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INTRODUCTION

Si I'on caractérise un mode de bourgeonnement par la nature du tissu
blastogénélique le plus important, les tuniciers présenteraient les modes
de bourgeonnement suivants :

Mésoblastique chez les Clavelinidae (4,5) et Perophoridae (B) ;

Epicardique chez les Polyclinidae (35), Polycitoridae (33) et les
Thaliacae (9) ;

Enteroépicardique chez les Diazonidae (14, 43), Didemnidae (12)
et un Polyclinidae , Aplidium zostericola (7) ;

Péribranchial ou palléal chez les Polystyelinae (22) et les Botryl-
lidae (39).

Cependant chacun de ces bourgeonnements se réalise avec des
modalités différentes selon les groupes qui le possédent. Dans les
Botryllidae et les Polystyelinae, la vésicule endoblastique et blastogé-
nétique du bourgeon est d’origine péribranchiale. Mais les blastozoides
des Botryllidae restent en relation directe et physiologique les uns avec
les autres et se disposent en coenobies généralement bien coordonnées,
tandis que chez les Polystyelinae, les bourgeons se constituent aux
dépens des stolons de 1’ascidiozoide souche, et fixés au support. Ils
s’isolent ensuite et prennent parfois 1’aspect de véritables statoblastes.

Le bourgeonnement épicardique est postabdominal chez les Polycli-
nidae, tandis que chez les Polycitoridae, il se fait par strobilisation d’un
stolon épicardique sous-endostylaire comme chez les Thaliacae ou
d’ailleurs ce stolon gemmifére présente encore des aspects différents
selon qu’il se réalise chez les Doliolum, les Salpes ou les Pyrosomes.

Chez les Diazonidae et YAplidium zostericola, c’est 'abdomen qui
se strobilise; chaque strobile reconstitue un blastozoide aux dépens d’un
fragment ¢épicardique et de deux fragments de 1’anse digestive : le
bourgeonnement y est bien entéroépicardique. Mais le bourgeonnement
entéroépicardique des Didemnidae est notablement distinct puisque le
thorax du blastozoide s’édifie aux dépens de deux évaginations épicar-
diques sous-endostylaires de 1’individu souche, tandis que son anse
digestive dérive de I’anse digestive initiale.

Enfin, ainsi qu’il sera rappelé avec plus de détails dans la premiére
partie de ce travail, le bourgeonnement mésoblastique des ClaVe-
lines est statoblastique, c’est-a-dire qu’il se réalise dans des fragments
isolés de st >lons, tandis que chez Perophora, le bourgeonnement
inésobiastique est stolonial, les blastozoides se formant le long des

stolons et restant en communication physiologique les uns avec les
autres.
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Les diverses modalités d’un méme mode de bourgeonnement corres-
pondent pour les organismes qui les présentent, a des positions différentes
dans la phylogénie des Tuniciers. C’est-a-dire que 1’évolution du bour-
geonnement est paralléle et superposable a 1’évolution morphologique
ainsi gqje j’ai essayé de le montrer dans mes travaux précédents (1).

¥ D¥

Dans le bourgeonnement, les bourgeons sont toujours des fragments
plus ou moins compliqués d’un ascidiozoide. Ces fragments s’isolent
soit morphologiquement (strobiles, statoblastes), soit physiologiquement,
pour des raisons dont 1’¢tude constitue un des problémes les plus
importants de la biologie et qu’il convient de poursuivre par une analyse
expérimentale.

Or, on peut provoquer expérimentalement des phénomeénes de régé-
nération extrémement étendus ainsi qu'un bon nombre d’auteurs [’ont
montré depuis longtemps.

Entre la régénération expérimentale et la régénération naturelle par
bourgeonnement, il n’existe aucune différence essentielle.

Bourgeonnement, régénération sont un méme phénoméne.

Les processus organogénétiques selon lesquels un strobile de Polycli-
nidae reconstitue un nouvel individu, sont identiques a ceux selon
lesquels un Circinalium sectionné au niveau du postabdomen reconstitue
son thorax et son abdomen (exp. de Caullery [2]).

La régénération d’un Circinalium sectionné au niveau de I’anse
digestive est entéroépicardique exactement comme dans la régénération
naturelle aux dépens de strobiles d'dAplidium zostericola et de Diazona
(7, 43, 44).

M. pE SELYs-LonNccuamrps (22) a montré que la reconstitution des
organes internes d'une Sty:/a éviscérée, se poursuit comme la forma-
tion d’un blastozoide aux dépens du staloblaste de Stolonica.

Nous verrons dans la seconde partie de ce travail qu’il en est de
méme pour la régénération naturelle et la régénération expérimentale
chez les Clavelinidae.

Expliquer lune c’est expliquer l'autre, c’est-a-dire déterminer les
facteurs qui provoquent : 1) la fragmentation d’une portion de 1’individu
bourgeonnant ; 2) la dédifférenciation des cellules primitivement diffé-
renciées morphologiquement et physiologiquement dans un sens, pour

qu’elles puissent se différencier dans un autre, si possible ; 3) le réveil

(I) P. Brien, Notes sur le développement de 1’épicarde des Polyclinidae. (An. Soc. R.
Zoologique de Belgique, tome LX, 1929).
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chez les cellules restées indifférenciées, comme une réserve embryonnaire
parmi les cellules somatiques de la souche, d un grand pouvoir de proli-
fération et des potentialités organogénétique latentes ; bref, préciser les
conditions et les processus physicochimiques, de ce que CHILD a si heu-
reusement appelé /isolement physiologique, nécessaire et préparatoire a
la mise en marche du développement organogénétique proprement dit

du bourgeon.

L’ontogénese peut se réaliser par voie embryogénétique ou blastogé-
nétique. L'édification d’un nouvel organisme est la fonction soit de
I’ceuf fécondé, soit de certaines cellules somatiques capables de régéné-
ration.

Apparemment l’organogénése dans la régénération se poursuit selon

des processus différents de ceux de ’embryogénése.
L’ceuf des Tuniciers, par exemple, donne généralement naissance a un
organisme qui, d’abord, ne rappelle ’adulte que de trés loin : c¢’est une
larve libre. En corrélation avec son comportement spécial et temporaire,
cette larve, le tétard, posséde des organes adaptatifs provisoires : ce sont,
entre autres, la vésicule neurale munie d’un ceil et d 'un otolithe, 1’organe
propulseur, la queue.

De plus, au cours du développement ontogénétique, il apparait outre
ces organes larvaires provisoires, des organes qu’on nomme ancestraux,
tels sont le tube neural et la chorde du tétard d’Ascidie, homologues
tous deux au tube neural et a la chorde des chordés proprement dits.

Ces organes larvaires, ces organes ancestraux disparaissent lors de la
métamorphose, quand la jeune ascidie se fixe et acquiert une structure
et un comportement propres a l’adulte.

Or dans la régénération, le développement est simple et direct ; d’un
bourgeon d’ascidie, se forme immédiatement une ascidie fixe et typique
sans écart organogénétique ancestral ou larvaire.

L ceuf est donc plus riche en potentialités organogénétiques que le
bourgeon. Cependant [’organogénése dan; la régénération et dans
lembryogénese doit étre conditionnée prr des facteurs d’induction ou
de corrélation essentiellement identiques.

L action de ces facteurs de corrélation apparait nettement dans les
bourgeons. Dans la forme la plus simple en effet, le bourgeon animal
est formé d un amas de cellules toutes semblables, équipotentielles.
Les différenciations qu elles prendront progressivement avec pour fin

un organisme parfait et en harmonie physiologique, ne peuvent étre
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conditionnées que par les corrélations complexes que ces cellules pré-
senteront entre elles.

Par contre dans 1’embryogénése, 1’¢bauche initiale est I’ccuf, une
cellule trés spécialisée, et considérablement dilatée au cours du grand
accroissement et de la maturation. Cette cellule subira les divisions de la
maturation, la fécondation, la segmentation avant qu elle ne se soit
cellularisée en un amas de cellules, physiologiquement semblable a
l’agrégat des cellules d ’un bourgeon, et étre, dés ce moment, 1’objet de
I’organogénése.

Ainsi dans le développement embryogénétique, se superposent a
I'organogénése proprement dite, des processus trés particuliers et pré-
paratoires mais qui ne peuvent étre considérés comme appartenant a
i’organogénese elle-méme.

D ’ailleurs les processus de maturation ne conférent pas nécessairement
a D’ceuf ses propriétés organogénétiques, puisque dans la régénération
toute cellule somatique indifférenciée les posséde, et puisque dans les
cas de sporogonie, chez les Dicyémides, les Trématodes, les Narco-
méduses, des oogonies n’ayant pas subi les phénomeénes de maturation,
se divisent et se développent complétement.

Les premiéres phasrs embryogéniques sont liées aux nécessités
physiologiques qu’entraine la reproduction sexuée comme la dédifféren-
ciation et l’isolement physiologique le sont aux nécessités physiologiques
de la reproduction asexuée.

Il n’est pas moins vrai que 1’ceuf présente des propriétés qu’il impose
par la suite a 1’¢bauche pluricellulaire organogénétique, blastula et
gastrula, tels sa polarité, sa symétrie et parfois méme des territoires
protoplasmiques a potentialité organogénétique déja définie. 11 en
résulte que la segmentation, c’est-a-dire la cellularisation de [’ceuf est
une mise en place de territoires organogénétiques dans 1’ébauche pluri-
cellulaire dont la polarité et la symétrie sont ainsi préétablies a sa for-
mation.

il s’agit 1a d’accélérations embryologiques plus ou moins accentuées.

Elles ne sont pas seulement propres a I’ceuf mais aussi a certains cas
de régénération ou dans I’ébauche régénératrice, existent de? organes ou
fragments d’organes, susceptibles d’étre utilisés, tels, par exemple, que
les strobiles d Aplidium zostericola ainsi que nous 1’avons rappelé pré-
cédemment.

Mais dans la régénération la plus simple, ou I’ébauche est formée d un
agrégat de cellules toutes semblables, gemmule, massif blastogénétique
de Clavehne, la polarité de l’ensemble, la symétrie, et enfin la différen-
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dation progressive ne peuvent s’établir que par 'interréaction des cellules
les unes sur les autres. L’organogénése s’y réalise ainsi selon les pro-
cessus les plus nets, par induction ou corrélation cellulaire.

Dans la régénération se posent donc les problémes de la polarité, de
la symétrie, de la différenciation progressive et inductive, c’est-a-dire les
problémes essentiels de toute organogénése et par le fait méme, de
I’hérédité, puisque 1’hérédité résulte de la répétition des mémes
causes actuelles de la physiologie embryonnaire, lesquelles, agissant
sur le méme substratum protoplasmique, provoquent de génération en

génération, nécessairement l’apparition des mémes organes.

g

¥ ¥

Le but du présent travail n’est pas d’analyser le probléme complexe
de la polarité dans la régénération artificielle chez les Clavelines, mais
de déterminer sous quel aspect il se présente dans la régénération des
stolons et des fragments oesophagiens, de préparer ainsi la voie a des
expériences plus précises par une analyse histologique qui avait été
volontairement laissée de co6té par le grand initiateur de ces recherches,
Hans D RIESCH.

Nous avons rappelé aussi les données récentes relatives au bourgeon-
nement chez les Clavelinidae dont les travaux généraux parus récemment
n ont pas tenu compte. En méme temps quelques détails ont été apportés
au sujet de la régénération et du bourgeonnement chez une nouvelle
espece de Claveline, Clavelina phlegrea, dont 1’essentiel a été dit
cependant dans une note préliminaire déja publiée (Congrés national
des Sciences, Bruxelles 1930),

Ces recherches ont pu étre faites a Naples, et continuées au labo-
ratoire de biologie animale de 1Université de Bruxelles, grice a un
subside généreusement accordé par la FONDATION U NIVERSITAIRE, a
laquelle j adresse ici I’expression de ma reconnaissance.

Je remercie aussi M. le Professeur R. D JHRN, directeur de la Station
zoologique de Naple; pour ’amabilité avec laquelle il m’a re¢u en son
laboratoire.
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CHAPITRE 1

Régénération naturelle chez les Clavelinidae.

A. — CHEZ CLAVELINA LEPADIFORMIS

Les bourgeons de Clavelina lepadiformis se forment aux dépens des
stolons qui s’irradient du postabdomen et sont fixés aux algues ou aux
pierres des greéves.

S EELIGF.R, V AN BENEDEN et JULIN ont cru que les bourgeons de
Clavelina restaient en rapport physiologique du moins momentanément
avec la souche : c’est ce que montre le dessin classique de SEELI-
cer (50).

En réalité les bourgeons naissent dans des fragments du stolon et
n’ont aucun rapport avec 1’Ascidiozoide initial (BRIEN-G AVAGE [4, 5]).

Les auteurs, cités plus haut, avaient déja signalé¢ I’importance du
septum du stolon dans le bourgeonnement. D ’aprés ces mémes auteurs,
ce septum serait une cloison double ou plus exactement encore un
sac trés allongé a cavité virtuelle, séparant sur tout le trajet du stolon
deux sinus sanguins, un sinus afférent et un sinus efférent, ne commu-
niquant entre eux qu’a D’extrémité distale du stolon.

Selon SEELIGER (50) ce sac fonctionnant comme cloison, serait un
prolongement du péricarde, c’est ce que montre la figure qu’il en a
donnée.

Pour V AN BENEDEN et JULIN (53), cette cloison double proviendrait
de 1’épicarde. Le schéma de Clavelina lepadiformis, publi¢ par KOR-
SCHELT et H EIDER (34) repris par GODLEVSKY et BRACHET (1) tend a
concilier ces deux interprétations, et présente ainsi une double erreur
en faisant communiquer le septum avec 1’épicarde et le péricarde.

En réalité le péricarde est un sac clos que ne dépasse pas postérieu-
rement ’anse digestive, et d’autre part 1’épicarde ne s’étend pas au dela
de la portion antérieure du péricarde (fig. 1). Ni I'un ni l'autre de ces
organes n’interviennent dans la formation du septum. Celui-ci par contre
est une simple cloison mésenchymateuse plus ou moins mince selon les
endroits stoloniaux et qui se prolonge par le mésenchyme périphérique
tapissant l’ectoderme. C’est ce que montre le schéma ci-joint (fig. 1).
Les cellules mésenchymateuses du septum dérivent elles mémes des
cellules lymphoblastiques de I’ha@moccele. Elles sont aussi peu différen-
ciées quoique trés étirées. Les cellules septales et les lymphocytes
sont deux formes d’un méme ¢élément initial. D ’autre part, le septum

étant un élément essentiel aux dépens duquel se forme le bourgeon,
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Fig. 1. — Schéma d’un arcidiczoide bourgeonnant de Clavelina lepadiformis montrant :

a) les trois segments du corps : le thorax, laLdomen (régions cesophagienne et stomacale), le
postabdomen avec les stolons.

b) l'origine mésenchyrrateuse du septum de 1’haemcceele postabdominal et stolonial.

c) le sens du courant sanguin, & un moment donné, dans les sinus latéroventral (S. V) et
latérodorsal (S. d.) du postabdomen, ainsi que dans les iinus afférent et efférent de
chacun des stolons.

d) la dilatation cistale du stolon gauche en une chambre bourgeonnante ; a droite, I’isolement
d’une autre chambre bourgeonnante et cu s’est produite la concentration d’éléments
mésoblastiques en un massif ontogénétique.

Ep. = ¢épicarde ; Oc. — w@sophage ; H = rectum ; C. P. — org. cardiopéiicaidique.
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le bourgeonnement est donc bien mésoblastique (BRIEN-GAVAGE

[4, 5]).

Chez les Clavelina lepadiformis, que 1’on rencontre abondamment
sur les cotes de la Manche et de la Méditerranée, les stolons en voie
d’accroissement prennent un aspect variqueux, surtout a leurs extrémités
distales ou aux points de bifurcation.

Ces dilatations, irréguliéres, lobulées, grossissent, deviennent opaques,
et d’un blanc crayeux ; bientot elles s’isolent du stolon dont elles
dérivent ; ce sont les chambres bourgeonnantes.

Les chambres bourgeonnantes ont une structure histologique un peu
spéciale. La tunique est plus épaisse et plus compacte. L ’ectoderme se
dilate ; les cellules y deviennent trés hautes et cylindriques. Chacune
de ces cellules présente une zone périphérique deutoplasmique, bourrée
de sphérules homogenes et acidophiles ou granuleuses, les granules
étant fortement basophiles. La portion interne de chaque cellule ecto-
dermique est, par contre, claire, vacuohsée. Entre ces deux portions on
distingue le noyau parfois accolé a l'une des cloisons latérales de la
cellule et possédant un gros caryosome central en méme temps que de
petits grains chromatiques périphériques (fig. 2, 3).

La cavité de la chambre bourgeonnante est encombrée d’¢léments
de réserve : ce sont des cellules énormes a grosses inclusions baso-
philes, généralement sphériques, en phagocytose ou en désintégration.
SPEK (54) y a décrit sur le vivant, la présence de cellules vacuolaires
dont il sera question plus loin.

Ces chambres ainsi bourrées de cellules, constituant une sorte de
pseudovitellus ont été dénommées par SEELIGER, chambres nourriciéres
parce que cet auteur les supposait destinées a fournir les réserves
nécessaires aux bourgeons en voie de formation dans le voisinage. En
réalité, ces chambres renferment elles-mémes, une ébauche blastogéné-
tique. Celle-ci est représentée par un massif de cellules ayant toutes
I’aspect de lymphoblastes, c’est-a-dire de petites cellules a cytoplasme
peu abondant, 1égérement basophile, autour d’un noyau vésiculeux et
clair a gros carysome central (fig. I, 2). D’apres la structure et I’aspect
de ce massif, on se rend aisément compte qu’il provient d’une con-
centration des cellules du septum, lequel s’est plus ou moins désa-
grégé lors de l'isolement de la chambre bourgeonnante. 1l s’y adjoint
également des lymphocytes restés libres dans la cavité haemocceelienne.

C’est ce que montre la fig. 2. Ce massif se reconstitue dans les lobes
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dorsaux de la chambre, opposé ainsi a la face de fixation. 11 ne tarde
pas a se creuser et donne une vésicule blastogénétique d’ou dériveront

la plupart des organes du blastozoide : I’ectoderme du lobe sous lequel

Fig. 2. — Formation du massif mésoblastique dans un lobe dorsal
d une chambre bourgeonnante de C. lepadiformis, par condensation des cellules septales,

mésenchymateuses indifférenciées. (4, 1927).

n

>

Fig. 3. Formation aux dépens du massif mésoblastique dans un lobe dors.il
de la chambre bourgeonnante de C. lepadiformis, de la vésicule endoblastique du blastozoiie.

(4, 1927).
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s'est constituée 1’ébauche bourgeonnante ne donnant que l’ectoderme
du nouvel ascidiozoide (fig. 3).

Au fur et a mesure de la croissance du blastozoide, la chambre bour-
geonnante se vide, et finit par disparaitre, complétement résorbée.

Les chambres bourgeonnantes se forment pendant toute l’année, du
moins sur les cotes de la Manche. Mais elles y sont particuliérement
bien développées a l'approche de I’hiver.

Quard les Clavelines meurent et se désagrégent, a leur emplacement
subsistent, étroitement fixées aux supports, les chambres bourgeonnantes,
capables de résister aux mauvaises conditions de 1’hivernation. Dés que
le printemps revient, les phénoménes organogénétiques trés lents, dont
elles étaient le siege au cours de 1’hiver, se précipitent et de chacune
d’elles surgit le blastozoide.

Les chambres bourgeonnantes, jouent le rdle d’hibernacula, de
gemmules ou de statoblastes. Le bourgeonnement des Clavelines est
donc un bourgeonnement mésoblastique statoblastique.

Ces chambres bourgeonnantes existent également sur les cotes de la
M¢éditerranée, a Naples par exemple ou je les ai observées. Mais elles
sont moins importantes. 11 arrive d’ailleurs que pendant la période de
bourgeonnement interne, elles ne différent gueére d’un fragment de stolon
légérement plus opaque. C’est ce qui ressort d’ailleurs des descriptions
de SEELICER (50), Paolo DELLA V ALLE (21) et de Mario SALFI
(44, 45).

Mais la formation de bourgeons y est la méme, Mario SALFI a
d’ailleurs confirmé 1’origine mésoblastique du bourgeon (1926-1927
[44, 45]).

