lh ,  h certaines conccntr:~ti,,n~, l~r,>xoqm ' h" m6me l~h(:nomi.m ". 
plus ne t t emen t  encore, lWUt-(,trc. 

En d ' au t r e s  (as,  la svnsibilit(. Iliff('t't'm'iclll' SC manifeste  scuh'mt'Jlt par  h' f l i t  qtt(' 
le b las tom0re  ¢'I) roste indix'is, bien qm' son n,~xau Sl' soit multil~li(,, tamlis  qtu' A1 ~, se 
segmente et formc tlI)0 l)Ctit( , masse blastlfl(,enm'. 

l , a  p o s s i l ) i l i t ( '  ( l ' d g a l b , ,  r I,I l m ' w i O l ' ¢  d i v i s i o n  d(. I M ' u l  tit. ' f a r ( t :  , ( , Ih .  (It' s ( ' p ; t r c r ,  ( l ' i ~ h . r  h - ,  
p r e n l i e r s  I ) l a s ton l , , ) r c s  : o u  (,i'uc(~r~, ( l ' ( . l im in (  r o u  (h '  I ~ h . q m , r  h, ( l( ,v~.l(q) |x:nlt  111 i l l l ( , r i t , l l r  (It. l'l.li1 ( l ' ( . n t r c  
t . n x .  m o n t r t ~ n t  (lit(. 1( s ( l ( , tc l 'R(ql tS : l l l i t )niql lCS tV,,llV(.iit ( ' t r t ,  u l i l i s t " s  c n  t o c h n i t l u ( ,  d ' e n l b r y o l ( ~ g i ( ,  ( .x- 
p ( , r i m e n t a l e ,  a \ ' (  ( c ( . r t ; t i n s  ipl l tS t o u t  illl tlloin>;. ( ' t ' c i  ~,lll)[~O'41' l '~'lllpl~)i (I(' el'", c , , r p s  ~,ons ( los c o n d i t  i o n s  
as.'-;t'z stricl~, ' l l l<'Il t  d / ' t i n i c s  p o u r  .lilt, ~,llJt,nt (,viI£.t s It'> t.x t , d v s t ' s  t i t l 'di \ '~ s p o s s i b l e s .  (.t ] }onr  (lilt . 1;i 
n o n - c o h 6 r c n c ( ,  th ,s  c c l l n h . s  r(, , ; to l i I l l i t6( '  ; t u x  l ) r ( 'n l i ( ' r , ,  s ta(l* • de, la St'glll(*II |dtiOI1 t ' t  p u i s s ( '  ~'lr( '  Col ' r ig£ 'c  
illtr£'rictlr(,lllf,  n t .  NOllltlr~.. tit, f a i l s  o l , s t . rx ( . s ,  s n r  ]CNqll(q':. II()llN Ill' s ; l l l r ions ;  illsJy;t~,r ici ,  i l lOil t i 'Ul l t  ( l l l ' t l n  
t e l  p r o g r a n m a ( ,  ( ,s t  r ( ' i l l i s ; l l ,h , .  

On remarquera  encore qu 'apr i .s  d ispar i t i ,m tit. la membrane  vitell ine,  les bias(o- 
mores, ou les areas tie blas tom6res  p rovenan t  (te diffOrents (e.ufs, ten(tent it s ' agglut iner ,  
m~me s'ils ne garden(  entre  eux (tue les contac ts  t angen tMs  caract6r is t iques  de la seg- 
men ta t ion  non-eohdrente.  On obt ient  ainsi des ensembles plus ou moths volumineux 
et irr~.guliers, cap;d)h's de se condenser  tflti.rieurement et de formvr des larves mons-  
t rucuses  mul t ip les  comparabh,  s it celles r(.alis(:cs d('jh par  quehtues auteurs ,  HArr : ,  pa r  
exemple,  avec des ceufs de ?,'alwlho'ia t empora i renwnt  alcalinisds. 

