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ABSTRACT

The luminal epithelium of the oviduct (magnum) of laying quails is composed of
ciliated cells and mucous cells. Ciliogenesis was observed in some of the mucous
cells. Both centrioles of the diplosome migrate to the top of the cell, and one of
them induces the formation of a rudimentary cilium. In some of the other cells,
that are filled with mucous granules, the formation of basal bodies by an acentrio-
lar pathway was observed. In these cells, numerous, dense fibrous masses are
associated with the forming face of the Golgi apparatus. In the Golgi zone,
generative complexes composed of a deuterosome and some forming procen-

trioles were found. Cilia develop from completed basal bodies.

During ciliogenesis, the Golgi apparatus is disorganized, and generally the
production of mucous granules is arrested. The nucleus is also modified: it
becomes larger and the chromatin is dispersed.

It is assumed that mucous cells are able to be transformed into ciliated cells in

the oviduct of laying quails.

La coexistence de cellules 8 mucus et de cellules
ciliées est générale dans I’épithélium de 'oviducte
des vertébrés. La transformation de cellules ci-
liées en cellules sécrétrices et la transformation
inverse ont été décrites par les anciens cytolo-
gistes, notamment par Moreaux (23) dans
I'oviducte des mammiféres au cours du cycle oes-
trien. Cependant ces transformations n’ont pas
recu jusqu’ici de confirmation au niveau ultra-
structural Au contraire, Hellstrom et Nilson (17),
Fredricsson (15), et plus récemment Brower et
Anderson (7) considérent que les cellules ciliées et
les cellules a mucus sont deux types cellulaires
parfaitement distincts.

Des cellules ciliées et des cellules caliciformes
ont été décrites dés 1912 par Surface (39) dans
Pépithélium de 'oviducte de poule. La présence
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de ces deux types cellulaires a été depuis confir-
mée au niveau ultrastructural dans le magnum (ou
segment albuminogéne de Poviducte) chez la
poule et chez la caille (13, 44, 33, 41). Ces cel-
lules se différencient & partir d’un épithélium palis-
sadique composé de cellules indifférenciées,
toutes identiques, sous I’action des hormones sté-
roides sexuelles (5. 25, 26, 27, 4, 21, 34).

Nous avons déja signalé la présence simultanée
de nombreux cinétosomes et de grains de mucus
dans une méme cellule en cours de différenciation
soit dans des conditions naturelles (32), soit chez
des cailles castrées recevant des injections de ben-
zoate d’oestradiol (34). Nous décrirons dans cet
article la ciliogenése dans des cellules & mucus
chez des cailles en ponte ne recevant aucun traite-
ment hormonal. La terminologie concernant la
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ciliogenese sera celle employée par Anderson et
Brenner (1).!

MATERIEL ET METHODES

Les cailles employées, ( Coturnix coturnix japonica) sont
€levées a 24°C et avec 14 h de lumiére par jour. Dans ces
conditions, les cailles adultes pondent trés réguliérement
un ceuf chaque jour.

Une solution de glutaraldéhyde a 3.5% dans le tam-
pon Véronal selon Palade a2 pH 7.4 est injectée dans la
lumiére de I'oviducte. La partie moyenne du magnum,
remplie de fixateur, est ligaturée, prélevée, et immergée
dans le fixateur durant 15 min, puis la paroi de I'oviducte
est découpée en petites laniéres et la fixation se poursuit
durant 1 h. Aprés un ringage d’une heure dans le tampon
additionné de 10% de saccharose, les piéces sont post-
fixées par le tétroxyde d’osmium & 1% dans le tampon
Véronal pendant 1 h. Elles sont ensuite deshydratées par
I'éthanol et incluses dans I’Araldite aprés un passage
dans 'oxyde de propyléne. Des coupes réalisées a I'aide
d’un ultramicrotome Porter-Blum MT 1 ou MT 2 sont
contrastées par l'acétate d’uranyle alcoolique puis par le
citrate de plomb (43) et observées avec un microscope
électronique Philips EM 300 sous une tension de 80 kV.