Ultérieurement aussi, SPEK (1927 [52]) a dessiné les massifs et
la vésicule blastogénétiques que nous décrivions plus haut. Mais cet
auteur suppose qu’a la formation de ces ébauches blastogénétiques con-
courent des cellules du mésenchyme trés spéciales, cellules amiboides,
renfermant une vésicule de substance colorable sur le vivant au rouge
neutre, et qui seraient omnipotentes.

Nous avons pu retrouver fort aisément ces éléments cellulaires dont
nous avons tdché de préciser le role. Ces cellules peuvent étre consi-
dérées comme des cellules trophiques, on ne peut voir en elles les
cellules blastogénétiques proprement dites. Dans le bourgeon, seules
les cellules mésenchymateuses indifférenciées, lymphoblastiques, le sont.

Nous reviendrons sur ce point dans la seconde partie de notre travail.
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Il est curieux de retrouver un mode de bourgeonnement presque
identique chez les Pérophores qui appartiennent cependant aux Phle-
bobranchiata et sont voisines des Phallusia (6).

Mais chez ces formes aberrantes, les vaisseaux du test, homologues
d’ailleurs au systéme stolonial des Aplousobranchiata, au lieu d’étre
enrobés dans la tunique ainsi qu’ils le sont chez les Phlebobranchiala
typiques, sont libres et ramifiés sur le support. Ils redeviennent gem-
miféres. Le septum est 1I’élément blastogénétique essentiel. Or, ce
septum n’est ni épicardique — il n’y a pas d’épicarde ni chez les
Pérophores, ni chez les Phallusiadae — ni péricardique ; il est mésen-
chymateux (BRIEN-GAVAUE, 1927 [6]).

C ’est-a-dire que le bourgeonnement est mésoblastique chez Pero-
phora comme chez Clavelina. Cependant, chez les Pérophores, les
bourgeons restent en rapport physiologique et constituent de vraies
colonies.

Le bourgeonnement de Perophora est mésoblastique stolonial.

B. — REGENERATION ET BOURGEONNEMENT
CHEZ CLAVELINA PHLEGREA

Mario SaALFI (46) a découvert en 1929 une nouvelle espece de
Clavelina, CIl. Phlegrea, qui, d’aprés l’auteur est fort voisine de CI
lepadiformis, mais constitue des colonies dont les abdomens, et les
postabdomens stoloniaux sont enrobés dans une tunique commune
a la facon des colonies de Diazona. Dans la masse de la tunique com-
mune, les stolons de chaque individu se ramifient, s’intriquent tout en
présentant sur leur parcours des dilatations irrégulierement lobulées a la
fagcon des chambres stoloniales de Clavelina Ilepadiformis mais beaucoup
plus nombreuses.

SALFI a reconnu également dans la tunique commune parmi les lacis
de stolons, des petits ascidiozoides qu’il a supposé &tre issus par un
mode de bourgeonnement mésoblastique a la facon de Clavelina lepa-
diformis.

En février et en mars 1930, j’ai eu 1’occasion, au laboratoire de
Naples, de reprendre 1étude de cette espece de Clavehne.

Je les ai obtenues au lac de Fusaro et de Mare Morto, deux lagunes
du golfe de Naples ou 1’eau présente une salinité 1égérement supérieure
a celle du golfe en été et inférieure en hiver.

Les C. Phlegrea y sont trés nombreuses. Mais a 1’époque de mes
récoltes, février et mars, elles n ont pas 1’aspect que nous leur connaissons

d aprés la description de SALFI. On trouve en effet sur les murailles des
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rives de ces lagunes, parmi les nombreuses colonies d’une variété de
Cl. lepadiformis, trés grandes et en pleine reproduction sexuelle, des
touffes de rhizomes courts, ramifiés et irréguliers, intriqués et étroitement
soudés les uns aux autres en méme temps que solidemment incrustés
dans les pierres des berges. Ces rhizomes sont en tunique. Au lac de
Fusaro, ils sont généralement minces et gréles, ramifiés, recouverts
superficiellement d’un dépot opaque brun chocolat. L ’extrémité distale
est tronquée et la surface de section parfaitement transparente laisse voir
des masses jaunatres enrobées dans la tunique. La fig. 4 représente une
touffe de ces rhizomes dont les différentes branches ont été écartées les

unes des autres.

Fig. 4. — Rhizomes stoloniaux de C. phlegrea en hibernation au Iac Fusaro-Naples

(février-mars).

Au lac de Mare Morto, les rhizomes sont plus robustes, généralement
en forme de massue, le gros bout libre, émergeant d’une masse mame-
lonnée et irréguliére. Ils sont translucides et 1’on voit dans la tunique
des linéaments également d’un brun jaunatre, surtout apparents a l’extré-
mité libre (fig. 5).

Si 'on fait une coupe longitudinale dans ces rhizomes, on constate
que chacun d’eux renferme, enrobé dans sa tunique transparente, d’une
consistance cartilagineuse et apparemment homogéne, un lacis de stolons
le long desquels s’égrénent des dilatations lobulées (fig. 6).

Il ne peut étre question de rapprocher ces rhizomes de Rhopalea, ni
d’une colonie de Diazona hivernant. Par contre ils présentent les carac-
téres signalés par Mario Salfi au sujet de la tunique basilaire de C.
Phlegrea. C’est-a-dire qu’ils seraient la forme hivernante de cette

espéce de Claveline. La démonstration est aisée a faire si ’on attend
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le printemps, ou si lon place les rhizomes dans des aquariums thermo-

B

statiques maintenus & une température de 22 a 25 degres. Ces rhizomes

Fig. 5. — Rhizomes stoloniaux de C. phlegrea en hibernation

au lac de Mare Morto-Naples (février-mars).

entrent alors en activité et bourgeonnent de jeunes Clavelines ainsi que
le représentent les fig. 7, 8.

Les lacis de stolons enrobés dans la tunique d’un rhizome se terminent
au sommet de celui-ci par des dilatations stoloniales visibles d’ailleurs
par transparence, ou par des masses opaques blanc jaunatre, ovoides,
beaucoup plus grosses que les simples dilatations stoloniales et qui se
révelent étre des abdomens d’ascidiozoide amputés de leur thorax
(fig 6).

C’est-a-dire qu’au début de 1’hiver C. Phlegrea, comme les Diazo-
nidae (Diazona, Rhopalopsis, Rhopalea) perd le thorax, pour conserver
pendant la mauvaise saison I’abdomen enrobé et protégé dans une
tunique épaisse et résistante. D ’apreés la description de SALFI et ainsi
que le montre la fig. 9, les thorax sont libres et entourés chacun d’une
tunique mince et souple. Les colonies de C. Phlegrea se trouvent donc
dans les mémes conditions éthologiques que les Diazonidae et comme
celles-ci, présentent le méme comportement, contrairement aux Clavelina
lepadiformis ou les ascidiozoides entiérement libres ne sont enveloppés
que de leur mince tunique propre et ou seules les chambres bourgeon-
nantes a tuniques épaisses résistent.

Les abdomens amputés du thorax et qui ont passé I’hiver régénerent

au printemps ; la fig. 6 nous montre un de ces abdomens en voie de
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régénération. Nous en verrons 1’organogénése a propos de la régénération
de l'abdomen de C. lepadiformis. Signalons simplement que les organes
du nouveau thorax, comme il fallait s’y attendre, se reconstituent a partir
de 1%picarde. Aussitdt que [’¢picarde forme la premicre vésicule,
ébauche du pharynx et des cavités pénbranchiales (fig. 6), la tunique
de la section terminale du rhizome s’épaissit, forme un dome ou
s’engage le nouveau thorax.

Cette régénération abdominale est une simple conséquence de la

structure de la tunique chez les C. phlegrea. Elle permet de reformer

Fig. 6. — Section longitudinale dans deux branches de rhizome hivernant
de C. phlegrea montrant :

a) les stolons variqueux enrobés dans la tunique commune.

b) un abdomen d'un ascidiozoide de l'année précédente, reconstituant un nouveau thorax rous
un dome de nouvelle tunique formée a la section de l'amputation hivernale (branche
gauche).

¢) blastozoides aux différents stades organogénétiques, depuis le s'ade de vésicule endoblastique
dans les dilatations stoloniales (branche droite) jusqu’au stade de blastozoide complet

prét a émigrer vers la périphérie (branche gauche).
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certains ascidiozoides de I’année précédente, comme le fait Rhomalea,
mais n’intervient nullement dans D’accroissement de la colonie, alors que
chez les Diazona, ainsi que 1’ont décrit Caullery (14) et Salfi (43),
Pabdomen amputé et enrobé dans la tunique commune, se strobilise,
multipliant par régénération de ces strobiles, les individus de la colonie
qui s’accrofit ainsi sans cesse.

L ’accroissement de la colonie de C. Phlegrea est due au bourgeon-

nement proprement dit, dont nous allons nous occuper maintenant.

.

¥ ¥

Dans une coupe longitudinale du rhizome on distingue en effet des
bourgeons a différents états de développement. SALFI les a déja signalés.
Ils sont inclus profondément dans la tunique, mais au cours de leur

croissance, ils émigrent vers la périphérie.

Fig. 7. — Touffe de rhizomes stoloniaux au moment ou les blastozoides et les thorax

en régénération émergent de la tunique commune (mars).

Dans les coupes longitudinales éclaircies a 1’essence de bois de
ceédre et 1égeérement colorées au carmin, certaines dilatations stoloniales
montrent une vésicule endoblastique, identique a la vésicule endo-
blastique du bourgeon de C. lepadiformis (fig. 6). Les dilatations stolo-
niales seraient donc bien homologues aux chambres bourgeonnantes de
C. lepadiformis.

L examen histologique sur coupes montre d’ailleurs que dans I’espéce
qui nous occupe, le bourgeonnement est bien mésoblastique.

Les stolons ont les caracteres de ceux de C. Ilepadiformis, et le
septum stolonial est ici comme dans 1’autre espéce, une paroi mésen-
chymateuse en continuité avec le mésenchyme périphérique sous-ecto-

dermique.
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Dans les dilatations ou chambres stoloniales, les tractus mésenchy-
mateux se maintiennent, se ramifiant selon les lobulations de la chambre.
Entre les grandes mailles de ce vague réseau de tractus mésenchyma-
teux, la cavité de la chambre est occupée par de grandes cellules, a

3

grosses inclusions basophiles, phagocytaires, identiques a celles que nous

Fig. 8. — Rhizome stolonial, au moment de la sortic des blastozoides (mars).

avons décrites chez les C. lepadiformis. D’autre part il existe des
leucocytes de différents aspects et enfin les lymphocytes. Entre les
lymphocytes et les cellules mésenchymateuses, il est difficile d’établir
d’ailleurs des distinctions radicales. Ils semblent bien é&tre les deux
aspects d ’une évolution réversible d’'un méme élément, le lymphoblaste.

L’ectoderme des chambres stoloniales est par contre trés différent de
I’ectoderme des chambres bourgeonnantes de C. lepadformis. Les cel-
lules n’y sont pas cylindriques, tout au plus cubiques, et ne présentent
pas les inclusions deutoplasmiques décrites dans l’autre espéce. Cer-
taines de ces chambres stoloniales sont blastogénétiques comme le sont

les chambres bourgeonnantes de C. [lepadiformis. Le septum y est
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rompu et les éléments mésenchymateux condensés en un massif dont les

cellules ont repris 1’aspect de Ilymphocytes, c’est-a-dire de petites

fig 9. Coupe longitudinale d un rameau de rhizome stolonial au moment ou les siphons
des jeunes ascidiozoides s’ouvrent et fonctionnent.
On y voit aussi la tunique commune nouvelle, prolongeant le rhizoma initial

et enveloppant les régions abdominales des ascidiozoides.

cellules étroitement accolées, et dont le cytoplasme légérement baso-
phile entoure un noyau clair & caryosome central (fig. 10).
Ce massif présente une solution de continuité avec les septums des

stolons qui aboutissent a la chambre bourgeonnante, mais celle-ci, con-
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trairement a ce qui se passe chez les lepadiformis, ne s'est pas isolée
du reste des stolons.

L ’organogénése suit les processus connus. Le massif se creuse (fig. 11)
et forme la vésicule endoblastique aux dépens de laquelle s’édifieront
tous les organes des blastozoides. Cependant une portion du massif reste
libre, et servira a constituer le mésenchyme dans I’haemocoele du
nouvel organisme (fig. 12).

Le bourgeonnement de C. phlegrea est donc bien mésoblastique tout
comme celui de C. lepadiformis. 1l s’en distingue cependant en ce que
la portion stoloniale blastogénétique reste en continuité avec les stolons
dont elle fait partie, quoique 1’ébauche du bourgeon elle-méme se soit
complétement isolée du reste du septum. Il est probable d’ailleurs que
lors de la croissance, les blastozoides accentuent leur individualité et
acquiérent un systéme stolonial propre. Les stolons sont si étroitement
intriqués qu’il ne nous a pas été possible de préciser ce point.

Comme chez C. lepadiformis les cellules régénératrices sont bien des
cellules mésenchymateuses indifférenciées, ayant l’aspect de lympho-
blastes, et pas du tout des cellules vacuolaires auxquelles Spek aurait

voulu attribuer un rdle si actif dans la régénération.

*
* ¥

Ainsi que le montre la fig. 6, représentant une coupe longitudinale
d’une portion de rhizome de C. phlegrea, les bourgeons de cette
espéce se développent au sein de la tunique. On en voit a différents
staJes organogénétiques, depuis la simple vésicule endoblastique jus-
qu’au moment ou ils ont déja l’aspect de petites clavelines.

Alors tout comme chez les Polyclinidae ou les Polycitoridae, ces
blastozoides se déplacent dans la tunique pour venir émerger générale-
ment au sommet du rhizome ainsi que le montrent les fig. 7, 8.

Cette floraison des jeunes blastozoides au sommet du rhizome se
réalise au printemps, au moment ou les processus blastogénétiques
ralentis au cours de I’hiver, se trouvent considérablement accélérés.

Au point d’émergence du jeune thorax, la tunique s'épaissit, forme
un petit dome (fig. 6, 7, 8), qui gonfle a la facon d’une pustule au fur
et a mesure que le thorax surgit. Ce dernier s’introduit dans ce dome de
tunique nouvelle et ainsi progressivement le nouveau thorax acquiert son
revétement propre, de tunique mince, souple et transparente.

Les jeunes thorax libres forment de véritables bouquets au sommet
du rhizome hivernant. Ils ont généralement la méme orientation. Elle est

conditionnée sans doute par la gravitation car les thorax se dressent ver-
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ticalemert. Ils sont aussi trés souvent tournés dans le méme sens, ce
qui fait supposer que la lumicre pourrait avoir une influence sur leur
orientation. Ce sont sont 1a de simples remarques qu’il conviendrait de
préciser.

A un certain moment de croissance, ces jeunes blastozoides se distin-
guent difficilement du ou des autres thorax provenant de la régénération
d’abdomens d’ascidiozoides de 1’année précédente, et qui ont hiverné.
T ous ensemble ils constituent au sommet du rhizome des ccecenobies. La
fig. 9 nous en représente un fragment au moment ou les thorax nouvel-
lement formés, ouvrent leurs siphons et commencent a fonctionner.

Les nouveaux ascidiozoides s’accroissent, et émergent de plus en plus
de ce qui fut le rhizome d’hiver. Les abdomens eux mémes s’élévent,
entourés de nouvelles tuniques communes, lesquelles ne iardent pas a
s’épaissir, de telle sorte que le nouveau manchon de tunique commune
aux abdomens d’ascidiozoides, surmonte ce qui était le rhizome initial.

II arrive d’ailleurs que les ascidiozoides bourgeonnant au sommet du
rhizome hivernant, se groupent en deux ou trois coenobies, de telle
sorte que le rhizome se bifurquera a son sommet en s’allongeant, a la
facon des colonies de Colella, telles par exemple que les Colella décrites
par S ALF1 (41, 42).

Enfin les blastozoides nés a l’intérieur de la tunique peuvent surgir
non au sommet du rhizome mais latéralement (fig. 7, 8). Ils sont alors le
point de départ des ramifications assez irréguliéres que présentent les
rameaux hivernants.

Ainsi non seulement la colonie de C. phlegrea se reconstitue par
régénération des abdomens, mais s’accroit, se ramifie par bourgeonnement
mésoblastique aux dépens des chambres stoloniales blastogénétiques.

Le nombre des générations qui se sont succédées dans la formation
d’une colonie peut s’¢valuer approximativment par les lignes de démar-
cation qui subsistent assez nettement sur les branches des rhizomes et
surtout aux nceuds de bifurcation.

I! résulte qu’il importerait d’apporter une légére modification a la des-
cription que nous a donnée M. SALFI, d’une colonie de C. phlegrea.

Les ascidiozoides d’une colonie n’ont pas tous leurs abdomens
réunis en une masse commune, comme le sont ceux d une colonie de
Diazona. Mais ces ascidiozoides constituent plutot de petites cceno-
bies dont les abdomens sont groupés en rhizomes ramifiés un peu a la
facon des colonies de Circinalium concrescens, avec- cette différence que
dans chaque cceenobie les thorax restent indépendants dans leur tunique

propre comme des thorax de Diazona.
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CHAPITRE 1II

Régénération expérimentale des stolons

de Clavelina lepadiformis

A. — REGENERATION DES FRAGMENTS DISTAUX DE STOLONS

Nous savons, d’aprés les travaux de DRIESCH (24, 25), et de
P. DELLA V ALLE (21), que les stolons de Clavelina lepadiformis ont
un grand pouvoir de régénération. Notre but en reprenant cette étude
était de reproduire expérimentalement les processus blastogénétiques du
bourgeonnement et d’observer autant que possible sur le vivant les phé-
nomenes histologiques qui les accompagnent et tout particulierement
de déterminer exactement le role des cellules vacuolaires décrites par
SPEK (52).

Afin de nous placer dans des conditions les plus voisines du bour-
geonnement, les extrémités distales des stolons seules furent isolées,
mais & un moment ou rien ne faisait prévoir le bourgeonnement et ou
ces fragments stoloniaux étaient bien transparents. Ces circonstances
étaient d’ailleurs nécessaires pour I’examen microscopique a I’immersion
du matériel frais.

Les Clavelines qui furent plus particuliérement 1’objet de ces obser-
vations avaient de longs stolons et provenaient du Port militaire de
Naples. L ’expérience fut faite en mars.

Les segments stoloniaux distaux isolés artificiellement étaient simples
ou le plus souvent bifurqués afin de pouvoir plus aisément les orienter
a chaque examen. Les résultats sont d’ailleurs identiques dans les deux
cas.

Les fragments stoloniaux sectionnés ont été placés en grand nombre
dans des boites de Pétri, fermées afin d empécher 1’¢vaporation. Cha-
que jour, quelques fragments étaient examinés de fagon a établir pen-
dant les dix jours d’observation, la moyenne du stade en fonction du
temps.

Une partie du matériel prélevé chaque jour était observée sur le
vivant, une autre fixée au Bouin sans acide acétique de fagcon a confir-
mer par la méthode des coupes les premiéres observations.

Les fragments de stolons qui étaient destinés a I’examen sur le vivant
séjournaient au préalable dans une solution trés diluée de rouge neutre,
celle préconisée par Spek lui-méme, de fagon a provoquer la coloration
des vésicules cytoplasmiques des cellules mésenchymateuses que cet

auteur a décrites. Enfin, pour rendre 1’examen plus aisé et plus précis,
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le fragment stolonial ainsi coloré était détumqué soigneusement de
fagon a ne provoquer aucune blessure, puis il était placé entre lame et
lamelle.

Les stoions traités de cette fagon ont une teinte rosée due a la colo-
ration des vésicules des cellules vacuolaires. La teinte n’est pas uniforme
mais généralement plus intense a l'extrémité distale. Cette intensité de
la coloration dépend naturellement de la densité des cellules vacuo-
laires, les seules qui soient colorées. A 1’examen microscopique, méme
au faible grossissement, ces cellules sont trés visibles. Elles se détachent
nettement, comme de petites taches arrondies ou ovalaires d’un rouge

rubis, sur la teinte pale du reste du stolon (fig. 13).

AN v\ \,
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Fig. 13. — Schéma fait d’aprés une préparation d’un «toion vivant coloré au rouge neutre,
vue a un faible grossissement et montrant la répartition des cellules vacuolaires (tache* noire»),

des cellules septales et lymphocytaires (trainée centrale dans la cavité du stolon).

