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G6n6tique et 6volution des N6matodes Hbres. 
Perspectives tir6es de l'6tude de Caenorhabditis elegans 

Par V. NIGON et J, BRUI~ 

S e c t i o n  d e  B i o l o g i c  g 6 n 6 r a l e  e t  a p p l i q u 6 e ,  F a c u l t 6  d e s  S c i e n c e s  d e  L y o n  

Les N6matodes libres comptent, vraisemblablement, 
parmi les M6tazoaires les plus nombreux de la Bio- 
sph6re. Pour une majorit6 d'esp6ces, habitant les vases 
marines ou limniques, l'61evage r6gulier en laboratoire 
n'a pas 6t4 r6alis6 jusqu'~t pr6sent ce qui r6duit con- 
sid6rablement les possibilit6s d'6tude exp6rimentale. 
En revanche, les N6matodes du sol, le plus souvent 
saprobiontes, s'616vent ais6ment sur des milieux g6- 
los6s garnis de colonies bact6riennes. Quelques esp6ces, 
parmi lesquelles C. elegans qui nous servira d'exemple, 
o n t  pu 4tre 61ev6es dans des conditions ax6niques, sur 
des milieux liquides de composition partiellement d6- 
finie (NICHOLAS et al. :, HANSEN et al. ~). 

Le rythme rapide du cycle de d6veloppement chez 
C. elegans (3-7 jours selon la temp6rature), sa repro- 
duction prolifique (environ 150 descendants par g6n6- 
ration ~t 18 °C), offrent des conditions particuli6rement 
favorables pour son emploi dans l 'exp6rimentation 
g4n6tique. Cependant, le caract~re relativement rudi- 
mentaire de l'organisation des N6matodes libres pr6- 
seate pen de prise au d6veloppement d'anomalies 
morphologiques: le plus souvent, ces anomalies sont 
16thales ou conduisent ~t la st6rilit6. Aussi, en dehors 
de la d6termination du sexe et d 'un petit  nombre de 
caract6res morphologiques et physiologiques (NIGON 
et DOUGHERTYS HIRSCHMANN 4, W E S S I N G  5, B R U N  6, 

FATT et DOUGHERTy7), le champ le plus vaste qu'ils 
offrent ~t l'analyse g6n6tique pourrait concerner la 
transmission des caract~ristiques nutritionnelles. Ainsi, 
aux yeux du g6n6ticien, cet animal pr6sente des carac- 
t~res qui, h certains 6gards, le placent entre les or- 
ganismes Jnf6rieurs, Bact6ries ou Cryptogames, dont 
l'6tude g~n~tique est 6galement 0rient6e vers les 
caract6ristiques du m6tabolisme, et les M6tazoaires 
sup6rieurs dont les structures complexes viennent 
interposer des r6gulations suppl6mentaires entre les 
potentialit6s cellulaires et leur expression ph6no- 
typique. 

Ii n'est pas inutile de rappeler, enfin, que les Rhab- 
ditides - famille de N6matodes libres k laquelle ap- 
partient C. elegans - sont souvent consid6r6s comme 

une des lign6es phylog6n6tiquement les plus archaiques 
parmi les N6matodes. Et  que des formes rhabditoides 
caract6risent les g6n6rations libres dans plusieurs 
groupes de N6matodes plus 6volu6s, dont les gdn6ra- 
tions parasites pr6sentent des structures fort diff6- 
rentes. E t  l'on peut envisager ainsi que les structures 
g6n6tiques des formes rhabdito'fdes constituent sans 
doute la repr6sentation la plus valable d'un patti- 
moine commun ~t l'ensemble des N6matodes. 

L a  d ~ t e r m i n a t i o n  d u  s e x e  

Reproduction et types sexuels. Chez C. elegans, la 
quasi totalit6 des individus observ6s darts un 61evage 
correspond ~ des hermaphrodites autof6conds (Figure 
1). Comme celles de vraies femelles, les glandes g6ni- 
tales de ces hermaphrodites sont paires, form~es de 
deux tubes ferm6s ~. l 'extrdmit6 distale, confluant 
leur extr6mit6 proximale au niveau de la vulve qui 
s'ouvre au milieu du corps. Sur des individus parve- 
nant ~ maturit6 sexuelle, on constate que les premieres 
cellules reproductrices qui se forment 6voluent pour 
donner des spermatozoides destin6s ~t rester dans les 
voies g6nitales. Par la suite ne se constitueront plus 
que des ovules, f6cond6s - A mesure de leur ach~vement 
- par les spermatozoides initialement form6s (Figure 2). 
A partir  de ce moment, il devient impossible de trouver 
une diffdrence entre les hermaphrodites de cette esp~ce 
et les femelles vraies que l'on trouve dans des esp~ces 
voisines. Comme il n'existe aucune possibilit6 anato- 
mique de fdcondation crois6e entre individus her- 
maphrodites, l 'autofdcondation permanente institue 

* W. L, NICHOLAS, E. C. DOUGHERTY et E. L. HANSEN, Ann. N.Y. 
Acad. Sci. 77, 218 (1959). 

2 l~,. L. HANSEN, 1~. A. "~¢rARWOOD, W* L. NICHOLAS et F. W. SAYRE, 
Nematologiea 5, 27 (1960). 

a V. NIGON et E. C. DOUGr~ERTY, J. Hered. 4I, 103 (1950}. 
4 H. HIRSCHMANN, ZOO1. Jb. (Systemat.) 40, 132 (1951). 

A. WESSING, Z. Zellforsch. mikrosk. Anat.  44, 101 (1956). 
6 j .  BRUN, Annls Biol. anita. Biochitn. Biophys. 6, 127, 267 et 439 

(1966). 
T H .V .  FATT et E. C. DOUGHERrV, Science, N.Y. 1,t0, 266 (1963). 



162 Generalia EXPERIENTIA 23[3 

les conditions d 'une lignde rigoureusement pure. 
L'homozygotie stricte ne semble donc limit6e dans 
cette esp~ce que par la production 6ventuelle de muta-  
tions. 

Cependant, une observation at tentive montre qu'il  
existe aussi des m~les, en g6n6ral bien conformds, 
pourvus d'organes copulateurs et d 'une glande gdni- 
tale unique dans laquelle se forment exclusivement des 
spermatozoides (Figure 1). Ces m~les repr6sentent 1-2 
individus sur 1000. Ils sont le plus souvent dot6s d 'un 
instinct g6n6sique 6vident et tentent  de copuler avec 
les hermaphrodites.  Leur raret6 fait qu'il  est tr~s 
facile, dans des cultures convenablement contr616es, 
d'dviter leur intervention clans la reproduction et donc 
de maintenir le caract~re strict de l 'autof~condation. 