V. ( ' O N I ) I T I ( ) N S  I ) ' A C T I V I T t ~  P O U R  U N  ] ) I~71ER( ;ENT C.VI ' IONI~)UF.  

Un ddtergent  ca t ionique  tel clue la Sal)anai,le est, nous l ' avons  dit ,  pratiquement 
sans effet, sur l 'ceuf de Tercd., lorsqu' i l  est dissous dans l 'eau do met  normale,  c'est-fi- 
dire dans une solution saline taml)onnd(',  de p .  S.2: considdrant  ce fait, nous avons  
modifi~ • les condi t ions  de nos essais de ma,fi0re it faire agir  la Sapamine  on solut ions dont  
le Pn soit dbplac( vers la noutral i t6,  puis du c6t(' aci(h'. 

A c( ' t  i ' t f c t ,  ( l i t f d r c n t s  n t t " l a n g c s  d ' c ; i n  , h '  n l c r  n o r n t ; i h '  c,t d ' c ; i t l  d~' rll(,l  a c i t l i f i cOc  p a r  1t( '1  s o n t  
l l t i l i s 6 s ;  c o n u m ,  d a n s  los  p r d c 6 d c n t s  ~ ss ; l i s ,  It' v o l u m c  l i q u i d c  r u r a l  ( s t  t o n j o u r s ,  apr~ . s  l ' a d d i t i o n  d e s  
(ellfS,  (It' 5 m l ;  la S a p a m i n c  ,,~,l a l l  t a n x  c o n s t a n t  oh. o . o l  ", ,  : '-;t l i l t '  1 I v a l o u r  ¢10 t)ii ,  v b r i t i 6 e  c o l o r i r n O -  
t r i q u e m e n t ,  e s t  ( l i t f 6 r c n t e  d ; i n s  c h a t n r l  (h ,s  i ( , c i p i c n t s  u t i l i s d s .  

l , ' e f t e t  p r o p r ( .  ('X('l't@ Sill" h s  , l ' l l f s  tic' "l'ercd') p a r  [a t . l l (  ( . n t i ' a t i ~ m  t n i o n s  l I d c  l ' c a u  t ie  n l e r  6 t a n (  
t 'Xal l l in( ' . c  Jill COllrS d ' ( ' x p ( , r i t ,  llt~ :-, l( ' .llloiilS, il a to l l ; t r a i t  q l l t '  l;i : - ; ( .~l l l ( 'nl i t | iol l  s . ' t . l l l ' c luc  i lor l i l~ l I ( ' l l l ( 'n | ,  
j n s q u ' a u x  s t a d c s  l ; k r x a i r c s ,  c n t r e  FIt  ,";.2 (.l P l l  5 .5  I ' , l ~ i d i f i ( ' a t i o n  l : r o x ' o ( l n ; t n t ,  l o u l  ; tu p l l l s ,  q n e l q u c s  
v a r i a ? i o n s  lie x ' i l e s s v  q u i  I1'ollI p a s  d i d  p r d c i s & , , . . \ u - d v s s o n s  tlt. p l l  5 . 5 ,  p a r  c o n ( r e ,  l a  s e g m e n t a t i o n  
e s t  c o n s i d £ . r a b l e n l e n t  r a l t . i l t i ( ,  Oil I )]oqnd~' ,  t.'ll Ill01111' {OlllpS qt l ( '  h'~, (If(It'S l l lOllt l ' ( ' II |  qUeI ( lueS  a l t d r a t i o n s  
(lit t y p e  " c y t o l y s c  n o t r e " .  

En p r d ~ n c e  de Sapamine  i~ o.oi  %, ht segmenta t ion  s'effl,ctm" m~rmalement entre  
PH 8.2 et t)H 7.o; vers I>H 6.s on observe ddjlt, copendant ,  quelques (as  de cy to lyse  clair(', 
Puts, it PH 6.2 environ,  la premi6re division rnanifeste une forto temtance it l ' ( ,galisation 
(Fig. 0), t andis  que de nombreux  aspects  cytolytiques,  caractdrisds par  la fl)rmation de 
lobes hyalins,  appara i ssen t  au (ours  des divisions suivantes .  