Elles sont réparties dans toute la cavité haemoccelienne avec une
légére concentration a la périphérie contre 1’ectoderme, et a 1’extrémité
distale. Mais, si nombreuses et frappantes soient-elles, elles sont loin

d’occuper tout 1’haemocceele du stolon.
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La fig. 13 nous montre approximativement la répartition des cellules
vacuolaires dans un stolon observé immédiatement apres la section, a un
faible grossissement. Les vacuoles colorées au rouge neutre sont repré-
sentées par des taches noires, réparties ainsi que nous l’avons dit plus
haut. On constate déja a ce faible grossissement, I’importante trainée
mésenchymateuse qui occupe l’axe du stolon et une grande partie de
la cavité haemoccelienne. C’est le septum. 1l parait irrégulier par suite
des tractus méser.chymateux qui le rattachent, a travers les sinus stolo-
niaux, a l’ectoderme, et aussi par suite des agglomérations de lympho-
cytes qui, passivement entrainés par le plasma, se fixent entre les mailles
des tractus mésenchymateux stoloniaux, ou adhérent au septum méme.

La fig. 14 nous montre une portion de ce méme fragment stolonial vu
a I'immersion. On distingue dans la cavité haemoccelienne les cellules
vacuolaires libres dans le plasma. Elles sont amiboides, généralement
arrondies, renfermant dans leur cytoplasme la ou les vacuoles déformables
et colorables en rouge rubis par le rouge neutre Elles apparaissent
comme.de gros leucocytes vacuolaires, le ncyau est parfois visible et
accolé a la vacuole. 1l faut signaler aussi les énormes cellules leuco-
cytaires inertes et dont le cytoplasme est encombré de granulations
blanc opaque autour d’une plage cytoplasmique irréguliére, souvent

indistincte d’ailleurs, et qui correspond a la région du noyau.

Fig. 14. — Schéma fait d'aprés une préparation de stolon vivant, coloré au rouge neutre,
et vue a un fort grossissement montrant les cellules a vacuole (en noir sur le dessin),

les leucocyles granuleux et les lymphocytes : petites cellules indifférenciées avec caryosome.

Ces cellules, par la contraction que subit la chambre bourgeonnante
ou le stolon en régénération, donnent ultérieurement & ce fragment du
stolon la teinte blanc crayeux caractéristique.

Les cellules les plus nombreuses sont les petites cellules non colorées,
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les unes libres, les autres agglomérées en ilots ou en tractus se conti-
nuant par le septum : ce sont les lymphocytes ou cellules primordiales
et les cellules mésenchymateuses. Il n’est pas possible d établir de dis-
tinction entre les unes et les autres : lymphocytes libres et déplacés par
la circulation du plasma, cellules mésenchymateuses accolées et en
tractus, ont la méme structure : leur diameétre ne dépasse guere 5 a 6 y;
le cytoplasme y est peu abondant, homogene ; il apparait bleudtre par
réfringence ; le noyau est clair, arrondi, et, en son centre, il est possible
parfois de distinguer un nucléole réfringent.

Ces cellules ont donc sur le vivant les mémes caractéres que dans le
matériel fixé décrit précédemment (fig. 2, 3, 10, II, 12).

L’examen sur le frais nous confirme dans 1’'idée que les lymphocytes
et cellules mésenchymateuses ne sont que deux aspects réversibles de
mémes éléments. Il faut ajouter cependant que dans les cellules septales
les caryosomes ou nucléoles apparaissent généralement plus distincts.
D ’autre part, les lymphocytes passivement entrainés par le sang pré-
sentent parfois de légéres déformations pseudopodiales.

Lorsque I’examen du stolon se prolonge au dela d’une heure, on est
frappé de l’activité de certaines cellules qui d’abord passent inapergues,
parmi les lymphocytes. Elles en ont l’aspect histologique, mais sont
franchement amiboides. Il semble que cette activité soit accrue par les
conditions défavorables dans lesquelles se trouve le stolon. Ces amibo-
cytes glissent parmi les cellules granuleuses et les cellules vacuolaires
qu elles embrassent parfois dans leurs longs pseudopodes comme dans
un processus de phagocytose. Dans les chambres bourgeonnantes, dans
les stolons en régénération dont il sera question dans un moment, on
constate en effet I’apparition rapide de cellules énormes, distendues par
des inclusions et paraissant bien étre des éléments cellulaires phago-
cytés. Or, la chambre bourgeonnante, les stolons en régénération, se
trouvent dans des conditions également défavorables pour bon nombre
d’¢éléments histologiques du stolon. Ceux-ci sans doute peuvent s histo-
lyser, ce qui aménerait leur phagocytose. Notre intention n’est pas de
poursuivre plus loin I’étude des éléments sanguins, mais simplement de

signaler les cellules qui vont intervenir dans la régénération.

O

Vingt-quatre “heures aprés la section, les fragments stoloniaux pré-
sentent quelques modifications importantes.

Ainsi que l’avaient signalé D riescH (24, 25) et Paolo DELLA
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V ALLE (21), le stolon s’est fortement contracté. Cette contraction se
poursuit d’ailleurs pendant plusieurs jours et rameéne parfois le fragment
stolonial au tiers ou a la moitié de ce qu’il était primitivement.

Uccupant un plus faible volume, les éléments décrits précédemment
sont plus condensés. Sans contester que les leucocytes granuleux et
vacuolaires peuvent augmenter en nombre, leur densité plus grande est
pour beaucoup dans I’impression qu’ils donnent d’étre plus nombreux
dans I’haemoccele du stolon. Les grosses cellules phagocytaires — du
moins ce que nous avons interprété comme telles — se sont certaine-
ment multipliées. Aussi le stolon devient trés opaque. Mais parmi ces
leucocytes, les lymphocytes et les cellules mésenchymateuses ont con-
servé leur aspect et leur importance. Elles aussi se sont concentrées,
formant des agglomérations, spécialement a ID’extrémité proximale ou
s'est produite 1’incision. Si dans le fragment stolonial, elles sont mas-
quées par de gros leucocytes, une légere pression peut provoquer la
déchirure de l’ectoderme et la sortie du contenu de I[’haemoccele ou les
lymphocytes réapparaissent identiques en nombre et en forme a ce qu’ils
étaient précédemment (fig. 15, 17).

La fig. 15 représente d’ailleurs une coupe longitudinale d 'un stolon
fixé peu de temps aprés l’incisicn et montrant déja les processus de
condensation, surtout chez les ¢léments mésenchymateux et lymphocy-
laires.

Les cellules phagocytaires ont déja fait leur apparition. Les cellules
vacuolaires y sont reconnaissables sous forme de leucocytes un peu
contractés, ratatinés, et dont la vacuole vidée est maintenant irrégulicre.

Par suite de la contraction concomitante a 1’incision, les bords de la
tunique se rapprochent et s’affaisent sur la blessure. Les lévres de
celle-ci, comme un diaphragme, se rapprochent et se resserrent progres-
sivement jusqu’a la cicatrisation compléte et rapide.

Les cellules ectodermiques sont cubiques, deviennent parfois cylin-
driques, surtout a I’extrémité distale, leur cy'oplasme présente de petites
inclusions, se colorant en rouge sur le vivant, par le rouge neutre, et qui
sur le matériel fixé, apparaissent comme des spherules deutoplas-
miques pareilles a celles de 1’ectoderme des chambres bourgeonnantes.
Mais sur les bords de la plaie, et ou se réalisera la cicatrisation, les
cellules sont aplaties et dépourvues d'inclusions (fig. 13).

Le collagene du mésenchyme coagulé par le fixateur apparait nette-
ment, tapissant l'ectoderme, reliant les cellules mésenchymateuses,
s écartant parfois de 1’ectodérme par suite d’une contraction plus

violente du mésenchyme au moment de la fixation, Au point de cica-
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F'8- 15. — Coupe longitudinale
d un stolon fixé peu de tempi
aprés lincision et montrant le
début de la condensation de«

cellules leptelei.
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trisation, le collagéne apparait continu, fermant intérieurement la plaie,
isolant la cavité haemoccelienne du milieu externe.

Ainsi que nous le disions plus haut, aprés la section, le mésenchyme
s’est violemment ramassé sur une bonne partie de la longueur du stolon,
mais surtout a son extrémité antérieure, immédiatement derriére 1’inci-
sion. Au fur et & mesure que la contraction s’accentuera, la concentra-
tion septale ira, elle aussi, en s’intensifiant a I’extrémité proximale de
cicatrisation jusqu’a la formation d’un massif mésenchymateux ou se
mélent d’ailleurs les lymphocytes.

it
¥ ¥

Les fragments stoloniaux, aprés 48 heures de régénération, sont plus
contractés, blanc laiteux, ils sont parfaitement cicatrisés et montrent a
I’extrémité proximale, sous I’ectoderme de cicatrisation, une plage plus
claire, que Paolo DELLa VvV arre (21) et Driescu (24, 25) avaient
d’ailleurs déja signalée dans les fragments stoloniaux en régénération
(fig. 18, 19).

A

Fig. 16. — Massif de cellules mésoblastiques dans un stolon en régénération,

coloré au rouge neutre, et observé sur le vivant.

Par l’examen microscopique, on peut se rendre compte que cette
plage claire correspond précisément au massif mésenchymateux lym-
phocytaire dont nous parlions précédemment.

C’est-a-dire que parmi les cellules vacuolaires surtout abondantes
d’ailleurs a D’extrémité distale, mais également présentes dans la région
proximale de régénération, parmi les leucocytes granuleux et les cellules

phagocytaires, les éléments mésenchymateux du septum et les lympho-
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cytes se sont concentrés a la région orale en un massif que représente la
fig. 16 faite d’aprés une préparation d’un stolon vivant a ce stade de
régénération.

Ce massif lymphocytaire est trés cohérent; si I’on exerce une pression
sur la lamelle de la préparation, l’ectoderme se déchire, et le massif
lymphocytaire s’écoule d’un bloc, en entrainant avec lui les autres ¢1é-
ments haemocoeliens qui se dispersent sous la lamelle, dans 1’eau de
mer (fig. 17). On constate alors que les cellules phagocytaires énormes,

Fig. 17. — Massif de cellules mésoblastiques d’un stolon en régénération,
sorti de I’haemoccele et entouré de cellules vacuolaires et de phagocytes

(coloration au rouge neutre).

pouvant atteindre un diamétre de 25 ., sont extrémement nombreuses et
occupent presque toute la cavité du stolon. Les cellules granuleuses et
les cellules vacuolaires ont toujours le méme aspect. Mais ces derniéres,
sorties de lhaemoccele, s’étalent dans 1’cau de mer, émettant de longs
pseudopodes filiformes ou ramifiés qui apparaissent comme des coulées
protoplasmiques conditionnées par des phénoménes d’adhérence avec le

support. Elles se déplacent, prennent une configuration étoilée des
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plus curieuses, sans que la vésicule colorée au rouge neutre subisse

d’autres changements que des modifications de forme concomitantes au

Fig. 18. — Fragment distal d'un stolon 48 heures aprés I’incision et détuniqué,

montrant i l'extrémité proximale la plage claire régénératrice

et la plus grande condensation des cellules vacuolaires vers les extrémités distales.

Fig. 19. — Extrémité proximale
d'un fragment itolonial détu-
niqué et en régénération depuis
48 heures, montrant le massif
mésoblastique entouré des cel-

lules vacuolaires disséminées.

mouvement de la cellule. Dans ces condi-
tions, il est assez aisé de distinguer leur
noyau généralement logé prés de la vacuole
du cytoplasme et légérement granuleux
(fig- 17).

Les cellules lymphocytaires mésenchyma-
teuses ont conservé, elles aussi, leur carac-
tére lymphoblastique : petite taille, cyto-
plasme indifférencié, bleuté par réfringence,
noyau clair avec nucléole trés net. Il faut
signaler pourtant que le cytoplasme de
ces cellules renferme maintenant quelques
granulations réfringentes (fig. 16, 17). Elles
sont toujours distinctes des autres éléments
haemocoehens et elles seules, comme on
vient de le voir, constituent le massif blas-

togénétique qui régénérera la nouvelle Cla-
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veline. Il ne peut donc étre question d’une dédifférenciation des
cellules vacuolaires en cellules blastogénétiques ainsi que SPEK le
supposait.

Ces observations peuvent d’ailleurs étre confirmées d’une fagon déci-
sive sur du matériel fixé.

Les fig. 20 et 2 I représentent I’extrémité proximale de coupes sagit-
tales faites dans un stolon apreés 48 heures de régénération. On constate
que lincision est parfaitement cicatrisée, l’ectoderme ne présente aucune
solution de continuité. Cependant, on peut parfois distinguer la région de
cicatrisation en ce que les cellules du nouvel ectoderme sont moins

hautes et généralement moins chargées d ’inclusions.

Fig. 20 et 21. — Extrémité proximale (orale) de coupes sagittales faites dans deux stolons
en régénération fixés, montrant la concentration des cellules mésoblastiques septales

en un massif régénérateur entouré de cellules phagocytaires et vacuolaires.

Les cellules phagocytaires s’y retrouvent toujours trés caractérisées
ainsi que les cellules vacuolaires sous I’aspect que nous leur connaissons
sur le matériel fixé. Mais ce qu’il y a de plus net, c’est le massif blasto-
génétique. On y voit bien le septum contracté, ramené vers la région

proximale en un agrégat d'ailleurs peu compact encore, puisque des
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méats subsistent entre les cellules. Ces derniéres y ont le méme carac-
tére morphologique que sur le vivant.

Lors de ’incision du stolon, le syst¢éme mésenchymateux trés contractile
s’est donc ramassé en une pelote, qui corrélativement a la contraction
plus lente et progressive du stolon, attire a elle le septum distal, moins
dense, moins fixé.

D ’ailleurs dans les stolons dont les fig. 20 et 21 représentent les
coupes sagittales antérieures, le septum n’existe plus dans les régions
distale et moyenne ; 1’haemocoele est rempli uniquement par les

leucocytes déja décrits et surtout par les cellules phagocytaires.

¥ ¥

On peut par la méme méthode continuer a suivre I’évolution des
fragments de stolons. Il y a d’ailleurs une grande variation dans la
vitesse de régénération, sans qu’il me soit possible de préciser en ce

moment les facteurs qui la conditionnent.

Fig. 22. — Apparition de la vésicule endoblastique

dans le massif mésoblastique de régénération.

Aprés 72 heures de régénération, nous trouvons en effet des stades
correspondant a ce que nous venons de décrire pour les stolons ayant
subi une régénération de 48 heures, et aussi des stades organogénétiques
propres au quatriéme jour qui suit l’opération.

D ’ailleurs, une fois amorcée, l’organogénése se déroule trés rapide-

ment.
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Les fig. 23, 24 nous représentent un des aspects les plus fréquents

de la régénération aprés 72 heures. La fig. 23 correspond a un stolon

vivant, la fig. 24 a un stolon fixé.

La répartition des cellules vacuolaires se fait
selon le méme gradiant que précédemment.
Abondantes aux extrémités distales, leur nom-
bre diminue progressivement vers [’extrémité
proximale (fig. 23).

Dans le champ du microscope a I'immer-
sion, elles ont une densité trois fois moindre
dans la région moyenne que dans la région
distale. Le nombre augmente légérement
autour du massif régénérateur. Celui-ci forme
toujours a lextrémité proximale un ilot clair
trés distinct. Ce massif, aprés 72 heures, est
généralement creux et €évolue en une vésicule
endoblastique que lon peut faird sortir du

stolon par dilacération.

Fig. 23. — Fragment de stolon vivant, détuniqué,

Fig. 24. — Fragment distal
d'un stolon, fixé 72 heures
apres l’incision, coloré et
éclairci, montrant la vési-

cule endoblastique.

72 heures apres l’incision,

montrant par transparence, la vésicule endoblastique du nouvel ascidiozoide

et les cellules vacuolaires plus abondantes aux extrémités distales.
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La régénération du fragment stolonial se réalise donc exactement
comme dans le bourgeonnement naturel.

L’ébauche organogénétique initiale est un massif lymphocytaire
mésenchymateux, qui évolue en une vésicule endoblastique ; tous les
stades organogénétiques de la régénération sont d ailleurs superposables
a ceux du bourgeonnement.

J’en décrirai quelques-uns d’aprés le matériel fixé.

Les cellules du massif se divisent, et cette prolifération s accentue
aux stades ul'érieurs. lout le massif ne concourt pas a former la vésicule
endoblastique, une partie se désagrége pour former le mésenchyme du
nouvel ascidiozoide (fig. 22, 25).

Fig. 25. — La vésicule endoblastique complétement constituée

a l'extrémité proximale d’un stolon en légénération.

La vésicule endoblastique se dédouble et constitue les 2 lobes pha-
ryngoépicardiques, gauche et droit (fig. 26).

Ces deux lobes s’accentuent, se dilatent dans la région antérieure et
formeront par confluence, le pharynx comme d’ailleurs dans le bour-
geonnement des Clavelinidae et des Aplousobranchiala.

Au moment ou les deux lobes confluent en un pharynx, le systéme
nerveux est représenté par un massif médiodorsal antérieur et lanse
digestive est déja ébauchée. C est ce que montre la fig. 27 faite d aprés
une coupe frontale du stolon au 4ejour de régénération. La coupe passe
a la lois par les deux lobes pharyngiens sur le point de confluer, par le
systéme nerveux et 1’anse digestive.
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A ce moment donc l'organisme est déja sur le point d’étre constitué,

du moins dans ses éléments essentiels.

Fig. 26. — Dédoublement de la vésicule endoblastique

en deux lobes pharyngoépicardques.

Mais la fig. 27 est encore intéressante parce qu elle montre un second
bourgeon appartenant au méme stolon. C’est 1a un fait exceptionnel que
je n’ai obtenu qu’une fois dans la série des stolons mis en observation.

Le second bourgeon est moins avancé, puisqu’il est au stade de la
double vésicule endopharyngienne. 1l s’est constitué¢ dans une ramifica-
tion du segment stolonial. Lors de la concentration du stolon principal,
il s’est produit une rupture du septum latéral, lequel s’est contracté
pour constituer a lui seul et dans la bifurcation, un second centre
blastogénétique.

Il faut aussi signaler qu’au cours de l’organogénése dont nous venons
de rappeler les premiers stades, les cellules vacuolaires subissent certains
changements. La vésicule est moins grosse et plus arrondie. Elle se
colore au rouge neutre moins vivement, prenant une teinte rosée ou un
rouge incarnat trés pale. De sorte que si les cellules vacuolaires n’inter-
viennent pas dans lorganogénése proprement dite, elles pourraient
avoir cependant une fonction tropbique, difficile d’ailleurs a préciser
en ce moment. Le changement de coloration est I’indice d un change-
ment dans la composition de cette vésicule.

D ’autre part, si Spek a mis nettement en évidence la nature protéique
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de la vésicule, l’action du lugoi par contre y provoque la coloration

typique brun acajou du glycogéne, Le contenu de la vacuole serait

Fig. 27. — Coupe frontale d un stolon en régénération, montrant deux ascidiozoides
a des stades différents de développement.

S. N. tube neara! ; A. D. = anse digestive ; Ph. El. = lobes pharyngoépicardiques.

peut-étre formé de glycoprotéines. Ainsi la régénération des clave-
Irnes se réaliserait dans un métabolisme glycogénétique comme les pre-
miers stades de tout développement embryonnaire.

11 est d ailleurs curieux de constater que selon les recherches de
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C ASTRO et POURBAIX (11) les inclusions des archaeocytes formant les
gemmules d’éponges présentent des réactions qui justifient 1idée
qu’elles sont, elles aussi, des glycoprotéines.

Nous réserverons pour un autre chapitre 1’¢tude plus détaillée des

cellules vacuolaires.

B. — REGENERATION STOLONIALE
APRES SECTIONNEMENT DU POSTABDOMEN

En vue de 1¢tude de la régénération de 1’abdomen, des poslab-

domens de Clavelina lepadiformis ont ¢té sectionnés sous 1’anse

Fig. 26. — Postabdomen sectionné sous l'anse digestive.

Les portions distales des stolons s’isolent et régénérent.
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digestive et abandonnés dans les boites de Petri, avec tout le systéme
stolonial.

Apres quelques jours, celui-ci se trouve fractionné ainsi que le montre
la fig. 28.

Le postabdomen s'isole dans son manchon de tunique en une masse
contractée opaque, d’un blanc laiteux, fort comparable a une chambre
bourgeonnante.

Les stolons tout en restant ainsi dans leur enveloppe de tunique, se
détachent du postabdomen et se contractent vers leur extrémité distale.