L'emploi syst6matique de ces mgdes nous a permis 
d 'analyser le mdcanisme de la d6termination du sexe 

dans cette esp~ce (NIGONS). Si 1'on croise, en effet, un 
rome et un hermaphrodite,  en isolant le couple sur 
une faible quantitd de milieu gdlosd, l ' individu her- 
maphrodite se trouve approvisionnd en deux cat& 
gories de spermatozoides: les uns sont ses propres 
spermatozoides, les autres rdsultent de la copulation 
et proviennent du mgde. Souvent cette opdration ne se 
traduit  par aucun changement visible dans la descen- 
dance: tout se passe alors comme si les spermatozoides 
fournis par le m~tle ~taient soit inop~rants, soit gdn& 
t iquement  identiques £ ceux de l 'hermaphrodite.  
Dans certains cas pourtant ,  le croisement aboutit  ~t la 
production d'une proportion notable de m~les, pouvant  
atteindre 40% du nombre total  des descendants. Ce 
r6sultat, d6j~ observ~ occasionnellement par MAUPAS °, 

a 6t~ obtenu de fa~on systdmatique par  NIGON~°. Les 
m&les, issus de ces croisements, se montrent  tr~s fr6- 
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Fig. 1. C. elegans, hermaphrodite et male, h maturit6 scxuelle (semi- Fig. 2. Repr6sentation schdmatique de l'ovogen~se normale dans une 
schdmatique), moiti6 d'ovotestis de C. elegans (d'apr~s BRur~6). 
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quemment fertites et fournissent alors %guli~rement, 
par croisement avec les hermaphrodites, une descen- 
dance riche en mMes. Ainsi, lorsque l'exp6rience a 6t6 
r~ussie une premiere fois, il est facile de maintenir, par 
des croisements contr616s, une proportion importante 
de m~les. 

Les individus non males, issus de ces croisements, se 
sont toujours montr6s des hermaphrodites normaux, 
sans signe de s@aration des sexes. On aimerait, sans 
doute, r6aliser, dans cette experience, le croisemen.t des 
spermatozoa'des tomes isol~s avec les ovules des her- 
rnaphrodites. Malheureusement, ce type d'exp6rience 
exige l'emploi d'hermaphrodites vieitlis, ayant  6puis6 
teur propre stock de spermatozoides. Or, il s'avbre que 
ces individus fig6s pr6sentent une ovogen~se irr6gu- 
li~re, g6n~ratrice d'anomalies chromosomiques et cause 
d'incertitudes sur le plan gdn6tique (BRuN"). 

La gamdtogen~se et la ddtermination 
chromosomifue du sexe 

L'6tude cytologique de l'ovogen~se est rendue ais6e 
par sa disposition au sein du tube gonadique. Les cel- 
lules situ6es St l 'apex se multiplient et forment la 
Souehe St partir de laquelle se diff6rencient les ovocytes. 
Les stades successifs de l'6volution sont group6s en 
ZOnes relativement homog~nes (Figure 2), ce qui per- 
met une s6riation pr6cise des stades nuclfaires carac- 
tdristiques. Etle a conduit NIGON et BRUNXl St distin- 
guer un mode particulier de formation des t6trades en 
croix qui s'effectue ici par un mouvement de concen- 
tration des chromatides, inverse du mouvement de 
terminalisation des chiasmes classiquement d~crit. La 
diacin8se montre la prdsence de 6 bivalents. La p6n~- 
tration du spermatozo~de d~clenche des divisions r6- 
ductrices banales suivies par une amphimix~e tr~s 
normale (NIGON ~, NIGON, GOERRIER et MONIN ~). 

L'Gtude de la spermatogenSse des mgdes est plus dif- 
ficile du fair de ta petite taille des cellules. Cependant, 
le processus s'avSre r6gulier et montre la presence de 5 
bivalents et d 'un univalent. I1 en %sulte la formation 
de gametes St 5 e t / i  6 chromosomes. On comprend ainsi 
que l'entr6e en jeu des spermatozoides provenant d 'un 
rustle puisse donner lieu ~ la formation de descendants 
pourvus respectivement de 12 chromosomes (= her- 
maphrodites) et de 11 chromosomes (= males). E t  
l'on peut admettre que, sur les 12 chromosomes de 
l 'hermaphrodite, deux sont des chromosomes sexuels 
dont un seul existe chez le m~le. La production de 
rares m~les fertiles apparaissant dans la descendance 
d'hermaphrodites autoffcondfis %sulte, sans doute, de 
la perte accidentelle d 'un de ces chromosomes sexuels. 
L'existence, parmi ces rustles produits par les herma- 
phrodites, d'individus apparemment inf6conds, permet 
de soup~onner l'existence d'autres possibilit6s pour 
dfterminer le sexe m~le: leur inf~condit6 pourrait r6- 
sulter, par exemple, d'une balance chromosomique 

imparfaite, telle qu'elle peut exister chez des individus 
n6cessairement issus d 'un processus irrdgulier. Mal- 
heureusement, le caract~re sporadique de la production 
de ces m~les n'a jamais permis de vdrifier cette hypo- 
th~se de fa~on directe. On notera seulement que les 
chocs thermiques - d o n t  nous verrons plus loin qu'ils 
d~terminent des irr4gularitds dans le nombre de chro- 
mosomes des gametes - peuvent conduire St la produc- 
tion de formes apparemment intersexu~es: on observe 
ainsi des appendices copulateurs de faille r4duite et 
m~me un testicule morphologiquement bien constitu4 
mais produisant apparemment des ovocytes (MAUPAS 9, 
NIGON s). On peut  supposer que de telles irr6gularit6s 
rdsulteraient d 'une balance g6nique anormale, cons6- 
quence du choc thermique. 

L'4tude de la spermatogen~se des hermaphrodites 
est extr~mement d~licate : elle se d~roule tr&s vite, chez 
des individus de taille relativement faible et dans des 
cellules tr~s petites. Les observations effectu6es 
montrent  cependant une %duction chromatique nor- 
male produisant des spermatozo~des tous semblables, 
pourvus de 6 chromosomes. Une analyse quantitative, 
portant  sur la croissance des cellules en cours de 
gam6togen&se, a conduit DELAVAULT la St conclure que 
l 'orientation en direction spermatog6ndtique ou ovo- 
gdndtique s'effectue au milieu de la phase larvaire et, 
sans doute, de fa~on irr6versible. 