Pr0s de P ,  5 .~ l'effet m a x i m u m  est ob tenu;  la membrane  vi tel l ine se gonfle, se 
dis tend,  se rompt ;  h's cy to lyses  claires sont tr0s n~lmbreuse,, et peuven t  aller j u squ ' a  
la des t ruc t ion  (It" l 'muf. Mats les (rufs h's moths sdv(,remcnt a t t e in t s  subissent ,  sous leur 
membrane  dis tendue,  uue segmenta t ion  non cohOronte (Figs ~) et 7), ( ' t ro i tement  com- 
parab le  h celle que provoquent ,  dans  l 'oau de mer normale  it tht S.2, les dd, tergents  
anioniques. Au-dessous do p .  5.S on t rouve blent61 la zone d 'ac t ion  propre de l 'aeidi t6  
et les essais a.vec h's ddtergcnts  ne seraient  [)his valables.  
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Fig. 6. Stade IX,'; premiere division dgale ou sub-dgale dormant 2 blastomtSres CD: deuxi~me division 
in6gale donnant 2 gros l~lastom~rts 1) ct -' petits C, coh0rents ou non-coh0rents. Sapamine A ~ PH 6.0 

Fig. 7. Segmentation non-coh~'rente. S'q)amine A it plI 6. Comparer avec Fig. 5 

I n v e r s e m e n t ,  la m ~ m e  sdrie d 'essa is  r~alis~s ce t t e  fois avec  le D u p o n o l  ME,  m o n t r e  qu~ 
l 'effet  de ce d6 t e rgen t  an ion ique  sur  l 'ceuf  de T a r e t  est  n e t t e m e n t  d iminu6,  mais  non  com- 

p l ~ t e m e n t  suppr im6,  du  c6td acide,  aux  env i rons  et i m m 6 d i a t e m e n t  au-dessous  de  PH 6.4. 
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11 ~tpparait ~tinsi que la diffdrence d':tction qui distiilgue si m'itt'llltqlt l~'s ~ldterR~'Jlts 
anioniques et la S~tt)amine (,st lide, au moins p¢~ur une tr~'s large l)~trt, "t l~t r(.acti~Jn 
alcaline on acide de la soluti(~n qui baigm~ les ct'ufs. 

gl .  1N'IF.I*?I'RI"I'.VI'I(IN 1)t'2.% RI{:SI'I.T:VIS 

Les diffarents compos(~s at)partenant ~t ht catdgorie des "d(:terg('llts" st. troux,,nt 
apparentds les uns aux autres par une certaine eontiguration de h'ur moldculv,, ,lui 
comporte une moitid organique, de caract(.re noll-polaire et hydr, q)hobe, l':tutr,' moitit'. 
,Stant inorganique, de caract~:re, polaire et hydrophile.  

NI~-UBERG u a, voici longtemps, attir(' l 'a t tention sur le pouw)ir (:nlulsiti;mt ~'t solubili- 
rant  de telles molacules & l '6gard de substanc(,.s insolubles ou tr~"s pen solubles clans l 'eau 
(voir H{)BERg). (:onsid6rons l ' interface d 'une phase organique liquide ~'~ molaeules non- 
polaires hydrophobes  ct d 'une phase aqueuse telle qu'unc~ solution (t'un d(:tergent ioniquo, 
l'affinit(: d 'adsorpt ion des groupes non-polaires provoquera la fixatio,l du groupe orga- 
nique hydrophobe des moldcules du ddtergent sur le groupe similaire des moldcules de 
la phase organique insoluble; par contre, l'affinitd, pour l 'eau du groupe inorganique 
polaire des molacules du d¢'tergc~nt maintiendra ce groupe dans la phase aqueuse oil il 
aura  tendance ~t diffuser; sa mobilit(: se t ransmet t ra  par l'intermdctiaire de la chaine 
grasse, longue et souple, qui unit les deux groupes, jusqu 'au point de fixation sur la 
surface organique hydrophobe provoquant  la dish,cation et lzt dispersion de c~qlt,-ci 
dans la phase aqueuse. 

Mais les d(:tergents tie s t lucture  polaire-non polaire rdagissent avec l~'s protdines 
de mani('res diverses, et h's recherches de KUHN t;.T 13IEI.I¢; ~°, de PtTX.\.M t.;T .~I{ITRATtt 11, 

d e  LUNDGREN r2, 13 etc., sugg(,re.nt que les liaisons sont alors de nature d'lectrostatique: 
que des combinaisons apparemment  stoechiomdtriques s'effectuent t)ar It, nlo\'en des 
groupes polaires; qu'elles rdalisent ainsi certains complexes mis en ~"vidence par dh,c- 
trophor6se (voir gaLI<o l-r t, p~:.ryaM2). 