Tous ces fragments sont en régénération. Celle-ci est rendue appa-
rente par la présence d’une zone claire a l’extrémité proximale, 1la
ou s’est produite la scission naturelle.

L'aspect de la tunique en est une autre indication. La tunique
enveloppant les fragments stoloniaux reste ferme, elle s’épaissit
méme, durcit et devient 1égérement opalescente, tandis que la tunique
qui rattache le fragment stolonial au postabdomen, n’étant plus
en contact avec le tissu stolonial, s’affaisse, devient flasque et bientot se
désagrége exactement comme dans le cas de I’isolement des chambres
bourgeonnantes (fig. 28, 29, 30, 31).

La tunique n’est vivante qu’en contact avec du tissu vivant. Elle est
comme une sorte de tissu mésenchymateux périphérique viable pour
autant que des rapports physiologiques subsistent entre elle et l'haemo-
coele par I intermédiaire de [’ectoderme. Car, ce sont les cellules mésen-
chymateuses migratrices et tout particuliérement les cellules vacuolaires
qui, passant de I’haemocoele dans la tunique par diapédése a travers
lectoderme, assurent la vitalité de la tunique (nous reviendrons sur cette
question dans un autre chapitre).

La tunique s’épaissit et se forme surtout au point de croissance, 1a ou
précisément l’activité est le plus grande et ou la migration des cellules
du test est le plus intense (fig. 28, 29, 30, 31).

Dans le cas qui nous occupe en ce moment, a l’extrémité du stolon
ou s’est produite la scission, contre la surface ectodermique cicatrisée,
une calott; de tunique neuve s’est constituée, formant ainsi une délimi-
tation trés nette entre la tunique morte et flasque et la tunique vivante
du stolon en régénération. Cette démarcation, par la calotte de tunique
neuve est visible sur tous les fragments et assure de leur vitalité
(fig. 28, 29, 30). Elle est aussi une indication précise pour leur orien-
tation.

Lorsque les fragments stoloniaux sont détachés, autour de cette

calotte orale de la tunique, on retrouve encore, sous forme d’une cou-
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ronne dentelée, les lambeaux de la vieille tunique désagrégée (fig. 29).
Les fragments stoloniaux isolés sont simples ou bifurqués, parfois
meme ils sont constitués de tout un systéme stolonial ramifi¢ (fig. 3 1).

30

Fig. 29 et 30. — Extrémités distales de stolons détachés du postabdomen sectionné (fig. 28)

et en régénération a leur extrémité proximale.

Dans tous ces cas, les processus régénérateurs sont identiques, mats
les stades de la régénération ne sont pas aisés a déceler sur le vivant.

Par contre, sur les stolons fixés, colorés au carmin et éclaircis a
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I’essence de bois de cédre, il est possible de suivre les différents stades
de l'organogénése qui se passent dans la cavité stoloniale avant la

sortic de la jeune clavehne complétement constituée.

Fig. 31. — Portion distale d'un stolon ramifié¢, détaché du postabdomen

apreés que celui-ci edt été sectionné, en régénération a son extrémité proximale.

¥ ¥

Les fragments distaux des stolons en régénération présentent de
grandes analogies avec les chambres bourgeonnantes, si pas dans la
forme, vu qu’ils sont beaucoup moins contractés et irréguliers, du moins
dans les caractéres histologiques, tout particuliécrement dans la structure
de ’ectoderme.

L’ectoderme s’est épaissi en quelques jours. Les cellules y deviennent
trées hautes et cylindriques, atteignant 30 A et plus de hauteur sur4 a 5 [A
d’épaisseur (fig. 32, 33).

La fixation au Bouin n’est peut-&tre pas suffisante pour une étude
compléte de I’histologie de ce singulier épithélium. Elle permet toute-
fois de montrer I'identité entre ces fragments stoloniaux et les chambres
bourgeonnantes (fig. 32, 33, 2 et 3).

La moitié interne de ces cellules est claire, le cytoplasme vacuolisé

formant un réseau trés lache, au point que dans les préparations, cette
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portion des cellules parait vide. La moitié externe est au contraire
bourrée d’inclusions sphériques que 1’on peut considérer, comme dans
les chambres bourgeonnantes, étre de nature deutoplasmique.

Fig. 32. - - Coupe sagittale d’un stolon détaché d’un postabdomen sectionné,
montrant la désagrégation du septum stolonial dans la région distale
mais sa concentration dans la région proximale

pour y former un massif mésoblastique régénérateur.

Ces inclusions sphériques sont ou bien homogénes, acidophiles ou

bien densément granuleuses, les granules étant fortement basophiles.
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Les inclusions granuleuses et basophiles sont plus grandes que les
premiceres, elles peuvent atteindre un diamétre de 4 a 5 p, alors que les
autres n’ont au plus que 2 a 3 p. Il apparait cependant que ces inclu-
sions sont les points extrémes d’une méme évolution physiologique et
entre lesquelles on trouve en effet tous les intermédiaires sous forme

d’inclusions acidophiles plus ou moins chargées de granules basophiles.

Fig. 33. — Portion proximale de la coupe fig. 32, a un plus fort grossissement.

Le noyau des cellules ectodermiques deutoplasmiques est situé entre
la zone a inclusion et la zone claire, souvent accolé a une des parois
latérales. C’est un gros noyau atteignant 4 a 5 p., occupant ainsi
presque toute la largeur de la cellule et renfermant a co6té d’un gros
caryosome central, de petits granules chromatiques disposés en un
vague réseau.

11 faut signaler qu’a D’extrémité proximale, la ou s’est produite la
cicatrisation consécutive a la scission, lectoderme est Iégérement
différent.
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11 est beaucoup moins riche en éléments deutoplasmiques, les inclu-
sions acidophiles y étant presque seules représentées. Les cellules ne
forment pas le tissu régulier et palissadique si caractéristique dans les
autres portions des stolons. Le cytoplasme montre d’ailleurs de réels
phénoménes de désagrégation, quoique les noyaux subsistent avec tous
leurs caractéres normaux. En certains points les cellules sont plus régu-
liérement disposées, mais alors elles sont cubiques et dépourvues de
toute inclusion. 1! semble donc que lors de la scissiparité, les cellules
de la portion ectodermique étranglée, corrélativement a la régénération,
se dédifférencient progressivement pour constituer I’ectoderme du
nouvel ascidiozoide comme dans le lobe blastogénétique d’une chambre

bourgeonnante (fig. 33).

11 est difficile d’établir un rapport entre la chambre bourgeonnante
et la polarité initiale de I’individu souche. Tout au plus semble-t-il
que le massif blastogénétique se constitue dans un des lobes dorsaux,
c’est-a-dire au pdle opposé a celui de la fixation comme dans la régé-
nération des gemmules d’éponge.

Par contre, dans les fragments stoloniaux dont il est question en ce
moment, le massif régénérateur est toujours localisé a l’extrémité proxi-
male du fragment, 1a ou s’est produite la scission stoloniale, exactement
comme dans les expériences signalées précédemment et ou le stolon
était sectionné artificiellement.

Si I’on fait des coupes sagittales dans les stolons isolés naturellement
aprés section du postabdomen, on se rend compte que dans la majeure
partie de 1’haemocoele, le septum est désagrégé ; il ne subsiste plus que
sous forme de rares tractus mésenchymateux, lesquels montrent d’ailleurs
une dislocation de leurs cellules. Mais au contraire a 1’extrémité orale
ou proximale, il s’est constitué un massif de cellules identiques a celles
du septum initial ou des tractus encore présents dans les régions
distales. Ce sont, comme toujours, des cellules a cytoplasme indiffé-
rencié basophile, légeérement granuleux sur matériel fixé, a noyau
arrondi, clair avec gros caryosome central et petites granulations
chromatiques.

Des cellules semblables sont disséminées dans tout lhaemocoele du
stolon, mais leur densité augmente progressivement de la région distale
vers le massif proximal. C’est ce que montrent les fig. 32 et 33 a des
grossissements différents.

De I’ensemble de ces constatations on peut admettre que consécuti-
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vement a l’isolement du fragment stolonial, et corrélativement aux
modifications ectodermiques que nous avons signalées plus haut, le
septum initial se désagrége, les cellules se disséminent dans tout i’hae-
mocoele en se concentrant cependant de plus en plus dans la région
proximale ou se réalise la cicatrisation. Dans le massif ou elles se sont
agrégées, dans I’haemocoele ou elles sont libres, ces cellules lympho-
cytaires sont en division caryogamique active. Elles ont 1’aspect de
gros lymphocytes. Les lymphocytes sont d’ailleurs extrémement nom-
breux dans I’haemocoele du stolon et de taille variable. A coté des
gros lymphocytes dont il fut question il y a un moment et dont les
noyaux peuvent atteindre de 4 a 5 . au maximum, il y a une multitude
de petits lymphocytes dont le noyau présente 2 a 3 p et dont la taille
n’excéde pas 5 p. Mais si ces mesures se poursuivent sur un trés grand
nombre de lymphocytes, on s’apergoit que ces lymphocytes de taille
extréme sont reliés par des formes intermédiaires dont les noyaux ont un
diamétre de 2, 2 1/2, 3, 3 1/2 . Il y a donc une échelle de cellules
lymphocytaires dont on peut distinguer les formes extérieures, mais
qu’il est impossible de différencier 1'une de 1’autre par un caractére
essentiel. Nous arrivons a la méme conclusion que précédemment. Ces
cellules lymphocytaires, qu elles soient des lymphocytes proprement
dits, ou des cellules mésenchymateuses libres, n’en sont pas moins
des aspects différents des lymphoblastes identiques et initiaux.
Signalons encore dans 1’haemocoele, les cellules phagocytaires
bourrées des éléments cellulaires ingérés et devenant fortement baso-
philes ; les cellules amiboides dont le cytoplasme s’encombre de
granulations basophiles d’abord trés petites puis grossissant progressive-
ment; des cellules vacuolaires ratatinées, a vacuoles vides et irrégulieres,
des leucocytes a grosses inclusions acidophiles, des leucocytes a cyto-
plasme acidophile trés pale, avec noyau petit et granuleux, c’est-a-dire
tous les éléments sanguins des clavelines dont il conviendrait de faire
une ¢étude compléte, mais que nous ne nous étions pas proposé de
poursuivre avec la simple fixation au Bouin dont nous nous sommes

servi pour les recherches précédentes.
y oo
Le massif de régénération est donc exclusivement formé par des
cellules lymphoblastiques provenant en grande partie du septum disloqué.
Comme dans le cas du bourgeonnement et de la régénération artificielle

de fragments stoloniaux, la régénération est ici encore mésoblastique.

Ce massif assez nettement limité a la région antérieure, 1’est beaucoup
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moins a la région postérieure ou il se prolonge par des trainées de
cellules lymphoblastiques également d’origine septale, et dernier
vestige d’ailleurs du septum initial. Les cellules du massif sont en divi-
sion trés active mais le massif n’est pas compact. Entre les cellules du
massif subsistent des méats qui sans doute conflueront pour la forma-
tion de la cavité centrale de la vésicule endoblastique régénératrice.
Celle-ci ne tarde pas a se former et dés lors i’organogénése se poursuit
identique a ce que nous connaissons déja dans les bourgeons naturels
et la régénération mésoblastique de stolons sectionnés expérimentale-

ment.

C. — CONCLUSIONS DU CHAPITRE I

Le bourgeonnement naturel, la régénération de stolons sectionnés
artificiellement, la régénération de stolons isolés naturellement apreés
section du postabdomen, se poursuivent selon des processus identiques.

Dans les trois cas, elle est 1'ceuvre exclusive de cellules indifférenciées
lymphoblastiques, mésenchymateuses provenant du septum ; elle est
donc mésoblastique. Mais I’identité est spécialement étroite entre le
bourgeonnement des chambres bourgeonnantes et la régénération des
stolons aprés section du postabdomen non seulement par la structure
que prend l’ectoderme dans ces deux cas, mais aussi par la formation
du massif régénérateur.

Dans les stolons sectionnés expérimentalement, [’opération est si
brutale que le septum se contracte lui-méme immédiatement en un
massif mésoblastique. Dans les deux autres cas, le processus est plus
lent, le septum se désagrége plus profondément, avant que les cellules
ne se concentrent en un massif proximal.

Dans ces deux derniers cas d’ailleurs les conditions de régénération
sont trés semblables.

La section du postabdomen sous l’anse digestive a pour effet de
supprimer la circulation du sang comme dans un ascidiozoide que le
froid ou autre facteur externe ou interne, tue et désagrége. Il en résulte
que le fractionnement des stolons serait corrélatif a une circulation
sanguine devenue déficiente ou méme suspendue dans le systéme
stolonial.

Or, dans une claveline normale, plus le stolon s’allonge et se bifurque,
plus la circulation est difficile ; les pulsations du cceur s’y font de moins
en moins sentir, les tractus mésenchymateux Iui offrent une résistance
de plus en plus grande. Il se produit alors un engorgement variqueux
des extrémités distales du stolon ou des régions de Dbifurcation.
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Les ¢éléments sanguins s’y accumulent, bloquent la circulation comme
dans les expériences relatées plus haut. C’est alors que le stolon s’isole
et que les processus régénérateurs se poursuivent.

Il en serait de méme aussi pour les Polyclinidae ou le postabdomen
se fragmente aprés avoir atteint une taille déterminée et s’étre bourré
d’éléments sanguins.

Telle serait peut-€tre la cause initiale qui déclancbe les processus de
bourgeonnement naturel. A ce premier chalnon s’en ajoutent d’autres
que nous sommes loin de posséder.

On peut se rendre compte alors que dans cet haemocoele isolé, le
plasma immobile subit des changements physico-chimiques importants,
que réveélent d’ailleurs les variations dans la coloration vitale au rouge
neutre des cellules vacuolaires, l’évolution deutoplasmique de I’ecto-
derme et les phénomenes de phagocytose.

Ces changements encore inconnus du plasma de la petite vésicule
close qu’est un stolon isolé, déterminent sans doute les facteurs physio-
logiques qui éveillent chez des cellules mésenchymateuses indiffé-
renciées, c’est-a-dire lymphoblastiques et mésoblastiques, les potentia-
lités organogénétiques étonnantes grace auxquelles la régénération est
assurée.

Dans le bourgeonnement naturel hatif, sans formation de chambre
bourgeonnante réelle, le jeune blastozoide se développe distalement.
C’est ce que montrent les dessins de PAoLo DELLA V ALLE (21) et
de M ario SaLfri (44, 45). Un jeune ascidiozoide apparait a I’extré-
mité libre de chaque stolon.

Dans les cas de régénération que nous venons d’envisager, 1’ascidio-
zoide est proximal. Il y a donc eu renversement de la polarité de
régénération.

Peut-étre faut-il en donner une raison mécanique plutét que de faire
intervenir l’action d’une polarité hypothétique fixée dans le stolon selon
celle de 1’organisme souche dont il dépend et qui orienterait 1’ascidio-
zoide de régénération dans le méme sens que l'ascidiozoide souche.

Dans le cas du stolon sectionné artificiellement, c’est a la contraction
brusque du septum dans la région de la plaie qu’il faut attribuer la
formation du massif proximal.

Dans le bourgeonnement naturel, I’engorgement sanguin du stolon
étant progressif de la région distale a la région proximale, c’est distale-
ment que se fait la concentration mésoblastique.

Dans la fragmentation stoloniale aprés section artificielle du postab-

domen, les stolons s’isolent & un moment ou ils ne sont pas dans les
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conditions naturelles du bourgeonnement et dés lors se trouvent dans le
cas de la régénération d’un stolon sectionné artificiellement.

C est-a-dire que la concentration du massif blastogénétique en un
pole ou en un autre serait due a des causes physiques simples, liées a la
structure anatomique des stolons mémes, auxquelles il faudrait ajouter
peut-&tre des facteurs de tropisme condititionnés eux-mémes par un
gradient métabolique que je n’ai pu mettre actuellement en évidence,

mais qui existe fort probablement.

CHAPITRE III

Ainsi que D riescu (25) lavait déja fait, les individus de Clave-
lina lepadiformis ont été sectionnés en quatre segments : les segments
postabdominaux, abdominaux ou stomacaux, cesophagiens et thora-
ciques.

Dans le présent travail, nous ne nous occuperons que de la régéné-
ration des segments eesophagiens, laissant pour une prochaine publication
la question de la régénération abdominale et thoracique.

La régénération du thorax a d’ailleurs été minutieusement étudiée
par Driesch (24, 25), Schultz, E. (Reduction u. Regeneration des
Kiemenkorbes bei Clavelina [Arch. f. EntiV.-Mech., 24 Bd., 1907]),
ScHAXEL J. (Riickbildung und Wiederauffrischung tierischer Gewebe
[Verh. D. Zool. Ges., 24, 1914]).

Signalons seulement que dans la régénération simple et normale du
thorax, c’est I|’¢picarde resté attaché au thorax qui reforme 1’organe
cardiopéricardique.

Les segments abdominaux régénérent trés facilement, que I’eeso-
phage soit ou ne soit pas amputé. De toute facon, il se reforme
un thorax aux dépens de I’épicarde abdominal selon les processus que
nous allons décrire a propos de la régénération dans les segments

cesophagiens.

Régénération du fragment esophagien

Les Clavelina lepadiformis du Lae Fusaro qui m’ont servi de
sujets d’expérience sont trés grandes ; la région cesophagienne est
trés allongée ; elles constituent donc un matériel favorable a la section
d’un fragment cesophagien.

La section a été faite sous le thorax, auquel restent attachés I’enton-
noir de ’esophage et 1’extrémité antérieure de celui-ci, le rectum ter-
minal et la région bifurquée de 1’épicarde antérieur, d’autre part au

dessus de 1’estomac.
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Ce fragment cesophagien qui peut étre assez long (5 a 8§ mm.)
renferme donc un segment du rectum, branche ascendante de I’anse
digestive, un segment de I’eesophage, branche descendante, un fragment
de 1’utérus et du canal déférent, les individus opérés étant en maturité
sexuelle. Telle que l’incision a été faite, aucun de ces organes ne pré-
sente dans sa structure propre, de différenciation apparente sur toute
la longueur du fragment cesophagien envisagé.

Comme pour les fragments stomacaux et thoraciques, les fragments
cesophagiens étaient placés dans des cristallisoirs a eau de mer cou-
rante, dés le moment de I’incision. Dans ces conditions la mortalité était
relativement faible, ces expériences ayant été faites de la fin de février
a la fin de mars.

D RIESCH a attaché peu d’attention a la régénération de cette portion
de llascidiozoide. 11 la signala a peine en quelques mots.

La régénération des fragments cesophagiens tels que je viens de les
définir présente cependant un intérét spécial :

10 Au point de vue phylétique.

Nous avons rappelé dans D’introduction que Diazona et parmi les
Polyclinidae, Aplidium zostericola se reproduisent asexuellement par
strobilisation de 1’abdomen. Chaque strobile renferme un fragment
de la branche descendante du tube digestif, un fragment de la
branche montante du rectum, un fragment des glandes génitales, c’est-
a-dire exactement les éléments d’un fragment cesophagien de claveline.

11 était donc curieux de vérifier expérimentalement si la claveline
possédait virtuellement un pouvoir régénérateur qui se manifestdt nor-
malement chez un Polyclinidae et un Diazonidae, c’est-a-dire dans
deux groupes que l’on doit considérer comme issus phylogénétiquement
des Clavelinidae.

2° Au point de vue de la physiologie des corrélations et du probléme
de la polarité.

Les fragments cesophagiens tels que nous les avons choisis et définis,
ne présentent aucune différenciation sur toute la longueur des segments
des 3 organes importants : épicarde, cesophage, rectum

Il était donc possible de s’assurer si la régénération dans ces frag-
ments serait orientée par une polarité préétablie, dépendant uniquement
de la polarité de 1’ascidiozoide normal, et fixée dans le segment ceso-
phagien indépendamment de toute structure morphologique visible des
organes, ou si la polarité de régénération au contraire est un phénomene
actuel conditionné par des causes actuelles relevant des corrélations
entre les ébauches, et par conséquent susceptibles d’étre modifiées,

d étre renversées si les conditions de corrélation le permettent.
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A. — ALLURE GENERALE DE LA REGENERATION

On se rend compte a ’aspect de la tunique, si le fragment est vivant
et en régénération. En effet les fragments cesophagiens se contractent
violemment dans le manchon de la tunique qui les protége. Cette enve-
loppe de tunique devient trop grande pour eux. Elle n’est plus en con-
tact avec lectoderme du segment en régénération, elle meurt, devient
flasque et se désagrége.