Les anomalies de la gamdlogen~se el la l~roduction 
de formes tdtraplo~des 

L'action de temp6ratm'es extremes permet d'intro- 
duire des irr~gularit6s syst~matiques darts le processus 
de la reproduction. Ainsi les tempfratures voisines de 
0°C conduisent St des irr6gularit6s de segmentation 
ggn~ralement 16thales. Des temp6ratures relativement 
dlev6es, de l'ordre de 25 °C, induisent, dans l'ovogen~se, 
de nombreuses anomalies chromosomiques, fusions de 
noyaux ou multiplications irrfguliSres, qui conduisent 
St la formation d'ovoeytes polyploides: Ist encore, on 
aboutit  tr~s vite St la st6rilit6. Cependant, si les herma- 
phrodites n 'ont subi St 25 °C qu'un choc de quelques 
heures et sont ensuite ramends ~ des tempdratures qui 
s'avgrent normales pour ces animaux (entre 13 et 
18°C), la fertilitd reparalt. Cette fertilit~ permet par- 
fois le ddveloppement d'ceufs St stock chromosomique 
anormal. Parmi les formes obtenues de cette fa~on, on 
note la production d'individus t6traplo~des pourvus de 
24 chromosomes (NIGON~4). Ce sont des hermaphro- 
dites qui se distinguent des individus diploides nor- 
maux par une taille presque double et par une fdcon- 
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dit6 nettement amoindrie. Leur gam6togen~se pr6- 
sente un certain nombre d'irr6gularit~s qui rendent la 
forme assez peu stable. Cependant, au moyen d'une 
s6tection rigoureuse, les 61evages peuvent ~tre pour- 
suivis durant plus de 100 g~n6rations (NIGoN ~, 
BRUN~). Parmi les anomalies chromosomiques obser- 
v6es dans ces formes t6traploides, il faut signaler 
I'existence d'hermaphrodites all61og~nes, produisant 
42% de m~les et pourvus de 23 chromosomes, tandis 
que les hermaphrodites t6traplo~'des A 24 chromosomes 
produisent seulement 0,6°//0 de males et sont dits 
th61yg~nes. Les m~les, quant ~t eux, sont pourvus de 
22 chromosomes. C'est-~t-dire que le croisement d'un 
mile t~traploide et d'un hermaphrodite tMlyg~ne 
donne naissance ~t des hermaphrodites all~log~nes qui, 
au premier examen, ne se distinguent pas des autres 
hermaphrodites t6traploides. 

Autres observations concernant le mode de 
reproduction des Ndmatodes libres 

Parmi Ies particularit6s de la reproduction des 
Rhabditides, it faut citer encore celles qui d6coulent, 
chez certaines esp~ces, du d6veloppement parth6no- 
gfn6tique de l'oeuf. En dehors de la gynogen~se clas- 
sique, qui donne naissance ~ des femelles seulement, on 
trouve ici la pseudogamie: cette modalit6 de d6velop- 
pement comporte l 'activation de l 'ovocyte par un 
spermatozoide qui d6g6n~re aussit6t apr~s, sans par- 
ticiper /t la formation du noyau de f6condation. Ce- 
pendant, chez Mesorhabditis belari, ce genre de d6- 
veloppement se produit selon un mode facultatif: chez 
un m6me individu, certains spermatozoides donnent 
lieu, en effet, ~ une amphimixie normale. Tandis que 
le d6veloppement pseudogame conduit k la formation 
de femelles, les ceufs ~t d~veloppement amphimixique 
fournissent Ies deux sexes. L'observation est d 'autant  
plus int6ressante que le m~le contient ici le m~me 
nombre de chromosomes que la femelle; on obtient 
afilsi une confirmation de l'h6t6rogam6tie m~le, bien 
qu'elle ait 6t6, dans cette esp6ce, inaccessible ~t l'ob- 
servation cytologique. Le mode de d6veloppement de 
l'ceuf parait d6pendre ici d'un certain nombre de fac- 
teurs externes (NmoNs,~). 

Enfin, il y a lieu de signaler que le mode pseudogame 
se recontre aussi bien chez des exp~ces gonochoriques, 
comme Mesorhabditis belari, que chez des hermaphro- 
dites, comme Rhabditis aberrans. Une observation 
d'HER'rWlG ~" a montr6 la transformation, attribu6e ~t 
une mutation, d'une forme amphimixique en une forme 
pseudogame, chez Rhabditis pellio. 

L a  s e n s i b i l i t 6  a u x  t e m p 6 r a t u r e s  6 1 e v 6 e s  

e t  s o n  d 6 t e r m i n i s m e  ( B u ~ a  ~ ,~)  

Les anomalies chromosomiques constat6es ~t la suite 
des chocs thermiques /t 25°C devaient conduire /~ 
examiner les effets de temp6ratures interm6diaires. 

Notons d'abord que cette sensibilit6 ~ la chaleur parait 
6tre un caract~re spficifique de l'ovogen~se. A la m6me 
temp6rature, la spermatogen~se ne montre aucun signe 
apparent de perturbation. D'autre part,  on peut pr& 
lever des oeufs produits k 18°C par exemple et les 
porter ~t 25 °C: ils donneront naissance/~ des individus 
de morphologie normale, mais totalement st6rites. 

Si l 'on pr61~ve des animaux 61ev6s ~ 18 °C depuis de 
nombreuses g~n6rations, pour les transporter ~t one 
temp6rature plus 6lev6e et les y laisser, quatre cas 
peuvent se pr6senter: 

(a) S'ils sont port~s ~t 20°C, ils se reproduisent par- 
faitement avee one f6condit6 inchangde (environ 140 
descendants par hermaphrodite). Seule la vitesse de 
d6veloppement est acc616r6e. 

(b) S'ils sont port ,s  ~t 25 °C, les anomalies chromo- 
somiques qui se produisent dans l'ovogen~se d6- 
clenchent une st6rilit6 imm6diate. 

(c) S'ils sont port ,s  ~t 23,5 °C, leur f6condit6 chute 
brutalement aux environs de I0 descendants par her- 
maphrodite. Dans les g6n6rations utt6rieures main- 
tenues ~ cette m~me temp6rature, la f~condit6 d6crolt 
encore de fa~on progressive. Finalement, la lign6e 
s'~teint apr~s 4-8 g6n~rations ~t cette temp6rature. 

(d) S'ils sont port6s k 22°C (Figure 3), on observe 
d&s la premiere g6n6ration une baisse de f6condit6; 
dans les g6n6rations suivantes, la f6condit6 diminue 
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Fig. 3. C. elegans. Evolu t ion  de cer ta ins  param6t res  de la reproduc-  
t ion au cours des gdn6rat ions successives,  darts le passage d 'une  

soo the  de 18 ~ 22°C (d'apr~s BR~¢6). 
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encore jusqu'A un chiffre moyen de 20 descendants par 
hermaphrodite, g6n6ralement observ6 entre la 5~me et 
7~me g6n6ration 5, 22°C. Aprils quoi, la f~condit6 
s'61gve graduellement. Elle atteint 95 apr~s 100 g6n6- 
rations. Apr~s 200 gfnfrations, on obtient une f6con- 
dit6 moyenne presque identique /~ celle de ta souche 
d'origine. La lign6e semble alors parfaitement accli- 
mat6e 5. cette temp6rature. 