On sait que, suivant la concentrat ion utilisde, les ddtergents peuvent  : a) prOcipiter 
ou b) disperser les protdines. 

a) La prdcipitation est due "l la neutralisation des charges ; on constate,  par exemI)le, 
qu 'un  ddtergent anionique prdcipite un~ protdim~ cati~mique, e'est-h-dire en solution 
h u n  I)~ infdrieur it son point  isoOlectrique et v ice  versa, l)ans ce cas, h~s groupes l)olaires 
de signe opposd sont en c(mtact et les chaines organiques des moldcules du ddtergt,nt 
forment autour  de la protOine une enveloppe hydrophobe do,~t la stabilit(, ('st assurOt, 
par l'aftinit6 d 'adsorpt ion des groupes non polaires tourn(~s vers la t)h~tse ~tqueust.. 

b) La dispersion peut se produire ultdrieurement si d 'autres  moh?cules du ddtergent 
peuvept  forme.r une seconde touche dont les groupes polaires icmisds sont tourn(,s cette 
lois vers la phase aqueus(', le contact  avec la premiX, re couche 6tant assurd par les groupes 
organiques non-polaires. On retrouve alors, mais sous mac forme plus comt)liqude, l,t 
condition envisagde par NI.:t'BEICG et par Ht)BER. 

ges deux sch(:mas diff(:rents et comt)lOinentaires r6sum(~s ci-dessus doivent 6tre 
pris en considdration ~l propos de l'actiotl des d,Stergents sur l'(euf de T e r e d o ;  e o m m e  en  

ce qui concerne leurs effets sur les Baetdries (voir DI~INAM2). 
On remarquera  d 'abotd ,  a v e c  PI"I'NA.XI '~, que les ddtergents ioniqut's st" comport~'nt, 

aux concentrat ions voisines tit ~/3ooo et au-clessous, comnle tics 61ectrolvtes forts, dt~ 
sorte que les vari~ttions de PH affectent l 'ionisation de la surface celhtlaire et non point 
celle du d(~tergent. 
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On constatera ensuite que l'on salt tr~s peu de chose en ce qui concerne les consti- 
tuants  du cortex cytoplasmique des ceufs de Spiralia en g6n~'ral, mais que le signe et la 
valeur de leur charge superficielle globale peuvent 6tre connus par  ~lectrophor~se. Ce 
dernier point n 'a  pas 6t6 examin6 en ce qui concerne l'ceuf du Taret, mais les donn6es 
obtenues pour d 'autres  oeufs peuvent ~tre invoqu~es ~ son 6gard. 

On salt en effet que, suspendues en milieu aqueux neutre ou alcalin, la plupart des 
cellules vivantes accusent, par 61ectrophor6se, une charge superficielle n6gative (voir, 
par exemple: WINSLOW, FALK ET CAULFIELD15; FAURE-FREMIET ET NICHITAle; PFEIF- 
FER17; ABRAMSONI8; H(3BER 9, etc). Lorsque la concentration en ions H + augmente dans 
le milieu liquide, cette charge n6gative d6croit, s'annule, puis devient positive; le point 
d'inversion correspond souvent k un PH trop acide pour rester compatible avec un ~tat 
normal de la cellule vivante, mais il peut ~tre d~plac~3 vers la neutralitY, voire m~me 
du c6t~ alcalin, en pr6sence des cations bivalents Mg + ~, Ca ++, ou trivalents: La +++, par 
exemple. 

En ce qui concerne les ceufs d 'Animaux marins, KATSUMA DAN 19, 20, ~1, 2~ a retrouv6 
les mdmes caract6ristiques g6n6rales chez ceux de divers Echinodermes, Ann61ides et 
Mollusques, ce qui autorise ~ interpr6ter le comportement des ceufs de Teredo norvegica 
en supposant qu'ils ne font pas exception ~t la r6gle, et poss~dent dans l'eau de mer 
PH 8.2 une charge superficielle n6gative. Nous ne discuterons pas l'origine de cette charge, 
qui peut 6tre li6e soit ~t l'existence de groupements ionis6s n6gatifs (zwitterions prot6i- 
ques, par exemple) soit aux propri6t6s de l'eau et h l 'orientation de ses dip61es (comme 
dans le cas de particules neutres, gouttes de carbures ou bulles d'air, p. ex.). 