Mais autour du globule ovoide que forme le fragment cesophagien
contracté, une nouvelle tunique se constitue étroitement appliquée
contre l’ectoderme, transparente et dure, remplie de fines gouttelettes
réfringentes qui ne sont autres que les cellules vacuolaires émigrées
de I’haemoccele a travers 1’ectoderme.

34 35
Fig. 34. — Fragment esophagien Fig. 35. — Fragment cesophagien
bithoracique, de 4 jours. bithoracique, de 8 jours.

Le fragment cesophagien est entouré de sa nouvelle tunique dés le
2¢ et 3° jour. 1l sort généralement alors du manchon informe de la vieille
tunique, auquel il reste cependant accolé par I'une de ses faces.

11 est difficile, du moins pendant les 3 ou 4 premiers jours, de se
rendre compte sur le vivant, du stade organogénétique du fragment que
I’on sait étre en régénération. Ce n’est que vers le 8¢ ou 10e jour que

I’on peut distinguer les éléments du nouveau thorax.
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Par contre, sur le matériel fixé, coloré au carmin et éclairci a
I’essence de bois de cédre, il est aisé de suivre le développement des
organes.

1l arrive parfois que les segments cesophagiens se réduisent en sphé-
rules certainement viables mais dont je n’ai pu suivre la régénération
trés lente sans doute. D ’autre part, la vitesse de régénération est loin
d’étre uniquement fonction du temps. Elle dépend de facteurs indivi-
duels internes. 1l arrive qu'au 2e jour, des segments soient plus avancés
que d’autres au 4' ou 5Se jour. Enfin, dans tous les cas ou j’ai observé la
régénération, il y avait hétéromorphose. Les fragments cesophagiens pos-

sédaient une bipolarité extériorisée par 1’existence de deux thorax.

Fig. 36. — Fragment cesophagien bithoracique de 11 jours.

C’est ce que montrent les fig. 34, 35, 36, 37, 38, schématisées et
faites d’aprés quelques-uns des nombreux cas observés, fixés, colorés
et éclaircis.

La fig. 34 représente un fragment cesophagien expérimenté le 8 mars,

fixé le 12 mars apreés 4 jours de régénération.
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La fig. 35 correspond a un fragment cesophagien, sectionné le
12 mars et fixé le 19 mars aprés 7 jours de régénération.

La fig. 36 est faite d’aprés un fragment cesophagien sectionné le
8 mars et fixé le 19 mars aprés 11 jours de régénération.

Les fig. 37, 38, d’aprés 2 fragments coesophagiens sectionnés le
18 mars, fixés le 28 mars aprés 10 jours de régénération.

La cicatrisation est trés rapide: un jour apreés la section, la plaie est
fermée, I’ectoderme est continu, la régénération a d’ailleurs déja com-

mencé ainsi qu’il sera montré tantot.

37 38

f'ig. 37 et 38. — Fragments cesophagiens fcithoraciques de 10 jours.

Ces dessins in foto ont été faits au méme grossissement, et l'on peut
constater que la taille du fragment n’mflue pas sur la vitesse de régéné-
ration. Il se produit d’ailleurs au cours de la régénération une contrac-
tion progressive due au remaniement des tissus anciens en vue d une
régulation parfaite des organes.

Le simple examen des individus m Jofo permet de comprendre non
seulement 1’allure générale de la régénération, mais aussi de se rendre
compte que le tissu régénérateur essentiel est 1’épicarde. 1l est intéres-
sant cependant de suivre l1’organogénése dans le détail par la méthode

des coupes.
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B. — ORGANOGENESE DE LA REGENERATION DU THORAX

AUX DEPENS DE L’EPICARDE

A tous les stades que nous envisagerons, les fragments de l'anse
digestive, rectal et cesophagien, ne subiront guére de changement histo-
logique. 11 en est de méme des organes génitaux. Ce sont des tissus
hautement spécialisés dont le role régénérateur est faible ; au contraire
I’épicarde est un tissu trés peu différencié. C’est une sorte de tissu
embryonnaire dont le pouvoir de prolifération et de régénération est
considérable. Ayant été sectionnés aux deux extrémités, les fragments
rectal, cesophagien, utérin et testiculaire se cicatrisent et deviennent
autant de sacs clos de toute part. A ses deux extrémités, 1’épicarde

entre en régénération.

Fig. 39. — Coupe transversale passant par l'extrémité d’un fragment cesophagien de 24 heures
ou l’on voit les deux lobes pharyn®oépicardiques (Ph. E.)

et le prolongement cesophagien (Oe).

Les fig. 39 a 44 correspondent a des coupes transversales d’un frag-
ment cesophagien en régénération depuis 24 heures. La cicatrisation
de lectoderme, de l’esophage, du recium, des organes génitaux est
terminée. A ses deux extrémités, 1’¢picarde cicatrisé et déja en pleine
régénération organogénétique, s’est, dédoublé, constituant deux lobes
gauche et droit. Les fig. 39 et 40, 43 et 44 montrent ce dédoublement
aux deux extrémités antérieure et postérieure. On peut constater tou-
tefois que les lobes antérieurs (fig. 39, 40) sont plus développés que
les lobes postérieurs (fig. 43, 44). Antérieurement, en effet, les lobes
épicardiques dépassent déja I’cesophage (a2 peine entamé dans la
coupe), s’accolent étroitement, préparant ainsi leur confluence prochaine
en une cavité pharyngienne, exactement comme dans le bourgeonne-

m;nt des Clavelinidae, celui des Polyclinidae et des Didemnidae.
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Quoique la régénération soit la méme aux deux extrémités, on ne
pourrait pas a ce stade en déduire nécessairement I’existence d’une
bipolarité. On sait (7), en effet, que dans le bourgeonnement de Cla-

velina et des Aplousobranchiata en général, I’organe cardiopéricardique

Tki
Fig. 40. — Coupe transversale immédiatement postérieure a la coupe fig. 39.
Pli. E. = lobes pharyngoépicardiques ; Oe. = csophage ; R. = rectum ; Ut. — utérus.
(24 heures).
Fig. 41. — Coupe transversale postérieure a 40 : I'épicarde est simple,

mais sa paroi ventrale est en prolifération régénératrice (24 heures).

a la région postérieure de 1’é¢picarde, débute par la formation de L lobes
épicardiques a peu jrés identiques a ceux représentés dans les fig. 43
et 44). Ainsi le pharynx, et l'organe cardiopéricardique aux deux
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extrémités de 1’épicarde se constituent aux dépens d’ébauches sem-
blables. Si I’on envisage, de part et d’autre des extrémités du segment

en régénération, des coupes de plus en plus rapprochées du centre, on

Fig. 42. — Coupe transversale de la région moyenne du fragment csophagien ;

I’épicarde est normal. (24 heures).

voit 1épicarde revenir a son état normal tel qu’il existe dans une Clave-
line adulte (fig. 41 et 42). On constate aussi les phases progressives de

lactivité épicardique (fig. 41 et 43). C’est la paroi ventrale qui prend

TLI

Fig. 43. — Dédoublement de 1’épicarde

dans la région postérieure du fragment esophagien (24 heures).

le plus d'activité ; ses cellules s’épaississent, se multiplient, deviennent
basophiles alors que la face dorsale reste inactive et mince. C’est la
paroi ventrale dont les cellules sont en prolifération excessive qui se
plisse en deux lobes lesquels seront désormais les ébauches organogé-
nétiques de la régénération que nous venons de signaler.

Dans le bourgeonnement des Aplousobranchiata, il en est exacte-

ment de méme.
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Si le fragment cesophagien ne subit pas de grands changements his-
tologiques, signalons cependant que déja a ce moment, 24 heures apres

la section, il émet une petite évagination s’avangant vers 1’un des deux

Fig. 44. — Coupe transversale postérieure a la coupe 43

et passant par les deux lobes pharyngoépicardiques postérieurs (24 heures).

lobes pharyngoépicardiques pour constituer, partiellement du moins,
I’esophage de néoformation du nouveau thorax (fig. 39). Au stade que
nous venons d’étudier, la régénération n’est pas visible extérieurement
a l’examen in ftoto.
"
¥ ¥

Les fig. 43 a 47 correspondent & des coupes transversales faites dans
des fragments en régénération depuis trois jours.

Antérieurement, les deux lobes pharyngoépicardiques sont réunis en
une cavité, la future cavité pharyngienne (fig. 45).

Cette cavité se prolonge maintenant nettement au-dela des segments
rectal et cesophagien, et vue dans son ensemble, elle a 1’aspect que
représente la figure 34 d’aprés une préparation in foto.

On constate sur cette coupe (fig. 45) que le pharynx communique
déja avec le fragment cesophagien par un cesophage de néoformation
dont nous avons vu le début au stade précédent sous forme d’une éva-

gination du fragment cesophagien. Mais a sa constitution collabore sans
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doute le tissu épicardique, la communication étant produite probable-
ment par la rencontre d’un diverticule cesophagien et d’un diverticule

pharyngoépicardique.

Fig. 45. — Coupe transversale de la région antérieure d'un fragment cesophagien
aprés 3 jours de régénération, montra,'l la fusion des deux lobes épicardiques

en une cavité pharyngienne (Ph. E.) dans laquelle s’ouvre l'esophage (Oe.) de néoformUion.

IKE PU

Fig. 46. — Coupe transversale postérieure a fig. 45,

montrant les deux lobes pharyngoépicardiques (Ph E.) indépendants.

Immédiatement derriére la coupe précédente (fig. 45), on retrouve
les deux lobes pharyngoépicardiques indépendants (fig. 46). Post rieu-

rement, les lobes pharyngoépicardiques de sont aussi développés, mais
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moins qu’a la région antérieure (fig. 47). Ils sont a peu prés au
point ou en étaient les lobes pharyngoépicardiques au stade précédent.
Ils sont encore indépendants; cependant ils présentent déja la commu-
nication avec le fragment cesophagien. C’est donc a ce stade que cette
communication s’établit avec un des lobes. Dans le cas qui nous occupe,
elle est méme double. Chacun des lobes pharyngoépicardiques com-
munique avec le fragment cesophagien. C’est une disposition excep-

tionnelle que je n’ai observée qu’une fois.

Fig. 47. — Coupe transversale passant par la région postérieure
du méme fragment cesophagien (45, 46) et montrant les deux lobes pharyngoépicardiques

postérieur«, non encore fusionnés et communiquant chacun avec l'esophage.

I! ne subsistera toutefois qu’une seule communication, dés que les
deux lobes auront conflué en une cavité pharyngienne. 1l en résulte que
les deux thorax qui vont se constituer antérieurement et postérieurement
seront tous les deux en communication avec le fragment cesophagien.
Des deux branches du tube digestif, c’est le segment wsophagien qui
réagit a la régénération de [ épicarde. Les corrélations sont donc chi-
miquement et physiquement sélectives. Vers la région centrale du frag-
ment en régénération, 1’épicarde reprend progressivement laspect
normal que nous avons signalé précédemment.

Les fig. 48 a 50 correspondent a un fragment cesophagien, sept jours

aprés la section.
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La régénération est considérablement plus avancée.

Région antérieure. Le pharynx, formé au stade précédent, par con-
fluence des deux lobes pharyngoépicardiques, se régularise ; 1’endo-
style s’¢bauche en un épaississement de la paroi ventrale du pharynx.

Latéralement le pharynx émet deux lobes, les deux lobes péri-
branchiaux, se prolongeant dorsalement, enveloppant complétement le

pharynx, mais ne confluant pas encore en un cloaque médian. L ’extré-

Fig. 48. — Coupe transversale passant par la cavilé pharyngienne antérieure
d un fragment esophagien de 7 jours.

Ph. = pharynx ; P. Ph. = cavités péribranchiales ; Tn. tube neural.

mité distale du lobe pénbranchial droit, s’étrangle, s’isole, constituant
un tube dorsal situé dans le plan médian et qui ne peut étre que le
tube neural.

Le pharynx se prolonge postérieurement par deux tubes épicardiques
que nous connaissons depuis le premier stade étudié (fig. 46) et qui
forment maintenant les deux tubes épicardiques antérieurs sous-pharyn-
giens et sous-endostylaires caractéristiques de 1’ascidiozoide adulte.

Région postérieure. La régénération de 1’épicarde postérieur corres-
pond a ce que nous avons décrit au sujet de la régénération épicardique
antérieure au stade précédent (fig. 49).

Les deux lobes sont particllement confondus en une cavité pharyn-
gienne. Plus distalement ces deux lobes sont encore distincts comme
d ailleurs en avant de la cavité pharyngienne antérieure (fig. 50).

Le fragment cesophagien communique ici aussi avec la cavité pha-
ryngienne postérieure, et cette communication se poursuit plus distale-

ment, avec le lobe droit pharyngoépicardique.
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Le pharynx postérieur est encore dépourvu de lobes péribranchiaux
comme le pharynx I’était au stade précédent. Mais parmi nos prépara-
tions nous signalons le cas du pharynx postérieur d un régénérat au stade

Fig. 49. — Coupe transversale passant par la ¢avit¢ pharyngienne (Ph. E.)

postérieure du méme fragment esophagiei (48).

Fig. 50. — Coupe transversale postérieure a fig. 49,

montrant les deux lobes pharyngoépicardiques postérieurs non encore fusionnés.

Fig. 51 et 52. — Coupes transversales de la région postérieure
d’un fragment esophagien de 7 jours,
montrant le début de la formation des cavités péripharyngiennes

aux dépens des lobes pharyngoépicardiques.

envisagé ici (fig. 51 et 52) et ou le pharynx postérieur présente cepen-
dant deux petits diverticules latérodorsaux, les premicres ébauches des

cavités péribranchiales.
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Celles-ci apparaissent donc au moment ou les lobes pharyngoépicar-
diques vont confluer ; plus distalement, en effet, les deux lobes pharyn-
giens sont encore isolés et déja pourvus cependant des ébauches péri-
branchiales (fig. 51 ). Ces ébauches péribranchiales naissent sur la face
dorsale des lobes pharyngoépicardiques et ce n’est que secondairement,
apres la confluence des lobes pharyngiens en une cavité unique, 1’¢lar-
gissement progressif de celle-ci par extension de la paroi dorsale, que
I’embouchure des cavités péribranchiales est refoulée latéralement et

ventralement.
O

Aprés 8 ou 9 jours de régénération, dans le pharynx antérieur,
I’ébauche endostylaire s’incurve et prend la forme de I’endostyle typi-
que (fig. 53, 54, 55).

53 54

Fig. 53, 54 et 55. — Coupes transversales successives dans le thorax antérieur

d’un fragment esophagien de 8 a 9 jours.

Les cavités péribranchiales sont encore en connexion avec le pharynx
mais ne communiquent pas avec lui. Par contre, les cavités péribran-
chiales confluent dorsalement, par dessus le tube neural définitivement
isolé. Un cloaque est donc constitué mais il n’y a pas encore de siphon
anal, pas plus d’ailleurs que de siphon buccal. Le tube neural se pro-
longe antérieurement et vient en contact avec le pharynx au point ou se
formera ’organe vibradle.

Les stigmates ne sont pas encore formés.
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Dans le thorax postérieur, les cavités péribranchiales sont apparues
mais elles ne sont pas encore réunies dorsalement. Le systéme nerveux

est encore en connexion avec un des lobes péribrancbiaux. Les rapports

56

57

Fig. 56 et 57. — Coupes transversales successives dans le thorax postérieur

du méme fragment cesophagien (53-55, 7 jours).

du pharynx et de I’esophage sont définitivement établis dans les deux

thorax, et ont pris la disposition typique de l’ascidiozoide adulte (fig. 56
et 57).
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A partir de ce moment les différences de développement entre le
thorax antérieur et le thorax postérieur s’effacent progressivement.

Ainsi que le montrent les dessins in foto, la taille seule les différen-
cie, le thorax antérieur étant 1égérement plus grand que le thorax pos-
térieur.

Les fig. 58 et 59 correspondent a des coupes transversales faites
dans la méme région respectivement dans les thorax antérieur et posté-
rieur du méme fragment cesophagien en régénération, 10 jours apres la

section. Les organes essentiels des thorax sont constitués.

Fig. 58 et 59. — Coupes transversales dans le thorax antérieur (58) et le thorax postérieur (59)

d’un fragment cesophagien en régénération depuis 10 jours.

Les stigmates se sont formés entre les cavités péribranchiales et le
pharynx ; les deux cavités péribranchiales confluent en un cloaque dor-
sal, ’endostyle a pris la structure normale, le systéme nerveux s ouvre
dans la région antérieure du pharynx par lorgane vibratile.

Les deux thorax sont donc presque complétement constitués, mais a
ce stade les siphons sont encore fermés.

Mes observations ne s’étendent pas au-dela de ce stade. 1l ne m est
donc pas possible de dire ce qu il serait advenu de ces régénérais

bithoraciques.
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Le rectum est resté libre, clos et inchangé. Les deux thorax com-
muniquent d’une part par ’épicarde, d’autre part par le fragment ceso-
phagien, s’ouvrant a ses deux extrémités dans chacun des deux pharynx
par un cesophage de néoformation. Si I'on en juge d’aprés les figures
in lolo et spécialement fig. 38, les deux thorax semblent se redresser,
rapprocher leurs faces endostylaires ventrales pour se placer dans un axe
perpendiculaire a celui du régénérat initial et former ainsi deux ascidio-

zoides jumeaux fonctionnels.

CONCLUSIONS DU CHAPITRE III

1. — RESUME DE L’0RCANOGENESE DU THORAX

PAR REGENERATION EPICARDIQUE

Sans tenir compte en ce moment de la bipolarité du fragment ceso-
phagien, nous constatons que la régénération du thorax est réalisée
presque uniquement par I’épicarde et tout particuliérement par la paroi
ventrale de ce dernier.

La régénération commence immédiatement apres la cicatrisation, et
dans lespace de 24 heures aprés la section, les ébauches organogéné-
tiques épicardiques sont déja visibles :

1. L’épicarde au bout distal de cicatrisation, forme deux lobes pha-
ryngoépicardiques gauche et droit qui s’allongent distalement au-dela
des extrémités cesophagienne et rectale. Un de ces lobes, les deux par-
fois, se mettent en communication avec le fragment cesophagien initial,
par un cesophage de néoformation (fig. 39, 47).

2. Les deux lobes s’accroissent et confluent antérieurement en une
cavité pharyngienne qui se trouve donc étre en communication avec le
fragment cesophagien par l’esophage de néoformation dont nous par-
lions au stade 1 (fig. 45).

3. Au moment ou se réalise la confluence des deux lobes pharyngo-
épicardiques en une cavité pharyngienne, ces deux lobes initiaux
émettent chacun un diverticule latérodorsal. Ces deux diverticules,
gauche et droit, seront les cavités péribranchiales du pharynx nouvel-
lement constitué. Ils s’accroissent dorsalement. L ’extrémité distale de
I’un d’eux (le droit), s’étrangle pour former le tube neural médiodorsal
(fig. 48, 51,56). '

4. Les deux diverticules péribranchiaux confluent dorsalement au-des-
sus du tube neural. Celui-ci se rapproche de l’extrémité distale du pha-
rynx avec laquelle il entre en contact 1a ou se formera 1’organe vibratile.

Le pharynx posséde 1’ébauche d’un endostyle (53).



82 SOCIETE ROYALE Z OOLOGIQUE DE BELGIQUE

5, Le thorax est complétement constitué. Les siphons ne sont
pas encore ouverts a I’extérieur, mais les stigmates se sont formés
(fig. 58, 59).

2. — COMPARAISON AVEC LE BOURGEONNEMENT EPICAKDIQUE

L’organogénése de la régénération du thorax aux dépens de 1’épi-
carde d’un fragment cesophagien de Clavelina lepadiformis se réalise
selon des processus identiques a ceux que nous connaissons dans le
bourgeonnement des Aplousobranchiata et spécialement chez YApli-
dium zostericola.

Dans 1'un et l’autre cas le pharynx est formé par deux lobes épicar-
diques, les cavités péribranchiales par deux diverticules issus chacun de
chaque lobe pharyngoépicardique.

La formation du tube neural aux dépens d’un des lobes péribran-
chiaux rappelle ce que Hjort (30, 31) a décrit chez les bourgeons
de Polyclinidae.

