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Chez les reptiles, I'évolution de la viviparité nécessite une régression plus ou moins compléte de la membrane coquillere des
ocufs. Cette régression de la membrane coquillére a pu &tre étudiée chez le 1ézard Lacerta vivipare, qui présente & la fois des
populations a reproduction ovipare et des populations i reproduction vivipare. Dans la reproduction ovipare, les oeufs pondus
présentent une membrane coquillére parcheminée dont I'épaisseur moyenne est de 36 wm. Cette membrane est constituée de
fibrilles et de caleite qui se répartit sur sa surface externe et dans la matrice interfibrillaire. Dans la reproduction vivipare, on
observe une membrane coquillére transparente qui reste interposée entre les tissus maternels et foetaux pendant la gestation. Cette
membrane principalement constituée de fibrilles ne présente que de faible fraces de calcite et son Epaisseur moyenne est de
seulement 9 pm. Cette réduction d'épaisseur et de caleification peut étre interprétée comme une adaptation permettant de faciliter
les échanges respiratoires & la fin de la gestation, lorsque Jes besoins en oxygéne de Uembryon sont acerus. L auteur souligne
intérét des espéces présentant une bimodalité de reproduction {oviparité et viviparité) pour éudier les mécanismes de
Pévolution de la viviparité chez les reptiles.

HEULIN, B. 1990. Etude comparative de la membrane coquillére chez les souches ovipare et vivipare du 1ézard Lacerta vivipara.
Can. J. Zool. 68: 10151019,

Evolution of viviparity in reptiles has resulted in more or less complete regression of the eggshell membrane. Such aregression
has been studied in a lizard, Lacerta vivipara, which has both oviparous and viviparous populations. In oviparous reproduction,
eggs laid have parchmentlike eggshells with a mean thickness of 36 pm. These eggshell membranes are composed of fibrils and
of caleite, which is distributed over the outer surface and in the interfibrillar matrix. In viviparous reproduction, a transparent
eggshell membrane remains between the embryonic and maternal tissues throughout pregnancy. This membrane consists mainly
of fibrils and has only minor traces of calcite. Its mean thickness is only 9 wm. Reduction of thickness and of calcification is
thought to be an adaptation that allows better respiratory exchanges at the end of pregnancy, when embryos require more oxygen,
The author emphasizes that species with bimodality of reproduction (oviparity and viviparity) are of considerable interest in

research investigating the evolution of viviparity in reptiles.

Introduction

Lévolution de Doviparité & la viviparité, ¢’est-a-dire la
possibilité de réaliser totalement le développement embryon-
naire dans les utérus maternels, s'est produite en plus de 45
occasions distinctes au sein du phylum des Sauriens (Blackbum
1982). La premitre étape de cette évolution s’est traduite par
deux modifications contribuant & faciliter les échanges respira-
toires entre la meére et embryon: le développement de struc-
tures placentaires vascularisées et la réduction de la membrane
coquillére enveloppant les oeufs (Packard er of. 1977; Guillette
1982, 1987; Xavier et Gavaud 1986). Lors de 1"évolution de la
viviparité€, la régression de la membrane coquillere n’a pas
toujours été compléte 1 chez de nombreuses espees vivipares on
peut encore observer une membrane coguillére qui, dans
certains cas, reste interposée entre les tissus maternels et foetaux
au cours de la gestation (Jacobi 1936; Panigel 1956; Bauchot
1965; Packard ef al. 1977). Le terme « ovo-vivipare » a parfois
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(Brana et Bea 1987; Heulin et Guillaume 1989). Dans les
populations vivipares de Lacerta vivipara, les oeufs ne sont
entourés que d’une tres fine membrane coquillére transparente
et la fotalité du développement embryonnaire s effectue dans les
utérus maternels ol se constituent des allanto-placentas rudi-
mentaires (Panigel 1956). Les échanges entre la mére et 'em-
bryon s’effectuent au travers de la membrane coquillére dont
I"épaisseur est comprise entre 5 et 10 wm (Jacobi 1936, Panigel
1956). Dans le cas des populations ovipares de Lacerta
vivipara, les oeufs protégés par une membrane coquillére
€paisse et parcheminée sont pondus et incubés dans le milieu
naturel (Lantz 1927; Bea 1978; Mellado er af. 1981; Brana
1986; Heulin 1988). Aucune étude de la membrane coquillére
de la souche ovipare n’a pour Pinstant été réalisée.