Nous admettrons d6s lots, en premiere approximation, que la charge superficielle 
n6gative de l'ceuf repousse les groupes polaires de mSme signe port6s par les mol6cules 
de d6tergents anioniques, et que, de ce fait, les chances d'union entre les groupes non- 
polaires appartenant  aux mol6cules du d6tergent et ~t certains constituants de la surface 
protoplasmique se trouvent augment6es; l'ceuf est donc entour6 par une couche de 
mol6cules dont les groupes hydrophiles, en contact avec le liquide ext6rieur, exercent 
leur action solubilisante conform6ment au sch6ma propos6 par NEUBERG et par H~BER. 
Cette action se traduit  par l'alt6ration du cortex ovulaire et par la cytolyse. 

Inversement, cette m~me charge n6gative de l'oeuf attire les groupes polaires de 
signe oppos6 port6s par les mol6cules des d~tergents cationiques; celles-ci s 'orientent 
avec le groupe hydrophobe non-polaire ~ l'ext6rieur et constituent ainsi autour de l'ceuf 
une couche protectrice. 

Si cette hypoth6se est valable, une diminution et une inversion de la charge super- 
ficielle de l'ceuf devra progressivement diminuer les chances d'un tel mode d'association 
entre les mol6cules du d6tergent et celles du cortex ovulaire, puis renverser le sens de 
cette association. C'est pr6cis6ment ce que l'on observe avec l'oeuf de Teredo, entre 
Pn 6.8 et PH 5.5, au-del~t duquel l'effet propre de l'acidit~ interdit de poursuivre les essais. 

L'ceuf de Teredo norvegica apparaissant, r6p6tons-le, comme un mat6riel particu- 
li~rement sensible & Faction des d6tergents synth6tiques, il est utile de confronter les 
indications qu'il apporte avec celles fournies par d 'autres cellules vivantes. I1 apparalt ,  
et il est n6cessaire d'insister sur ce point, que l'effet apparent des mSmes cat6gories de 
d6tergents peut varier dans une large mesure, suivant que ces corps agissent sur telle 
sorte de cellule ou sur telle autre. 

MO~N~ ~, comme BAUD ~*, obtiennent en milieu, salin neutre, avec des d6tergents 
anioniques agissant aux concentrations de I.O k 0.50% sur des cellules de Mollusques 
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ct de Mammif;'res, ml offet dispcrsif conduisant h la cytolyse totah.. ('~' r(,sultat cst 
identique a cehli . b t enu  avec l'(etlf de Taret, et s 'accorde avec la notion que h's mol(,cuh,s 
a t t i res  se fixent sur It' cortex celhllaire (charg6 ndgativement) par It' jeu (l'aflinitOs d,, 
o~hdsion entre groupes non-polaires. 

Par contn,,  h's d('tergents cationiques utilisds clans les nl,£:mes conditions prov . -  
quent sui les m(.mes cellules des effets particuliers tie prdcipitation, que l'on peut 
rapporter  5 des const i tuants  protdiques corticaux, et qui, rappehms-h' ,  n 'apparaissent  
pas avec l%uf  (It." "l'aret. Si donc on est en droit d ' admet t re  ici l 'interacti(m des groupes 
polaires, on dolt remarquer  que les consdquences de ia fixation 61ectrostatique {l'unc 
couche de mol(~cules de ddtergent sur le cortex de la cellule t)euvent diffdrer consid6- 
rablement ( t ' u n  c a s  ~'t t i l l  autre. 

Chez les Bactdries, il semble que les effets typiquement  lytiques soient, lorsqu'ils 
apparaissent,  de nature secondaire: et que l 'action immddiate des ddtergents st: mani-  
feste d 'une toute atttre mani6re par un effet bactdriostatique, lid au bhuluage des 
oxydo-rdductions,  ll e n e s t  ainsi pour toutes les Bactdries, avec h's ddtergents 
cationiques en milieu alcalin ; et pour les Bactdries Gram-ndgatives,  avec les ddtergents 
anioniques en milieu acide, l)ans l 'un et l 'autre cas la liaison 61ectr.statique ties mold- 
cules a t t i res  et du cortex celhflaire est au inoins probable. Avec les BactOries Gram- 
positives, cependant,  le rot'me effet bactdriostatique est provoqud par h's ddtergents 
anioniques en milieu neutrv ou alcalin, c'est-lt-dire dans les conditions qui prt>w)quent 
la lyse de diverses cellules animales et de l'oeuf de Taret, et pour lesqm'lles on peut admett re  