L épicarde de Clav.’line possede donc virtuellement le pouvoir régéné-
rateur qui se manifeste et qui caractérise les Aplousobranchiata dérivés
phylogénétiquement des Clavelinidae. La méme conclusion peut étre
faite au sujet des Diazonidae, avec d’autant plus de raison que lors-
qu’une Claveline (Clavelina phlegrea) se trouve dans les conditions
éthologiques des Diazonidae, elle se comporte comme ces derniéres et
régénére comme elles (Congrés national des Sciences, Bruxelles, 1930,

P. Brien : Les potentialités régénératrices chez les Clavelinidae).

3. — COMPARAISON AVEC LE DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

On a souvent opposé les processus organogénétiques de la régénéra-
tion et du bourgeonnement des Tuniciers, a leur développement
embryogénétique, notamment en ce qui concerne le systéme nerveux et
les cavités péribranchiales.

D ’apres les travaux de Kowalevsky (35, 36) et des biologistes qui
les ont confirmés, particulierement ceux de Caullery (12), les cavités
péribranchiales seraient d’origine ectodermique, alors que dans la régé-
nération naturelle et expérimentale elles sont toujours d’origine endo-
blastique.

Mais ainsi que N. PouRBAIX (40), semble I’avoir bien démontré,
dans les embryons de Polyclinidae, les cavités péribranchiales seraient
également d’origine endoblastique. D ’aprés les constatations de cet
auteur, les ébauches péribranchiales décrites par Kowalevsky et Caul-

lery correspondraient a un stade avancé du développement de ces
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Cavités. A T’origine, celles-ci apparaissent comme des diverticules pha-
ryngiens formés par un processus qui rappellerait celui de I’entéroccelie.

Or, les stades que N. poursaix (40) décrit dans la formation des
cavités péribranchiales de |'embrpon de Polyclinidae sont fort semblables
a ceux que nous venons de suivre dans la régénération des Clavelines,
et a ceux que l'on peut suivre dans le bourgeonnement d’Aplousobran-
chiata, a savoir :

1. Diverticules endoblastiques gauche et droit aux dépens des
ébauches pharyngoépicardiques.

2. Accroissement de ces diverticules en deux cavités péribranchiales
qui s’isolent compleétement.

3. Confluence des deux cavités péribranchiales, dorsalement en un
cloaque.

4. Formation des stigmates.

5. Communication des cavités péribranchiales avec 1’extérieur par le

cloaque commun.

4. — BIPOLARITE DES SEGMENTS ESOPHAGIENS

1. La régénération d’un fragment oesophagien de Clavelina lepadi-
formis dispose d’éléments fort semblables a ceux par lesquels se réalise
I’organogénése d’un bourgeon d'Aplidium zostericola ou de Diazona :
segments épicardique, cesophagien, rectal, utérin et testiculaire, enve-
loppés de mésenchyme haemoccelien et entourés d’ectoderme.

Dans les bourgeons d'Aplidium zostericola (7), la portion de la
branche descendante digestive est représentée surtout par des frag-
ments d’estomac et non d’cesophage. La différence n’est pas cepen-
dant essentielle, d’autant plus que pendant le bourgeonnement d 4 pli-
dium zostericola, le tissu stomacal subit une dédifférenciation partielle
telle, qu’a un certain moment de [I'organogénése les caractéristiques du
tissu stomacal sont estompées.

Expérimentalement, 1’épicarde des fragments cesophagiens de Clave-
lina lepadiformis, se trouve dans les mémes conditions que les strobiles
d Aplidium zostericola et manifeste le méme pouvoir organogénétique.

Mais comment expliquer que dans les strobiles d'Aplidium la régé-
nération épicardique soit unipolaire, alors qu’elle est bipolaire dans les

fragments cesophagiens de Claveline ?
\

¥ ¥
Au moment du bourgeonnement, 1'dplidium zostericola (7), s’am-
pute de la région postesophagienne, c’est-a-dire de ’abdomen stoma-

cal trés long et du postabdomen cardiopéricardique extrémement court.
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Cette amputation se réalise d’ailleurs progressivement. C’est d’abord
I’épicarde qui se scinde dans la région cesophagienne terminale, pour
constituer hativement 1’6bauche cardiopéricardique nécessaire a l’orga-
nisme lorsque celui-ci se sera raccourci définitivement de toute sa
portion postecesophagienne.

Consécutivement a cette premiére scission posteesophagienne, 1’é¢pi-
carde abdominal et postabdominal montre sur toute sa longueur les
premiéres manifestations blastogénétiques. La paroi ventrale s’épaissit,
prolifére, se plisse et présente deux replis médians, pharyngoépicar-
diques et deux replis externes péribranchiaux. Ces plissements épicar-
diques se produisent alors que I’ascidiozoide est encore en pleine
vitalité ; la branchie thoracique est bien étalée, et le coeur postabdomi-
nal en fonctionnement, autrement dit la polarit¢é morphologique et
physiologique est parfaitement conservée dans l’ascidiozoide.

Il en résulte que 1’épicarde subit lui aussi cette polarité initiale et
présente dans sa premic¢re manifestation blastogénétique un gradient
trés net par un développement des replis pharyngiens et péripharyngiens
plus accentués a la région antérieure. Si I’amputation posteesophagienne
se réalisait seule, il se constituerait un nouveau thorax absolument
normal aux dépens des lobes pharyngiens et péripharyngiens antérieurs.
Mais au moment ou I’amputation posteesophagienne s’achéve, toute la
région abdominale entre elle-méme en voie de strobilisation. Celle-ci
se fait progressivement, plus accentuée antérieurement que postérieure-
ment.

Cette strobilisation progressive, antéropostérieuie, suffit & créer dans
chaque strobile un gradient tel que les strobiles ont une polarité méta-
bolique correspondant a celle de la souche.

Le strobile (A), le plus antérieur, s’isolant du reste de l’abdomen,
présente des lobes épicardiques plus développés a l'extrémité anté-
rieure. Il est donc polarisé. En méme temps I’épicarde qui suit la
premiére zone de scissiparité, subissant la polarité de 1’ensemble de
I’¢épicarde postérieur, développe plus fortement les lobes épicardiques
antérieurs, c’est-a-dire que quand le deuxiéme strobile (B) s’isolera
a son tour du reste du postabdomen, il présentera une différence dans
le développement blastogénétique de ses deux extrémités et sera
par conséquent polarisé lui aussi. Il en sera de méme pour chaque
strobile. L’existence d’une polarité initiale dans tout 1’épicarde blasto-
génétique, le fait que la strobilisation est progressive, antéropostérieure,
créent donc dans chaque strobile une polarité identique a celle de la

souche, c’est-a-dire un gradient métabolique antéro-postérieur.
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Il en est de méme pour les autres Polyclinidae.

Ainsi qre le montrent les dessins de Kowacrevsky (37) relatifs au
bourgeonnement d'Amaroucium, et ainsi d’ailleurs qu’on peut ’observer
également chez Circinalium concrescens, chez les Polyclinidae —
exception faite pour 1’Aplidium dont nous venons de parler — c’est le
postabdomen qui se sirobilise. Cette strobilisation est sans doute corré-
lative a un engorgement sanguin du postabdomen et a un arrét dans
la circulation. Quoi qu’il en soit, elle est, ici aussi, progressive, mais
dans un sens opposé, il est vrai, a celui de YAplidium zostericola,
c’est-a-dire de D’arriére vers I’avant. Pour la polarité des strobiles, 1’effet
est le méme : chaque strobile posséde une polarité identique a celle de
la souche.

2. Dans la régénération expérimentale des fragments cesophagiens,
par contre, la scissiparité n’est pas progressive. Les deux extrémités du
fragment cesophagien sont sectionnés presque synchroniquement.

Si l’amputation de 1’esophage se fait a jextrémité du thorax, la
méme portion épicardique donne un nouveau thorax a l’extrémité anté-
rieure du segment cesophagien et un appareil cardiopéricardique dans
le segment thoracique. Si I’amputation du thorax se fait immédiatement
au dessus de 1’estomac, c’est-a-dire dans la région postérieure de
I’esophage, la méme région épicardique donne un thorax nouveau
dans le fragment stomacal et un appareil cardiopéricardique dans le
segment thoracique.

1l en serait de méme si la section se faisait au milieu de lcesophage,
la méme région épicardique régénérerait en avant un appareil cardiopé-
ricardique en rapport avec le segment thoracique et en arriére un nou-
veau thorax en rapport avec 1’abdomen.

L'épicarde a donc, sur loui son parcours, une potentialité totale. Mais
sa potentialité réelle esi conditionnée, en chaque point, uniqguement par la
nature des organes qui sont présents dans le régénérdt ; autrement dit, la
potentialité organogénétique de l'épicarde est guidée, orientée, par les
facteurs de corrélation dépendant eux-mémes de la polarité, de la
structure, de la différenciation et de la physiologie des organes présents
dans le segment en régénération.

Or, dans un fragment cesophagien sectionné et défini comme nous
I’avons fait dans nos expériences, le segment de lcoesophage a la méme
structure sur tout son parcours ; il en est de méme du segment rectal
et des organes génitaux. Non polarisés morphologiquement, ces seg-
ments ne peuvent 1’étre physiologiquement, ou du moins tres faib'ement
et seulement dans 1ascidiozoide adulte, par suite de la présence du

thorax et de I’abdomen fonctionnels.
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Dé» lor», le* sections expérimentales synchrone» ne peuvent permettre
*u fragment esophagien de prendre un gradient physiologique dans un
sens ou dans un autre, du moins un gradient assez net pour établir aux
deux extrémités du fragment considéré des potentialités métaboliques
suffisamment différentes pour inhiber ou orienter les processus de régé-
nération de 1'épicarde.

L'incision étant une excitation du métabolisme, aux Jeux extrémitéy
du fragment en régénération, aprés cicatr salion précoce, l’épicarde entre
en prolifération et en organogénése régénératrice, dans le méme sens,
puisqu'il s'y lrouCe dans les mémes conditions de corrélation physiolo-
gique, c’est-a-dire en présence de segments csophagiens et rectals,
eux-mémes sans différenciations spéciales a leurs extrémités. Le méme
gradient s'établit donc progressivement aux deux extrémités du fiagment
considéré. Celui-ci devient bipolaire ; la régénération est une hétéro-
morphose ; un thorax s'édifie aux deux poles.

La polarité est donc un phénoméne actuel, physiologique, non fixé
S une facon rigide ; elle est une résultante des corrélations morpholo-
giques et fonctionnelles, entre les ébauches en présence, et modifiables
sans cesse selon les modifications que ces corrélations présentent. Elle
correspond aux gradients physiologiques que ces corrélations extério-
risent elles-mémes.

Nous savons cependant que la régénération a D’extrémité antérieure
est plus active. Quel que soit le stade que 1’on considére, le thorax
postérieur est dans 1'état ou était le thorax antérieur au stade précédent.

Il laut peut-étre attribuer celte différence d'intensité dans la régéné-
ration des deux thorax a la persistance dans le fragment cesophagien
de la polarité initiale de 1'ascidiozotde, trop faible pour imprimer dans
le fragment cesophagien un gradient tel que la régénération soit unipo-
laire, mais suffisante cependant pour que la vitesse de régénération soit
plus grande au pdle antérieur qu'au péle postérieur.

C est la une observation que l'on a pu faire souvent (M ORGAN,
CHILD, etc.) dans les cas d’hétéromorphose.

La persistance de la polarité initiale s'explique assez bien si 1'on
songe que malgré 1'absence de polarité structurale dans les fragments
cesophagiens, il y a cependant une polarité physiologique dans Tasci-
diozolde a fuite, selon laquelle, par exemple, le mouvement périslal-
tique du rectum se réalise d’arriére en avant, tandis que dan» I’esophage
le battement des cils est également coordonné de facon a faire glisser
les aliments du thorax vers l'estomac. Aprés l'incision du fragment

esophigien, ces battements de cils y persistent peut-étre un moment,
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ce qui signifie qu une polarité subsiste, faible sans doute, mais suffisante
pour expliquer la distinction que nous venons de faire dans la
régénération orale et la régénération aborale.

Nous venons de conclure que 1’extrémité orale n’exerce aucune
induction spécifiquement organogénélique, sur 1’extrémité aborale, qui
conserve ausu toute sa potentialité. Mais a ses deux extrémités,
1épicarde n’en dispose que pour régénérer un thorax. C’est qu’il se
trouve dans les mémes corrélations organogénétiques conditionnées par
la présence des mémes organes, cesophage et rectum. 1l semble toutefois
que ce soit entre 1’cesophage et 1’épicarde que les corrélations s’éta-
blissent au plus haut point. En effet, dans la formation des lobes pha-
ryngoépicardiques, un cesophage de nécformation fait communiquer aux
deux extrémités le fragment cesophagien initial représentant la branche
descendante de la future anse digestive, aux ébauches pharyngiennes.
Mais cette branche est a droite dans le thorax antérieur, elle est mor-
phologiquement & gauche dans le thorax postérieur, ce qui indique que
pour les corrélations organogénétiques qui conditionnent dans 1’épicarde
la régénération d’un thorax, c’est ’cesophage qui est le plus important.

Entre les ébauches initiales, entre les tissus en régénération, il existe

des affinités, des corrélations sélectives physicochimiques trés nettes.

CHAPITRE 1V

Les cellules vacuoiaires de 1’haemocaele.

D ’aprés les observations qui précedent, la régénération naturelle ou
expérimentale des stolons est mésoblastique lymphocytaire, c’est-a-dire
réalisée par des cellules primordiales. Dans les fragments thoraciques
coupés sous I’entonnoir cesophagien, dans les fragments cesophagiens
et stomacaux, c’est 1’épicarde qui est 1I’élément régénérateur essentiel,
spécialement actif a sa face ventrale.

Cependant SPEK (52) a attiré ’attention sur des cellules vacuoiaires
du mésenchyme, cellules qui auraient une importance tres grande
dans la morphogénése grace a la substance qu elles contiennent dans
leurs vacuoles.

Cette substance a la propriété de se colorer au rouge neutre, ce qui
permet a ces cellules vacuoiaires d étre mises en évidence d une fagon
particulié¢rement frappante.

Elles sont excessivement abondantes dans la région thoracique ou
elles ont envahi les lacunes et les sinus sanguins ; mais elle sont souven

fixées a I épithélium des tissus ou elles pénétrent par diapédése. Elles
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se concentrent aussi aux alentours des siphons buccal et anal. Elles
passent dans la tunique ou elles sont le plus facile a observer.

Beaucoup moins abondantes dans I’abdomen ou elles se fixent plus
particulicrement le long de I’anse digestive, elles deviennent par contre
trés nombreuses dans les stolons et plus spécialement aux extrémités
distales de ceux-ci.

Ainsi les cellules vacuoiaires sont répandues dans tout le mésen-
chyme haemoccehen. Libres, capables de mouvements amiboides, elles
se déplacent. Mais leur répartition méme semble indiquer que leur
déplacement obéit a un chimiotactisme qu’il n’est pas possible de pré-
ciser actuellement. SPEK d’ailleurs 1’a reconnu lui aussi.

Selon cet auteur ces cellules joueraient un rdle primordial dans la
physiologie des Clavelines et plus particuliérement dans leurs propriétés
morphogénétiques. Dans ses conclusions, il dit : HIn dieser Hinsicht
verdienen sie es, als omnipotent bezeichnet zu werden " (p. 170).

D ’aprés SPEK, ces cellules vacuoiaires trées abondantes dans les
stolons, représenteraient les éléments blastogénétiques essentiels des
bourgeons et des chambres bourgeonnantes. " Die Zellen mit dem
grossen roten Tropfen treten zu Klumpen zusammen, und ihre Pro-
toplasten verschmelzen miteinander" (p. 137). " Nach kurzer Zeit
(p. 142).

Consécutivement a la formation de ce massif, les vacuoles régres-

"

verschwinden die Tropfen aus der Organanlage

sent. L’auteur décrit un stade intermédiaire a la dédifférenciation
totale : " Ich hatte das Gliick, unter geschnittenen Winterknospen
auch eine recht gut mit Flemming fixierte vorzufinden, welche zwei-
fellos das allererste Stadium der Aggregation der Zellpakete zeigt...
Erste Phase des Tropfenabbaues in den Zellmassen " (p. 142, 143).

L ’ébauche organogénétique serait donc constituée de cellules dédif-

"

férenciées ; mais une partie des " Tropfenzellen " subsistent avec leurs

vacuoles.

Une fois dédifférenciées les " Tropfenzellen " (ce que nous avons
appelé cellules vacuoiaires) groupées en un massif blastogénétique, ne
pourraient étre distinguées des cellules primordiales, ce que nous avons
appelé cellules lymphocytaires mésenchymateuses ou lymphoblastes.
C’est ici, je crois, que se trouve D’explication de D’interprétation con-
tradictoire que SPI-K et moi tirons d’observations du méme matériel.
Dans mes observations, ainsi que je l’ai décrit précédemment, j’ai
suivi jour par jour avec la méme méthode et au méme grossissement les
phénomeénes de régénération stoloniale. Il est évident que les cellules
vacuoiaires sont nombreuses, mais bien moins cependant que les
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cellules primordiales mésenchymateuses. De plus, on peut observer a la
fois sur le matériel vivant et sur le matériel fixé, la concentration de ces
cellules primordiales, mésenchymateuses par contraction progressive du
septum (voir régénération du stolon, chap. I).

11 apparait alors que les cellules vacuoiaires n’ont pas un rdle direct
dans la formation de 1’ébauche régénératrice. Elles sont d’ailleurs plus
concentrées au pole opposé a celui de la régénération.

Si au dernier stade de la formation du massif, on trouve dans le
cytoplasme opalescent des lymphoblastes, des granulations ou de petites
inclusions réfringentes, on ne peut interpréter ces derniéres, ainsi que le
fait SPEK, comme étant la phase ultime de la dédifférenciation des
cellules vacuoiaires, mais, au contraire, comme un enrichissement du
cytoplasme des cellules primitivement indifférenciées, d ’inclusions secon-
daires et temporaires.

Au cours de la formation du massif, on ne peut constater une dimi-
nution des cellules vacuoiaires, comme le voudrait I’interprétation de
SPEK. Non seulement il subsiste des cellules vacuoiaires, mais elles
subsistent aussi nombreuses a la formation du massif qu’au moment de
la section du stolon.

Enfin, le noyau des cellules vacuoiaires n’a pas du tout le méme
caractére que celui des lymphocytes. Autant que j’ai pu le voir sur le
vivant, et d’aprés les matériaux fixés, le noyau des cellules vacuoiaires
est petit et granuleux, alors que le noyau lymphocytaire sur le vivant
comme sur le matériel fixé est clair avec nucléole central basophile.

Les caractéres des noyaux sont un des moyens les plus sirs de dis-
tinguer pendant toute la régénération, les deux genres de cellules, qu’il
est d’ailleurs impossible de confondre et qui ont des destinées absolu-
ment différentes ainsi qu’il ressort des observations que nous avons

faites (chap. 1).

S PEK, considérant ces cellules vacuoiaires comme cellules régénéra-
trices, morpbogénétiques, omnipotentes, grace a la substance qu’elles
posseédent, a généralisé son interprétation a la régénération par restitu-
tion aux dépens des organes préexistants et a 1'ovogénése méme. 1l les
homologue aux cellules folliculeuses et aux cellules du test ; et conclut:
"...dass sowohl die frither als Follikel-, als auch die als Testazellen
bezeichneten Zellelemente, welche in grossen Mengen an und in die

E'.zelLn entre en, uniern Tropfenzellen entsprechen " (p. 156).
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Ainsi les gonocytes pendant leur grand accroissement bénéficieraient
de la substance de ces " Tropfer.zellen n pour acquérir leurs propriétés
organogénétiques embryonnaires.

L’interprétation est ingénieuse et séduisante. Mais nous ignorons la
composition exacte des vacuoles de ces cellules. D’autre part, les
cellules folliculeuses et du test n’ont pas le méme aspect que les
cellules vacuoiaires du stolon ou de la branchie. De plus, la coloration
au rouge neutre n’est pas suffisante pour établir 1’'identité chimique de
substances également colorées mais incluses dans des cellules différentes.
Enfin, ces cellules folliculeuses sont sans doute des cellules nourriciéres
de 1’oocyte comme dans tout le régne animal, sans qu’il soit démontré
que l’inclusion que ces cellules renferment, ait une autre fonction que
d’étre simplement trophique. C’est la méme objection que lon peut
faire au rdle qu’attribue SPEK aux cellules vacuoiaires dans la régéné-
ration par restitution.