Nous avons donc entrepris une étude ayant pour but de
préciser les différences d’épaisseur et de structure existant entre
les deux types de membrane coquillére chez Lacerta vivipara.
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Fig. 1. Aspectexterne des membranes coquilleres. Fig. la. Chezla
souche ovipare : membrane coquillére parcheminée de Poeuf. Fig. 15,
Chez la souche vivipare: fine membrane coguillére transparente
enveloppant 'embryon pendant la gestation.

et 12 membranes provenant de cing portées différentes pour la souche
vivipare. Avant observation, les membranes ont subi une déshydrata-
tion dans une série de bains d’&hanol et d”acétone, un séchage au point
critique dans le CO; liquide (dessicateur Balzers), et une métallisation
alor (méalliseur JEOL JFC 1100). En outre, quelgues membranes ont
subi au préalable une décalcification par un passage de 30 min dans un
bain d"HC) dilué 2 0,1 M. L apparition d"une réaction d"effervescence
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Fig. 3. Vues de fractures des membranes coquilléres. Fig. 3a. Cher la souche ovipare : de Uextérieur vers Pintéricur on observe la croute
minérale de calcite (¢}, une zone composée de fibrilles incluses dans une matrice (n+ /) et une zone composée uniquement de fibrilles (f). Fig. 3b.

Chez la souche vivipare : on observe uniquement une zone de fibrilles (£).

moyenne (£ &cart type) calculée est de 36,4 = 8,5 pwm pour
les membranes d’ovipares et de seulement 8,7 = 3,9 pum pour
les membranes de vivipares.

La faible effervescence observée lors du traitement & 'HCL
0.1 M indique que les membranes coquilleres de la souche
vivipare ne contiennent que de faibles traces de CaCOs. En
revanche, la réaction marguée observée dans le cas des
membranes coquilléres de la souche ovipare indique que
celles-ci présentent de plus importantes quantités de CaC0O,.
L’étude de diffractométrie aux rayons X nous a permis de
constater gue ce CaCO; était minéralisé & Uérar de calcite.
Aucune trace d'aragonite n’a &€ décelée. La différence de
teneur en CaCO; des deux types de membrane est également
illustrée par 'examen microscopique des surfaces externes : les
membranes coguilléres de la souche vivipare ne présentent que
de petits cristaux rhomboédriques de calcite disséminés (fig.
Zcy tandis que les membranes coquilléres de la souche ovipare
sont couvertes d'une croute minérale constituée de grosses
structures cristallines entre lesquelles s”intercalent de nombreux
petits cristaux rhomboédriques (fig. 2a).

Le traitement & I"HCl des membranes coquilléres de la souche
ovipare fait disparaitre la couche minérale de calcite et laisse
apparaitre un réseau fibrillaire (fig. 2b) tout  fait comparable i
celui que I'on peut observer sur les membranes coquilléres
vivipares non traitées (Fig. 2¢). L examen des sections montre
aussi que les membranes coguilléres des souches ovipare et
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généralemement des structures globulaires dans les membranes
coquilléres de vivipares (fig. 4b),
Discussion

Les principales caractéristiques de structure et de constitution
des membranes coquilléres de Lacerta vivipara sont conformes
aux descriptions précédemment effectuées pour d’autres espéces
de reptiles. Ainsi, le réseau de fibrilles observé dans les
membranes coquilléres de Lacersa vivipara est une structure qui
est connu dans tous les oeufs de reptiles et dont la nature est
principalement protéique (Schleich et Kistle 1988), On sait
également, comme nous avons constaté chez Lacerta vivi-
para, que le CaCOs des membranes coquilléres est toujours
Pétat de caleite chez les Sauriens, les Ophidiens et les
Crocodiliens, alors qu’il est habituellement 4 P'état d’aragonite
chez les Chéloniens (Erben 1970; Erben et Newesely 1972:
Packard et al. 1982; Schleich et Kistle 1988). La matrice
interfibrillaire que nous avons observé dans Ia partie externe de
la membrane coquillére de la souche ovipare est une structure
qui a Jdéja été signalée chez quelques espéces de rards,
d’amphisbenes et de serpents (Krampitz er af. 1973; Kriesten
1975 Sexton er al. 1979 Packard er al. 1982: Trauth et
Fagerberg 1984, Schleich et Kistle 1988). La composition de
cette matrice interfibrillaire est probablement variable d une
espece i autre : elle contient du CaCOs chez Lacerta vivipara
comme chez Anolis limifrons et Anolis auratus (Sexton et al.