RESULTATS

L’épithélium luminal du magnum moyen mesure
chez les cailles en ponte environ 25 um de hauteur
(Fig. 1). C'est un épithélium unistratifié qui est
constitué de cellules caliciformes alternant 4 peu
pres régulierement avec des cellules ciliées. Ces
dernieres possédent un noyau clair, souvent lobé
et dont la chromatine est dispersée (Fig. 1). Quel-
ques mottes d’hétérochromatine s’observent au
contact de I'enveloppe nucléaire et du nucléole.
Le noyau est toujours situé dans la partie apicale
de la cellule. L’appareil de Golgi, peu développé,
produit des petits grains de sécrétion denses et de
nature glycoprotéique (33). Il est caractérisé par
une face de formation constituée de saccules bour-
soufflés et par une face de maturation aux saccules
applatis et qui est généralement dirigée vers le
noyau (Fig. 2). Les cils d’environ 5 um de haut
alternent avec des microvillosités longues de 2
um.

Les cellules caliciformes sont, pendant la plus
grande partie du cycle de ponte, remplies de
grains mucigénes dont le contenu est constitué de
tubules reliés entre eux par de fins filaments. La

! Les cinétosomes (ou corps basaux), qui donnent nais-
sance aux cils, se forment autour de corps fibrillogranu-
laires appelés deutérosomes. Des petites masses fibreuses
participent a leur élaboration. Les centrioles du diplo-
some ne participent pas ici directement a la genese des
cinétosomes, cette formation est dite acentriolaire.
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masse de ces sécrétions rejette les organites cellu-
laires a la base des cellules. Le noyau notamment
est compressé entre les grains de mucus (Fig. 1)
et, a I'inverse des cellules ciliées, il a un aspect trés
dense et un volume plus faible. L’appareil de
Golgi tres developpé, au centre duquel se trouvent
les centrioles, a la forme en gobelet caractéristique
des cellules caliciformes (Fig. 3). Ces cellules sont
également remarquables par la densité de leur
hyaloplasme (Fig. 3), contrairement a celui des
cellules ciliées qui est tres clair (Fig. 2).

Dans certaines cellules caliciformes, le diplo-
some ne se trouve pas au centre de l'aire gol-
gienne, mais plus haut, entre les grains de mucus.
Les deux centrioles sont alors dans le prolonge-
ment I'un de I'autre. Ce diplosome peut s’observer
aussi au contact de la membrane plasmique api-
cale (Fig. 4) et 1a, donner naissance a un cil qui
reste rudimentaire (Fig. 5). Nous n’avons jamais
observé, chez les cailles en ponte, de formation de
cinétosomes au contact du diplosome selon le
mode ‘“‘centriolaire” (cf. Anderson et Brenner
[1)).

Des cinétosomes se forment par contre dans
certaines cellules caliciformes, dans des enclaves
cytoplasmiques entre les nombreux grains de mu-
cus, le plus souvent a proximité de I'appareil de
Golgi (Figs. 6, 10). On peut alors observer les
divers éléments qui ont été décrits au cours de la
ciliogenése dans les cellules en différenciation de
divers épithéliums (36, 38, 19, 1, 8). Le diplo-
some de la cellule ne participe pas directement a la
formation des nouveaux cinétosomes. C’est le pro-
cessus ‘‘acentriolaire” décrit par Anderson et
Brenner (1).

Les premiers éléments impliqués dans la cilio-
genese qui apparaissent sont des masses fibreuses
d’environ 600-800 A de diamétre. Ils sont cepen-
dant difficiles & repérer dans des cellules remplies
de grains de mucus et dont le hyaloplasme est trés
dense. On ne peut les identifier avec certitude que
dans des cellules possédant d’autres éléments car-
actéristiques de la ciliogenése. Ces masses appa-
raissent toujours dans la région golgienne (Fig.
10) et plus précisément sur la face de formation de
I'appareil de Golgi (Figs. 12, 13). Un matériel
fibrillogranulaire est alors souvent en contact avec
les membranes de cet organite (Figs. 11, 13).2

? La face de formation est identifiée comme étant a
I'opposé de la face oi1 se forment les grains de sécrétion,
I'aspect des saccules de la face de formation étant trés
variable dans les cellules & mucus en ciliogenése.
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FiGURe 1 Epithélium luminal du magnum chez une caille en ponte. Dans cet épithélium pseudostratifié,
les noyaux des cellules 2 mucus (CM) sont situés a la base de I’épithélium. Dans les cellules ciliées (CC),
les noyaux, souvent lobés, sont situés dans la partie apicale des cellules. x 3,900.