En d6finitive, ce t te  exp6rience permet de distinguer 
quatre zones dens l'6chelle des temp6ratures, pour des 
animaux issus de cultures 5. 18 °C: 

t22°°1 
Zone d'aecou- ~Zone d'aec 
tUmance t tumanee | 
naturelle I progressive I 

24,5 °C 

, , } t  

Zone de Zone de 
st6rilisation st~ritisation 
progressive irnm6diate 

Extension de l'adapta~ion 

L'observation d'une accoutumance progressive 
22 °C posait ta question de savoir si celle-ci peut 4tre 
poussge plus loin. Si l 'on porte A 23°C des animaux, 
provenant d'un 61evage poursuivi A 22°C durant un 
petit nombre de g6n6rations seulement, on observe 
une chute de f6condit6 qui conduit, en quelques g6n6- 
rations, ~ l 'extinction de cette lign6e. Si la m4me ex- 
p6rience est pratiqu6e apr6s un 61evage suffisamment 
long ~ 22 °C, les r6suttats sont diff6rents: les premihres 
g6n6rations de la lign6e transf6r6e A 23°C montrent  
alors une fertilit6 d6croissante, puis celle-ci passe par 
un minimum pour finir par s'61ever de fa~on r6guli6re. 
Le minimum de fertilit6 se pr6sente ~ nouveau vers la 
66me ou 76me g6n6ration 61ev6e ~ 23°C; apr6s le 
franchissement de ce seMI, la fertilit6 croissante d4note 
l 'acheminement vers un nouvel 6tat d'acctimatation. 
Le succ6s de cette 6tape n'est devenu possible qu'apr6s 
95 g6n6rations ~ 22 °C. 

Les capacit6s d'acclimatation de la souche adapt6e 
5. 22°C sont limit6es; en effet, il a 6t6 impossible d'ob- 
tenir directement, 5. partir  de cette souche, une accli- 
matation ~ temp6rature plus 61ev6e que 23°C. En 
revanche, la souche adapt6e ~ 23°C montre de nou- 
velles aptitudes qui apparaissent seulement apr6s une 
assez longue dur6e d'61evage ~ cette temp6rature. On 
peut ainsi obtenir une accoutumance A 23,5°C, puis 
24°C et enfin 24,5°C (Figure 4). A cheque 6tape 
d'acclimatation, on observe le m~me processus. Ainsi, 
la Figure 5 montre le d6roulement d'une exp6rience 
d'adaptation de 24 °C ~ 24,5 °C r6p6t6e ~ cinq reprises 
diff6rentes; on constate le comportement parall61e des 
diverses lign6es 6tudi6es qui atteste le caract6re re- 
productible de l'exp6rience. 

L'obtention d'une souche acclimat6e ~ 24,5°C nf- 
cessite une exp6rimentation poursuivie sur plus de 
1000 gfn6rations. Elle repr4sente un seuil dans l'ana- 
Iyse pattie d'une souche 61ev6e d'abord 5. 18°C. En 

effet, pour cette souche, la tempdrature de 24,5 °C pro- 
voquait, au d6part, une st6rilisation totale d~s la 
premiere g6n6ration. 

La physiologic de l' adaptation 

Deux sortes d'observations nous informent sur la 
nature des transformations physiologiques responsables 
des propri6t6s d'une souche adapt6e 

La premiere cat6gorie de ces observations est fournie 
par des exp6riences dans lesquelles des animaux issus 
d'une souche cultiv6e 5. temperature 61ev6e sont re- 
port6s ~ 18°C off leur fertitit6 est compar6e £ celle de 
la souche d'origine (Figure 6). On constate alors que 
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Fig. 6. Schema des cxp6riences visant h comparer la f~condit~ de 2 
souches ~ 2 temp6ratures diff6rentes. 
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la souche exp6rimentale fournit, par hermaphrodite,  
de 200 5- 240 descendants, alors que la fdcondit6 
moyenne de la souche d'origine est de 140 ~ 18°C. Si 
l 'on compare non plus la fertilit6 totale de chaque 
hermaphrodite mais les fertilit6s quotidiennes des 2 
souches, ~t cette m~me temp&ature  de 18°C, on con- 
state qu'elles sont peu diff6rentes. La prineipale diffd- 
rence s'avfire porter  sur la dur~e de la pdriode fdconde 
de chaque individu, qui s '6tend sur 6 jours environ dans 
la souche t6moin, tandis qu'elle peut atteindre 8-9 
jours dans la souche ramen6e 5- 18°C ~ part i r  d 'une 
temp6rature plus dlev6e. 

Une seconde cat6gorie d 'observations rel6ve d'6tudes 
cytologiques. Si on examine les structures nucl6aires 
de la gonade chez un animal de la souche d'origine 
61ev6 ~t 18°C, gtg6 et devenu stdrile, on y trouve de 
nombreuses anomalies: d6synapsis, noyaux poly- 
ploides, cellules polynuc166es etc. Ces figures tdrato- 
logiques apparaissent ici comme une partie des mani- 
festations de la sdnescence au niveau de l 'ovaire. 
Lorsqu'on examine l 'ovaire chez des individus jeunes 
qui, 6lev6s 5- 18°C, ont 6t6 port6s ensuite 5- temp6rature 
filev6e, on constate que ces mgmes anomalies ap- 
paraissent en quelques heures sous l'influence de la 
chaleur. Si g c e  moment ,  on ram~ne ces animaux 5- 
18°C, les structures anormales sont 6Iimin6es et la 
fertilitd reprend normalement.  Quelques ovocytes ce- 
pendant  pourront se ddvelopper avec des structures 
nucldaires irrfguli~res et certains pourront  donner 
naissance 5- des individus polyplo[des. Si, au contraire, 
les animaux provenant  de 18 °C poursuivent leur sfjour 

temp6rature dlev6e, la st6rilitd surviendra bient6t, 
like, semble-t-il, aux mfimes figures nucl6aires qui 
caractdrisaient la s~nescence de la souche 5- 18°C. 

Lorsqu'on examine l'6volution des structures nu- 
cl6aires dans une souche adapt6e 5. tempdrature dlev4e, 
on voit appara~tre les m&mes anomalies mais apr~s un 
jour environ de fonctionnement normal, Cette br~ve 
p&iode de fonctionnement rggulier de l 'ovaire, ~ointe 
5- la forte f6condit6 quotidienne caract~ristique des 
temperatures dlevdes, suffit pour assurer 5- la souche 
une fertilit6 notable. En d6finitive, l 'apparition ~t tem- 
p6rature 61ev6e des figures de st6rilitd est retardde dans 
la souche acclimat6e par rapport  5- leur production 
dans Ia souche non acclimatde. 

L'ensemble de ces observations conduit g 6tablir un 
lien entre la stdrilitd, la sdnescence et la temp6rature, 
Les individus appartenant  aux lign6es adapt6es 5- la 
temperature ~lev6e ont une p6riode de fertilit6 plus 
longue que celte des individus de ta souche d'origine: 
cette prolongation est directement visible lorsque les 
6levages sont pratiqu~s 5- 18°C; 5- t emp&ature  ~lev~e, 
on l 'observe en ddterminant le moment  o{1 appa- 
raissent les signes cytologiques de la st6rilit6. Si l 'on 
admet  que ces figures sont une manifestation de ta 
sfnescence, tout se passe comme si une tempdrature 
61ev6e acc~16rait un processus de vieillissement; l 'ac- 

coutumance apparai t  alors comme un mdcanisme an- 
tagoniste qui ralentit le vieillissement. L'effet  de 
l 'accoutumance, observ6 par rapport  aux t6moins non 
accoutumfis, reste visible m~me lorsque la comparaison 
entre les deux Iormes est effectu6e 5- basse temp6rature. 
Ce qui conduit 5- penser que les effets primaires, 
exerc6s respectivement par la chaleur et par le pro- 
cessus de l 'accoutumance, se situent 5- des niveaux 
diff6rents: leur effet de compensation rdsulte d'une 
situation seeondaire. 