Celles-ci, en effet, se concentrent autour de la blessure, dans la
tunique aussi bien que dans 1’haemoccele avoisinant le point de 1’inci-
sion. L’ectoderme en régénération lui méme se remplit de vésicules
colorables au rouge neutre. Bref, la morphogénése de li régénération
serait fonction de la présence de cette n iropfensubstanz " apportée
par les cellules vacuoiaires.

Mais, ainsi que nous l’avons montré, 1’épicarde est le tissu organogé-
nétique essentiel. Or, DI’épicarde est un épithélium plat, indifférencié,
" Hier ist ein Fall gegeben, wo nun einmal das Enlodermein aus.eror-
dentlich substanzarmes Plattenepithel darstellt, und es ist somit zu
erwarten, dass hier auch in dieses erst viele 1 ropfenzellen einwandern
miissen, ehe es zu weiteren formativen Leistungen fahig wird" (p. 161).

Cependant sur le matériel vivant pas plus que sur le matériel fixé,
nou;, n’avons pu observer une migralion spécialement grande des
cellules vacuoiaires.

D ’autre part, leur signification morphogénétique ne s’expliquerait pas
trés clairement si 1’on songe que dans I’épicarde méme, c’est la face
ventrale qui acquiert surtout ce pouvoir organogénétique. Les cellules
de 1’épicarde accroissent leur cytoplasme, proliférent intensément, mais
restent longtemps indifférenciées avec le cytoplasme basophile.

Est-ce a dire que les cellules vacuoiaires n’ont aucune influence ?
Elles doivent, au contraire, avoir une répercussion dans la régénération
et c’est le mérite de SPEK d’avoir attiré D’attention sur ces cellules
curieuses. Mais définir leur part dans la propriété organogénétique des

cellules primitivement indifférenciées est impossible. Ce n est pas dans
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une substance organogénétique apportée par certaines cellules qu’il faut
rechercher les facteurs organogénétiques du phénoméne complexe de la
régénération. S il en était ainsi, les deux parois de 1’épicarde auraient
le méme rdle, ce qui n est pas. La potentialité organogénétique est le
résultat d un état physiologique des cellules au point ou elles viennent
d étre incisées, dépendant de la qualité du plasma qui les baigne et
des corrélations. Les cellules vacuoiaires peuvent évidemment modifier
les qualités physico-chimiques et nutriciales du plasma, mais rien ne
prouve qu elles aient une action morphogénétique spécifique a la fagon
d une hormone organogénétique ; ce serait reprendre la théorie des
hormones organogénétiques que Loeb avait imaginée pour expliquer les
phénomenes de polarité dans la régénération et que cet auteur a
abandonnée lui-méme dans ses derniéres recherches.

11 nen est pas moins justifié d’admettre que ces cellules ont une
action nutriciale qu’il conviendrait d’analyser plus profondément.

0
¥ ¥

Or, quelle est la nature de la substance incluse dans la vacuole ?
SEEK en a fait ’analyse microchimique.

n Alles in allem wird man mit der Schlussfolgerung nicht fehlgehen,
dass die Hauptmasse der Tropfen unserer Tropfenzellen jedenfalls
eine Eiweisssubstanz ist " (p. 131).

M ais si 1’on fait agir I’iodure de potassium iodé ou constate que ces
inclusions qui présentent, comme SPEK le montre d’une facon indubi-
table, les propriétés des substances protéiques, se colorent également en
brun acajou, c’est-a-dire offrent une propriété du glycogene.

Cette coloration est facilitée si I’on a eu soin de faire sortir les
cellules vacuoiaires du stolon pour qu elles s’étalent entre la lame
et la lamelle de la préparation.

Apres lavage a 1’eau de mer de I’excés de I K 1, le cytoplasme des
cellules vacuoiaires est coloré en jaune paille, tandis que la vacuole
ou les vacuoles ressortent en brun-acajou. C’est ce que montre la fig. 60,
faite aprés la coloration.

Il arrive d’ailleurs que la vacuole ne se colore pas uniformément, mais
présente une portion centrale de couleur brun-acajou, efitourée d une
zone marginale brun clair (fig. 61).

Ainsi, tout en considérant combien ces méthodes microchimiques
sont approximatives, on pourrait admettre que la substance de la vacuole
est formée de glycoproléine. Aprés l’action d’alcool a 35°, les cellules

vacuoiaires sont conservées, légérement contractées, la vacuole étant
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vide. Dans cet état, le lugoi colore le cytoplasme en jaune paille, le
rouge neutre le teint en rose, mais la vacuole reste inchangée étant
vide (fig. 62).

Fig. 60. — Cellules vacuoiaires dont la vacuole seule se colore au rouge neutre ou par le lugoi.

Sorties de I’haemocecele, dans ’eau de mer, elles émettent de nombreux pseudopodes.

Les fixateurs ne respectent pas toujours ces cellules vacuoiaires ; on
peut suivre l’action du fixateur sous le microscope : le Carnoy, par
exemple, les fixateurs acétiques en général provoquent la déchirure des
cellules, qui s’affaissent, se ratatinent et deviennent méconnaissables,
tandis que le contenu des vacuoles s’¢écoule au dehors en gouttelettes
qui peuvent confluer mais finissent par disparaitre. L’alcool a 33° est
beaucoup moins brutal, ainsi que nous 1’avons rappelé plus haut. Il en
est de méum des fixateurs au formol sans acide acétique ou du formol
a 10 %. Ce sont ces fixations sous le microscope qui nous ont permis
de retrouver dans les coupes faites dans le matériel fixé au Bouin sans
acide acétique, les cellules vacuoiaires.

La coloraticn au rouge neutre ne se maintient pas identique au cours
de la régénération. Six ou sept jours aprés l’incision, la vacuole prend
la teinte rouge incarnat et non plus rouge rubis du début. La coloration
devient d’ailleurs progressivement plus pale. D ’autre part, ainsi que nous
le signalons plus haut au sujet de la réaction du lugoi, en ce moment la

vacuole ne parait pas simple a l'examen microscopique, mais formée
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d une portion centrale plus foncée et d’une zone claire et rosée (fig.61).

On sait limportance du métabolisme glycogénétique dans les pre-
miers stades au développement ontogénétique. 1l en est de méme dans
la régénération. Les archaeocytes des gemmules d’éponge renferment
des inclusions qui semblent bien ¢&tre elles aussi glycoprotéiques

(C ASTRO, 11).

Fig. 61. — Cellules vacuoiaires sorties de rhaemocoecle stolonial.
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Il est donc possible que les cellules vacuolaires des Clavelines aient

des réserves alimentaires utilisées au cours de lorganogénese. Ceci

Fig. 62. — Cellules vacuolaires sorties de I'haemoccele,

et dont la vacuole est vide aprés fixation a 1’alcool a 35°.

confirmerait le point de vue de SPEK, a condition de voir dans 1laction
des cellules vacuolaires un phénoméne trophique et non une sécrétion

d’hormone morphogénétique spécifique indispensable a la régénération.
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Pour I’examen microscopique de la régénération stoloniale, les stolons
étaient détuniqués. Or, aussitdt que des stolons sont dépourvus de leur
tunique, on assiste sous le microscope a une migration intense des
cellules vacuolaires de l’haemoccele vers I’extérieur a travers I’ecto-
derme. Les fig. 63, 64, 65, nous montrent quelques phases de la dia-
pédese. Ces cellules obéissent a un tropisme extrémement net. Elles se
déplacent du centre de I’haemoccele vers la base de 1’ectoderme,
rampent sur celui-ci en émettant des pseudopodes lobulés, puis soudain
pénétrent dans 1’ectoderme. Grace a la présence de la vacuole élective-
ment colorée au rouge neutre, on peut suivre les cellules vacuolaires au
cours de cette diapédeése qui se réalise dans l’espace de 10 a 30 minutes.

L’ectoderme est généralement formé de cellules cylindriques dont on
ne distingue sur le vivant que les limites et les inclusions également
colorées au rouge neutre. Les cellules vacuolaires de 1’haemoccele
s’introduisent dans I’ectoderme en insinuant un pseudopode lobulé entre
deux cellules. La vacuole s’¢coule alors dans le pseudopode, et la
cellule se trouve logée en plein ectoderme, repoussant latéralement les
cellules ectodermiques sans qu’il se produise jamais une déchirure a
I’ectoderme.

Dans 1’ectoderme les cellules vacuolaires s’arrondissent, glissent
insensiblement vers la périphérie ou perce soudain un pseudopode
lobulé contenant un prolongement de la vacuole. Ce pseudopode gran-
dit, s’¢largit et bientot la cellule tout entiere est dégagée et se déplace
dans 1’eau de mer ou baigne le stolon.

Cette migration des cellules vacuolaires est massive. Au méme
endroit, deux, trois cellules tentent de pénétrer dans l’ectoderme ainsi
que le montre la fig. 64 jusqu’a ce qu’une d’entre elles I’emporte sur les
autres. Ainsi I’ectoderme, quelques moments aprés avoir été dégagé de
la tunique se trouve farci de cellules vacuolaires qui tentent toutes
de gagner le milieu extérieur obéissant & un tactisme ¢évident.

D¢éja a propos de la répartition des cellules vacuolaires dans 1’haemo-
cele de 1’ascidiozoide, nous avions signalé le tactisme de ces cellules
vers la branchie ou les stolons. Jusqu'a présent je n’ai pu en déterminer
les facteurs. Ce qui n’est pas moins curieux, c’est que cette migration
massive des cellules vacuolaires vers la périphérie est en corrélation
avec la formation de la nouvelle tunique.

On sait, en effet, qu’un fragment de tunique de Claveline, qu’il pro-
vienne du stolon ou de l’ascidiozoide méme, se recouvre trés vite d’une
nouvelle tunique. Nous en avons parlé déja a propos de la régénération

des stolons et des fragments cesophagiens (chap. 1et Ii).
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és

Fig. 63, 64 et 65. — Diapédeése des cellules vacuolaires de I’haemoccle

a travers l'ectoderme stolonial vers I’eau de mer ambiante (observation sur le vivant).
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Si on maintient un fragment de stolon en chambre humide et en
goutte suspendue, on peut suivre sous le microscope la formation de la
nouvelle tunique, mais ce qui frappe tout d’abord c’est la migration des
cellules vacuolaires.

Aprés moins de 24 heures, ces cellules vacuolaires forment un revé-
tement périphérique du fragment stolonial, revétement perlé de gout-
telettes réfringentes qui ne sont autre chose que les vacuoles des
cellules vacuolaires.

La fig. 66 représente a un fort grossissement une petite portion de
I’ectoderme d’un fragment stolonial, 24 heures aprés qu’il a été

détuniqué.

Fig. 66. — Emigration des cellules vacuolaires

a la périphérie d’un fragment stolonial détuniqué depuis 24 heures.

.L’ectoderme est bourré de cellules vacuolaires, beaucoup d’entre
elles se sont déja dégagées. Elles s’é¢talent alors sur le support, émettant
des pseudopodes trés fins, ramifiés, prenant des aspects étoilés des plus
curieux et dont les fig. 60, 61, 66 donnent quelques aspects caracté-
ristiques dus aux phénomenes d’adhérence a'vec le support. Elles se
déplacent et forment autour du stolon, sur la lame de la préparation, par
leurs pseudopodes confluants, un réseau irrégulier ou sont incluses les
vacuoles (fig. 66).

Par contre, autour de 1’ectoderme, une mince couche de tunique se
forme, pareille a une 1égére toile d’araignée, transparente, ¢égalisant les
petites aspérités de l’ectoderme, ou s’épaississant au contraire dans le
creux séparant les lobes du stolon. Dans cette fine toile sont enrobées
des cellules qui ont passé a travers l’ectoderme et dont on distingue
surtout la vacuole (fig. 67, 68). En certains points du stolon, au sommet
d’un lobe, la nouvelle tunique s’étale en éventail irrégulier, constituant

une adhérence avec le support et fixant le stolon (fig. 69).
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Dans cet éventail se reconnaissent les vacuoles des cellules migra-
trices.

La tunique apparait ainsi comme un mésenchyme périphérique dont le
collagéne est représenté par la tunicine et dans lequel sont enrobées des
cellules mésenchymateuses vacuolaires.

Les cellules mésenchymateuses vacuolaires et migratrices sont-elles
les agents sécréteurs de la tunique ou ne présentent-elles avec celle-ci
qu’un phénomene de corrélation, une affinité tropique secondaire dans
la formation de la tunique ?

La tunique ne peut étre secrétée que la ou il y a un ectoderme ; la

69

Fig. 67, 68 et 69. — Formation d’une nouvelle tunique autour d'un stolon détuniqué

depuis 24 heures, en rapport avec Immigration des cellules vacuolaires.
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tunique apparait immédiatement continue et relativement uniforme sur
toute la longueur de 1’ectoderme. Ceci semble indiquer que I’ectoderme
est indispensable a la sécrétion de la tunique. Mais est-il 1’agent initial
ou un intermédiaire a travers lequel diffuse la substance destinée a
former au contact de I’eau la tunique vraie ? La migration massive des
cellules vacuolaires dans un ectoderme de tunique correspondrait peut-
étre a cette diffusion de substance destinée a former la tunique.

La tunique est une forme de cellulose. Or, les vacuoles des cellules
migratrices semblent contenir des combinaisons glycogénétiques. Lorsque
I’ectoderme se recouvre de tunique, il est lui-méme farci de cellules
migratrices et son cytoplasme est rempli de petites inclusions se colo-
rant en rouge par le rouge neutre. Rappelons enfin que la tunique de
I’ascidiozoide adulte est extrémement riche en cellules vacuolaires et
qu’elle meurt et se désagrége sitot que ces cellules ne peuvent plus
I’atteindre.

11 faut en conclure que si I’ectoderme est indispensable a la formation
de la tunique, les cellules migratrices, pareilles a des glandes monocel-
lulaires. ont une action sécrétrice trophique nécessaire pour la consti-
tution et la vitalité de ce mésenchyme périphérique des tuniciers.

Conclusions générales.

A. — LES ELEMENTS ONTOGENETIQUES DANS LA REGENERATION
DES CLAVELINES

La régénération d’un fragment de Claveline peut donc étre plus ou
moins étendue.

Dans la régénération naturelle ou artificielle d’un fragment stolonial,
c’est tout un nouvel organisme qui se constitue complétement. La régé-
nération s’y réalise par autodifférenciation. 11 s’agit d’une néoformation,
d’une véritable ontogénése.

Dans la régénération artificielle (ou naturelle) d’un abdomen (C.
phlegrea), d’un thorax ou d’un fragment cesophagien, un ascidiozoide
normal se reconstitue avec la collaboration des organes existant dans le
régénérat. 11 s’agit d’'un développement partiel, d’une régénération par
" compleétement " selon I’expression de GuYENoOT et PoNsSE (27), ou
régénération par Il reconstitution " ou " régulation " comme on a cou-
tume de la dénommer avec D RIESCH.

C’est a ces deux modes de régénération que se rattachent toutes les
formes de reproduction asexuée.

Les bourgeons stoloniaux des Spongiaires, des Hydroides, des Bryo-
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zoaires, des Tuniciers, les bourgeons statoblastiques des Tuniciers, les
sorites et les gemmules des Spongiaires, les hibernaculas de Bryozoaires
se développent par autodifférenciation, subissant ainsi une ontogénése
compléte.

La reproduction asexuée par strobilisation, par scissiparité, chez les
Protozoaires, les Coelentérés, les Annélides et chez certaines formes de
Tuniciers (Diazona, Aplidium zostericola) représentent des aspects
plus ou moins accentués de la régénération par régulation.

Cependant il faut en distinguer le bourgeonnement par strobilisation
présenté par les Polyclinidae, les Polycitoridae, les Salpes et les
Pyrosomes. Ici, en effet, chaque strobile subit une ontogénese compléte,
la régénération est une autodifférenciation. Il s’agit en effet, dans ces
derniers cas, des modalités du bourgeonnement épicardique.

Le postabdomen des Polyclinidae par exemple, qui, au point de vue
bourgeonnement, est physiologiquement analogue au stolon épicardique
sous-endostylaire des Polycitoridae (1) et des Thaliacae (9) renferme
un prolongement pharyngien, 1’épicarde. La strobilisation de ce postab-
domen entraine donc dans chaque strobile, la présence d’une portion de
I’¢épicarde. Par ceci on pourrait penser a une scissiparit¢ comparable a
celle des Annélides. Il en est tout autrement cependant.

L’épicarde est un organe énigmatique au point de vue physiologique.
Tout au plus pourrait-on supposer que pendant un certain temps du
moins, prolongeant le pharynx dans I’abdomen et le postabdomen, il
entretient par ces siphons endostylaires, un certain courant d’eau dans
les régions viscérales de l’ascidiozoide et contribue ainsi aux échanges
respiratoires de 1’abdomen et du postabdomen. Cette hypothése justi-
fierait peut-étre, le grand développement de 1’épicarde dans les Aplou-
sobranchiata ou l’abdomen et le postabdomen sont trés longs et ou la
vie coloniale dans une tunique commune est un obstacle aux échanges
avec le milieu. La disparition de cet épicarde se comprendrait égale-
ment dans la plupart des Phlebobranchiata et Stolidobranchiata ou le
postabdomen a disparu, ou l’abdomen est ramassé¢ sur le flanc de
I’organisme et ou la vie solitaire s’est accentuée.

Mais quelle que soit la signification physiologique de 1’épicarde,
celui-ci est limité par un épithélium plat, sans aucune différenciation
histologique spéciale. Il apparait plutét comme un tissu embryonnaire,

une véritable réserve ontogénétique. Lors de la strobilisation, 1’épicarde

(I) P. Brien (1929). Notes sur le développement de 1’épicarde des Polyclinidae et con-
sidérations phylogénétiques au sujet des Aplousobranchiala (Ann. Soc. R. Zoologique,
t. LX. 1929).
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forme (Jans chaque strobile une vésicule endoblastique a pouvoir orga-
nogénétique trés grand. Que la scissipaiité soit architomique ou para-
tomique, c est cette vésicule épicardique qui édifie tous les organ es du
blastozoide, réalisant ainsi une ontogénése compléte.

Chez les Thaliacae, a cette ontogénése épicardique, collaborent les
éléments mésenchymateux eux-mémes indifférenciés, c’est-a-dire méso-
blastiques.

Dans le bourgeonnement des Botryllidae ou des Polystyelirtae,
c’est aussi la vésicule endoblastique qui édifie tous les tissus. Cette
vésicule provient de [D’épithélium de la cavité péribranchiale ou
palléale, mais elle aussi, est constituée de cellules peu différenciées,
embryonnaires.

En résumé, dans les cas de bourgeonnement palléal ou épicardique,
la régénération se faisant aux dépens de la vésicule endoblastique
d’origine palléale ou épicardique, n’est pas une régulation, ni une
restitution, mais une véritable ontogénése. Eile ne différe de I’ontogé-
nése d’un bourgeonnement statoblastique de Claveline que par une
sorte d’accélération embryonnaire selon laquelle la vésicule endoblas-
tique dans le premier cas est immédiatement formée dans le bourgeon,
tandis qu’elle s’édifie progressivement a partir d’un massif cellulaire
dans le bourgeon de Claveline.

Le massij ontogénétique du bourg’on de Claveline estjormé d'éle-
ments indifférenciés du mésenchyme. Ce sont les cellules aplaties du
septum stolonial, les lymphocytes, c’est-a-dire des cellules a cyto-
plasme peu abondant, légérement basophile entourant un noyau clair
avec nucléole central et grains de chromatine, bref, des cellules lympho-
blastiques ou mésoblastiques. C’est pourquoi j’avais dénommé le
bourgeonnement des Clavehnes "bourgeonnement mésoblastique" (5, 6).
L’analyse histologique que nous avons faite de la régénération artifi-
cielle du fragment stolonial sur du matériel vivant ou fixé, démontre a
I’¢vidence le role des cellules du mésenchyme (septal et lymphocytaire)
dans l'ontogénése de l’ascidiozoide nouveau.

Ces cellules du mésenchyme indifférencié, constituent, comme je lai
appelé dans un travail précédent (8), une réserve embryonnaire.

BuacHET (1), dans la seconde édition de son livre: L wuf et les
facteurs de l'ontogenese, émet cependant lidée que dans le bourgeon-
nement, les cellules ontogénétiques sont des cellules spéciales compa-
rables a celles que Spek a décrites chez les Clavehnes. Or, les ITrop-

fenzellen " ne sont pas ontogénétiques, ce sont des cellules trophiques.