Ficures 2 et 3 Comparaison entre la région golgienne d’une cellule ciliée et d’une cellule 4 mucus.
L’appareil de Golgi (G) d’une cellule ciliée (Fig. 2) est peu développé. Des grains de sécrétion (gs) 2
contenu dense se forment sur la face de maturation (fin) qui est dirigée vers le noyau. L’appareil de Golgi
des cellules & mucus (Fig. 3) est constitué de plusieurs dictyosomes (G) groupés autour des centrioles
(fleche). x 18,000.



Ficures 4 et 5 Formation d’un cil rudimentaire (cr) & partir d’un des centrioles du diplosome (d) dans
des cellules caliciformes contenant des grains de mucus (M). x 33,000.

Dans ces cellules 2 mucus en ciliogenése, on
observe, en plus des masses fibreuses, des com-
plexes génératifs constitués d’un deutérosome en-
touré de procentrioles (ou cinétosomes en forma-
tion) (Figs. 7-9). En coupe transversale, un deu-
térosome apparait comme une section annulaire
d’environ 1,000. A de diameétre (Fig. 7) et on
compte le plus souvent 4-5 procentrioles autour
de lui (Figs. 7, 9). En coupe longitudinale, le
deutérosome se présente parfois comme un tube
allongé et courbe (Fig. 8). Il est entouré sur toute
sa longueur d'un matériel dense et fibreux précur-
seur de plusieurs centrioles qui peuvent se former
cbte a cote le long de cet axe. Dans certaines
cellules, les complexes génératifs restent dans la
région golgienne jusqu’a la fin de la maturation
des cinétosomes (Fig. 12); dans d’autres cellules,
des cinétosomes matures ou des cils en croissance
s’observent dans la région apicale de la cellule
(Fig. 14). Ces cils, qui posseédent une structure
axonématique  typique, sont généralement
groupés permettant ainsi le rejet des grains de
mucus encore présents dans la cellule au niveau de
la partie apicale non ciliée (Fig. 14). Certains
cinétosomes s’accolent parfois a la membrane
plasmique d’une des faces latérales (Fig. 10) et ils
peuvent donner naissance a des cils qui se dévelop-
pent soit dans I’espace intercellulaire (Fig. 15) soit
en repoussant la membrane plasmique de la cellule
voisine.

Dans la plupart des cellules en ciliogenése, la
production de grains de mucus cesse et "appareil
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de Golgi régresse et perd son organisation en
gobelet. Des grains a contenu dense, ressemblant
a ceux que I'on observe dans les cellules ciliées y
sont ensuite synthétisés (Fig. 12). Dans ce cas, la
face de maturation de I'appareil de Golgi est diri-
gée vers le noyau comme dans les cellules ciliées.
Dans certains cas, cependant, des grains de mucus
sont en formation dans des cellules en ciliogenese
et I'appareil de Golgi reste trés développé (Fig.
14).

On peut remarquer d’autre part dans ces cel-
lules en ciliogenése, une évolution nucléaire. Le
noyau perd I'aspect dense typique des cellules a
mucus et il devient volumineux et sphéroide,
I’hétérochromatine étant réduite a quelques
masses dont la plus importante est associée au
nucléole (Fig. 6). Au fur et a mesure du rejet des
grains de mucus, il perd sa position basale et gagne
le centre de la cellule. Il devient ensuite trés diffi-
cile de reconnaitre les cellules ciliées provenant de
la transformation des cellules & mucus. On ob-~
serve cependant certaines cellules ciliées typiques
contenant un ou deux grains de mucus (Fig. 14),
ce qui témoigne en faveur d’une transformation
récente.