# 

x' 

]"ig. S. ( E u f  de  Tered,> )~orve,.,ica n o r m a l  i m p r d g n c  it 
l ' a r g e n t  ; S t ad , '  1V vu  p a r  h" l~61e a n i m a l  : ( ;P .  : t r ace  (It. 
d c u x  g l o b u l e s  p o l a i r v s ;  le b l a s t o m 6 r e  J) ( 'st  f o r t e m c n t  
c . l o rd ,  le b l a s t o m 6 r e  C es t  m o i n s  (ldcolor6 qut '  A c t  II 

{E. I"At:Rf':-FRE.~nEr Yr H..Mt'(;ARr)). 
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la fixation des moldcules at.tires par 
affinit6 d 'adsorpt ion des groupes 
non-polaires. 

On voit ainsi, par cette diversit6 
d'effet, (tue les dOtergents tin, d 'unc 
mani~'re gdndrale, h,s corps 5 struc- 
ture p o l a i r e - -  non-polaire, peuvent 
fournir ~t la cytologie expdrimentale 
et it l '( 'tude du cortex cellulaire, un 
prdcieux moven d'analyse,  si, toute- 
lois, qnelques in formations compld- 
mentaires l)euvent ~tre paralh"hmwnt 
demand('cs h d 'autres  moyens. 
c o m m e  ~]ONNI:I 2:1 e t  c o n l i l / ( ,  I{AIJI) 24 

ont colnmencd de le faire. 

VII .  NATURE I)U ('t)RTI.'.X C, VUI.AII~I'I 

[ ;AURI~-17REMIET ET MUGAI¢I) 2~5 

montrent  que le cortex de l'ceuf de 
Taret pr6sente, dans certaines con- 
ditions techniques, une affinit6 re- 
marquable  pour l 'Argent ;  et que 
cette affinit6 s 'a t tdnue on disparait 
aprbs action de KCI, et, mieux 
encore, des ddtergents anioniques 
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utilis6s aux m4mes concentrations 
qui modifient et alt?zent le processus 
normal de la segmentation. 

L'argyrophilie de l'oeuf de Teredo 
parait 6tre lide k la prbsence d'un 
matdriel cortical labile, et certains 
r6sultats laissent penser que celui-ci 
pourrait ~t~ e de nature lipoprotdique, 
bien que cette hypoth6se reste a 
ddmontrer. Quoiqu'il en soit, on doit 
constater un certain parall61isme 
entre l'effet des d6tergents et la prd- 
sence de ce matbriel'. 

En effet, FAURI~.-FREMIET ET 
MUGARD monttent  encore que l 'argy- 
rophylie corticale se restreint pro- 
gressivement, au cours de la segmen- 
tation in6gale de l'ceuf de Taret,  "h 
la surface des gros blastom6res CD, 
puis D, et (Figs 8 et 9) ult6rieurement, 

quelques-uns de leurs d6riv6s, ce 
qui doit 4ire rapproch4 de quelques 
constatations expos4es ici, h savoir: 

I. que Fun des effets caract6risti- 

O 

Fig. 9. (Euf de Teredo norvegica normal mapr6gn6 "h 
l 'argent ; Stade IV vu par le p61e v6g6tatif; m6mes remar- 
ques que pour Fig. 8 (I2., FAUI,~I~,-I;'REMIET E'r H..MUGARD) 

ques des dftergents anioniques, qui diminuent ou supprimcnt l'argyrophilie, est d'dgaliser 
la premi6re division de l'oeuf, c'est-~-dire d'emp~cher la diffdrenciation des deux blas- 
tom6res A B e t  CD; 

2. que les blastom6res les plus sensibles ~t l'effet de ces ddtergents sont prdcisdment 
ceux sur lesquels se localise le mat6riel argyrophile, soit CD, pnis D; 

3. que l'ceuf de Sabellaria, sensiblement moins argyrophile que celui de Teredo, est 
notablement moins sensible que celui-ci ~ Faction de ces m~mes corps. 