La stabilitd gdndlique de l'adaptation 

Nous avons vu que les ligndes adaptdes 5- une tem- 
p6rature 61ev6e se distinguent de la souche d'origine: 

(1) par  leur fertilit~/t une temp4rature ot~ la souche 
d'origine ne peut plus se maintenir;  

(2) par une fdconditd supdrieure 5- celle de la souche 
d'origine lorsqu'elles sont plac4es l 'une et l 'autre 5- 
18°C. 

Ces modifications ayant  fit6 obtenues en relation 
6troite avec l 'application d 'un stimulus thermique, on 
peut se demander dans quelle mesure leur maintien 
est conditionnd par  ce stimulus. En vue de r6pondre 5- 
cette question, les expdriences suivantes ont 6t6 rda- 
lisdes: 

Dans une lignfe acclimatde 5- tempdrature 61evde, 
certains animaux sont ramends 5- 18°C et compar6s 5- 
la souche d'origine 5- travers une succession de g6ndra- 
tions. A part i r  de ce rameau ramen6 ~ 18°C, des indi- 
vidus sont reportds 5. tempdrature dlev6e et compar6s 

la lign6e qui n 'a  pas quitt6 sa temp6rature d 'acd ima-  
tation (Figure 7). 

La f~condit6 61evde, caract6ristique d'une lign6e 
H.T. (= haute tempdrature) ramende ~ 18°C, subsiste 
pendant  de nombreuses gdn6rations; cependant cette 
fdcondit6 va  gdn6ralement en d~croissant. Cette dd- 
croissance est d ' au tan t  plus lente que l 'adaptat ion ~t 
tempdrature 61evde avait  6td plus prolong6e. Ainsi une 
lignfe adapt~e 5- tempdrature 61ev6e durant  plus de 
250 gdndrations manifeste, ~ 18 °C, une baisse de fd- 
condit4 qui est significative d&s la 155me g6n6ration 5. 
cette tempdrature. Une lignde adaptde ~ tempdrature 
61evde durant  450 gdndrations reste encore significa- 
t ivement  plus fertile que la souche t4moin apr6s 300 

T~mp{ralure ~IBv~e 

80ucMe 18°C - " ~  

;~n~re]iuns 

Fig. 7. Sch6ma d'~xp6rienccs visant h comparer l'action d'uu s~jour 
plus ou moins long ~ 18 °C sur la fdeondit4 d'une souche acelimatdc 

gt temp4rature 61evde (souche H.T.). 
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g6n6rations de retour A 18°C. En aucun cas, les lign6es 
H.T. report6es ~t 18 °C ne deviennent moins fertiles que 
la souche t6moin: la fertilit6 de celle-ci semble repr6- 
senter une sorte de position d'~quilibre vers laquelle 
les lign6es H.T. s 'acheminent plus ou moins lentement 
selon leur degr6 d 'adapta t ion  A la temp6rature ~lev6e. 

Si l 'on examine maintenant  la f6condit6 obtenue 
apr~s report ~t tempdrature 61ev~e d'une lignfe H.T. 
qui a subi un passage ~t 18°C, on constate, ici aussi, 
une influence de la duroc de passage ~t 18 °C. Si celui-ci 
n 'a  dur6 qu'une g6n6ration, la lign~e H.T. conserve sa 
pleine f6condit~ et les animaux ainsi trait6s ne different 
pas de ceux rest6s sans interruption ~ temp6rature 
61ev6e. Si, au contraire, le passage ~ 18 °C s'est 6tendu 
sur plusieurs g6n6rations, le retour /~ temp6rature 
61ev6e montre une fertilit6 amoindrie par rapport  ~t 
celle de la lign6e de contr61e (Figure 8). L 'apt i tude ~t 
subir, sans changement de fertilit6, un passage plus ou 
moins long ~t 18 °C varie aussi selon le degr6 d 'accoutu- 
mance. Dans certains cas, une diffdrence par  rapport  
la lign6e de contr61e n 'est  devenue visible qu'apr~s 20 
g6n6rations/t 18 °C. 

I1 s'av~re donc que, darts les conditions de ces ex- 
p6riences, aucune des propri6t~s caract6ristiques de 
l 'accoutumance ne se conserve ind6finiment en l 'ab- 
sence du stimulus que constitue l'61evage ~t temp6ra- 
ture ~lev~e. L'acclimatation 5 la temperature  ~lev~e, 
proprement dite, diminue la premiere; la f6condit~ 
61ev6e 5. basse tempdrature d6crott moins vite. Dans 
tous les  cas, la perte des caract6ristiques de l 'adapta-  
tion est d ' au tan t  plus lente que Faction de la stimula- 
tion thermique se sera exercfe sur une dur6e plus 
longue. 

doute la manifestation de g~nes d6favorables pr6sents 
~t l '6tat h6t6rozygote. Au contraire, dans les esp~ces 
monoiques, comme C. elegans, la f6condit6 se maintient  
constante malgr~ le caract~re strict de l 'autof6conda- 
tion (NIGONS). 

Dans ces conditions, l ' intervention d 'un m6canisme 
de s61ection polygdnique ne pourrait  plus reposer que 
sur l 'existence d 'un certain taux  de mutat ions spon- 
tandes. Or, pour autant  que les 6tudes morphologiques 
permet tent  d 'en juger, ce taux  ne pr6sente pas un 
caract~re exceptionnel. En outre, il semble difficile de 
faire reposer sur des mutat ions al6atoires un processus 
qui s 'av~re aussi reproductible dans des lign6es exami- 
n6es parall~lement, et qui se retrouve, semblable ~t 
lui-mfime, ~t chacune des 6tapes de l 'acclimatation. 

Cependant, un examen d6taill6 des corr61ations de 
f6condit6 entre g6niteurs et descen'dants montre, dans 
certains cas, l 'existence d 'un processus de s61ection. 
En particulier, les g6niteurs dont la f~condit6 est 
infdrieum ~ la f~condit6 moyenne dans la g6nfiration ~t 
laquelle ils appartiennent,  fournissent des descendants 
dont la ffcondit6 est elle-m~me r6duite. Si bien qu'une 
sflection sur la f6condit6 faible peut aboutir  rapide- 
ment  ~t l 'extinction des lignfies. En revanche, la s61ec- 
tion de g6niteurs particuli~rement fertiles ne fournit 
pas de descendants significativement plus f6conds que 
la descendance d 'an imaux dont la fertilit6 est comprise 
dans la moyenne de leur g6nfration. C'est-X-dire que 
la fraction positive de la s~lection est insuffisante pour 
manifester son effet ~t court terme, de fa~on significa- 
tire,  ~t travers les facteurs aMatoires de variation de la 
f6conditC 

Le r6le de la sdlecEon dam la production de l'adaptation 

La lente croissance des caract6ristiques de l 'accou- 
tumance 6voque un processus de s61ection. Le carac- 
t~re relat ivement stable des effets obtenus, leur r6ver- 
sibilit6 progressive sugg~reraient l 'existence d'6qui- 
libres faisant intervenir des syst~mes polyg6niques. 
Cependant, ces hypotheses, ~ premiere vue s*duisantes, 
viennent buter  sur un certain nombre de faits qui les 
rendent hautement  improbables. Le principal de ces 
obstacles r~side duns le caract~re strictement autogame 
de la reproduction duns l'esp~ce 6tudide. Cette auto- 
garnie continue, jointe ~t la r6gularit6 des processus 
ehromosomiques que v6rifie l '6tude cytologique, con- 
duit A la conclusion que les souches employ6es doivent 
fitre rigoureusement homozygotes, ~t l 'exception, bien 
entendu, de l'h6t6rog6n6it6 qui d6coule des mutat ions 
spontan6es. 