DISCUSSION

Comme nous venons de le voir, des cellules a
mucus sont incontestablement en ciliogenése dans
le magnum de caille en ponte. 1l ne peut s’agir de
coupes tangentielles de cellules ciliées imbriquées
dans des cellules & mucus comme le suggerent
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FiGure 6 Centriologenése dans une cellule caliciforme. On observe des complexes génératifs (fleches)
entre les grains de mucus (M) qui sont peu abondants. L’appareil de Golgi (G) est peu développé. Le
noyau (N) est sphéroide et la chromatine dispersée, contrairement aux cellules 4 mucus typiques. x 7,000.

FiGure 7 Les complexes génératifs observés dans les cellules & mucus sont constitués d’un deutérosome
creux (fleches) entouré de matériel fibrillogranulaire qui commence  s’organiser. X 39,000.

FiGure 8 Les deutérosomes se présentent parfois sous forme d’un axe allongé (fléche) entouré sur toute
sa longueur de matériel fibrillogranulaire. x 39,000.

FiGure 9 Complexes génératifs plus évolués dans une cellule remplie de grains de mucus (M). Dans I'un
des complexes génératifs on distingue quatre procentrioles en formation (téte de fleche) autour du
deutérosome. X 39,000.
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FIGURE 10 Zone golgienne d’une cellule caliciforme en ciliogenése. L’appareil de Golgi est désorganisé.
Les dictyosomes (G) sont dispersés et ne produisent plus de grains de mucus. Les centrioles (¢) matures ou
en formation et les masses fibreuses (mf) sont abondantes dans cette zone. L’un des centrioles (fléche) est
accolé 4 la membrane plasmique latérale. x 21,500.

FiGUure 11 Détail de Pencart de la Fig. 13. Les masses fibreuses (imf) sont nombreuses au voisinage des
membranes golgiennes (G) et des membranes du réticulum endoplasmique (er). Un matériel fibrillogranu-
laire semble associé aux membranes (fleches). x 42,000.

454



Brower et Anderson (7) a propos d’autres exem-
ples. Le pourcentage de cellules caliciformes en
ciliogenese est faible et variable selon les animaux
et selon les blocs. Il atteint rarement 10% des
cellules sécrétrices, mais ce phénomeéne est cons-
tant et on le retrouve chez toutes les cailles en
ponte non traitées que nous avons observées. Si-
gnalons que parallélement, chez les mémes ani-
maux (et parfois sur les mémes coupes) des cel-
lules ciliées perdent leurs cils (42). De telles trans-
formations n’ont par contre pas €té observées dans
le magnum des poules en ponte (44, 33) dont
’aspect est pourtant tout a fait comparable (13,
41).

La transformation de cellules 8 mucus en cel-
lules ciliées ou la transformation inverse n’ont pas
été jusqu’ici décrites au niveau ultrastructural
comme le souligne Brower et Anderson (1) a
propos de 'oviducte des mammiféres et Boisseau
(3) a propos de celui des amphibiens. La présence
de grains de sécrétion dans les cellules ciliées de
P'oviducte de lapine a été décrite (22), mais chez
la caille, les cellules ciliées produisent normale-
ment des grains de secrétion sans qu’il y ait de
transformation. La perte des cils est signalée au
cours du cycle menstruel chez les guenons rhésus
(6) mais il semble s’agir dans ce cas d’une dédiffé-
renciation plutét que d’une transformation.

La présence d’un cil unique, typique ou rudi-
mentaire a toutefois été signalée dans des cellules
sécrétrices de I'oviducte de lapine (24, 22) ou de
souris (10), mais cela n’est généralement pas con-
sidéré comme la preuve d’une transformation pos-
sible des cellules sécrétrices en cellules ciliées.
Drailleurs, la castration favorise chez les mammi-
feres la formation de ce cil unique alors quelle
entraine la disparition des cellules ciliées typiques
(30). De méme dans I'utérus de rate, la castration

FiGure 12 Evolution d’une cellule caliciforme en cilio-
geneése. Les grains de mucus (M) sont peu nombreux.
Un groupe de procentrioles (c) se trouve prés de
I'appareil de Golgi (G) dont la face de maturation est
dirigée vers le noyau ( N) comme dans les cellules ciliées.
Les grains de sécrétion en formation (gs) n’ont pas
'aspect des grains de mucus. X 16,000.