Si 1’on envisage la formation des bourgeons dans les autres groupes
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zoologiques, on constate au contraire, que toujours les éléments ontogé-
nétiques essentiels sont des cellules indifférenciées, appartenant a cette
réserve embryonnaire qui existe d’ailleurs chez tous les animaux.

D ’aprés les observations d’EvANS (26), les gemmules des Spongil-
lidae, sont formées par les archaeocytes, cellules indifférenciées omni-
potentes du mésenchyme des Spongilles.

Les sorites des Thetia d’aprés Maas (38), de Lophocalyx, de
de Hexactinellidae selon Schultz (47 et 48) ont pour origine des
cellules indifférenciées du mésenchyme, et de toute évidence, des
archaeocytes.

Les hibernacula des Bryozoaires sont formés (Braem, 2, 3, Brud-
DENBROCK, 10) par des cystigenes, cellules indifférenciées incluses entre
deux feuillets mésentériques du funicule et qui seraient émigrées de
lectoderme embryonnaire. Ce sont les cellules interstitielles embryon-
naires de 1 ectoderme des Hydroides qui jouent un role important dans
la régénération (28, 49).

Stevens (51), Curtis (19, 20) et d'autres, ont attiré l’attention
sur la signification des cellules du mésenchyme indifférenci¢ des Pla-
naires, Himmerling (29) sur les néoblastes chez les Oligochétes, dans
la régénération chez ces organismes.

C’est une notion que 1’on peut généraliser. I/ existe des réserves
embryonnaires, des polyblastes, chez tous les animaux. Elles sont plus
ou moins abondantes, selon les espéces. Parfois elles sont remarquable-
ment représentées, chez les insectes par exemple, sous forme de disques
imaginaux.

Ce sont elles qui remplacent les ce'.lules déficientes au cours de la
vie normale des organismes, assurent essentiellement la reproduction
asexuée par voie de bourgeonnement. La polyembryonie des Bryozoaires
n'est-elle pas elle-méme une strobilisation de tout le massif embryon-

naire issu de 1’ceuf ?
* ¥

Quand nous disons cellules indifférenciées, nous nous plagons au
simple point de vue morphologique. Ces cellules ne présentent aucune
structure histologique spéciale. Mais lorsqu’elles entrent en action blas-
togénétique, elles montrent des changements trés nets. C’est ainsi que
dans le bourgeonnement des Clavelinidae, les cellules septales aplaties,
se contractent en cellules arrondies, leur cytoplasme s’accentue, devient
trés basophile et légérement granuleux. 1l en est de méme des cellules

épicardiques. Elles aussi sont étirées, mais au moment de [’ontogénese,
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elles deviennent cubiques, elles proliférent intensément, leur cytoplasme
est plus abondant, également basophile et granuleux. Le noyau, par
contre, reste identique aussi bien dans le mésoblaste que dans 1’épi-
carde, il est clair avec en son centre, un caryosorae bien marqué.

De plus, si l'ontogénése du blastozoide est assurée par la réserve
embryonnaire dont nous venons de parler, elle ne se poursuit sans doute
que griace a des réserves trophiques jouant le role de vitellus et que
M. DE strLvs-Lonccuames (22) a appelées pseudoiiitellus. Elles exis-
tent dans tous les bourgeons. Dans les hibernaculas de Bryozoaires, elles
proviennent du mésenchyme. Ce sont des cellules formant un massif
adjoint au massif ontogénétique des cystigénes. Elles accumulent en
leur cytoplasme des gouttelettes deutoplasmiques abondantes. Dans les
bourgeons de Tuniciers, les réserves sont représentées par des éléments
sanguins, extrémement abondants et variés : leucocytes a plaquettes
vitellines, leucocytes a granules, a vacuoles, et des cellules phagocytées.
C’est a ces cellules qu’il faut rattacher les cellules vacuolaires décrites
par srex. Elles apparaissent en effet comme des éléments trophiques,
abondants dans le stolon, se concentrant au point de cicatrisation. Elles
n interviennent pas elles-mémes dans [l'édification des tissus, mais leur
Vacuole semble renfermer des glycoprotéines, c est-a-dire que ces cellules
participeraient au métabolisme glycogénétique propre a toute ontogénese
(voir chap. III, cellules vacuolaires).

Dans les gemmules d’éponges, les réserves glycoprotéiques se forment
dans les archaeocytes eux-mémes. Mais cette réserve se fait aprés leur
agrégation en massif ontogénétique et pendant que ces archaeocytes se
transforment en petites apocyties aux dépens desquelles les histoblastes
indifférenciés se constitueront juste au moment de I’histogénése. Il n'est
donc pas possible d'assimiler les archaeocytes des gemmules aux cellules

décrites par svex ainsi que le fait BRAcHET.

B. — ISOLEMENT PHYSIOLOGIQUE

La récupération des potentialités embryonnaires par certains éléments
somatiques s’explique seien la théorie de I’isolement physiologique de
cureo (15, 16). 11 existe une échelle [axiale du métabolisme
superposée a laxe morphologique d’un organisme. Le sommet de
cette échelle est le point de haut métabolisme et est un centre
organisateur dont I’influence sur les autres régions du corps coordonne

leur activité, la canalise, c’est-a-dire réduit Iintensité de leur



104 SOCIETE ROYALE Z OOLOOIQUE DE BELGIQUE

métabolisme. Pour que ces cellules, susceptibles de le faire, puissent
reprendre un taux de métabolisme plus élevé, une potentialité plus
grande, il faut qu elles échappent a l’'influence coercitive émanée du
centre organisateur. Si ’on représente par une courbe le taux du méta-
bolisme d’une planaire en voie de scissiparité, c’est-a-dire de bourgeon-
nement, on constate que la courbe descend au fur et a mesure que I’on
s’écarte de la région céphalique, centre de haut métabolisme et d’orga-
nisation. Mais a chaque point de scissiparité, 1 ou commence précisé-
ment la régénération du bourgeon, la courbe manifeste des sommets qui
correspondent a 1’élévation du métabolisme. Les points de bourgeonne-
ment sont donc des zones qui échappent a la limitation de l’intensité
métabolique, a la canalisation des potentialités. Elles se trouvent dans
I’isolement physiologique. Cette notion d’isolement physiologique est a
la base de la reproduction asexuée. L ’hydre ne bourgeonne que
lorsqu’elle a atteint une taille déterminée dans une zone qui se trouve
entre le pédoncule et la cavité gastrique. C’est la que les cellules
indifférenciées, interstitielles sont les plus nombreuses. C’est 1a qu elles
sont dans Il’isolement physiologique et concourent a la constitution des
bourgeons.

Chez les Vers, les zones de scissiparité, c’est-a-dire de régénération
sont des zones qui, par suite de I’allongement constant du Ver, sortent
de l'influence organisatrice de l’extrémité antérieure.

On réalise expérimentalement I’isolement physiologique en section-
nant des Vers, des stolons, etc. O1i brise la force coercitive de
lensemble. On libére les potentialités latentes. N ’est-ce pas pendant la
crise de métamorphose au cours de laquelle une bonne partie des tissus
entre en désagrégation que se manifeste, chez les insectes, 1’activité des
disques imaginaux. L'isolement physiologique va donc permettre aux
cellules ontogénéiiques de reprendre toute leur potentialité organogéné-
tique. .Cet isolement n’entraine pas nécessairement la fragmentation du
corps de l'organisme bourgeonnant. Une zone de celui-ci peut se
trouver dans un isolement physiologique relatif tel que cette zone proli-
fére entre en orgar.ogéneése (Perophora [6]). Mais trés souvent, 1’isole-
ment n est pas simplement physiologique, il devient aussi physique.
C est précisément le cas chez les Clavelinidae et les Polyclinidae, les
Polycitoridae, etc. 1l est difficile d’établir les causes de cette fragmen-
tation, extériorisation d 'un isolement physiologique initial. Le phénomeéne
me parait trop complexe pour étre envisagé actuellement dans son
ensemble.

Chaque cas devrait étre examiné séparément.
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Pour ce qui concerne la fragmentation du stolon des Clavelinidae,
certains faits sont de nature a en préciser le processus.

L ’extrémité distale du stolon qui va bourgeonner devient opaque,
généralement méme cette extrémité présente une dilatation variqueuse.
Tout indique un engorgement sanguin facile a comprendre en cet
endroit.

Au fur et 2 mesure que le stolon s’allonge, la circulation du sang y
devient de plus en plus difficile, les pulsations du cceur de plus en plus
faibles ; les éléments sanguins sont arrétés entre les tractus mésenchy-
mateux des sinus stoloniaux, surtout abondants a I’extrémité distale.
Bientot I’accumulation des leucocytes, des lymphocytes aux endroits
variqueux y bloque la circulation. C’est & ce moment que le stolon
engorgé s’isole. Or, on peut, dans un ascidiozoide, accélérer la fragmen-
tation du stolon, en ligaturant 1’ascidiozoide sous I’anse digestive, ou
plus simplement encore, en le sectionnant en cet endroit. Alors, ainsi
que nous l’avons relaté antérieurement (chap. I1) les stolons s’isolent et
deviennent blastogénétiques. D ’ailleurs, c’est un phénoméne a peu
prés semblable qui se produit en hiver par destruction des ascidio-
zoides. Par conséquent, i! semble bien que ['arrét de la circulation
es! un des facteurs conditionnant la fragmentation, sans qu il soit
possible d'en définir actuellement les processus. Quoi qu il en soit,
celui-ci isole dans une vésicule close, pleine de plasma et bourrée de
leucocytes vitellins, les cellules ontogénétiques qui se trouvent donc
dans I’isolement physiologique requis pour entrer en organogéneése.

Il en serait peut-étre de méme pour les Polyclinidae. Quand le
postabdomen d’un Polyclinidae se strobilise, i! est engorgé, dilaté et
opaque. La circulation y devient forcément de plus en plus pénible.
Or, le cceur est a I’extrémité distale du postabdomen ; son influence
dans la eue .dation du thorax devient de plus en plus faible. Aussi, avant
que la strobilisation du postabdomen méme n’ait commencé, 1’épicarde,
dans la région cesophagienne, est déja en voie d’organogénése, consti-
tuant un nouvel organe cardiopéricardique qui entretiendra la circulation
dans ia branchie au moment ou le cceur initial sera devenu insuffisant.
C’est alors que le postabdomen se strobilise.

La présence dans un organisme d'une réserve embryonnaire capable
de devenir orgenogénétique, par isolement physiologique, est en opposi-
tion avec l'idée que, des le stade ceuf, cet organisme serait limité dans
son pouvoir organogénétique, limitation extériorisée par [’arrét de crois-
sance. L’arrét de croissance est une chose, le pouvoir organogénétique

en est une autre. Les deux problémes sont distincts.
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C. — POLARITE ET CORRELATIONS

Le probléme de la polarité dans la régénération est double :

Io Le sens suivant lequel se fera la condensation des éléments
ontogénétiques, par rapport a l’orientation générale de 1’ascidiozoide
souche.

2° La polarité organogénétique qui oriente l’ontogénese proprement
dite.

Envisageons d’abord le premier aspect de la question. Nous savons
par les descriptions de savrr (45), Paoro pELLa Vv arie (21), que
normalement, dans un bourgeonnement hatif comme celui que peut
présenter C. lepadiformis, a Naples, les jeunes blastozoides naissent a
I’extrémité du stolon. Or, dans la régénération artificielle d’un fragment
de stolon, c’est toujours a I’extrémité proximale ou orale que se constitue
le nouvel ascidiozoide. b xsescu 24, 25) I’avait déja signalé. D aprés
cet auteur, la régénération obéirait ainsi a la polarité initiale de l’asci-
diozoide souche, polarité persistante et fixée dans le fragment stolonial.

Ainsi que nous l’avons discuté déja dans le chapitre 1!, la polarité
dans un organisme apparait comme un phénoméne physiologique
actuel, conditionné par les corrélations fonctionnelles actuelles et par
conséquent non fixée immuablement dans 1’organisme.

cuin A plusieurs reprises (15, 16, 17) a montré chez des
Hydroides (Corymorpha) (17) et des Planaires (18) qu’il est possible
de modifier expérimentalement la polarité initiale.

11 est difficile de fixer les facteurs qui conditionnent la polarité. Peut-
étre que le fragment stolonial présenterait un gradient métabolique
lequel concourrait sans doute a 1’orientation de la masse ontogénétique.
I y a Ia un ensemble de recherches que nous comptons poursuivre
ultérieurement. Mais nous avons montré qu’un certain nombre de faits
dépendant de la structure et de la physiologie du stolon, peuvent
expliquer, partiellement du moins, la concentration des éléments onto-
génétiques au pole oral.

Dans un bourgeonnement hatif, I’engorgement par les éléments san-
guins se fait progressivement de la région distale vers des régions de
plus en plus proximales, de fagcon a bloquer la circulation graduellement
du podle aboral au pdle oral. Il en résulte que la concentration des
éléments ontogénétiques mésoblastiques se réalise surtout et d’abord a
lextrémité distale, de telle sorte qu’au moment de la fragmentation du
stolon, le massif organogénétique est déja prét a se développer a
lextremité distale.

Par contre, dans la régénération artificielle du fragment stolonial, la
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section brusque provoque une contraction subite du septum. Celle-ci,
corrélativement a la contraction de I’ensemble du fragment stolonial,
provoque a I’extrémité orale la formation d’une pelote septale qui attire
a elle tout le septum distal beaucoup moins solide et moins dense qu’a
I’extrémité proximale.

Il serait donc possible de chercher des raisons anatomiques et méca-
niques qui justifieraient d’une fagon simple, l’orientation mystérieuse au
premier abord de la concentration du massif régénérateur a un pole ou
a un autre selon que la régénération est naturelle ou artificielle.

Or, si nous envisageons la polarité dans un fragment cesophagien qui
est cependant beaucoup plus compliqué du point de vue anatomique et
physiologique, elle nous apparait mieux encore comme le résultat actuel
des corrélations fonctionnelles. Dans le fragment cesophagien, les diffé-
rents organes, épicarde, cesophage, rectum, tractus génitaux, ne pré-
sentent aucune variation dans leur structure propre, sur toute la longueur
du fragment d’ascidiozoide envisagé. Si la polarité, manifestée par
l'organisme lout entier, était fixée dans le fragment asophagien, elle
apparaitrait dans ce fragment, méme isolé. Or, nous avons montré que
dans de telles conditions, aucune polarité réelle ontogénétiquement
efficace ne subsiste. Aux deux extrémités du fragment cesophagien,
orale et aborale, I’épicarde édifie un thorax immédiatement apres la
cicatrisation et dés les premiéres heures de la régénération (chapitre II).

La polarité physiologique des fragments coesophagiens ne peut se
maintenir que pour autant que ce fragment soit en connexion soit avec
le thorax, soit avec 1’abdomen. Séparé de ces deux portions, le frag-
ment cesophagien n’offre plus qu’une sorte de persistance fonctionnelle,
reste fugitif de la polarité initiale capable seulement d’accélérer la
régénération au pdle oral par rapport au pdle aboral, mais incapable
d’empécher 1’hétéromorphose, c’est-a-dire d’exercer une coordination

ontogénétique normale.

¥ ¥

Nous avons vu que 1’épicarde est omnipotent sur toute sa longueur.
Il est équipotentiel. Il peut reformer un ascidiozoide complet (strobile
de Polyclinidae) ou bien constituer simplement un thorax dans la régé-
nération du segment abdominal ou enfin édifier un organe cardiopé-
ricardique dans la régénération du fragment thotacique. Le sens que
prendra 1’organogénése de la régénération épicardique dépend unique-
ment des ébauches en présence desquelles 1’épicarde se trouve, et des

corrélations qui s’établissent entre elles et lui.
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Puisque aux deux extrémités d’un fragment oesophagien, 1'épicarde
en régénération se trouve dans les mémes conditions de corrélation,
c’est-a-dire en présence d’un segment cesophagien et d’un segment
rectal, tous deux identiques & eux-mémes a leurs deux pdles, cet épi-
carde ne pourra régénérer a ces bouts incisés que les mémes organes,
c’est-a-dire un thorax.

La polarité qui oriente 1’organogénése est donc elle-méme le résultat
des corrélations.

Les cellules mésoblasiiques des Claiielines sont elles aussi omnipo-
tentes. Mais des qu elles se groupent en un massif, leur potentialité res-
pective diminue. Des corrélations s’établissent entre elles, inhibent leur
potentialité, orientent et coordonnent leurs différenciations organogéné-
tiques.

Le massif blastogénétique du bourgeon de Claveline, ne regoit
aucune induction organogénétique, a la fagon de 1’épicarde du fragment
cesophagien.

Ce sont les phénoménes de contact entre les cellules du massif
méme qui régissent l'ontogér.¢se. Celle-ci se réalue donc bren par
autodifférenciation.

Le mécanisme de ces connexions intercellulaires, de ces corré'ations
organogénétiques n’est pas connu. Mais, de toute facon, il aboutit a
polariser le massif blastogénétique, ce qui constitue la premiére manifes-
tation de 1’ontogénése.

Selon la théorie de cniLp, cette polarité elle-méme ne peut étre que
I’extériorisation d’un gradient métabolique qui, progressivement, s’établit
dans le massif. Le gradient métabolique dépendrait des conditions des
différentes cellules du massif par rapport au milieu. On pourrait admet-
tre, par exemple, que les cellules les plus proximales, c’est-a-dire les
plus voisines de la surface de cicatrisation, se trouvent dans des condi-
tions plus favorables pour les échanges nutritifs que les cellules profondes
ou distales; elles en acquerraient, par la, un métabolisme plus actif et
constitueraient une zone de haut métabolisme. Celle-ci devient une
zone dominante, exergant une action coercitive sur le reste du massif.
Automatiquement, le gradient, d’abord faible, s’accentue en se précisant
et polarise la masse organogénétique.

La polarité du massif blastogénétique apparait donc comme l'expres-
sion d un gradient métabolique ; elle oriente l’ontogéneése. Progressive-
ment, d’induction en induction, se constituent les ébauches organogé-
nétiques chacune pourvue de leur propre polarité, de leurs axes, de leur

symétrie et aussi de leur pouvoir inductif vis-a-vis d’ébauches nouvelles
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et latentes. Ainsi, qu’il s'agisse de la regeneration par régulation ou de
la régénération par autodifférenciation, la polarité, l'organogénése sont
les résultantes de corrélations fonctionnelles entre cellules, entre ébauches,
entre organes.

Aprés la segmentation de 1’ceuf isotrope, les blastoméres équipo-
tentiels constituent un massif ontogénétique semblable a celui d’un
bourgeon.

Qu’elle soit embryogénétique ou blastogénétique, 1’ontogénése se
poursuit selon les processus essentiellement identiques. Les localisations
germinales des ceufs anisotropes dont 1’étude a suscité des recherches
aussi brillantes qu’intéressantes, ne sont cependant qu’un cas particulier
de l'ontogénése..Elles ne correspondent pas aux phénoménes généraux,
initiaux de 1’organogénése proprement dite.

11 n’est pas douteux que des modifications évolutives des organismes
n’atteignent le chimisme cellulaire et par conséquent la structure chro-
mosomiale initiale. Mais on ne peut chercher une explication organo-
génétique dans cette théorie chromosomiale si féconde par ailleurs.

Ou bien, selon W EISMANN, l’intégrité du patrimoine héréditaire est
la propriété absolue du germe. 11 faut alors admettre que les cellules
somatiques sont capables de récupérer par leur propre métabolisme,
I’ensemble des génes du patrimoine héréditaire nécessaire pour conférer
au bourgeon les caractéres représentatifs du groupe. La théorie chro-
mosomiale de I’hérédité devient par ce fait, inutile.

Ou bien, toutes les cellules somatiques ont 1’ensemble des génes du
patrimoine héréditaire, certains d’entre eux seulement s’extériorisant
selon la situation des cellules qui les portent, et les corrélations que ces
cellules présentent. Mais alors 1’explication organogénétique de I’hypo-
thése chromosomiale des génes n’est pas autre que celle du principe de
Driesch: "La différenciation des cellules est fonction de leur position "
et tout le langage génétique n’ajoute rien de plus.

L’organogénése est conditionnée par des facteurs physiologiques
profonds, elle est fonction des corrélations cellulaires, des excitations
fonctionnelles et tout particulierement des inductions morphogénétiques

que I’embryologie expérimentale révele de plus en plus.
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