Le caractfire homozygote des 61evages de C. elegans 
ressort 6galement d 'autres  consid6rations. Si l 'on 
examine l'~volution de la f6condit6 dans des lign~es 
consanguines d'esp~ces voisines, ~t sexes s6pards, on 
constate qu'elle baisse rapidement ce qui r~v~le sans 
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Fig. 8. C. clegans. Des souches acclimat6es ~ 23,5°C depuis 277 
gEn6rations ([ignde 277) ou 453 gdn6rations (lign6e 453) sont repor- 
t+es it 18°C. ]Hies restent h cette derni+re temp6rature durant 4 
g6n6rations (G 5) ou 17 gfn6rations (G 18), puis sont ramen6es 5. 
23,5 °C. Le graphique indique l'6volution des f6condit6s, dans les 
4 lign6es de cette expGrience, durant les premi+res g6n6rations & 

23,5 =C (d'apr+s BRu~'6). 
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Hypotheses sur le mdcanisme gdndtique de l'accoutumance 

La tocalisation des Iacteurs g6n6tiques de l 'accoutu- 
mance relive d'exp6riences de croisements entre ligndes 
adapt6es et non adapt6es dont la r6alisation se pour- 
suit. Notons seulement qu'elles se heurtent 5. des diffi- 
cult~s consid6rables, h cause du mode particulier de 
reproduction de l'esp~ce; par suite 6galement de la 
n~cessit~ de r6aliser les croisements ~ l'une ou 5. l 'autre 
des extr6mitds du spectre de temp6ratures accessibles, 
ce qui pose n~cessairement un probl~me pour l'une au 
moins des formes 5. croiser. Jusqu'5. l 'achgvement des 
exp6riences de ce type, toute construction logique doit 
~tre consid~r6e avec Ia prudence qui s 'at tache 5. une 
hypoth~se de travail. 

L'un des scMmas qui vient £ l'esprit, le plus volon- 
tiers, consid&re la possibilit6 d'alt6rations sp6cifiques 
dont le si~ge serait a chercher en dehors des sites 
g6niques: s61ection d'organites cellulaires, voire de 
parasites; changements d'6tats cytoplasmiques dot6s 
d'une certaine transmissibilit~ etc. De nombreux pM- 
nom~nes d~crits chez des ~tres unicellulaires, les Para- 
m6cies par exemple, pourraient sans doute servir de 
modNe 5. l'61aboration de th6ories de cette nature. On 
~voquera 6galement les observations de LANSING 18 sur 
un Rotif~re parth6nog~n6tique, Philodina citrina. Dans 
cette esp&ce, la f6condit~ des descendants d6pend 
6troitement de l'~ge atteint par les parents au moment 
off ces descendants sont produits. Ces effets de l ' ige 
sont cumulatifs et peuvent conduire soit k l 'extinction 
d'une lign6e apr~s un petit nombre de g6n6rations, 
soit, au contraire, 5. la stabilisation de la fertilit6 5. sa 
valeur maximale. Quelle que soit la base cytologique 
qui sera admise, il faudra consid6rer que l'~volution 
vers l 'accoutumance repose sur une s~rie continue de 
processus r6versibles dont l'6volution s'effectuerait sur 
un rythme beaucoup plus lent que celui de la repro- 
duction et s'~tendrait, de ce fait, 5. travers un grand 
nombre de gdn~rations cons6cutives. 

Cette hypoth&se ne conduit nullement h exclure 
l ' intervention de facteurs g6niques dans la production 
de l 'accoutumance chez C. elegans. En effet, FATT et 
DOUGHERTY ~ ont d6crit, chez la m~me esp~ce, une 
souche provenant de Bristol (Grande-Bretagne), et 
dans laquelle l 'adaptation 5. la tempdrature 61ev6e 
parait 6tablie d'emblde et de fa~on enti~rement stable, 
contrairement aux observations fournies par notre 
souche provenant de Bergerac (France). Les r6sultats 
du croisement entre les souches Bristol et Bergerac 
semblent d~montrer que la diff6rence entre les deux 
souches pourrait reposer sur un petit nombre de g~nes. 

La consid6ration simultan6e de facteurs ggniques et 
non g6niques constitue un mod61e dont on connatt de 
nombreux exemples. Dans la plupart des cas, on est 
amen6 ~ supposer que l'existence d'une structure, non 
g~nique bien que dot~e d'une certaine transmissibilit6, 
repose, d'une mani&re plus ou moins lointaine, sur 

l 'activit6 d'un g&ne. Dans le cas qui nous int6resse, et 
sans formuler d 'autre hypoth~se sur la nature de la 
transformation responsable de l 'adaptation, le carac- 
t~re continu de cette 6volution est susceptible d'intro- 
duire un 616ment nouveau. Supposons, par exemple, 
qu'5. ta continuit6 des structures responsables de l'adap- 
tation 5. des temp6ratures croissantes corresponde l'ac- 
t ivation successive de ggnes distincts. L'ensemble des 
propri6t6s du syst~me peut gtre sch6matis6 dans le 
tableau suivant : 

D6finition Adapt~e h Adapt6e ~ Adapt6e 
de la basse temp6rature temp6raturc 
lign6e temperature rnoyenne 61ev6e 

Etats des 
structures 
non g~niques 
correspondants 

Nature des gbnes 
de contr61e 
activds 

Propridtds 
de la 
lign6e 

-+  -+  "-> - '>b b l < - -  .~-- a e l < - -  ~-¢:-- a 

a+ b + c+ 

Fertile ~t basse Fertile ~ Fertile 
temp6rature, moyenne tern- haute tem- 
St6rile ~ tern- p6rature. Plus p6rature. 
p6rature 61ev6e. fertile ~ basse Tr~s fertile 
Susceptible de temp6rature, h basse tern- 
s'adapter ~ Susceptible de p6rature. 
temp6rature s'adapter 
moyenne temp6rature 

61ev6e. 