Ces remarques suggSrent qu'il peut exister une relation directe entre la sensibilit6 
de l'ceuf de Teredo aux d6tergents anioniques (et it d 'autres corps lysants tels que le 
venin d'Abeille) et la prdsence du matdriel cortical argyrophile. 

Divers d6tergents anioniques en solution dans l'eau tie mer a PH 8.2 provoquent  la cytolyse 
de l'oeuf de Teredo norvegica, tandis que des d6tergents neutres  ou cationiques sont sans effet ~ la 
concentrat ion de o .1%. 

I.:t neutral isat ion et l'acidification de l'eau de mer inversent l 'action de ces corps; au-dessous 
de PH 6.8 par exemple, un d6tergent cationique tel que la Sapamine agit comme un d6tergent anio- 
nique en milieu alcalin. 

Il est suppos6 que l'effet lyt ique se produit  lorsque h,s moldculcs du corps actif  sont fix6es sur  
le cortex ovulaire par affinit6 entre groulx's non-polair~s, leur groupe ionis6 res tan t  au contact  de 
l'eau envi ronnante ;  et que cette condition est remplie lorsquc la charge tie surface tie l'ceuf est de 
m6me signe que le groupe polaire de la mol6cule du ddtergent et repousse celui-ci. 

La comparaison avec les rdsultats obtenus par  divers auteurs  est  en accord avec cette inter- 
pr6tation, compte tenu du fait que llt liaison des d6tergents avec le cytoplasme cortical peut avoir, 
su ivant  la celhfle consid6r6e, des cons6quences dift6rentes. 

La sensibilit6 de l'ceuf de Teredo aux d6tergents parait  6trc li6e it llt pr6senee, chez cet oeuf, 
d 'un  const i tuant  cortical de nature  probablemcnt  lipo-protdique. 
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.qex, e ra l  alli{}i'lit; {h ' tcrg{ 'nls  whc,ll di~-solx'{'d in s{'a w a t v r  HI. PIt ,";.2 call,~P ~ ~ t. Axsi,, ~1 Ih{, {'!.4~ ~}i 
Teyedo norvegica, w h i l e  n e l l t r a l  or c a t i o n i c  dt,t{.,rgelllS ]lax.{., i1o {.~t{..{.-{ ~1| i! t't}ll{ t.ll~l'~ttlllll o[ {1. i :',.. 

N e u t r a l i z a t i o n  and  :u : id i f i ca t ion  of thv  sea 'wa'R'r l't.vtq's{, l i l t '  a c t i o n  ot th{>c ,qll}~,liltl{t%. ['{it 
e x a m p l e ,  be low Pl l  6.8 a ¢ ; i t i tmic  dv t t . r gcn t  Stlt.'h [is S a p a m i n c  :tc{s Ilk{, an  a n i o n i c  {.m. ill an  :tlk d i m '  
mec l ium.  

I t  is s t lppost .d  t h a t  I'¢sis. oct.-lit.'-; "whol l  l l lu  lllolc¢lll{ s o f  the  a c t i v e  tqll])Slitlit {, ill'(' i l t l ; i t 'ht ' t l  HI thI" 
o v u l a r  c o r t e x  by  a f f i n i t y  b e t w e e n  n o n - p o l a r  g roups ,  i t s  ion ized  gro ps remainin,,.:, ira t.Olll;it t w i t h  lh,, 
s u r r o u n d i n g  wa tv r .  T h i s  c o n d i t i o n  is fulf i l led w h e n  the  sur facv  ,,'ha zlg, e of th{, ~,gg h:p~ tho  s : m w  s ign  
;is t h a t  of t he  p o l a r  g r o u p  o t  the  d{.t~.rgent unolccuh, th t  rcfi~rc r e p u l s i n g  it. 