FiGure 13 A plus fort grandissement, on observe &
proximité des procentrioles (¢) du matériel fibrillogranu-
laire (fléches) associé a la face de formation de I’appareil
de Golgi et a proximité du réticutum endoplasmique
(er). x 55,000.
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Ficure 14 Cils en croissance (fleches) dans une cellule caliciforme. Les cils sont rassemblés laissant une
partie de I'apex de la cellule non ciliée. Certains centrioles (c¢) n’ont pas encore donné naissance 2 des cils.
Dans la zone golgienne (G), des grains de mucus sont en formation (M). Dans la cellule ciliée voisine
(CC), on observe un grain de sécrétion (téte de fléche) pouvant étre un grain de mucus résiduel. X 15,000.

FIGURE 15 On observe parfois un cil qui s’est développé sur les faces latérales d’une cellule caliciforme
dans I’espace intercellulaire. x 44,000.



permet la formation d’un cil unique dans les cel-
lules épithéliales alors que I'injection d’oestrogéne
ou de progestérone entraine la disparition de ce cil
unique (40).

Formation des procentrioles et
des cils

Chez la caille en ponte, la présence dun cil
rudimentaire dans les cellules & mucus est fré-
quente mais n’est pas générale. En effet ce cil se
forme a partir d’un des centrioles du diplosome et
on observe le plus souvent le diplosome dans la
région golgienne. Nous n’avons pas observé de
cellules & mucus possédant a la fois un cil rudimen-
taire et des complexes génératifs. N’ayant pas ef-
fectué de coupes sériées, nous ne pouvons cepen-
dant pas dire s’il existe ou non une relation entre
les deux.

Il n’y a pas de formation de procentrioles au
contact du diplosome (mode *‘centriolaire”) dans
les cellules 3 mucus des cailles en ponte, mais
Anderson et Brenner (1) pensent que pas plus de
8% des cinétosomes sont formés en relation avec
les centrioles au cours de la ciliogenese de
I’épithélium dans I'oviducte de singe.

Ces procentrioles se développent autour de
corps denses aux électrons de forme variable et
dont le nom différe selon les auteurs: “‘condensa-
tion forms” (9, 37), “‘procentriole organizers”
(38), ou “deutérosomes” (36, 1, 3). Le faible
nombre des cellules 2 mucus en ciliogenése ne se
prétant pas a I’étude précise des mécanismes de la
ciliogenése, nous ne les discuterons pas. Insistons
cependant sur le fait que les granules fibreux qui
sont a I’origine des procentrioles apparaissent tou-
jours chez la caille au niveau de la face de forma-
tion de I'appareil de Golgi (voir également article
II qui suit). Des rapports semblables ont été sou-
lignés par Sorokin (36) alors qu’Anderson et
Brenner (1) et Boisseau (3) pensent que ces gran-
ules fibreux sont originaires du noyau. Pour Dirk-
sen (8) d’autre part, les protéines des granules
fibreux seraient synthétisées par les polysomes liés
aux membranes. Ces protéines qui formeraient les
deutérosomes seraient notamment des tubulines
(37). En dépit du pool de tubulines existant dans
la cellule, d’importantes synthéses de nouvelles
tubulines ont lieu durant la ciliogenése (11). Le
lieu de synthése de ces tubulines n’est pas connu.
Alors que les protéines qui sont sécrétées sem-
blent toutes synthétisées par les polysomes liés aux
membranes, l'inverse n’est pas forcément vrai et
I’examen critique de nombreuses études biochi-
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miques montrent, au contraire, que des protéines
cytoplasmiques peuvent étre synthétisées par les
polysomes libres comme par les polysomes liés aux
membranes (voir revue dans Hendler [18]; Rol-
leston [29]).