Dans ce schema, l 'av~nement d'une mutation au 
niveau de l 'un des g~nes de contr61e pourra avoir pour 
effet d'interdire la r6alisation des 6tats non g~niques 
correspondants. Si l'on suppose, par exemple, que la 
mutation survient au niveau du g~ne b +, si l 'animal 
qui subit cette mutation se trouvait  en phase a, on 
pourra supposer que la souche correspondante y restera 
ind6finiment, d6sormais incapable de subir une adap- 
tation 5. une temp6rature plus 61evde. R~ciproquement, 
si ta mutation survient alors que Ia lign6e se trouvait  
en phase c, iI est possible d'envisager que l 'adaptation 
5. temp6rature 61ev6e se trouverait  d6finitivement con- 
serv~e, Dans ce sch6ma, l ' intervention d'une mutation 
pourrait donc conf6rer une stabilit6 d6finitive 5. une 
structure qui, par sa formation, pr~senterait les ap- 
parences d'une accommodation. Quant 5. l'effet produit 
par un croisement, il pourrait d6pendre du ph6notype 
de l 'hybride b÷b, soumis lui-m~me simultan~ment ~ une 
d~termination interne et externe. 

Bien entendu, une telle construction ne peut 8tre 
consid~rfie iusqu'5, present qu'5. la fa~on d'une image, 
car d'autres hypotheses pourraient ~tre envisag~es. 

la A. I. LANSING, Ann. N.Y. Aead. Sci. 57, 455 (1954). 
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Conclusions 

Les observations faites chez C. elegans sont large- 
ment tributaires du mode de reproduction de cette 
esp6ce. I1 parait tr6s vraisemblable, e n effet, que, dans 
une esp6ce ~ sexes s6par6s, le jeu de nombreux facteurs 
(r6sidu d'h6t6rozygotie, d6g6n6rescence consanguine 
etc.) serait intervenu pour compliquer consid6rable- 
ment l'6volution d'un ph6nom6ne aussi lent que l 'adap- 
tation ~ la temp6rature. I1 serait sans doute devenu 
impossible d'apercevoir dans cet ensemble, la part non 
g6nique qui s'est r6v616e. Ainsi, marne si des processus 
analogues s'av6raient assez r6pandus, il serait g6n6rale- 
ment difficile de les mettre en @vidence. Cette difficult6 
de principe suffit ~ justifier les 6tudes poursuivies sur 
les esp6ces qui rendent accessible ce genre de ph6no- 
mgnes, dont une connaissance plus pr6cise permettrait  
sans doute de poursuivre la recherche de fa~on plus 
6tendue. Les caract6res tr6s particuliers de la biologie 
de certains N6matodes fibres permettent  done une 
ingression dans un domaine qui eut 6t6 inaccessible 
sans ces particularit@s. 

I1 est ~ noter, par aiIleurs, que l'on rencontre, chez 
beaucoup de N6matodes, un polymorphisme dont on 
connalt peu d'exemples chez d'autres M6tazoaires ac- 
cessibles aux investigations exp6rimentales. Ce poly- 
morphisme se traduit de plusieurs mani@res: 

(1) Des modes de reproduction diff6rents (herma- 
phrodisme, gonochorisme, amphimixie, gynogen~se) se 
rencontrent dans des esphces voisines, peu diff6rentes 
sur le plan morphologique. Cette sorte de consid6ra- 
tions a conduit OSCHE 19 ~L introduire la notion d'esp~ces 
jumelles ou compldmentaires. 

(2) Dans certains cas, ces modes de reproduction 
diff6rents se rencontrent dans la m~me esp~ce, parfois 
li6s aux conditions d'existence des individus sous la 
forme de ce qu'on appelle les alternances de gdn6ra- 
tions (voir G~Ass~ ~0). 

(3) L'alternance entre g6n6rations libres et parasites 
s'accompagne, lorsqu'elle existe, de diff6rences mor- 
phologiques importantes. La forme pr~sent6e par les 
g6n6rations libres est alors g6n6ralement proche de la 
structure rhabditoide fondamentale, tandis que les 
g6n6rations parasites montrent  les caract&res d'une 
spdcialisation plus avanede. I1 est 6vident, pourtant,  
que le patrimoine g@n@tique de ces diverses formes ne 
saurait ~tre tr~s diffdrent. 

Dans le cas des esp~ces alternantes, l 'existence d'un 
lien entre la forme prise par l'animal et les conditions 
du milieu est 6vidente, mais ia nature de ce lien reste 
entour6e d'obscurit6s (NIGoN in GRASS~ a°, NIGON et 
I~OMA~ 21). L'une des explications possibles r6side dans 
le jeu conjoint de facteurs gdniques et non @niques, 
reli6s entre eux par un mode de contr61e r6ciproque 
qui, de quelque faqon, d@endrait  des conditions ex- 
ternes. Une telle conception suppose que, dans la nais- 
sance d'une esp~ce parasite, la majoritd des ddtermi- 

nants g6niques issus de la forme libre ancestrale 
peuvent ~tre conserves. La possibilitd de maintenir la 
forme libre serait alors suspendue A la permanence de 
certains d6terminants non g6niques; si ceux-ci de- 
viennent d6ficients dans les conditions de la vie libre, 
la reproduction ind~finie d'une forme libre devient im- 
possible et la r6pression que subiraient ainsi les g~nes 
de la forme fibre pourrait conduire une seconde s@rie 
de g@nes, caractfristique de la forme parasite, ~ s'ex- 
primer. En admettant  que l'6tat de parasite permette 
la reconstitution des d6terminants non g6niques d6fi- 
cients de la g6n6ration ant6c6dente, on comprendrait 
que sa descendance 6volue, de nouveau, sous la forme 
d'un adulte libre. Au contraire, si la d6ficience de ces 
d6terminants est d6finitive, en particulier incapable 
de r6version sous l'influence des conditions de vie 
parasitaire, il se constituera une forme essentiellement 
parasite, /t d6veloppement direct, comme il en existe 
au sein des espfces alternantes, ~ c6t6 des formes 
d6veloppement indirect. 

Cette hypoth&se, calqu6e sur celle que nous avons 
6t6 amenfs A proposer, pour expliquer l 'adaptation 
la tempfrature  61evde, diff~re de cette derni6re prin- 
cipalement par le caract~re discontinu des ph6notypes 
sur lesquels elle se fonde. Mais il faut noter que cette 
discontinuit6 entre ph6notype libre et phdnotype para- 
site, 6vidente chez les Rhabdiasid6s et Strongylo/did~s, 
peut ~tre beaucoup moins nette chez une esp~ce comme 
Alloionema appendiculata, parasite des limaces. De 
sorte qu'elle devrait ~tre consid6r6e comme une forme 
avanc6e d'une ~volution qui a ~t6 rendue possible par 
l'existence pr6alable d 'un syst~me caract@ris~ par un 
ensemble continu de ph6notypes, A cet 6gard, le 
module propos6 pour l 'adaptation ~ la temp6rature 
61evde de C. elegans pourrait se r~v6ler d' importance 
fondamentale pour expliquer l'6volution des N6ma- 
todes vers le parasitisme. 