T h e  c o m p a r i s o n  of thv  r e su l t s  ob t :maed  lB" ditfcl 'vn{ ; t : t h o r s  is in /igI'ot,llltqlt w i t h  t h i s  i n t e r .  
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T h e  s e n s i t i v i t y  of t lw  egg  of Tcrcdo l o  d e l l  rg{ i l l s  stt ' l l lS to be r e l a t e d  to lhv  presvncv,  ill tha  t 
egg,  of ;t c o r t i c a l  t o n s t i t m ' n i ,  i ~ r o l m b l y ,  l i p . - p r o t e i n .  
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I;I  I ~ I , I ( ) {  ; 1¢,:\ t ' H  11.2 

1(. J. D u ~ o s ,  The Hactcrial  ('ell, t l a rx ;~rd  l ' n i v .  Prc.;s.. ~{~i{~. 
z 1:. \V. Pt'TNAM. A d v a n c e s  i*~ I'rolcD~ ('kent. ,  t fl',~tNI 7q. 
z A .  PENNER:': , ,  l 'erhandl ,  d:ltl,  sool, ( . ; : s . .  "7  I x , ) ' ' )  . it , .  
.I A .  P E N N E R , ' ; ,  Zool. ,]~tkyt). al&,'. Z , £ i l . .  "t I ( I tt241 9 1 .  
z A. TYLER, , ] .  l ' xp t l .  Z~7,d., 57 (lU3°I ~17"'t tzt'" 

J .  PASTEELS, Arch .  biol., t" {tu3~) ~S'l-'.tl3. 
7 p. tlATT, : trch.  bird.. "12 I l t ~ l  ', 3o ' .  
8 (~. NEIYBER(;, l i iochem.  Z., 76 (I{)IG} 1{} 7. 

1{. lt¢~I~.ER, l>hl'sical ( ' hemis / r r  ,~f ('e'll ct~lcl l issvte, C h u r c h i l l  l a d . ,  l . t )ndon I(Lt(). 
10 R .  K O H N  ET }4.  J .  ]~;ll.:l.It;, B}'r., 7,-;H { l t ) 4 o )  1{}8o. 
11 ]7. \V. PUTNAM I:.'1" II .  J. NEURAIII, . / . . l m .  (Tke'm. S,w., ()~) (1q44) 1(),)-' t t  .]. l t iol.  Chem..  ~5~) 

(I944) I ( )5 .  
~ t'I. I,. l,t'.','t}{;Rr-:x. \V. ]'h.Ar, l ~.:r 1 ( . . \ .  {)'t'{}NN~.:Z., .]. I;i~d. ( 'hem..  ~.t') (~q-}~) uS.-;. 
18 H. 1 }. IArNI}{;IC.EN, 7"e.~liA" lCese:trck. / . .  t5 I~'}45) L~,5 . 
xa E. I. VALKO, .-1 n n . . V .  ~ ' . . . lead.  Nci.. -I" : i,~ l~}} 451. 
~8 {,. E .  A. XV~xscow, I . . .% I"ALK ~.:r M. 1". { 'At 'LFn. :L, . . / .  G, ' , .  I ' aYS i ,Q  ~, {' ')3 ~} t77- 
~ ]:.. I'~AUm'-I"RV:.XtH.:r ~'l' (; .  NICHII'A. A n n .  ph.vsiol, ct ph3's*c,~ch*Jn, bwl . ,  -" {~'*'71 2.17-3°7. 
xr It .  I}I-'EIFFER, Hiol. Revs . , - t  {I,}-'9} t. t{}. 
as 1:1. A. ABRA.MSON, l£lectrokDwlic l ' henomcna ,  ( 'hem. {_Tahd., N.h' .  n{}Ll. 
I~ KA'rSUMA I)AN, l i iol ,  l lul l . ,  66 (xO33) 217 "3 {}. 
=0 l'&~'rsu.',~a I)AN, ./. {'Pllular ( 'omp.  l 'kvsiol . .  3 (~93t} t77- 
=1 K A ' r S U M A  I ) A N ,  l 'hvsiol .  Z,£;I., ,) (LO3(,} 43. 
g2 ] { A T S U M A  ] )AN, l'hvsiol. Zo,'il.. q (l{).{(i) .{,'R. 

91 CH. A. ]'~AUD, Compt .  remL soc. bv,L, 1.t 2 (tq.t8) ~, ' ;~-iS-.  
=~ 1'7. FAu~¢k-Fr~..~tH.:'r v:r 11..Mt'GA~¢D, Compl .  rend. acad. set. (Lq t8) {sous prcssc}. 

R%:U le  15 d & : e m b r c  194,"; 