P ——



1018 CAN.

Fio. 4. Détails sur des sections de fibrilles (f). Fig. 4a. Chez la
souche ovipare : fibrilles de la zone externe incluses dans une matrice
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La régression de la membrane coquillére est done le résultat
d’une diminution du nombre et (ou} de activité de ces glandes
sécrétrices chez la souche vivipare. Chez le Iézard mexicain
Sceloporus aeneus, Guillette (1982) a effectivement pu cons-
tater que la sous-espéce vivipare Sceloporus aeneus bican-
thalis présente une réduction du nombre de glandes oviductaires
comparativement & la sous-espéce ovipare Sceloporus aeneus
aeneus. Par ailleurs, Panigel (1936) a pu montrer que, chez la
souche vivipare de Lacerta vivipara, activité des glandes
sécrétrices oviductaires peut étre stimulée par injection d’oes-
tradiol ou de progestérone. Il sera done extrémement utile &
P'avenir de rechercher s'il existe d’éventuelles différences des
cycles hormonaux de la progestérone et de 'oestradiol entre les
souches vivipare et ovipare de Lacerta vivipara,

Du point de vue signification fonctionnelle, la modification de
la membrane coquillére peut étre interprétée en faisant référence
aux contraintes environnementales et physiologiques associées
aux modes de reproduction ovipare et vivipare. Dans le cas de
Poviparité, 1'épaissenr et la calcification de la membrane
coquillere contribuent a diminuer les risques de dessication et
constituent des protections contre les agressions externes, telles
que la prédation par les invertébrés ou I'infestation microbienne
(Andrews et Sexton 1981: Packard er af. 1980; Schleich et
Kistle 1988). Aprés la ponte des ocufs, la respiration des
embryons se fait par diffusion gazeuze au travers des couches de
fibrilles et de carbonate de calcium. Ce processus de diffusion
est suffisamment efficace parce gue les oeufs sont en contact
avec I'air du site de ponte, ¢’est-d-dire avec un milieu gazeux
qui peut contenir une quantité relativement importante d’oxy-
géne. Au contraire, dans le cas de la viviparité, ces échanges
respiratoires s’effectuent beaucoup plus difficilement dans la
mesure ol ils ont lieu dans I"environnement agueux de "utérus,
¢est-i-dire dans un milieu qui ne peut contenir que de Taibles
quantités d’oxygene. Dans de telles conditions, la réduction
d’épaisseur et de minéralisation de la membrane coguillere est
une condition nécessaire au rapprochement des vaisseaux
sanguins maternels et foetaux et, ainsi, & amélioration des
échanges respiratoires (Packard er af. 1977). 11 faut toutefois
souligner que ce probléme des échanges respiratoires ne devient
réellement contraignant qu'd certaines phases du développe-
ment embryonnaire. On distinque en effet deux ¢tapes dans le
développement embryonnaire des reptiles : la phase de diffé-
renciation et d’organogénése, qui ne nécessite pas de grandes
quantités d"oxygene, suivie de la phase de croissance exponen-
tielle de embryon, qui, au contraire, occasionne un brusque
accroissement du  métabolisme  respiratoire  embryonnaire
{Packard er ¢f. 1977, Guillette 1982; Xavier et Gavaud 1986),
Or, il apparait que ¢'est pri{:i‘;émﬁn? au moment de la transition
entre ces deux phases, ¢’est-i-dire entre les stades embryon-
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dans I"activité des glandes oviductaires sécrétant la membrane
coquillere. A ce titre, les rares espéces preésentant une bimodalité
de reproduction comme Sceloporus aeneus (Guillette 1982) ou
Lacerta vivipara devraient constituer des situations expérimen-
tales irremplacables.
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