Une fois achevés, les cinétosomes gagnent la
partie apicale de la cellule et donnent naissance a
des cils. Il y a donc a ce niveau une croissance
membranaire et aussi des modifications locales de
la membrane 2 la base des cils ol se forme le
“collier,” chez la caille (42) comme dans d’autres
cellules ciliées (14, 16). Ces modifications sont
induites par les cinétosomes puisqu’elles peuvent
avoir licu non seulement au niveau de la mem-
brane apicale, mais aussi au niveau des faces laté-
rales.

Modifications de U'appareil de Golgi

Toutes ces transformations impliquent un pro-
fond remaniement de 'activité nucléaire: les génes
commandant la synthése du mucus sont réprimés
alors que ceux commandant la ciliogenése
s’expriment de méme que ceux qui codent pour
les sécrétions de type cellules ciliées. Au change-
ment de type de sécrétion correspondent de pro-
fondes modifications de I'organisation de
I’appareil de Golgi. Le fait que les dictyosomes
puissent élaborer successivement des produits dif-
férents n’a été montré jusqu’ici que dans quelques
exemples comme les glandes salivaires de Sciara
(28), les leucocytes polynucléaires (2), les sperma-
tides du Discoglosse (31), et les cellules follicu-
leuses du grillon (12). Dans l'oviducte de caille,
les sécrétions de types cellules ciliées sont pro-
duites sur la face de 'appareil de Golgi qui est
dirigée vers le noyau (Fig. 10) alors que les grains
de mucus sont produits sur la face dirigée vers
I’apex. Les deux types de sécrétion sont donc
apparemment libérés sur des faces opposées de
I’appareil de Golgi, comme au cours de la matura-
tion des leucocytes polynucléaires (2). Cependant,
chez la caille, I'appareil de Golgi régresse et est
réorganisé entre les deux phases sécrétrices; il
peut donc s’agir d’'un changement de I’orientation
des dictyosomes et non d’un changement de la
polarité. Dans certaines cellules indéniablement
en ciliogenése, des grains de mucus se forment
cependant au niveau de I'appareil de Golgi (Fig.
14).

CONCLUSIONS

Il est souvent difficile de préciser le devenir de
cellules contenant a la fois des grains de mucus et
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des cinétosomes lorsqu’il n’y a pas d'images indis-
cutables de ciliogenése (présence de complexe gé-
nératif, cil en croissance), la transformation dans
le sens cellule ciliée-cellule 2 mucus semblant
également possible chez la caille (32, 42). La
ciliogenese est stimulée par les oestrogénes alors
que les sécrétions le sont par la progestérone (arti-
cle II). Chez la caille comme chez la poule, il
existe d’importantes variations dans la concentra-
tion des hormones circulantes au cours du cycle de
ponte (20, 35). Ce cycle étant journalier, les varia-
tions de I’équilibre oestrogéne-progestérone sont
donc trés rapides et il est possible que, dans cer-
tains cas, la ciliogeneése commence sous un stimu-
lus hormonal donné mais n’aboutisse pas & la
transformation complete de la cellule parce que
I’équilibre a changé. Dans ce cas les synthéses de
mucus pourraient reprendre comme dans la Fig.
14, ou I’'on observe des grains de mucus en forma-
tion et des cils en croissance dans la méme cellule.
L’approche du contréle hormonal de cette trans-
formation, qui ne semble pas possible chez les
animaux en ponte, a été réalisée chez des animaux
castrés et traités par des injections d’oestrogénes
et de progestérone (article II).

Nous n’avons jamais observé de cellules ciliées
en division, par contre, chez les cailles en ponte,
Pinvolution de ces cellules est fréquente. Les cel-
lules 2 mucus peuvent se diviser (34). Leur trans-
formation en cellule ciliée pourrait permettre de
maintenir I'équilibre entre ces deux types cellu-
laires. Quel qu'en soit le contrdle hormonal et la
signification physiologique, I'oviducte de caille
permet de montrer qu’une cellule aussi spécialisée
qu’une cellule & mucus peut se redifférencier sans
se diviser ni passer par un état indifférencié.

Received for publication 15 December 1975, and in re-
vised form 26 May 1976.
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