Une deuxi~me question peut ~tre pos6e au sujet du 
nombre des unit6s g6niques dont l 'activitd distingue 
respectivement les formes libres et les formes parasites 
au sein d'une esp~ce alternante. Le d6veloppement 
des N6matodes est caract6ris6 par une tachygen6se 
remarquable, li6e ~ une fixation tr6s pr6coce des po- 
tentialit6s. Ce d6veloppement rigide aboutit, dans de 
nombreux cas, Aune d6termination stricte du nombre 
et de la position des cellules darts certains organes 
(=eut61ie). Dans une morphogen6se aussi peu r6gu- 
lative, on peut concevoir que des changements minimes 
au niveau des processus de d6termination conduiront, 
clans la mesure oh ils resteront viables, ~ des ph@no- 
types relativement 61oign6s. De sorte que, lh encore, 
on imaginera qu'un contr61e exerc6 sur un nombre 

1~ G. OSCltE, Zool. Jb. (Systemat.) 82, 618 (1954). 
s0  p. p. GRASSI2, Traitd de Zoologie IV, 2 et 3: Ndmathelminthes 

(Masson, Paris 1965). 
21 V. NlCON et E. ROMAN, Bull. biol. Ft. Belg. 86, 404 (1952). 
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r e l a t ivement  faible de d6 te rminan t s  gfn6t iques  pou r r a  
se t radu i re  pa r  des formes tr~s diff~rentes.  

Ainsi, le mode de d6ve loppemen t  des N6matodes  
associ~ au jeu de leurs dd te rmina t ions  g6n6tiques,  peu t  
les cons t i tuer  en un sys t~me dou6 d ' a p t i t u d e s  6volu- 
t ives  remarquab les ,  fond~es sur  une in te rac t ion  com- 
plexe ent re  dd t e rminan t s  g~niques, non g6niques et  
fac teurs  du  milieu.  I1 reste  ~v idemment  A savoi r  si une 
telte concept ion  conservera i t  une s ignif icat ion en de- 
hors  de ce groupe  zoologique par t icu l ie r .  

Summary. Free- l iv ing  nema todes  are endowed wi th  
a set  of p roper t i e s  t h a t  make  them specia l ly  a t t r a c t i v e  
for expe r imen t a l  work.  Genet ic is ts  and  evolu t ion is t s  
may- be  especia l ly  in t e res t ed  in the i r  easy  cu l t iva t ion ,  
g rea t  f ecund i ty  and  po lymorph i sm.  As an example ,  
some resul ts  are  b rough t  concerning Caenorhabditis 
elegans and  re l a t ed  species:  (1) Sex de t e rmina t i on  

occurs as the  express ion  of a genic ba lance  involving 
differences in the  n u m b e r  of chromosomes.  The al ter-  
na t ives  gynogenesis ,  amphimix i s ,  or au to-he terofecun-  
da t ion  t ake  a p rominen t  p lace  in the  reproduc t ive  
processes of these  species. (2) Po lyp lo idy  m a y  be ob- 
t a i n e d  b y  hea t - shock ,  g iving rise to ind iv idua l s  show- 
ing charac te r i s t i c  chromosomal  unba lance  and  var ia-  
bi l i ty .  (3) C. elegans, which cannot  n o r m a l l y  be raised 
a t  a h igher  t e m p e r a t u r e  t han  22°C, has  been  g radua l ly  
a d a p t e d  to  t e m p e r a t u r e s  up  to  24.5°C. This  acc l ima-  
t i za t ion  impl ies  an a d a p t i v e  t r ans fo rma t ion  of the  
ovar ian  phys io logy ;  th is  effect is ob t a ined  af te r  long 
t ra in ing ,  t ak ing  more  t h a n  1000 genera t ions .  S t u d y  of 
the  process  of acc l ima t i za t ion  shows t h a t  i t s  genet ica t  
bas is  m a y  be  p a r t l y  of a non-genic  na tu re ,  p a r t l y  of a 
genic type .  H ypo the se s  are  deve loped  for exp la in ing  
this  phenomenon  and  for  the  u n d e r s t a n d i n g  of the  
evolu t ion  f rom free- l iving to  pa ras i t i c  nematodes .  
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t3ber Struktur  und Aktiviti it  der den H202-Zerfall  
ka ta lys i erenden  Cu2+-Komplexe .  - VI. Differen-  
z i erung  yon  nativer R N S  und nat iver  D N S  b z w .  
denaturierter  D N S  auf Grund der kata ly t i schen  

Eigenschaf ten  a, 2 

Fiir  die Sekundiir- bzw. Ter t i~r-Struktur  yon Desoxy- 
ribonukleins~ure (DNS) wurde yon WATSON und CRICK 
auf Grund yon RSntgendaten ein Modell entwiekelt,  das 
sich in der Folge dutch weitere experimentelle ]3efunde 
stfitzen liess und das heute allgemein anerkannt  ist z,4. 
Diesem Strukturmodel l  liegt die Annahme zugrunde, 
dass je zwei Basen durch Wasserstoffbindungen mitein- 
ander in Beziehung stehen. Durch diese ~Basenpaarung,  
werden zwei Polynukleotid-Str~nge zusammengehalten 
und schraubenf6rmig mite inander  verdreht.  Ein solcher 
Aufbau der DNS bedingt,  dass die Basenpaare im Innern 
der <~Schraube~ liegen, withrend die Desoxyribose- und 
Phosphatreste  nach aussen zu liegen kommen. 

In Analogie zur DNS ist auch bei der  Ribonukleins~ure 
(RNS) einc r~umlich geordnete S t ruktur  zu erwarten. 
Best immte Anhal tspunkte  sprechen daffir, dass auch hier 
schraubenart ig aufgebaute Bezirke 3, sowie in gewissen 
Bereichen 13asenpaarungen auftreten. Letztere wurden 
von SEIDEL, CRAMER et al.S,s mit  Hilfe der N-Oxydat ion 
der Adenosin-Einheiten untersucht.  Der Umfang der N- 
Oxydat ion wird durch die Basenpaarung herabgesetzt ,  
wodurch sich Kenntnisse fiber den Basenpaarungsgrad 
von RNS gewinnen lassen. Diese <,N-Oxydation yon 
Adenosin~ stellt  somit eine Art  motekulare ~Sonde, zur 
Abtas tung der RNS-S t ruk tu r  dar. 

Der yon uns untersuchte ~Metallionen-katalysierte 
H20,-Zerfalb~ 7 l~tsst sich nun in Ahnlicher Weise als 
molekulare ~Sonde~ bei der AufklXrung yon Strukturen 
verwenden : 

Frfiher haben wir gezeigt, dass die katalyt ische Aktivi-  
t~t yon Cua+-Komplexen yon der Zahl der , f re ien ,  8 
Koordinationsstellen am Metallion abh~.ngt. Cu2+-Kom - 
plexe mit  2 bzw. 1 ,dreien~ Koordinationsstelle sind kata-  
lytisch aktiv,  solche ohne ~freie,~ Koordinationsstellen 
dagegen inakt ivL Auf Grund dieser Befunde lassen sich 
durch Messen der katalyt ischen Akt iv i t~ t  yon Cu 2+- 
Komplexen unbekannter  S t ruktur  Riickschliisse auf die 
Zahl der ~dreien, Koordinationsstellen in diesen Kom- 
plexen ziehen ". 
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